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Avant-propos

Ce travalil de these a été financé par le Cemagrétlisée au groupement de Grenoble
au sein de I'Unité Ecosystemes Montagnards.

Ce manuscrit, déposé a I'Ecole doctorale EDISCEprésente sous la forme d’'une
thése sur articles. Il comporte un niveau de lecem frangais : introduction du contexte
général et des méthodes employées, introductisyrghése de chacune des trois parties,
discussion générale. Un second niveau de lecturpreposé par les articles en anglais ou
francais qui composent chaque partie. Sept artaésinsi été rédigés, I'un est publié, et un
second a été accepté, dans une revue internatiarcamité de lecture et deux autres sont en

préparation.
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Résumé

L’hétérogénéité spatiale est aujourd’hui reconnoenme un facteur primordial pour la
diversité et le fonctionnement des écosystemesigua mais reste souvent négligée dans
'analyse de I'impact de différents modes d’utitisa pastorale. Les communautés prairiales
subalpines sont des milieux hautement diversifas,coeur d’enjeux écologiques, socio-
économiques et culturels. Depuis plusieurs décendies changements d’'usage, notamment
I'extensification conduisant parfois a I'abandon pliturage, affectent ces prairies dans de
vastes régions des Alpes. Connaitre la réponseiakpatle ces communautés a ces
changements d’usage peut constituer un enjeu iatgoour mieux prédire les conséquences
en termes de valeurs écologiques et agronomiques.

L'objectif général de ce travail est (i) d’idendfi 'organisation spatiale de composantes
spécifiqgues et fonctionnelles de communautés ptagi subalpines dans des situations
contrastées d'usage : paturage traditionnel etddrasur le moyen terme (~20 ans), (i) de
comprendre les mécanismes liés au paturage infunergette organisation spatiale et (iii)
d’explorer les conséquences potentielles de I'degdion spatiale des composantes
spécifiques et fonctionnelles sur les valeurs djesde ces milieux.

Ce travail révele que larrét du paturage conduides modifications importantes de
'organisation spatiale a la fois des espéeces efraits fonctionnels aériens. La variabilité
spatiale de ces composantes est systématiquengmeatée a différentes échelles spatiales
en situation d’abandon, révélant un grain plus gjezsd’hétérogénéité spatiale. Ce grain plus
grossier est lié a une plus faible coexistenceléockes especes et des traits et a une
convergence fonctionnelle plus forte que sousdtefliversificateur du paturage traditionnel.
En revanche, méme si une réponse en termes denpaipatiaux des especes est également
observée, celle-ci n'est pas systématique, indigliaimsence d’'une action structurante forte
du paturage qui agit donc surtout sur la variahillyne expérimentation in situ montre en
effet que la formation de patrons spatiaux margréséponse a une action de défoliation
sélective semble limitée dans ces prairies relaterd peu productives. De plus, une faible
structuration spatiale du couvert en termes de tg@aet qualité du fourrage a été observée
dans les zones paturées, en cohérence avec ladiveksité et le grain fin de variabilité
spatiale des assemblages d’espéces et de traitsésldtats suggerent ainsi I'expression d’'un
paturage peu sélectif exprimé par les troupeaursogans ces milieux peu productifs, et la
prépondérance du filtre abiotique dans la détertiminales assemblages spatiaux des espéces
et des traits. La formation de patchs tres cordsast tres structurés spatialement en réponse
au paturage est plus probable dans des milieuwptoERictifs ou la sélectivité des herbivores
est favorisée et la repousse de la végétation permi

La prise en compte de la variabilité autour defaonse moyenne des communautés se revele
donc un élément essentiel pour analyser I'évolutien prairies subalpines en réponse aux
changements d’usages pastoraux. Une des perspeitiites suite a ce travail est I'analyse de
la synergie entre la réponse de I'hétérogénéitéadpalu couvert et celle du compartiment
souterrain (traits racinaires, mycorhization, dsir microbienne...).

Mots-clés : Variabilité spatiale, patrons spatiaux, traitmdtionnels végétaux, diversité
fonctionnelle, autocorrélation spatiale, échelleatspe, abandon du paturage, paturage
extensif, prairies subalpines, Vercors, Oisans






Abstract

Spatial heterogeneity is now widely recognized akes component of diversity and
functioning of grazed plant communities but islstiten neglected for the analysis of the
impact of changes in pastoral uses. Subalpine lgrassommunities are species-rich habitats
of high conservative, economic and cultural valueslarge regions of the Alps, these
grasslands have experienced a decrease in pasg@ahnd even abandonment in the last
decades. The investigation of the spatial respofdgkese communities to these changes in
pastoral use can be a key issue to better preciddbgical and agronomical consequences of
such changes.

The main objective of this study is (i) to identifye spatial organization of species and traits
of subalpine grassland communities in contraste@sons of pastoral use: traditional grazing

vs. abandonment (~20 years), (ii) to understandiggainduced mechanisms influencing this

spatial organisation and (iii) to explore the parconsequences of the spatial organization
of species and traits on the pastoral value oktlgeasslands.

This work reveals that grazing cessation leads ttong modifications of the spatial
organization of both species and aerial functiomaits. The spatial variability of these
components is systematically increased at differepatial scales following grazing
abandonment which revealed a coarser grain ofapagterogeneity. This coarser grain of
heterogeneity is link to a lower species and toaal coexistence and to a stronger functional
convergence than under the fine-scale diversifyacgon of traditional grazing. Besides,
despite we also observed a response in terms tilspatterns, this one is not systematic
which indicates the absence of strongly structuantgion of grazing. An in situ experiment
indeed showed that spatial pattern creation inamsp to selective defoliation is limited in
these relatively low productive grassland commanitiin addition, we also evidenced that
pastoral values (forage quality) exhibited poortighdneterogeneity in grazed grasslands in
relation to the fine-grained spatial variability ggecies and plant traits. These results suggest
the presence of low selective grazing, promotedh®sep herds, low productivity of subalpine
communities and the predominance of the abiotiterfiin the determination of spatial
assemblages of species and traits. Stronger spatgérns of vegetation in response to
grazing may be expected in more productive enviems) where competitive interactions
between species are more intense and plant regpemhitted.

Therefore, the consideration of the spatial valigbin addition to the mean response of
community components appeared to be essential @énatialysis of subalpine grassland
community dynamics in response to land use chan@es of the strong perspectives
following this work is to analyse the associatiogtvireen spatial responses of vegetation
components and those of belowground componentstfaits, microbial diversity...).

Keywords : Spatial variability, spatial patterns, plant funcil traits, functional diversity,
spatial autocorrelation, spatial scale, grazingndbament, extensive grazing, subalpine
grasslands, Alps
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Les écosystemes prairiaux naturels et semi-natuegiesentent potentiellement un
tiers de la surface terrestre (Schantz, 1954)ablitent une biodiversité élevée et possedent
un réle majeur dans le fonctionnement de la biosplde part leur influence sur les flux de
matieres et d’especes biologiques (Lemaire et2805). Sous l'action des changements
globaux — des bouleversements rapides induitsepactivités humaines en interactions avec
les fluctuations naturelles des grands processua dmsphére — ces écosystémes subissent
une altération de leur diversité biologique safz@dent (Vitousek et al., 1997; Hooper et al.,
2005). Ces changements sont préoccupants caritérde la biodiversité est la perte d’une
assurance du bon fonctionnement écologique deaEystemes, comme la résistance ou la
résilience aux perturbations naturelles et aux siores biologiques (Chapin et al., 2000;
Loreau et al., 2001; Diaz et al., 2007). C’est alessisque de voir disparaitre des services
rendus par ces écosystemes tels que la prévergib@rdsion du sol, le maintien de la qualité
de l'eau, et bien sir la production fourragére pladlevage ainsi que des services d’ordre
esthétiques, touristiques et de récréation (Vivebhl., 2003; Green et al., 2005; Hopkins and
Holz, 2006). Au regard des services gu'’ils rendamt sociétés humaines, I'étude de ces

ecosystemes et de leurs mutations actuelles eshdeessentielle (Daily et al., 1997).

Dans les Alpes, les prairies de montagne sontdervéir d’'une forte biodiversite,
abritant souvent plus d’espéces que les praigeglaines environnantes (MacDon&tal,
2000) et servent de refuge pour un nombre croisdagpeces qui étaient auparavant
communes dans toute I'Europe (NOsbergeral, 1994). Ces prairies sont également
essentielles a la production de fourrage pour icatfure de montagne et le maintien des
activités socio-économiques qui y sont liées (DoritP98; Dobremeet al, 2000). Le plus
souvent ‘semi-naturelles’, les prairies de montagieiées entre 800 m et 1800 m sous la
limite des arbres, résultent d’'une longue histdigepratiques pastorales. Ces systémes semi-
naturels riches en espéces et pourvus d’'une lohigtigire de perturbations (ici le paturage)
sont tres sensibles a des changements du régimpertagbations, ceux-ci entrainant souvent
des conséquences négatives sur leur diversitéretadiectionnement (Milchunast al, 1988).

La généralisation de I'extensification des pratgpastorales, amorcée dans un passeé récent
avec le déclin de I'agriculture de montagne (Doleeet al, 2000; Rounsevekt al, 2005),

est alors une menace tres sérieuse sur ces maidaort intérét conservatoire. (Saa al,
2000) et peut conduire a la vulnérabilité de sewicritiques pour les sociétés humaines
(Quétier, 2006).
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Prédire les conséquences de tels changements duer@lp perturbations sur la
diversité et la structure des communautés végépdirgées ainsi que sur les services qui y
sont associés, tels que la production fourragétedevenu une grande préoccupation. Ceci
nécessite une bonne compréhension des mécanisgéseauk grands herbivores régissant
'assemblage des espéces et de leurs caractéestiqnctionnelles au sein des communautés
(Austrheim and Eriksson, 2001; Diaral, 2001; Dupré and Diekmann, 2001; de Beltal,
2005; Pakeman and Marriott, 2010). Un aspect sduvégligé mais qui peut néanmoins étre
primordial quand aux conséquences des changemesdsprhtiques pastorales est la
dimension spatiale de l'assemblage des especestalesyéet de leurs caractéristiques
fonctionnelles au sein des communautés (Coéiral, 2000; Adleret al, 2001b). En effet, la
dimension spatiale est inhérente aux systemesgsatan raison a la fois des processus liés
aux especes végeétales, et, ceux liés a l'actiornedsvores, qui s’organisent dans I'espace a
des échelles variées (OIff and Ritchie, 1998; Aéleal, 2001), et I'organisation spatiale des
communautés est d’ailleurs de plus en plus recoepueme un facteur déterminant pour la
diversité et les processus des écosystéemes (Katab®&ickett, 1991; Wu and Loucks, 1995;
Dieckmanet al, 2000; Silvertown and Wilson, 2000).

Dans ce contexte, les objectifs principaux de aedit de thése sont (i) d’appréhender
I'hétérogénéité spatiale des assemblages d’espéabstraits fonctionnels et (ii) d’'identifier
les mécanismes liés au paturage par les herbivwifasncant cette hétérogéenéité spatiale au

sein de systémes extensifs de prairies de montsmmaises a I'abandon.

15



1. Définitions de I'hétérogéneéité spatiale : échell grain, variabilité et

patrons

1.1 Définitions et terminologies générales

Le terme dhétérogénéité spatialeest intuitivement simple lorsqu’il est mis en oppos
avec Thomogénéité spatialel’absence de variation dans I'espace. En 197 2thSahéfinit un
environnement comme hétérogéne lorsque le taux @Phacessus varie entre différents
endroits de I'espace, au contraire I'environnenmesithomogene si ce processus a un taux
uniforme entre ces différents endroits. De nomlesw&finitions et concepts on suivi depuis
et il faudrait plusieurs livres pour tous les réuweti les confronter (Greig-Smith, 1961; Allen
and Starr, 1982; Kolasa and Pickett, 1991; Dutillé993; Wu and Loucks, 1995; Dale,
1999). Nous intéressant ici a la seule hétérogérspiatiale (et non temporelle), nous avons
choisi la définition de Smith qui peut s’appliquaux individus, aux especes, a leurs
caractéristiques, mais aussi aux facteurs enviroengaux ou a toute autre variable
écologique. Deux aspects de I'hétérogénéité spapi@livent cependant étre distingués: (i) le
degré de variation des valeurs de la variable é'é@tf appelévariabilité spatiale et (i)
'agencement spatiable ces valeurs, que nous appellerons indifféremnpatiton ou

structure spatiale (Figure 1).

La variabilité spatiale fait référence au contraste et a la variété desuxsmprises par la (les)
variable(s) étudiée(s), quelque soit leur agencewfams I'espace (i.e. sans prendre en compte
la localisation spatiale des valeurs) (Dutilleu®93). Dans le cas précis ou la variabilité
spatiale peut étre prédictible ou répétable, awtréndit non aléatoire, il y a présence de
patrons ou structures spatiales,qui font référence au motif que forment les vadede la
variable étudiée dans I'espace, et prennent en o maniére explicite la localisation

spatiale des valeurs (Legendre and Fortin, 198%,01899).
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Valeurs prises par la variable étudiée

Figure 1. Représentation schématique de la variabilité aleati’'une variable étudiée (a)

pouvant correspondre a différents agencementsaspadies valeurs de la variable : (b) motif
aléatoire et (c) motif agrégé non aléatoire (icgmiation de patrons). La résolution spatiale
utilisée pour la mesure de la variabilité correspaux pixels. Les différents niveaux de
coloration représentent différentes classes deikaf@ises par la variable étudiée.

Ainsi définie, I'hétérogénéité spatiale augmentedd&rentes manieres (Figure 2) : (i) avec
'augmentation ducontraste entre les valeurs prises par la variable étud@ésant augmenter

la variance de la distribution statistique des wag(ii) avec 'augmentation de Variété des
valeurs prises par la variable (également constecectle la distribution statistique); (iii) avec
'augmentation de Ecart a I'aléatoire de 'agencement spatial de la variable étudiég,les
individus d’une espéce sont de plus en plus agrégé&ggrégés spatialement par rapport a ce
gue le hasard permettrait.
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Augmentationde I'hétérogénéité spatiale variéte (c) des objets (D'apres Garcia, 2003).

1.2 Importance de I'échelle spatiale

L’échelle spatiale est une notion centrale pouutié de I'hétérogénéité spatiale, du fait que
toute variable présente un certain degré de véit@abiu d’agrégation spatiale a une échelle
ou une autre (Levin, 1992), pouvant étre percuencenmomogene ou hétérogene selon

I'échelle d’observation (Dutilleul, 1993).

1.2.1 Le grain spatial de la végétation

L’agencement spatial des individus ou de touteabdei écologique possede grain spatial.

Le grain spatialaussi nommé résolution spatiab®rrespond a la plus petite échelle spatiale a
laquelle les individus ou variables étudiés moritlenmaximum d’hétérogénéité spatiale.
Ainsi, plus le grain est fin, plus I'hétérogénésgatiale est élevée a échelle fine (Allen and
Starr, 1982; Kotliar and Wiens, 1990; Kolasa andldRd991). D’apres certains auteurs, les
individus ou les variables sont organisés de martiétérogéne uniguement lorsque le grain
auquel ils s'imbriquent est perceptible (PalmeB&9.aca, 2000). Des individus imbriqués a

un grain spatial tres fin d’hétérogénéité peuveonrgr une allure homogeéne a la
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communauté végétale et étre considérés comme ay@ntépartition spatiale « aléatoire »
(Figure 3).

Figure 3. lllustration de l'imbrication de deux espéeces déldnts grains d’hétérogénéité :
grain extrémement fin et non perceptible aléatoire (gauche), moyen (centre) et grossier
(droite) (D’aprés WalRmuth, 2008).

1.2.2 Echelle spatiale d’observation : étenduga@ngi’échantillonnage

L’échelle spatiale d’observation doit étre choisieprenant autant que possible en compte les
connaissances existantes sur les échelles pedmguiur les entités écologiques étudiees
(Dale, 1999; Dungaret al, 2002). Selon Dugan et al. (2002), la définitiom ItEchelle
spatiale d'observation requiert la prise en cont@d’échelle du phénomeneil s’agit de la
structure ‘réelle’ de la variable analysée et dsi/@eocessus qui en sont a l'origine. En
particulier, I'échelle d’observation doit étre ssffmment large pour couvrir le phénomene
dans son intégralité (Allen and Hoekstra, 1991nsSeela, le risque est de ne pas détecter
I'existence de structures spatiales alors qu'abastent a une échelle plus large, en d’autres
termes de conclure a 'homogénéité alors qu’ilhégérogénéité (Dale 1999, Figure 4).

f [
© O
oo © @)
© o g O og
° Figure 4. Interaction entre les processus de
dispersion et I'échelle spatiale a laquelle ilstson
mesurés. Les cercles dessinés dans le petit carré
O © semblent agencés aléatoirement alors que, dans
0,0 le grand carré, ils semblent agrégés. Le passage
o o d'une échelle & une autre peut amener a passer
© © d'une perception d’homogénéité a une
perception d’hétérogénéité (D’aprés Dale 1999).
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Dans les études, I'échelle spatiale fait couramnmapticitement référence aétenduede la
zone d’investigation, sur laquelle sont effectuées mesures. Des études conduites a
plusieurs échelles spatiales impliquent un changérde I'étendue de la zone d’étude,
comme par exemple des mesures effectuées au sei@ pétite placette (quelque m?), puis au
sein d’'une pature entiére (plusieurs ha) et au deim paysage (e.g. Austrheim and Eriksson,
2001, voir aussi Bossuyt and Hermy, 2004, pouradéelles spatiales fines).

En plus de tenir compte de I'échelle du phénomEndgfinition de la zone d'étude dépend
des obijectifs. Pour des objectifs de gestion dé®umi la zone d’étude peut étre trés vaste
(e.g. parcelle entiere ou quartier d’alpage padtutie de la colonisation spatiale d’'une espéce
envahissante, Spiegelberggral, 2006). La mise en évidence de mécanismes lotalsxque

les stratégies spatiales et les interactions esgpeces, a lieu a I'échelle du voisinnage des
plantes (e.g. placette expérimentale de I'ordren®#u Herbenet al, 1993; Herberet al,
1995).

Une deuxiéme caractéristique est essentielle paptec I'hétérogénéité d’'un phénomeéne : la
taille des échantillons, et leur agencement sp@telespacement entre échantillons). La taille
des échantillons correspond aésolution spatialeougrain spatial de I'échantillonnage et

est parfois également nommé « échelle » dans Uelestce qui peut préter a confusion avec
I'étendue totale de la zone d’étude. Lorsque I'dtende la zone d’étude reste inchangée au
cours de I'échantillonnage mais que la taille dekadtillons (ex : surface des quadrats)
augmente, alors la résolution spatiale diminue eogrhin spatial augmente (Figure 5). De
méme que I'étendue de la zone d’étude, le graitisdpke I'échantillonnage est crucial pour
détecter I'hétérogénéité d’'un phénomeéne étant dgneécelle-ci ne sera pas détectée si elle
est comprise au sein de chaque échantillon (PaltB88; Allen and Hoekstra, 1991).

(a) (b)

Augmentationdu grain d’échantillonnage

Figure 5. Au sein d’'une étendue donnée, le choix du gragclthntillonnage peut déterminer
la perception de I'hétérogénéité que I'on aura ddménomene. Un grain d’échantillonnage
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fin (a) entraine une perception d’hétérogenéitéiapaforte car chaque échantillon contient
une faible part de toute la variabilité possiblarslqu’un grain d’échantillonnage trop grossier

hY

pour le phénoméne étudié (c) conduit a une pempt’homogénéité car tous les
échantillons sont identiques.

Le choix du grain de I'échantillonnage prend en ptarma taille des individus et I'échelle
spatiale a laquelle ils s'imbriquent (i.e. le grantrinséque de la végétation, cf Figure 3) de
maniére a ne pas capter toute la variabilité dedgitation dans un seul relevé, ni d’étre a une
échelle inférieure a la résolution maximale de &gétation (Palmer, 1988; Allen and
Hoekstra, 1991).

1.3 La variabilité spatiale

1.3.1 Différentes mesures de la variabilité spatial

La variabilité spatiale s’estime par la variatiogsdvaleurs prises par la variable écologique
étudiée lors de mesures en différentes locatioans rise en compte explicite de la
localisation spatiale des mesures (Dutilleul, 1993)

Le degré de ‘variation’ peut étre estimé par desures : (i) de variance sur le pool global de
valeurs mesurées, (ii) de la distance ou dissimliditdes valeurs entre locations deux a deux
(e .g. distance euclidienne, dissimilarité de brastis), ou encore (iii) du rapport des valeurs
mesurées en chaque location au pool global desirgalee. diversité beta). Alors que la
mesure de la variabilité spatiale de caractérissode la végétation telles que la hauteur du
couvert fait souvent intervenir des mesures de ddawce, la variabilité spatiale de la
composition floristique est appréhendée par desurasgle distance entre échantillons (e.g.
Collins and Smith, 2006; Kohyaret al, 2008; Veenet al, 2008) et le turnover, ou
renouvellement spatial, des especes entre locapanda proportion d’espéces présentes
localement en rapport au nombre d’'especes tol Bassuyt and Hermy, 2004; Legendte
al., 2005).

1.3.2 Mesure de la variabilité spatiale a diffésegriains d’échantillonnage

La variabilité spatiale étant fortement dépendahiegrain spatial de I'échantillonnage (cf
Figure 5), une méthode pour s’affranchir du risdagasser d’'une perception d’homogénéité

a une perception d’hétérogénéite, et vice et vesedan le grain d’échantillonnage utilisé, est
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d’échantillonner la végétation a différents grapatiaux (Dutilleul, 1993; Adlest al, 2001).
Surtout, cette méthode renseigne sur le graimsggque de la végétation. Dans une étude de
la variabilité spatiale de la hauteur du couvedétal, Laca (2000) a réalisé des mesures de
hauteur a un grain d’échantillonnage de 2 x 2 mtaute la surface d’'une parcelle et a poolé
les échantillons contigus pour obtenir artificiellent des mesures a des grains
d’échantillonnage plus larges (jusqu’a 16 x 16 knnontre des différences de I'évolution de
la variance des valeurs de la hauteur avec l'autatien de la surface d’échantillonnage,
selon que les valeurs de hauteur forment des mamtifsont distribuées de maniére aléatoire
(Figure 6). Lorsque la distribution spatiale monire motif (i.e. une structuration spatiale a
grain grossier), la diminution de la variance esible avec l'augmentation du grain
d’échantillonnage (Figure 6 a, c). En revanche, distribution aléatoire de cette variable se
traduit par une rapide diminution de la varianceargl on augmente la surface

d’échantillonnage (Figure 6 b, c).
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Figure 6. Effet du grain spatial d’échantillonnage (‘blockzes) sur les distributions
statistique et spatiale de la hauteur du couvenhal’prairie au Texas : (@) distributions
spatiale et statistique de la hauteur du couvedemoige et (b) distributions spatiale et
statistique aléatoires simulées sur la base desem@aleurs. La partie supérieure de chaque
figure présente la distribution spatiale des hastewoyennes dans la méme parcelle, mesurée
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dans des quadrats de 2 x 2 m, 4 x 4 m, 8 x 8 6 &t 16 m, de gauche a droite. Les carrés
sombres ont les hauteurs moyennes les plus élekaegartie inférieure de chaque figure
présente la fonction de densité de probabilitéadealteur (ligne continue : 2 x 2 m ; tirets : 4
X 4 m ; petits pointillés : 8 x 8 m et tirets-paliés : 16 x 16 m). Lorsque la distribution
spatiale présente un motif a un grain grossier léaprobabilité de rencontrer une valeur
particuliere est stable avec I'augmentation durgsgpatial de mesure alors que lorsque la
distribution spatiale est aléatoire ou présentgnam tres fin (b), la probabilité de rencontrer
la valeur moyenne augmente fortement. Ainsi, av@egmentation du ‘block size’ (c), la
variance diminue trés rapidement dans le cas dlistebution spatiale aléatoire (courbe avec
tirets) en comparaison avec une distribution sjgatiarmant des motifs (ligne continue)
(D’aprés Laca 2000).

Cette étude montre aussi qu’'un méme niveau debiitéaspatiale de la végétation peut étre
mesuré pour différents types d’hétérogénéité dpatimus-jacents: la présence de patrons
spatiaux (i.e. structuration spatiale a un graiosgier) mais aussi I'absence de ces patrons
(i.e. distribution aléatoire) comme révélé au gidgchantillonnage de 2 x 2 m (cf Figure 6 c,
voir aussi Figure 1). De ce fait, il apparait néei® de s'intéresser aux patrons spatiaux

créateurs de cette variabilité.

1.4 Les patrons spatiaux

1.4.1 Définition et notion de patch

Les patrons spatiaux ou structures spatiales smdricement dans I'espace de toute variable
présentant un certain degré de prédictibilité (DE389). lls sont un moyen de décrire une
hétérogénéité spatialement explicite : formes|esilrégularité, espacement et contraste de
motifs, appelés patchs». Les patchs sont des entités au sein desquefiegleurs d’'une
variable étudiée présentent un certain degré d'lygméité et un contraste fort avec les
valeurs des entités environnantes (Adieal.,2001, Figure 7).
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“"" —= Formation de patchs

--——— \/ariabilité spatiale
aléatoire

Variable de réponse

Distance le long du transectde mesures

Figure 7. Représentation conceptuelle de données organisées e
‘patchs’. Au sein de chaque patch, les valeurs aedriable
étudiée sont distribuées aléatoirement et on nectétpas
d’hétérogénéité spatiale prédictible. A une échplles large qui
inclue les différents patchs, la distribution dealeurs est
prédictible et donc détectée comme formant deslgai(D’apres
Adler et al.,2001).

1.4.2 Choix de I'échelle spatiale d’observation

La quantification des patrons spatiaux requiertidealisation spatialement explicite des
valeurs mesurées d’une variable (e.g. a 'aideatedonnées geographiques) et s’appuie sur

des mesures de dépendance spatiale entre locéiegendre and Fortin, 1989; Dale, 1999).

La mesure explicite des structures spatiales nengtecependant pas de s’affranchir de
I'échelle spatiale. De la méme maniere que poundaure de la variabilité spatiale, les choix
de I'étendue de la zone d'étude et la résolutior’@ghantillonnage peuvent influencer la
perception de I'hétérogénéité que I'on aura et elmivautant que possible prendre en compte
les connaissances relatives aux échelles pertmestienues pour mettre en évidence les
structures spatiales des entités étudiées (Dal@)1BRa distance choisie entre échantillons est
également importante pour I'étude de la structpegiale des entités écologiques. Dale (1999)
recommande l'utilisation de quadrats contigus p&tudier la structure fine de la végétation.
S’il permet de réduire I'effort d’échantillonnagaspacement régulier des échantillons n’est
souvent pas approprié et peut donner des résuttatgpeurs dans le cas d’une interaction

entre I'échelle de la structure étudiée et I'espaar@ des échantillons (Dale, 1999, Figure 8).

24



Figure 8. Des quadrats espacés regulierement peuvent
intéragir avec I'espacement des patchs de la vidgétalors
que des quadras contigus détectent tous les paichess
interpatchs, des quadrats espacés régulieremestteldt des

/“) interpachs beaucoup plus grands qu’en ‘réalité'tdlhe des
% quadrats étant au préalable adaptée a la struderda
=k végeétation étudiée) (D’apres Dale, 1999).

Pour I'étude des patrons spatiaux de la végétdtarbacée, des grilles de cellules contigues
(ou lattices) sont souvent utilisées (e.g. Hereeal, 1993; Herberet al, 1995; Law et al,
1997). Les coordonnées de chaque cellule sont eamsiues et la structure spatiale fine des
especes ou de variables mesurées dans chaque galul étre décrite. Les échantillonnages
non contigus sont aussi utilisés dans les commasdwtrbacées lorsqu’elles présentent un
grain grossier d’hétérogénéité, i.e. souvent de lpaprésence d'especes trés structurantes,
comme les ligneux, et d’'une moindre richesse fligue (e.g. Adler and Lauenroth, 2000;
Pottieret al, 2007).

1.4.3 Quantifier les patrons spatiaux

La dépendance spatiale quantifie la ressemblartce ks valeurs d’une variable en fonction
de la distance entre les observations (Fodinal, 2002). Si la ressemblance, ou la
dissemblance, entre deux valeurs, séparées d'stende donnée, est plus grande que celle
gu’on pourrait attendre au hasard alors la varigbleliée présente une dépendance spatiale
significative a cette distance. Ceci indique untaierdegré de structuration spatiale de la
variable a I'échelle spatiale étudiée. La dépendapatiale peut étre appréhendée a I'aide de
différentes métriques dont les coefficiemtsle Moran etC de Geary, des estimateurs de
I'autocorrelation spatiale, répandus dans les aealgpatiales de la végétation (Legendre and

Fortin, 1989). L'utilisation de tests de randomimatsur ces estimateurs, permutant de
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maniéere aléatoire et un grand nombre de fois lesuv@des cellules, et le calcul d’une valeur

p associée, permet de juger de la significativit€alitocorrelation spatiale estimée.

Le calcul de la dépendance spatiale a differensses de distances permet de révéler la
taille des patchs formés par les variables, i.@iséance sur laquelle la dépendance spatiale
est significative (Legendre and Fortin, 1989),iaténsité de la dépendance spatiale révele le
degré de contraste entre les patchs (Figure 9).
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Figure 9. Exemple de patrons spatiaux simulés de deux esp&we la gauche, la carte
spatiale de I'occupation des cellules par I'espBgen noir) et 'espece 2 (en gris), les cases
vides sont en blanc. A droite, les autocorrelograsmour les deux especes réalisés sur la
base du calcul des coefficiedtsle Moran a différentes classes de distances (e1bmeode
cellules). Les symboles larges indiquent des valsignificatives des coefficientsle Moran
(test de Bonferroni aprés correction). On obsemwe kpspece 1 (cellules noires) forme de
grands patchs : elle est spatialement autocorrslléaine quinzaine de cellules. Le patron
spatial de l'espéce 2 est en revanche plutét atéaet ne forme pas de patch (pas
d’autocorrelation spatiale significative sur desmsskes de distances consécutives).

2. Origine et importance de I'hétérogénéité spatialau sein des

communautés végétales

L'importance de I'hétérogénéité spatiale de la véiiEn est liee a son omniprésence dans les
communautés végétales (Kolasa and Rollo, 1991pli il est de plus en plus reconnu que
I’hétérogénéité spatiale reflete les processusogamplies, et que, simultanément, elle peut les
déterminer (Kolasa and Pickett, 1991; Turner andd@s, 1991; Wu and Loucks, 1995;
Pacala and Levine, 1997; Murret al, 2001). En effet, sous l'effet de divers processu
ecologiques, les entités composant les communaetésstribuent dans I'espace de maniere

hétérogéne a une échelle spatiale ou une autren(LE¥92). En retour, cette hétérogénéité
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peut jouer un réle fondamental dans les phénom@inession, la stabilité des écosystemes
(résistance aux perturbations, résilience) (Paaath Deutschman, 1995; Reefsal, 1996;
Neuhauser and Pacala, 1999), ainsi que pour letieaide la biodiversité (Tilman, 1994;

Pacala and Levine, 1997).

2.1 Origine de I'hétérogénéité spatiale au sein de€ommunautés végétales

L’hétérogenéité spatiale de la végétation qui bseovée dans les communautés végétales est
la résultante de nombreux facteurs endogenesdgaiiens biotiques et dispersion des plantes)
et exogenes (hétérogénéité des conditions abiatiquerturbations) intervenant sur
I'organisation spatiale des espéeces ou de leuaciEaistiques (Dale, 1999; Bolket al,
2003; Herben and Hara, 2003). Bien sdr les systaraggels sont soumis simultanément a

ces différents facteurs méme si nous les préseptatessous de maniére individualisée.

2.1.1 Les facteurs endogenes : stratégies desesspemteractions biotiques

L’hétérogenéité spatiale de la végétation a poigire premiére le fait que les processus
biotiques, liés aux plantes, sont spatialisés. iAiasdispersion des individus, par graines ou
propagules d’origine clonale a souvent lieu surdlegances limitées, et, en conséquence, les
especes tendent a s'organiser de maniere agrégéeadierogene) a une échelle spatiale ou
une autre (Levin, 1992; Dieckmaat al, 2000). Cette agrégation peut avoir lieu de maniér
plus ou moins lache et sur de plus ou moins graddgances, en fonction de la taille des
individus, de leurs caractéristiques morphologigeésde dispersion clonale ou sexuée
(Herben and Hara, 2003). Par exemple, les tradsatix des espéces peuvent beaucoup
influencer les patrons spatiaux des espéeces aamafiefine (Herberet al, 1994). Selon que
les espéces ont un systeme clonal stoloniferelozomateux, qu’elles produisent de courts
ou longs internodes, qu’elles présentent une actite clonale ramifiée ou non va influencer
leur degré d’expansion spatiale et/ou d’agrégatitnaspécifique (e.g. stratégies ‘phalange’ et
‘guerilla’ décrites par Lovett-Doust, 1981). Lesaaités de colonisation spatiale propres a
chaque espéce sont ensuite modulées par les timesade voisinage avec les autres espéeces.
Ainsi, sous l'effet de la compétition interspécife les espéces ont tendance a étre ségrégées
spatialement (Tilman, 1994; Silvertown and Wils@A00; Purves and Law, 2002; Stoll and
Bergius, 2005). Une telle ségrégation interspéadigeut conduire a la formation de patchs

d’individus conspécifiques, un mécanisme décrit sddes modeles théoriques comme

27



permettant la coexistence des especes (Pacala a&nd, 11997; Murrellet al, 2001). A
linverse, lorsque les effets compétitifs sont fag) comme dans des conditions de fort stress,
les espéces peuvent s’associer dans I'espace pazfidés de facilitation (Callaway, 1995;
Kikvidze et al, 2005). Ce type d’interaction biotique peut comeld la formation de patch
d’especes plurispécifiques.

Ainsi, de part la dispersion limitée des especear diversité de stratégies possibles et
I'influence des interactions biotiques, la répatitspatiale des espéces tend a étre hétérogéne
au sein des communautes et peut ainsi conduird’bédérogéenéité spatiale de la végétation,
sous la forme de patches d’especes plus ou moins-hoa pluri-spécifiques, de contraste et
de tailles variables (Figure 10).

Figure 10. Exemple de la répartition spatiale de
deux especes graminéennedegchampsia
flexuosaet Nardus stricta au sein d’'un plot de
50 x 50 cm dans une communauté prairiale de
montagne. L'intensité du gris est proportionnel a
'abondance de [l'espece (le blanc indique
'absence). On observe que ces deux especes
Deschampsia Narchis sont spatialement ségrégées ce qui entraine la
floxuosa stricta formation de patrons spatiaux ou ‘patchs’ de
chaque espece (D’aprés Laat al, 1997).

2.1.2 Les facteurs exogenes abiotiques

La gamme des conditions physiques du milieu (resgsuen nutriments, pH du sol,
température, quantité et qualité de la lumierediecie, etc.) pour lesquelles une espece peut
survivre et se reproduire est restreinte. L'héténaéjté spatiale de ces contraintes physiques
explique ainsi une part non négligeable de l'orgatidbn spatiale des plantes a diverses
échelles (e.g. Grime, 1979; Maestre, 2006; MaestceReynolds, 2007). Aux larges échelles,
on parle de ‘filtrage environnemental’ (Weiher afeddy, 1995 ; Diazt al, 1998). A des
echelles fines, les variations locales des caitiatitpres et de la profondeur des sols, de la
ressource en eau ou en nutriments, de la quastiténgiere incidente sont autant de filtres qui
s’appliguent localement et influencent la répantitispatiale des espéces (Snaydon, 1962;
Burgman, 1987; Lavet al, 2002). Par exemple, dans une prairie calcaiteeren espéces,
Law et al. (2002) montrent que certaines especesigoalisées préférentiellement dans les

microsites de sol profonds alors que d’autres lee@ol est superficiel (Figure 11).
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Figure 11. Exemple de la répartition spatiale de plusieurseess d’'une pelouse calcaire
diversifiée reflétant la réparition spatiale deptafondeur du sol. La réparition spatiale de la
profondeur du sol au sein d’'un quadrat de 1 x 1éoodpé en cellules de 5 x 5 cm est
représentée en (a). L'association spatiale entprdbondeur du sol et les espécPsahtago
lanceolata (b), Sanguisorba minor(c) et Thymus drucei(d)] a été réalisée a l'aide de
fonctions de covariance. Les courbes en pointigsésentent les enveloppes a l'intérieur
desquelles I'association spatiale n’est pas sicatifie a 99%. Alors quBlantago lanceolata
est associé avec les sols profonds (cross-covariaignificative et positive a la premiéere
classe de distancelhymus druceest associé aux sols les plus superficiels (atosariance
significative et négative a la premiere classe ideadce) eSanguisorba minoest distribuée
indépendamment de la profondeur du sol (D’apres étzav., 2002).

De part leurs attributs fonctionnels, les espedastmpas les mémes capacités d’exploiter les
ressources d’'un milieu et/ou de résister aux méstiess, ce qui peut expliquer en partie leur
répartition spatiale en réponse a des variatiorss @mnditions abiotiques (des especes
réparties differemment dans un milieu selon lagmdéur du sol ont par exemple des chances

de présenter des traits racinaires difféerents)tig?at al, 2007).

2.1.3 Les perturbations

Les perturbations (e.g. paturage, inondations, nidies) sont un élément fondamental
influencant I'nétérogénéité spatiale de la végeétatians les prairies (Collins, 1989; Chaneton

and Facelli, 1991; Glenat al, 1992). Les perturbations jouent un réle majeucrgant des
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trouées favorables a la régénération des espeive® (@e régénératiosensuGrubb, 1977).

Le remplissage de ces trouées dépend de processuslde dispersion des individus sous
forme d’élongation clonale, de dispersion de graine de la germination des individus
contenus dans la banque de graines du sol (Budbek, 1995b; Kotanen, 1997; Zobet al,
2000). Il a été montré qu’en dehors de la fréquestdéntensite, la taille des perturbations
(i.e. taille des trouées) était un facteur déteaminpour la nature des processus de
régénération (Kotanen, 1997). Plus les perturbatant lieu sur de grandes surfaces, plus les
processus de recolonisation sont aléatoires (pleipropagules) alors que des petites trouees
sont rapidement recolonisées par élongation clodeseindividus adjacents (Bulloak al,
1995; Kotanen, 1997). Ainsi, plus les perturbatigosit larges par rapport au grain de la
végeétation, plus elles sont susceptibles de fasoilibétérogénéité spatiale de la végétation
(Coffin and Lauenroth, 1988).

Parmi elles, le paturage a une place centrale ldathstermination de I'hétérogénéité spatiale

de la végétation des communautés prairiales. Nétaslldns ses effets dans la partie 3.

2.2 Importance de I'hétérogénéité spatiale au sedes communautés végétales

2.2.1 Hétérogénéite spatiale et coexistence deésesp

L’agrégation intraspécifique des individus et lanfiation de patchs monospécifiques est
souvent prédite dans les modeles théoriques conmygage de la persistance et de la forte
coexistence des espéces au sein des communautialeggReest al, 1996; Pacala and
Levin, 1997; Murrellet al, 2001; Bolkeret al, 2003). En effet, une telle organisation
spatiale des espéces peut réduire l'intensité aderdapétition interspécifique qui a ainsi lieu
seulement le long des frontieres des patchs candi@adus interagissent surtout avec leurs
proches voisins (Pacala and Levin, 1997). Ceci peralors la persistance d’espéces
faiblement compétitives qui seraient autrementwe(Tilman 1994).

Le grain spatial auquel s’exprime l'agrégation @spéces est de ce fait primordial car il
détermine la proportion de contact entre les imtligi des différentes especes : lorsque les
especes sont imbriqguées a un gain tres fin, ilpesbable que le systéme évolue vers
I'exclusion des espéces les moins compétitives @dghio and Stoll, 2005). Avec
'augmentation du grain spatial (i.e., patchs m@éc#fiqgues plus grands), les interactions

deviennent plus dominées par de la compétitiomspegcifique (a I'intérieur des agrégats), ce
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qui permet une coexistence plus durable des esplegesthése de la ségrégation spatiale de
Pacala, 1997)

Cependant, sur une surface donnée, un grain tessigr (i.e. des patches monospécifiques
tres grands) ne permettra pas la coexistence dereoses espéces et est surtout I'expression
de la dominance compétitive de certaines espeaes ldamilieu (e.g. taches de graminées
monopolistes, Pottier, 2008).

Le grain spatial de I'agrégation des espéces inflaeégalement leurs dynamiques locales,
comme le degré d’extension clonale ou de dispengangraines (Turnbukt al, 2007). En
effet, lorsque le grain est fin, la possibilité dilepersion des espéces dans les patches ouverts
est égale pour tous les individus (i.e. il n'y & pke contrainte de dispersi@gnsuTilman,
1994) alors que lorsque le grain augmente, la digpe des plantes devient dépendante de la

localisation particuliere de chaque patch ouvert.

2.2.2 Influence de I'hétérogénéité spatiale sdiometionnement des communautés

L’influence de I'hétérogénéité spatiale fine depeees sur leurs dynamiques locales peut
probablement se répercuter a diverses échellaafleancant les flux de nutriments et cycles
de la matiére (Rossignet al.,2006), la productivité et I'invasibilité des systés ainsi que la
stabilité des populations d’espéces (Rekal, 1996; De Boeclet al, 2006; Turnbullet al,
2007). Par exemple, Mokany et al. (2008b) ont tediféerents niveaux d’agrégation
intraspécifiqgue dans des communautés végétalesimgriales et montré que I'augmentation
de l'agrégation intraspécifique pouvait diminuentierception de la ressource lumineuse via
une réduction de la complémentarité entre espemasla distribution des feuilles faisant de
la photosynthese. D’autres études sur des comnmémarperimentales montrent qu’en
faisant diminuer le grain des patrons d’agrégatiarproduction primaire ou la stabilité des
populations d’espéces peuvent étre améliorées @@eket al, 2006; Turnbullet al, 2007;
Lamosoveet al, 2010).

Nous retenons que I'hétérogénéité spatiale estarsetéristique inhérente des communautés
végétales, de part I'agrégation spatiale des espeme échelle ou une autre sous l'effet de
processus biotiques mais aussi de la distributié@rbgéne des conditions abiotiques qui
filtrent localement les espéces sur la base dedatactéristiques fonctionnelles. L'existence

de I'hétérogénéité spatiale peut ainsi prendretlmé de variabilité spatiale des assemblages
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d’especes et de traits mais aussi de patrons gjiafp@ des especes, plus ou moins mono- ou
pluri-spécifiques, entrainant possiblement la fdiote de patrons spatiaux des
caractéristiques fonctionnelles, fortement susbégsti d’'influencer des processus clés du

fonctionnement des communautés.

3. Le role du paturage sur I'hétérogénéité spatialde la végétation

Le r6le des perturbations liées au paturage peat@epondérant pour la construction de

I'hétérogénéité spatiale des communautés végétales.

3.1 Utilisation hétérogene de la ressource par ldserbivores et formation de patrons

spatiaux de la végétation

L'influence du paturage sur I'hétérogénéité spatide la végétation provient du fait que les
herbivores n’utilisent pas la ressource de marni@rrme mais peuvent la sélectionner. Les
herbivores font des choix alimentaires visant aimeser leur ingestion énergétique (théorie
de I'approvisionnement optimal, Charnov, 1976) 'alirmentent ainsi préférentiellement sur
la végétation la plus riche en azote, aux tissuegse et a forte digestibilité (Jefferies al,
1994; Parson®t al, 1994). Ceci, depuis I'échelle du paysage (chas dommunautés)
jusqu’'a celle de la bouchée au sein des patchsisi{@enftet al, 1987; WallisDeVrie®t al,
1999). Ces choix alimentaires peuvent étre unecdeses principales de la formation de
patrons spatiaux dans la végétation des prairiagges. En effet, la qualité nutritive de la
végetation est souvent ameéliorée dans les zonasépéat(McNaughton, 1979; McNaughton,
1984; Jefferieset al, 1994), de part une réduction de la quantité deemneh sénescent et le
maintien des plantes dans des stades phénologmuress par la défoliation (Richards al,
1962; Hobbs, 1999) ou également par I'augmentaties nutriments dans le sol via les
déjections (Holland and Detling, 1990). La misepate d’un tel rétrocontrdle positif entre le
paturage et la végétation peut entrainer la foonati'un patron spatial dans la végétation
composé de l'alternance de patchs de haute et orédgualité fourragére. Le péaturage
préférentiel des patchs de bonne qualité fourragateetient et renforce ce patron dans le
temps, ce qui entraine de fort contrastes entredif8rents patchs et ainsi une forte
hétérogénéité de la végétation. Les contrastespregnt en terme de physionomie du

couvert (e.g. hauteur) et de qualité fourragéeee ¢ligestibilité, matiéres azotées totales) mais
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aussi en terme d’assemblages d’especes et de(Bakkeret al, 1983; Ringet al, 1985;
Cingolaniet al, 2005; Olofssoret al, 2008). Ainsi les especes des patchs paturésnpalts
traits leur permettant une repousse rapide aloeslegl especes des patchs non paturés sont
souvent caractérisées par des traits lies a laecestson efficace des nutriments (i.e.
stratégies ‘acquisitive’ vs. ‘conservative’, Diatz al, 2001; Cingolankt al, 2005). Aussi la
pression de paturage forte au sein des patchségdaworise des especes de petite taille ou au
port prostré et, plus largement, ayant des traits permettant de résister a la défoliation
(Briske, 1996).

3.2 Influence du milieu et des pratiques

La mise en place d’'un tel rétrocontrole positifreda végétation et les herbivores, induisant
un scénario de paturage ‘cyclique’ (McNaughton, 997a une plus forte probabilité
d’apparaitre dans des milieux productifs car iluied la repousse rapide, au cours de la
méme saison de végétation, des plantes dans lgsspadturés (Hobbs and Swift, 1988). De
plus, dans ces systémes, ce scénario sera fgmlitEaccumulation d’'une forte quantité de
biomasse de faible qualité fourragére dans leshpaton paturés. D’autre part, les pratiques
pastorales peuvent limiter I'expression de la ¢&li€ des herbivores et ainsi ce scénario. La
conduite en troupeaux du paturage contraint pampke les herbivores a consommer la
végetation sur des surfaces choisie par le betgeuyant étre relativement restreintes (Adler
et al., 2001). Egalement un chargement trop élevé desivioeels diminue la ressource
disponible et peut conduire a la disparition derqret spatiaux des patchs paturés et non
paturés qui sinon s’exprimeraient a des chargenieféiseurs (Berget al., 1997, Figure 12).
Enfin, la nature des herbivores influence égalent@rformation de patchs de végétation,
chaque herbivore ayant des capacités morphologi¢eies dentition) et physiologiques
différentes (lllius and Hodgson, 1996; Kiadtlal, 1996; Ménarckt al, 2002) qui influent sur

leurs choix alimentaires.
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3.3 Sélection de la ressource a différentes échsligpatiales

La sélectivité des herbivores peut s’exprimer dédintes échelles. La sélection de la
ressource a une échelle large est souvent contp@éd’hétérogénéité a échelle large du
milieu telle que des variations de topographie fiSeh al, 1987). A une échelle intra-
communauté, les herbivores choisissent les patgtidahes de végétation les plus appétents
et, au sein des patchs choisis, ils peuvent deaaughoisir les bouchées selon la répartition
des espeéces les plus appétentes. Cependant, des ént montré qu’'a une échelle qui est
fine par rapport a la taille des herbivores, lest#bn de la ressource pouvait étre aléatoire
(WallisDeVrieset al, 1999). Ainsi au sein d’'un patch choisi, I'apptioa des bouchées est
tres susceptible d’étre un phénomene stochasti§dewinning and Parsons, 1999; Parsons
and Dumont, 2003). En effet, a des échelles qui nas par rapport aux herbivores, la
ressource est percue comme homogene par les animaugui favorise un scénario de
paturage de type ‘homogéne’ décrit par (Adieal., 2001, Figure 13). Ce scénario est prédit
atténuer I'hétérogénéité spatiale de la végétatioatte échelle. Dans les milieux ou la maille
d’hétérogénéité de la végétation est fine par regppdéchelle de préléevement des animaux
(i.e. la bouchée), comme dans les prairies naag¢€s diversifiées, ce type de scénario peut
aussi se rencontrer a des échelles plus largekeqagch de végétation choisi. Egalement, le
comportement grégaire des animaux paturant en éeappeut faire diminuer le degré de
sélectivité des herbivores et favoriser ce typepdturage non sélectif (Augustine and
McNaughton, 1998).
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3.4 Paturage et hétérogénéité spatiale pré-existantles communautés végetales

Le paturage n’est pas toujours créateur d’hétém@igenpatiale au sein des communautés, il a
méme parfois été montré que le paturage tenddiicimbgénéisation du couvert végétal
(Collins and Smith, 2006). Adler et al. (2001) nrent en effet, qu'indépendamment du
milieu, de la nature ou du chargement des herlsydaerésultante de I'effet du paturage sur
I'hétérogénéité spatiale de la végétation provintinteraction entre la réponse du paturage
a I'hétérogenéité spatiale pré-existante de la tadiga et cette derniere (Figure 12). A une
échelle donnée, si le paturage a lieu de maniéataie par rapport a I'organisation spatiale
de la végétation, dans ce cas il risque d'attélibétérogénéité intrinséque de la végétation
(i.e. liée aux facteurs endogenes des plantes atf®iconditions abiotiques hétérogénes). Si
le paturage est en revanche calqué sur les patiehesgétation (e.g. patches appétents et non

appétents), il peut renforcer 'hétérogéenéité spatile la végétation.

Figure 13. Schéma représentant
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" représentent les  motifs de
végétation, tandis que les points
noirs représentent la distribution
du paturage. Le schéma de gauche,
montre un patron spatial du
paturage indépendant de celui de la
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‘% grazing
=i

Is the spatial heterogeneity Does grazing increase or végetation (paturage ‘homogéne’),
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than the vegetation pattern? vegetation types? CIUI est SUSCGpth'G de falre
| | diminuer la végétation sauf s'il est
No . A~ . . , y
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dans la végétation. Dans le schéma
Somial | H Spatll spatial  de droite, le patron de paturage est
heterogeneity heterogeneily heterogeneity heterogeneily . . )
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et peut faire augmenter
I'hétérogénéité de la végétation dans le cas auaintient les contrastes entre végétation
paturée et non paturée. Le schéma de gauche maunse comme le patron du paturage
dépend de I'’échelle d’observation : une échellgdad’observation révele un paturage par
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patchs, alors qu’une échelle confinée dans une pangée (indiquée par le carré) percoit un
paturage homogene (Adlet al, 2001).

3.5 Actions du péaturage induisant de la variabilitéspatiale a échelle fine

Trois actions majeures associées au paturage,anidasdéfoliation, le piétinement, et les
dépbts d'urine et de feces, peuvent créer de l@hiité des conditions biotiques et
abiotiques a une échelle fine. Ces différentesoastiont lieu de maniere localisée (patch
d’'urine, bouchées...) et introduisent de la vali@bspatiale (i.e. contraste et variété) des
conditions abiotiques et effets compétitifs enti@pes au sein de la communauté (Jaramillo
and Detling, 1992; Steinauer and Collins, 1995;tkeik et al, 2000; Augustine and Frank,
2001; Kohleret al, 2006). Les trouées et autres niches de régéméraiinsi créées peuvent
étre recolonisées par dispersion de graines ouagmgules d’origine clonales (Kohlet al,
2006) ce qui augmente la mobilité des especesdeamMaarel and Syskes, 1993) et ainsi la
variabilité spatiale en terme de composition flibgise mais aussi fonctionnelle : des especes
portant des traits variés (e.g. especes nitrophitéiophiles...) peuvent bénéficier de la

création des niches (Dupré and Diekmann, 2001¢@atral, 2007).

Dans les communautés prairiales paturées, lesrpations introduites par les herbivores sont
ainsi trés susceptibles de créer de la variabiliétiale a une échelle fine, ainsi que de
conduire a la formation de patrons spatiaux ddegilformes et agencements variés a

I'échelle ou leur sélectivité alimentaire s’exprime

4. Les prairies subalpines comme modele d’étude

4.1 Des milieux hautement diversifiés et multi-usazs

Les prairies subalpines sont le réservoir d’'uneefloche, abritant de nombreuses espéces
végetales spécialisées (Nosbergeral, 1994; MacDonaldet al, 2000) et représentent un
point chaud de biodiversité en Europe (Kérner ameth®, 2002). Si ces écosystémes
remplissent toujours une importante fonction écagom et sociale en liaison avec les
activités d’élevage et de pastoralisme, leurs rol@ss le maintien d’'une certaine qualité
esthétique du paysage et dans la gestion de laveisdé constituent autant d’enjeux a

prendre en compte (Cozic and Bornard, 1998; Dofi888; Pfimlinet al, 2001). En France,
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les nombreux statuts de protection qui existentearmilieux attestent de 'importance de les
préserver (Parc National, Réserve Naturelle dedesaispace Naturel Sensible, zone Natura
2000...).

(Hauts-Plateaux du Vercors, Isére)

4.2 Des milieux fagonnés par I'Homme et a I'équilite

La déforestation et le paturage extensif par lebihares domestiques, débuté il y a parfois
plusieurs milliers d’années, ont joué un rble préfggant dans la formation des prairies
subalpines telles que nous les observons aujour@huEurope (Quétier, 2006). Dans le
systeme traditionnel de ['élevage pastoral, lesugeaux d’herbivores domestiques,
essentiellement ovins, paturent sur de grandesléésnde prairies et sont déplacés selon les
saisons pour laisser a la végétation le tempsmmusser et pour aller chercher ailleurs I'herbe
nécessaire a l'alimentation des animaux. L'utilsatadaptée, selon la saison et I'année, des
différents quartiers d’alpages, la rotation régelides zones de couche et les nombreuses
actions d’entretien ont déterminé, en interactorc le climat subalpin et la diversité des
conditions édaphiques, les types de végétatioreptesujourd’hui sur ces milieux, formant
des communautés végeétales riches en especes. Deapeaienneté de I'activité pastorale,
I'équilibre de ces milieux est particulierement méflable aux changements d'utilisation des
terres, et dans ce cadre, la déprise agricole ertagiee peut avoir un impact sans précédent
sur leur pérennité (MacDonaéd al, 2000; Quétier, 2006).
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Figure 15. Carte de Cassini de 1777. Carte
géographique précise la plus ancienne®(i8
siecle) couvrant I'ensemble de la France. Ici,
elle atteste de la présence des paturages et
boisements sur les Hauts-Plateaux du Vercors
(Isére), déja décrit comme tels.

Figure 16.
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Drome, 2346 m.
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(Musée Dauphinois
de Grenoble
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LE GRAND VEYMONT (Dt8me), alt. 2346 m.

4.3 Un équilibre menacé par le déclin de I'agriculire de montagne

Les alpages sont des milieux présentant de nomitv@oucticaps naturels qui les empéchent de
répondre a la course a la productivité amorcédeparonde agricole il y a une cinquantaine
d’années. Le climat rude, la faible productivitélatvariabilité de la production, les reliefs
marqués, I'éloignement des siéges d’exploitatioriest difficultés d’acces sont autant de

contraintes qui rendent difficilement intensifiablees milieux (Tasser and Tappeiner, 2002).
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Le retour du loup sur certaines régions compliqgeleément I'activité pastorale (Cugno,
2002) et peut représenter une contrainte suppléinentNe répondant souvent plus a la
logique actuelle de rentabilité de I'agricultur&scmilieux sont marginalisés au profit des
prairies de vallées plus facilement mécanisablestet’activité agricole s’est intensifiée
(entrainant en général des conséquences dramasiguess milieux également). En dépit des
soutiens financiers que recoit I'agriculture de tagne dans les Alpes, dans le but du
maintien des pratiques traditionnelles de gestianregard des services fournis par ces
ecosystemes, I'abandon se généralise sur les rem@dus en marge de la rentabilité depuis
plusieurs dizaines d’années (Dobrene¢zl, 2000; MacDonalcet al, 2000; Marriottet al,
2004). L'allegement de la charge pastorale, aljaatju’a I'abandon des alpages les plus
reculés, provoque un changement du régime de pattons ancestral, et peut se traduire par
des conséquences profondes et durables sur lasityda composition et le fonctionnement
de ces prairies (Tasser and Tappeiner, 2002; Laeoed, 2004; Quétieet al, 2007).

4.4 Dynamique des milieux abandonnés

Les travaux conduits sur les prairies de montagne ptudier les effets des changements de
pratigues pastorales, et en particulier I'abandon pdturage, sur la dynamique de la
végétation montrent généralement une modificati@n la composition en espéces et
notamment une perte de la qualité et de la prooludtiurragere (Doréet al, 2001; Krahulec

et al, 2001; Marriottet al, 2004; Lantaet al, 2009; Mayeret al, 2009). Cependant la
dégradation de la diversité végétale ne semblsysématique et est probablement le résultat
de facteurs complexes (Austrheim and Eriksson, 20Qdlinger et al, 2003; Mayeret al,
2009). De méme, si la colonisation par des espengahissantes (e.g. Veratrum album,
Spiegelbergeet al, 2006) ou par les ligneux bas (Doréteal, 2001; Tasser and Tappeiner,
2002) et les ligneux (Ostermann, 1992; Dullingerl, 2003) est souvent rapportée, il existe
des cas ou elle n'a pas lieu en raison de blocageessionnels dans ces milieux trés
contraints (i.e. sols pauvres et climat rude). ilisdtion des traits fonctionnels pour révéler
des modifications du fonctionnement de ces écosysesuite a |'extensification des
pratigues est apparue prometteuse (Lavaelal, 2004). I semble que les espéces
compétitives et conservatrices colonisent ces milieonduisant a un ralentissement des flux
de nutriments et cycles de la matiére (Lavetedl.,2004). Cependant ces études restent rares
dans le cas précis de I'abandon du paturage eauslibalpin. Par ailleurs, il se peut que les

changements liés a I'abandon soient complexes pemdient du contexte local et de

39



linteraction avec d’autres facteurs, par exemm@eréchauffement climatique favoriserait
€également la colonisation par les ligneux. Il ressependant de ces études que la réponse
locale des communautés végétales est importarrendne en compte car elle peut déterminer
le fonctionnement des écosystemes et se répercates échelles supérieures (Austrheim and
Eriksson, 2001).

5. Problématique générale et questions abordées dala these

Dans les prairies subalpines, I'abandon du patusageble avoir le potentiel d'impacter la
composition spécifique (diversité, composition epéres), les traits des espéces et certains

processus du fonctionnement, tel que le turnovemdéiments et la production fourragere.

Cependant, une caractéristique rarement prise pteg et pourtant inhérente aux systemes
paturés, est I'hétérogénéité spatiale de la vdgataDans de trés nombreux systemes, le
paturage a été montré étre un élément clé de Ei@néou du maintien d’'une certaine

hétérogénéité de la végétation a des échellesegargt, celle-ci est de plus en plus reconnue

comme un facteur déterminant pour la diversit@€gprocessus des écosystemes.

Ainsi la prise en compte de I'hétérogénéité spattids communautés pourrait étre une étape
importante pour la compréhension des mécanism&swvie lors de I'abandon du paturage
en prairies subalpines. L'objectif principal detcavail de thése est de déterminer comment
sont organisées spatialement des composantesigpésitt fonctionnelles des communautés
prairiales subalpines dans des situations conasgtiéitilisation pastorale. Dans cet objectif,
plusieurs axes sont abordés et présentés dansifiéseerdes parties du manuscrit. Les
guestions et hypothéses propres a chaque partietgmésentées en introduction de chaque
partie.

La premiere partie du manuscrit a pour but d'évalles effets respectifs du paturage
traditionnel et de I'abandon depuis plus de 20 a@os I'hétérogénéité spatiale de
communautés subalpines. Nous étudions dans cetie lparéponse spatiale des especes et de

traits en termes de variabilité spatiale, de patspatiaux et de regles d’assemblages.
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La deuxieme partie du manuscrit étudie par quelsamémes le paturage peut modifier la
répartition spatiale des espéces et des traitsueliaét précisément I'effet de I'hétérogénéité
de la défoliation a une échelle locale. Nous noesnahdons si le grain spatial de
'hétérogénéité de la défoliation est une carasti@ue déterminante pour supporter des

modifications de I'hétérogénéité spatiale de lagtation.
La troisieme partie du manuscrit se propose d’atrocdmment sont organisées dans I'espace

des composantes des valeurs d'usage des praiteg éien avec la structure spatiale fine des

caractéristiques spécifiques et fonctionnellescd@smunautés.
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Sites d’études et dispositifs
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Les études de la premiére et la troisieme partiendauscrit s’appuient sur un dispositif de
plots paturés et d’exclos situés sur des alpagegedeors et de I'Oisans que nous présentons
dans un premier temps avec les communautés étwaliéssin de ces alpages. Dans un second
temps, nous présentons un troisieme alpage, sing lé massif du Vercors, sur lequel nous

avons réalisé une expérimentation dont les résultait présentés dans les études composant
la deuxieme partie du manuscrit.

1. Sites et dispositif d’étude de I'abandon du pamage en alpage

1.1 Présentation des alpages
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Figure 1. Localisation des alpages de I'étude. Ces alpégeaispartie du réseau de sites
d’études de la Zone Atelier Alpes.

44



1.1.1 L’alpage de la grande cabane

1.1.1.1 Présentation, enjeux et gestion pastohafesite protégé et touristique

Situé au cceur de la Réserve Naturelle des HautsaBbka du Vercors (Figure 1), dans le
massif du Vercors (Préalpes francaises), I'alpagdadGrande Cabane s’étend sur environ
1500 ha a cheval sur deux départements : I'lsel@ Btébme. L'alpage de la Grande Cabane
est constitué d’une mosaique de pelouses calcgphibidiphiles (Ritter, 1969) résultant d’un
micro-relief marqué (alternance de buttes et dé&pras sur de petites surfaces). Les pelouses
sont bordées de landes et de boisements de pmgliets. La dynamique de ces boisements
naturels de Pin a crochets, sur un territoire seuéniun péaturage ovin séculaire, tend
localement a la fermeture du milieu, avec un cent@mmbre de conséquences pour la gestion
de la biodiversité de la Réserve (Vértral, 2004). L'alpage de la Grande Cabane est paturé
depuis le Moyen-Age par de grands troupeaux ovarsshumants et n’a jamais été fertilisé.
Avec la création de la réserve (1985) et la taahgabtion confiée au Parc Naturel Régional
du Vercors en 1986, il est recherché I'adaptatiea pratiques pastorales a I'entretien des
paysages (conservation de zones ouvertes et maites)qu’a la gestion des milieux fragiles
(Dupuiset al, 1989; Ostermann, 1992; Rolland, 2001) et a lagyxétion des équilibres avec
la faune sauvage. L'alpage de la Grande Cabaneeidlecaujourd’hui, chaque année en
période estivale (mi-Juin - fin Septembre), envigi®0 ovins transhumants de la plaine de
Crau (1 a 2 brebis/ha). Le Parc a aussi la chagmdcilier les utilisations pastorales avec les

activités touristiques et I'accueil d’'un publicsr@ombreux durant la période estivale.

1.1.1.2 Climat subalpin et systeme hydrologiquestigue

Situé a une altitude variant de 1600 a 1700 m, ite ¥néficie d'un climat de type
montagnard : humide, frais, riche en neige et aleilement moyen. La pluviométrie
annuelle est élevée (1380 mm) et bien répartie’année avec environ 479 mm tombant
durant la saison de végétation (mai-septembre).té&epeératures hivernales sont froides (-
2,2 °C en janvier) et fraiches en été (11,4 °Cudlief), la température étant en moyenne de
9.8°C durant la période de végétation. (mai a seipte) (Les valeurs indiquées sont des
moyennes réalisées sur 10 ans provenant de dordeéda station météorologique de

Gerland). L’enneigement dure en moyenne de 6 aig emre novembre et avril-mai.
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Le sous-sol des Hauts-Plateaux du Vercors esttéaise par un épais socle calcaire (facies
Urgonien, Delannoy, 1981) qui affleure presqueqadrten ce qui hous concerne, sur l'alpage
de la Grande Cabane. Le taux d'infiltration de<ipitations est considérable sur calcaire
(entre 60 et 70 %, Al Anbar, 1979). Ainsi, les ppéations abondantes n'empéchent pas la
sécheresse du sol. On ne trouve aucun cours deaurthce et seules, quelques sources de
faible débit, sont permises par 'affleurement @wouche de calcaires marneux. Les sols qui
en résultent sur I'alpage de la Grande Cabanedamtendzines. Sur ces sols plus ou moins
profonds et parfois squelettiques (<5 cm) difféeentommunautés végétales peuvent étre

distinguées selon un gradient d’acidité édaphique.

1.1.1.3 Etudes de deux communautés végétales

Nous nous intéressons a deux pelouses calcicole®ritgté contrastée, due en partie a la
profondeur du sol. Ces deux communautés végétades ikches en espéeces (50-60
especes/m?) et trés représentées sur l'alpageréd’dp typologie d’Ostermann, 1992). La
premiére, trés peu productive et nommée « peloaskes> est une communauté calciphile
xérophile aGlobularia cordifolia Festuca glaucgvar. curvula) eCarex sempervirensia
deuxiéme, une communauté calciphile mésophile na@mmpelouse fraiche » est plus
productive, abritant, comme espéces principdiestuca commutatgvar. nigrescens),
Agrostis capillaris,Carex sempervirenst Globularia nudicaulis Les pelouses séches sont
situées sur les sols les plus superficiels avecaffésurements rocheux et la présence de
cailloux, alors que les pelouses fraiches sonsels un peu plus profonds et présentent un
couvert plus dense (le détail des caractéristigigeses deux communautés est présenté dans
le Tableau 1).

1.1.2 Les alpages d’'Huez et de Villard-Reculas

1.1.2.1 Présentation, gestion pastorale et enjeugem d’'une station de sport d’hiver aux

multi-usages

Les communes d’'Huez et Villard Reculas, localis#ess le massif des Grandes Rousses (et
plus largement dans celui de I'Oisans) dans le dép&nt de I'lsére, possédent un vaste
domaine pastoral (localisation générale sur larfeidy). Une partie de ces alpages, a laquelle

Nnous nous intéressons, est située sur le domaimeleskle la station de sport d’hiver de I'Alpe
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d’Huez, a une altitude supérieure a 1800 m et igjlesgue 2200 m (210 ha sont situés du coté
de I'Alpe d’Huez, 240 ha sur Villard-Reculas). Gdpages ont la caractéristique d’avoir été
paturées historiquement en partie par des troupdewins et en partie par des ovins
transhumants (Bornard and Dubost, 1987). Leursatilbn a fortement diminué entre 1950 et
1970 en raison du fort déclin général de l'agriidtde montagne qui n'a pas épargné ces
communes. La fermeture de la derniére exploitatiau lieu au début des années 1980, une
époque a laquelle les alpages ne sont plus parcueures extensivement par un troupeau
d'ovins venus de Crau, alors que, parallelementstédion de ski de I'Alpe d’Huez se
développe (Bornard and Dubost, 1987). Les évolatom la végétation, notamment le risque
d’enfrichement, qui s’en est suivi, ont amené éelaise en exploitation du domaine pastoral
en 1980, sous l'impulsion de la Fédération des @édsad’lsére. Depuis, les alpages sont
paturés de maniére extensive, en période estipaleun troupeau d’environ 300 génisses
d’'un groupement pastoral sur I'Alpe d’huez, et par troupeau d’environ 1100 ovins
transhumants sur Villard-Reculas. Le paturage dastegpde ski est un atout pour la station
(entretien des pistes, limitation des risques edéglret est primordial pour la gestion de ces
milieux prairiaux et leur biodiversité. Cependaogtte activité pastorale est confrontée a
'urbanisation croissante de la station, aux amémants liés a la création et la réorganisation
du domaine skiable, a la multiplication des acdfiwitde loisirs estivales concurrentes sur
l'espace (VTT, hippisme, aéromodélisme, tir a laabae...) qui rendent le travail des
bergers de plus en plus difficile (Bernard-Bruned &aucherand, 2007). Les alpages d'Huez
et Villard-Reculas sont donc actuellement au coeysrdblemes liés aux multi-usages et leur
durabilité ne sera permise que par des compronti®wver entre le développement des
activités economico-touristiques et la volonté daintenir ces espaces et leur ressources

agricoles, écologiques et patrimoniales.

1.1.2.2 Climat subalpin, substrat géologique diistat types de végétation caractéristiques

Les alpages d’huez et de Villard-Reculas bénéfictkmne pluviométrie annuelle moyenne
(940 mm) mais bien répartie sur 'année avec 400aontentrés sur la période estivale (mai-
septembre). Les températures sont froides durgmérade hivernales (-2°C en moyenne au
mois de janvier) et fraiches I'été (12,6°C en mayeau mois de juillet) avec une moyenne
de 10,6°C sur la période estivale compléte. L'egemient est fort et perdure jusqu’en juin

pour les parties les plus élevées des alpagesdlears indiquées proviennent de moyennes
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réalisées sur une période 10 ans, les donnéesssapt d’'une station météorologique située
sur la station de I'Alpe d’'Huez).

Les alpages étudiés présentent localement desspiilddes a modérées (10 a 40 %) et sont
pourvus de sols relativement profonds (1 m en mogemssis sur des substrats cristallins
(coté Alpe d’Huez) ou marno-calcaires (c6té Villirdculas) (Bornard and Dubosc, 1987).
Deux grands types de formations végeétales sonbueds sur ces alpages, selon,
principalement, I'exposition de la zone (Jouglet ddoree, 1987): les pelousesFastuca
paniculatasur les facies exposés Sud et les landes a lighaax{/accinium myrtilluset
Vaccinium uliginosupnaccompagnés de la graminée acidopNeéedus strictasur des pentes

d’exposition préférentiellement Nord et sur solgles.

1.1.2.3 Communauté veégétale étudiée

La communauté végétale étudiée, que nous appeltaredes », est un mélange des deux
formations citées ci-dessus (une sorte de ‘préanees’). Les ligneux bas sont présents de
maniere importante mais pas suffisamment pour fohes landes dtestuca paniculatast
présente localement dans des abondances variabtesqualité fourragére de cette
communauté est médiocre, les ligneux bas étansésfules animaux et les graminées
coriaces, que sont le nard et la fétugue panicudéant peu appréciées des animaux en
exploitation extensive. En revanche, cette commignast assez productive : 2 a 4 t de
matiere seche a I'nectare. La richesse spécifigueekativement élevée (50 a 60 especes/100
m2). Les sites étudiés ou est présent ce type dgtaton sont trés sensibles a
I'envahissement pas les ligneux en I'absence derage (Doréest al, 2001). Les détails des

caractéristiques de cette communauté sont déerits lé tableau 1.

1.2. Dispositifs et échelles d’observation

1.2.1 Stations permanentes sur les alpages data&Cabane et d’'Huez - Villard-Reculas

En 1980, sur les Alpages de I'Alpe d’'Huez - VilldReéculas, et en 1988 sur l'alpage de la
Grande Cabane, des stations d’observation permenpibts) ont été installées par I'équipe
agro-pastorale du Cemagref dans le but de suiviigriamique de la végétation paturées sur
ces alpages. Les dispositifs de suivi consisterdesncouples de plots répartis dans les types

de végeétation représentatifs des situations rer@esitsur chaque alpage. Chaque couple de
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plot est constitué d’un plot paturé de 10 x 10 eperé par ses coordonnées géographiques et
par des plaquettes permanentes posées au solgaidiun plot non paturé de méme surface,
situé a proximité et comparable (végétation irgtighente, exposition), mis en défens au
moyen d’'une cléture posée avant I'arrivée des amtdaque année et enlevée avant I'hiver.
L’intérét de ce dispositif est de pouvoir aujournd’lrcomparer des situations paturées et
abandonnées du paturage depuis au moins 20 angirauwe différentes communautés
végétales représentatives des types de végétatiaomtrés dans les alpages du Vercors et de

I'Oisans.

Nous avons utilisés 6 couples de plots paturésééend sur I'alpage de la Grande Cabane
(parmi les 11 que compte encore le dispositif)gBartis dans chacune des communautés
végetales étudiées sur cet alpage. 3 couples dg @lodiés sont donc localisés dans des
« pelouses seches » et 3 dans des « pelousesfaidkigure 2). Sur les alpages d’'Huez —
Villard-Reculas, nous avons étudiés 3 couples sgmtatifs des « landes » que I'on rencontre

sur ces alpages (Figure 3).

Les couples de plots représentatifs d'une méme aoraaté ont été considérés comme des
réplicats indépendants les uns des autres étaniédesn distances les séparant (au minimum
plusieurs centaines de métres, cf Figures 2 ®®@)r les analyses statistiques, chaque couple
de plots a été considéré comme un bloc de mani&tafftanchir des particularités locales
propres a chaque station d’observation (pente, @tpo, sol, environnement boisé ou
non...). Les trois communautés végétales étudiéestértonsidérées de maniére équivalente
(c’est-a-dire que nous n’avons pas pris en comgféeti site (alpage)) bien que nous sommes
conscient que les deux communautés végétales étudig I'alpage de la Grande Cabane
partagent plus de caractéristiques communes elgge(ex : climat) qu’avec la communauté

étudiée sur les alpages d’'Huez — Villard-Reculas.
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Figure 2. Localisation des six couples de plots paturés ésarides) et en défens (carrés avec croisillon)aipage de la
couples de plots A, B et D sont localisés sur ddsyses séches et les couples E, F et H sur dassgsl fraiches.
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Figure 3. Localisation des trois couples de plots paturésdsavides) et en défens (carrés croisillons) esialpages d’Huez et Villard-Reculas
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1.2.2 Différentes approches spatiales de la végatat

1.2.2.1 Variabilité spatiale de la végétation &édénts grains d’échantillonnage

Pour appréhender la variabilité spatiale de la tadigd, nous avons disposé des quadrats de
maniéere aléatoire au sein des surfaces de 10 xed(ldts et en respectant des distances
minimales entre quadrats, permettant I'indépendaleserelevés. La variabilité spatiale de la
végétation a été réalisée a différents grains détifionnage a I'aide de I'utilisation de 7 jeux
de quadrats différents, de tailles s’échelonnatree2b cm? et 1 m2 (Figure 4). La plus petite
taille de quadrats a été choisie en raison deversité des especes qu'il existe jusqu’a des
échelles trés fines sur les communautés étudiégsjsqu’'a 12 espéces recensées sur 25

cm3).

Figure 4. Jeux de quadrats de 7 tailles différentes pouarédionner la
végétation a différents grains spatiaux

1.2.2.1 Patrons spatiaux de la végétation

Les patrons spatiaux de la végétation ont été éstien partir d'un dispositif de quadrats

contigus disposés le long de deux transects de B tong, disposés perpendiculairement
I'un par rapport a l'autre a l'intérieur des plgpour les plots en pente, I'un des transects est
perpendiculaire & la pente et I'autre dans la pehge végétation a été échantillonnée dans
100 quadrats contigus de 100 cm2 (10 cm x 10 cmglsacun des transect (un quadrat étant

commun a l'intersection des deux transects) (Figiire
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Figure 5. Echantillonnage spatialisé de la végétation @d¢ale
deux transects de 10 m (Plot A paturé, pelousdsesgc

1.3. Comparaison des trois communautés

1.3.1 Productivité et contraintes édaphiques cetées

Les trois communautés que nous étudions sur lemyedpde la Grande Cabane et d’Huez-
Villard-Reculas présentent des niveaux de prodoctie biomasse et de contraintes
abiotiques différentes (Tableau 1).

Nous avons mesuré la production de biomasse au mataeic de végétation et sous cage si
la période de paturage était déja commencée. Nouasiderons qu’elle représente une
estimation de la productivité du systéeme étant dengue la production de végétation
herbacée redémarre a zéro chaque année suiteééiddepd’enneigement hivernale, excepté
pour les ligneux bas sur les prairies de landess mpaur lesquelles seules les pousses de
I'année ont été récoltées (et pas les tiges liged).

Les pelouses seches représentent la communautés legmtrainte, notamment en raison d’'un
stress hydrique fort sur des sols extrémement Bajgés (Ostermann, 1992) et présentent une
végétation rase avec la plus faible productionidenbsse (Tableau 1). Les pelouses fraiches
sont intermédiaires, avec un stress hydrique mpiosoncé et une production de biomasse
supérieure. Les landes sont la communauté la phduptive, avec une végétation haute et
dense.

Nous avons mesuré les taux de consommation suiféésentes communautés, a I'aide d’un
dispositif de cages mobiles durant la saison derrpge. Les estimations du taux de
consommation sont assez similaires entre commus@oign qu’un peu plus élesgsur les
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Alpage

Site

Massif

Communauté végétale

Altitude (m)

Sol
Profondeur du sol (cm)
pH du sol

Végétation
Production de biomasse au pic
(T.ha™)

Hauteur de la canopée (cm)
Espéces principales

Richesse spécifique (sur 100 m?2)
Digestibilité (%)

Teneur en azote (g/Kg)
Pdturage

Herbivores
Taux de consommation (%)

Alpage de la Grande Cabane

Réserve Naturelle des Hauts-Plateaux du Vercors

Vercors

Alpages d'Huez et Villard-Reculas
Station de sports d'hiver de I'Alpe d'Huez
Grandes Rousses (Oisans)

Pelouses calciphiles xérophiles
"Pelouses séches"

Pelouses calciphiles mésophile
"Pelouses fraiches"

Pelouses acidophiles a landes
"Landes"

1600 - 1650

<5
6.2

13

~5-10

Globularia cordifolia, Festuca ovina, Carex
sempervirens, Hieracium pilosella, Thymus
serpyllum, Veronica spicata

~45 - 50
56.2
14.3

Ovins
47.8

1600 - 1650

~15
6.0

2.2

~10-15

Globularia nudicaulis, Carex sempervirens,
Festuca nigrescens, Festuca ovina, Plantago
montana, Lotus corniculatus

~55-60
56.9
15.4

Ovins
39.9

1800 - 1900

40 - 100
55

3.2

~15-25

Vaccinium myrtillus, Nardus stricta, Festuca
rubra, Deschampsia flexuosa, Festuca
paniculata, Potentilla erecta, Luzula nutans

~50-60
521
13.9

Ovins-Bovins
37.7

Tableau 1.Caractéristiques des communautés végétales &udiklres de grandeur ou moyennes par station).
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pelouses seches) (Tableau 1). Cependant, ce m@paurde consommation a probablement

plus d'impact sur les pelouses séches, déja tritsatotes.

1.3.2 Description botanique et fonctionnelle

Sur la Figure 6 on observe qu’en termes de componsan groupes de formes de vie, ces
communautés se distinguent par :
- La présence forte d’espéces a rosettes dans lasspslfraiches et seches
- La présence de ligneux bas dans les landes, phmriamte dans les défens que dans
les plots paturés
- Une abondance un peu plus élevée de graminées lgariandes que dans les
pelouses seches et fraiches
- Un recouvrement de cailloux, sol nu et litiere piiisvé dans les pelouses seches
- La présence de légumineuses a une abondance supétans les défens que dans
les zones paturées pour les pelouses secheschieal

100% 1 = — — — —

90% - [ — O Sol nu, Litiere, Lichens,
80% Bryophytes

70% A O Rosettes

60% -
Eligneuxbas
50% -

% - . .
40% B Légumineuses
30% -
20% - | O Graminoides

10%

O Diverses

0% T T T T T 1

e S &
an\\)‘ évé\e(\ Q"a\\)(
o P

S ¢ S
AT
?6 - ? \/ \//

o< o<

Figure 6. Abondance des groupes d’espéces (formes de vie) pa
communauté et par régime. PS : Pelouses seche&ddpuses fraiches, L :
Landes

Les trois communautés se distinguent égalementmnes de composition fonctionnelle
(Figure 7).

Les landes sont caractérisées par des especeatégistrconservative : forte teneur en
matiére séche et faible teneur en azote foliaireeed’autant plus en défens que dans les
zones paturées. Les pelouses fraiches abriterdspeses a stratégie plus acquisitive que les

deux autres communautes : plus fortes surfacefapéifoliaire et teneur en azote foliaire,
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et de maniere plus prononcée dans les défens quedatazones paturées. Enfin les pelouses
séches sont caractérisées par des espéces ali@hdateur végétative et tres faible surface

spécifique foliaire et ce d’autant plus dans lesesopaturées que dans les défens.

30.7%

SSF
TCF

Hrep

51.7%

™S

|Pelouses seches Défens

Figure 7. Analyse en composantes principales réalisée aurake des
valeurs agrégées de différents traits pour les ttommunautés prairiales
subalpines étudiées, dans les zones en défensetlea zones paturées.
Hveg : Hauteur végétative, Hrep : Hauteur repradactSSF : Surface
spécifique foliaire, TCF : Teneur en carbone foiairNF : Teneur en azote
folaire, TMS : Teneur en matiéres seches des &gdss feuilles.

1.3.3 Evolution de I'abondance des espéces prilesmiepuis la mise en place du dispositif

Lors de la mise en place des dispositifs d’exclodes alpages de la Grande Cabane (1988)
et sur Huez et Villard-Reculas (1980), I'emplacetrams placettes a été choisi de maniére a
représenter la végétation caractéristique des coraniés rencontrées sur ces alpages. La
situation des plots paturé/défens appartenant anéme couple est environ identique :
topographie, exposition, altitude, environnemeat et la composition floristique initiale est
similaire. Il existe des variations non négligealdatre couples de plots censés représenter

une méme communaute, expliquant I'écart-type éléléervé pour certaines especes
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Contribution spécifique

% de recouvrement

(Figure 8). Sur la figure 8 sont indiquées les alamtes des especes principales dans

chacune des trois communautés au moment de laemipkace du dispositif (1980 ou 1988)

et en 2009. Des différences importantes entre éexx dlates peuvent étre imputables aux

différentes méthodes de relevés (relevés linéapemts-quadrat vs. estimation du

recouvrement). La structure des pelouses sechedgmaspéeces abondantes ne semble pas

avoir beaucoup évolué entre 1988 et 2009, on pwuttefois noter une diminution de

certaines graminées (eXKoeleria pyramidata peut-étre en partie due aux méthodes de

relevés différentes. Dans les pelouses fraicheg espece en rosette§sl¢bularia

nudicaulis) semble avoir fortement augmenté alors que les igesea sont en abondances

plus faibles. Dans les landes, on note le doubléeiabondance des ligneuxdccinium

myrtillus + Vaccinium uliginosuindans les plots en défens entre les deux dates.
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Figure 8. Abondance des espéces principales dans lextwimunautés étudiées (Pelouses
seches, Pelouses fraiches, Prairies-Landes) au malmda mise en place du dispositif en
1980 ou 1988 et en 2009 dans les plots paturés défens (N= 3 ET). Les relevés de
végeétation ont été realisés a l'aide de la métHowaire de points-quadrats en 1980 ou
1988 (contribution spécifique, Daget and Poissgnt@i1) et selon une estimation du % de
recouvrement des especes au sein de quadrats xiR2%m en 2009 (%). Abréviations :
fes.gla : Festuca glaucaglo.cor : Globularia cordifolia car.sem :Carex sempervirens
pla.mon :Plantago montanakoe.pyr :Koeleria pyramidata thy.ser :Thymus serpyllum
ver.spi :Veronica spicatajun.nan Juniperus nanaant.vul :Anthyllis vulneraria glo.nud :
Globularia nudicaulis fes.com : Festuca commutatapoa.alp : Poa alping vac.myr :
Vaccinium myrtillus+ Vaccinium uliginosumfes.rub : Festuca rubra meu.ath :Meum
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athamanticumfes.pan Festuca paniculatauz.nut :Luzula nutansnar.str :Nardus stricta
des.fes Deschampsia flexuosa

2. Site et dispositif d’étude de la Moliere

2.1 Présentation de l'alpage de la Moliere
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Figure 9. Localisation de I'alpage de la Moliere

2.1.1 Présentation, enjeux et gestion pastorale

L’alpage de la Moliére est situé sur le plateadiadgloliere et du Sornin, a I'extrémité nord
du massif du Vercors et a cheval sur les commuifastrdns, Engins et Lans-en-Vercors
dans le département de I'lsére (Figure 9). Il sidtsur environ 500 ha, comprenant le replat
du plateau (environ 300 ha) et des versants plugtbmontant vers les crétes. La majorité
des prairies est établie sur des pentes douceplats entre 1550 et 1600 m d’altitude. Cet
alpage a été I'un des derniers importants alpagesedlants des ovins transhumants

(jusqu’a 8000 moutons venant du Sud de la Fraogc la déprise agricole, pendant les
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années 1950-1970 l'alpage n’accueillait plus qu@0ldvins transhumants chaque année sur
sa partie Sud et le reste était parcouru par @essges. A partir de 1986, les bovins (environ
300 génisses d’'un groupement pastoral) remplacamipletement les ovins durant les 4
mois et demi de la saison estivale (Juin- mi-Oahbte paturage extensif actuel est
nécessaire pour le maintien des patures acidiphitésutaires d’'une activité pastorale
équilibrée, ainsi que pour l'entretien des peloudes sols calcaires, classées d'intérét
communautaire, et localisées sur quelques sectlsrpentes de l'alpage (Loucougasty
al., 2007). La qualité des paysages ainsi que lassghelu patrimoine naturel font du site
d’alpage de la Moliére, situé en périphérie prodeel’agglomération grenobloise, un

espace soumis a une forte pression de fréquentatioistique.

1.3.2 Climat et végétation

L'alpage se trouve dans l'un des principaux pOles mécipitations du Vercors, la
pluviométrie moyenne annuelle est ainsi relativeim&evée (1492 mm) avec 621 mm
tombant durant la période de végétation (mai aeseipte). Les températures sont en
moyenne de - 2 °C en janvier, de 14,5°C en judtade 12,3°C sur les 5 mois de la période
de végétation (les valeurs indiguées sont des nm@geméalisées sur une période de 10 ans,
de données récoltées sur la commune d’Autrans, wslmateque.fr, le site n’étant pas
equipé de station météorologique). La nature dustsaib du sol est calcaire et tres
homogene, et c’est donc la topographie, par sofuenfe sur la migration et la
redistribution des éléments issus de I'altératieriadroche, qui apporte une variabilité aux
sols. Sur l'alpage de la Moliere deux formationgjétéles principales sont distinguées
(Loucougarayet al., 2007). La communauté végétale acidiphile@stuca nigrescens
(Fétugue noircissante), localement colonisésMmatrum lobelaniun{Vératre vert) et par
Cirsium eriophorum(Cirse laineux) est la plus étendue de l'alpag®wnit la ressource
fourragére principale du troupeau boviNardus stricta (Nard raide) y est présent
ponctuellement mais peu recouvrant. La deuxiemmdtion est largement dominée [r
stricta. Cette communauté végétale est classée commeathabitritaire au sein de la
directive « Habitats » EC 1992 (code Eur 15 : 628®&tte communauté est établie sur les
sols les plus acides de l'alpage (dépbts gréseukrdtacé supérieur ou sols lessivés). |l
s’agit d’'un milieu relativement vulnérable compéevl des surfaces réduites qu'il occupe.

1.3.3 Communauté végeétale étudiee

59



Nous nous sommes intéressés a la communauté aigrescenspour mener une
expérimentation de défoliation, en choisissantzomee relativement homogéne et en évitant
localement les zones colonisées parlabelaniumet C. eriophorum Cette communauté
subalpine peut étre rattachée a l'associafiaseto-Polygonion bistortaglont la matrice
végétale est composée d'une matrice graminéenneF. a nigrescens Agrostis
capillaris, Phleum alpinum Deschampsia flexuos&t Nardus stricta De nombreuses
légumineuses et diverses sont présentes au sdamdatrice graminéenne consitituant un
richesse spécifique élevée. Les autres graminéesnedates sont la graminée généraliste
Agrostis capillariset les graminées acidophil®eschampsia flexuoset N. stricta Cette
communauté est riche en espéces et relativemedtigiioe pour une communauté végétale

subalpine (environ 3 t/ha de matiere séche auglua@masse).

2.2 Dispositif expérimental

Une expérimentation a été mise en place sur I'aghegla Moliere pour étudier les effets de
I’hétérogénéité spatiale de la défoliation. Nousre/choisi deux zones (blocs) pour installer
24 plots permanents de 80 x 80 cm chacun. Les ldot®té mis en défens pour éviter
l'intéraction entre le paturage par les génissdssetraitements expérimentaux. La taille des
plots a été choisie de fagon a ce qu’ils soierftsarhment larges pour étre représentatifs des
assemblages locaux d’espéces de la communautéetmdiis suffisamment petits pour que
les conditions abiotiques puissent étre considénéesogenes au sein de chaque plot. Les
traitements ont consistés en la défoliation deéigétation sur 50 % de la surface de chaque
plot selon trois différents grains d’hétérogéndpatiale (i.e. pour une méme surface, la
taille des patches défoliés augmente et le nombgatthes diminue, Figure 10). La hauteur
de coupe a été réalisée a 1 cm du sol pour réaiiséort contraste entre patchs défoliés et
non défoliés. Les traitements ont été répétés dankes consécutives au début de la saison
de paturage, apres les relevés de végétation. dmieme traitement consiste en I'absence
totale de défoliation de la végétation. La végeétata été échantillonnée de maniére

spatialisée a 'aide de grilles de 8 x 8 cellulesl@ x 10 cm chacune (64 cellules au total par

plot).
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Figure 10. Dispositif expérimental de la Moliére : 3 plotsreg application des traitements
(de gauche a droite : défoliation hétérogéne setograin fin, moyen et grossier).

f

Figre 11.Vue d'ensemble de I’exerletlon au sein d'us lecs
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Partie |

Variabilité, patrons et assemblages
spatiaux des espéces et des traits
en réponse au paturage et a
["'abandon
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Introduction de la Partie |

Le paturage par les grands herbivores est un desiggux modes de gestion des
écosystemes prairiaux et représente un enjeu iangebur leur conservation et le maintien
de leur diversité (Bakker, 1998; van Wieren andk&ak2008). Les communautés végétales
soumises a une longue histoire de paturage peéuentrés sensibles a des changements des
régimes de perturbations pouvant conduire a desécences négatives sur leur diversité et
leur fonctionnement (Milchunast al, 1988; Adleret al, 2004). De tels changements
d'usages pastoraux sont observés dans les Alpeqyneupart croissante des prairies
subalpines - des milieux riches en espéces, faggmeréune longue histoire de paturage - est
sujette a I'allegement des pratiques, voire l'almmddepuis plusieurs dizaines d’années,
dans le contexte des mutations de l'agriculture ddaald et al, 2000; Marriottet al,
2004). Des conséquences négatives sur les milienx déja observées en termes de
diversité et de composition floristique et fonctiefle (Austrheim and Eriksson, 2001,
Dullinger et al, 2003; Lavorekt al, 2004) et sur les valeurs d’usage de ces prdifi@sser
and Tappeiner, 2002).

D’autre part, le paturage est considéré comme émesht clé de la création ou du
maintien d’'une certaine hétérogénéité a des eéchetleées au sein des systemes prairiaux
(Bakkeret al, 1983; Glenret al, 1992; Berget al, 1997; Cid and Brizuela, 1998; Adlet
al., 2001). Dans de nombreuses études, I'hétérogéspatiale est de plus en plus reconnue
comme un facteur déterminant pour la diversité& dohctionnement des écosystemes (Baur
et al, 2006; Rossignokt al, 2006; Marion, 2010; Rossigneit al, 2011) et un intérét
croissant lui est porté pour la gestion des prapi@urées au travers le monde (Adieal,
2001; Kohyaniet al, 2008). En dépit de ce rble central, I'hétéroge&népatiale est une
caractéristique qui reste peu étudiée, et, sondéies les dynamiques végétales observées
suite a I'abandon du paturage dans des systemé&wgas anciens, comme en montagne,
reste largement inconnu. On peut par exemple seam@en si l'augmentation de
'abondance des ligneux bas parfois observée emnsgpa I'abandon du paturage dans les
prairies subalpines (Tasser and Tappeiner, 20@2% edsultat de la dispersion localisée de
ces individus qui s’étendent et forment des patiehplus en plus grands, dés lors que cette
dispersion n’est plus contrainte par les pertudnetiiées aux herbivores. Plus largement, on
peut se demander si les changements de compoditiostiques et fonctionnelles ainsi que

la baisse de la diversité et de certains proces&atcompagnent de changements de
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l'organisation spatiale des espéces et des casdmaes fonctionnelles au sein des
communautés suite a I'abandon du paturage.

Dans cette premiere partie nous cherchons a igemtdmment I'organisation spatiale des
especes et des traits fonctionnels au sein de coewmés subalpines est affectée par

'abandon du paturage vs. le maintien du patureagtionnel.

Les trois chapitres composant cette partie s’appugar un dispositif de couples de plots,
soit paturés traditionnellement ou soit mis en dgfdepuis au moins 20 ans, et localisés
dans trois communautés végeétales subalpines, ahtféentre autres, par leur niveau de
production de biomasse. Le travail présenté dasslkapitres s’'appuie sur les hypothéses

suivantes :

0] En raison des contraintes climatiques et édaphigueta croissance des plantes
en milieu subalpin, I'abandon du paturage ne cdngas a la colonisation
uniforme du milieu par une espéce dominante marmte 'augmentation,
localement, de la dominance de certaines especepagulispersion localisée et
parfois compétition exclusive, s’étendent et/ougegent spatialement dans les
microsites qui leur sont favorables.

(i) A Tlinverse, le péaturage, par ses actions locatisé@ge. défoliation,
piétinement...), empéche 'augmentation des domirafamales en contraignant
la dispersion des plantes (e.g. réduction de lgpaggation clonale) et/ou en
réduisant les mécanismes de compétition exclusiviavorise la diversité a une
échelle fine.

(i)  Nous faisons également I'hypothése que lintensiée ces meécanismes sera
modulée en fonction des communautés végétales, atle des niveaux de
compétition entre les espéces ou de contraintes laudispersion locale
probablement différents.

Différentes questions sont déclinées dans chacpato :
Dans le chapitre 1.1, a l'aide d’'une approche sf@tient explicite et en se positionnant a

une échelle d’observation pertinente, nous posesasgliestions suivantes : I'abandon du

paturage cause-t-il un changement de l'organisatfatiale des especes qui se traduit par
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une augmentation des patrons spatiaux (i.e. augtn@mtde la taille des patchs et du

contraste entre les patchs) (i) des plantes, qures(ii) de différents traits fonctionnels ?

Dans le chapitre 1.2, nous mobilisons une appraochki-échelle en faisant varier le grain de
'échantillonnage et nous intéressons a lintemactientre la variabilité spatiale de la
végétation et I'échelle spatiale : 'abandon entdtil une variabilité spatiale de la
composition floristique et fonctionnelle a une élehplus large qu’en situation de paturage,
c’est-a-dire conduit-il a I'expression de I'hétééogité spatiale de ces composantes a un

grain plus grossier ?

Dans le chapitre 1.3, & I'aide d’'une méthode ddifg@mnement de la diversité a différents
grains d’échantillonnage, nous nous intéresson®rgahisation spatiale de la diversité
fonctionnelle, qui peut refléter la proportion desits qui sont sélectionnés localement a
partir du pool de valeurs de traits de la commuihatiinsi refléter les regles d’assemblages
sous-jacentes (convergence, divergence fonctianmeill assemblage neutre). Nous posons
les questions suivantes : I'abandon du paturagerite+t-il une augmentation du grain de
I'hétérogénéité spatiale de la diversité fonctidlen®@ Conduit-il a une modification des
régles d’assemblage des traits ? A quelles éshgfllatiales ces modifications interviennent-

elles ?
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Abstract

Questions: Does long term grazing exclusion affect spatiatggats of canopy height, plant
species, and plant traits in subalpine grasslanthuanities? Are spatial patterns of species
and traits similarly affected by grazing exclusighre changes in spatial patterns of species
associated with changes in species abundances?

Location: Subalpine grasslands in Vercors and Oisans Mowtaips (France).

Methods: Spatial sampling ofegetation and measurements of plant traits wemedaout
within a set of 9 pairs of grazed and ungrazed 1@ x-plots distributed in three species-
rich plant communities with different productivisie We estimated within-plot spatial
patterns of canopy height, species, and aggregededsalues by measuring the extent (or
“patch size”) and intensity of spatial dependendth Wloran’s| coefficients. Abundance-
weighted averages for species’ patch size and siterof spatial dependence were
calculated across all species per plot and acpesses per life form. Such measures derived
from analysis of spatial dependence were considspatial traits”.

Results: Response of spatial patterns to grazing exclusiags only detected in terms of
patch size whereas intensity of spatial dependeva® not affected. Changes in spatial
patterns were community-dependent because speditd based on patch size of canopy
height and species increased following grazing wsich only in the less productive
community. Unexpectedly, changes in spatial pastefrspecies did not support changes in
spatial patterns of trait values. Abundances anhpaizes of several life forms were
significantly affected by grazing exclusion. Howevat the scale investigated, changes in
the abundance of life forms did not correspondhanges in their spatial patterns and vice
versa.

Conclusions:Our results suggest that in species-rich commigeazing alters the spatial
spread of species (i,epatch size) rather than intraspecific aggregafian, intensity of
spatial dependence). Our results additionally rexkgossible mechanisms of species
spatial reorganization that are independent of dance variation. Therefore, it is important
to consider changes in spatial patterns in addittochanges in mean values of vegetation

features when assessing the impacts of grazing geamant.

Keywords : Spatial patterns; Moran’s grazing exclusion; subalpine grasslands; canopy

height; plant traits; life forms; Western Alps

Nomenclature :Flora Europea (Tutin et al. 1964-1980)
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Introduction

Spatial heterogeneity of vegetation is a key featoir plant communities that can
influence both diversity and ecosystem function{fgcala & Levin 1997, Murrell et al.
2001). The primary causes of within-plant commusjpgtial patterns can be both biotic and
abiotic processes. Spatially limited dispersal péces (Herben et al. 2000, Pottier et al.
2007), competitive interactions (Tilman 1994, St&lIBergius 2005), and soil resource
heterogeneity (Burgman 1987) are some of the maiogsses that shape spatial patterns of
plants by influencing intraspecific spatial aggmega In return, such patterns of species
aggregation can modify the relative importancendfa- vs. inter-specific competition and
influence local species coexistence (Pacala & L&@87, Stoll & Prati 2001). Intraspecific
aggregation may also lead to the coexistence afhpatwith contrasting plant functional
traits (Schamp et al. 2008) and subsequently infladocal community processes such as
litter decomposability (Rossignol et al. 2006) afficiency of resource uptake or biomass
production (De Boeck et al. 2006, Turnbull et @&02).

In grassland communities, grazing is one of the nmdisturbances mediating
vegetation spatial heterogeneity (Bakker 1998, Adteal. 2001). For example, grazing can
reduce the grain size of heterogeneity of canopghihend plant species in many types of
grasslands (e.g., Bakker et al. 1983, Gibson 1B88j et al. 1997). Herbivores can directly
reduce the spatial extension of some species threatgctive grazing and may indirectly
favor the spatial dynamic of less competitive spedby locally decreasing competitive
exclusion (Adler et al. 2001, Pazos et al. 200@).gtasslands dominated by perennial
species, trampling and defoliation can directlyluahce the spatial extension and
aggregation of clones in the following ways: redtuctof clonal mobility (Bullock et al.
1994, Tamm et al. 2002) and/or decreased distanegeoal spread (Benot et al. 2010, Smit
et al. 2010), through limitation of internode lem@gAmiaud et al. 2008) or fragmentation of
clone patches (Charpentier et al. 1998). Finalgrpivore-induced local disturbances such
as urine and feces deposition create heterogersgmaiml distribution of nutrients or soils
gaps, which in turn may influence the spatial tsttion of plants (Haynes & Williams
1993, Steinauer & Collins 1995, Gillet et al. 2010)

The effects of grazing on spatial patterns in vat@t can be investigated through the
guantification of spatial dependence, i.e., thatr@hship between the values of one variable
observed in different locations (Dale 1999). Whesfeming to spatial patterns, two
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important components should be considered bechaseeiach refer to different aspects of
spatial heterogeneity: (1) the extent and (2) isitgrof spatial dependence. The extent of
spatial dependence, also called “patch size” (Ldgeid Fortin 1989), reflects the grain at

which the patchiness of the variable is expres®éden the variable of interest is species
abundance, patch size is related to the expresdi@pecies distance of spreading, e.g.,
propagation via rhizomes, stolons, or propagulesrifein et al. 1995). The intensity of

spatial dependence refers more to the contrasteleetwatches and can thus reflect the level

of intraspecific aggregation (Purves & Law 2002).

In upland areas, extensive grazing by large herbs/s a widespread form of land use
that is a key issue for the conservation of spedodsgrasslands (Austrheim & Eriksson
2001, Marriott et al. 2004, Pavlet al. 2007). The exclusion of grazing can leadh®
dominance of tall and competitive species sucltoag-ktanding and dense small shrubs or
tall grasses and forbs (Tasser & Tappeiner 2004iR4 al. 2007, Mayer et al. 2009). One
of the processes involved in the dominance of spelties may be enhanced propagation in
space and/or higher intraspecific aggregation, iwban be detected through increased patch
size and intensity of spatial dependence. Thesagdsaare likely to occur according to
species morphological characteristics or life for(@gy., graminoids, rosette forbs, small
shrubs) that give them different abilities to exgban locally exclude others species (Herben
et al. 1993, Dupré & Diekmann 2001). As a resuitirecrease in the patch size and intensity
of the spatial dependence of species would explgcbedrelated to an increase in species
abundance as species form larger and/or densdrgzatdowever, the relationship between
the response of species’ spatial patterns andetsigonse of species’ abundance has been
poorly studied (but see Adler et al. 2001), altHoug can reveal processes of spatial

reorganization of species.

In this study, we aimed to describe how 20 yeargrakzing exclusion has affected
current spatial patterns of different vegetatiomponents (canopy height, abundance of
species and life forms, and aggregated plant Yraitglant communities in the Western
Alps. This was achieved by measuring the extentisteesity of spatial dependence in a set
of grazed and ungrazed paired-plots belonging teethsubalpine plant communities
differing in their levels of productivity. As the ajority of species in subalpine grasslands
have clonal strategies, we hypothesized that theerade of disturbance favored clonal

propagation and competitive exclusion and thuseased both patch size and intensity of
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spatial dependence for the different componentaveyer, because competition and the
consequent dominance of certain species afterrgraassation should be stronger in more
productive communities (OIff & Ritchie 1998, Austim & Eriksson 2001), we expected
increases in patch size and contrast between gatohbe more pronounced in our most
productive communities. In addition, because speaigaspecific aggregation is likely to
support trait convergence (Grime 2006, Schamp. &048), we suggest that changes in the
intensity of spatial dependence of species cana@tippmilar changes for plant traits.

We consequently addressed the following questifi)sDoes grazing exclusion lead to an
increase in patch size and/or contrast betweemesiia the studied subalpine communities?
(2) Do changes in spatial patterns of species stghanges in spatial patterns of plant trait
values? (3) Do changes in spatial patterns of spemrrespond to changes in their overall
abundance in the community? (4) Is the spatialesp of communities related to their

level of productivity?

Materials and Methods

Study sites and plant communities

The study was conducted in two sites in the WeshAdps, France: “Hauts-Plateaux du
Vercors” Nature Reserve (VERC) and Alpe d’'Huez sdsort (HUEZ) (see Table 1 for
details). Snow cover (>1 m) usually lasts from Naber until the end of April. Mean
annual precipitation is 1380 mm for VERC and 940 fomHUEZ. Temperatures average
11.4°C in July and -2.2°C in January for VERC a8db31C in July and -2.0°C in January for
HUEZ. During the vegetation growth period (May—Sepber), the mean temperature and
precipitation are 9.8°C and 479 mm, respectivety, YERC and 10.6°C and 400 mm,
respectively, for HUEZ (Temperature and precipmatidata were collected from
http://climatheque.meteo.fr/).

The vegetation survey was based on three plant conities: (1) xeric calcareous grasslands
(“xeric grasslands”) and (2) mesic calcareous ¢gasls (“mesic grasslands”) on VERC and
(3) acidic heath grasslands (“heath grasslands"HOEZ. These three plant communities
are characterized by high species richness (50 gp&cies per 100 m?2) and present different
levels of abiotic constraints as revealed by tloegase in biomass production from xeric to

heath grasslands (see Table 1). Despite large amaiinprecipitation for VERC, xeric
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grasslands and, to a lesser extent, mesic grasstéaadsubject to harsh water deficiency due
to shallow soils and a karst hydrological systesulteng in weak field moisture capacity.
The studied subalpine grasslands have been grageshdéep since the middle ages.
Presently, they are very extensively to moderatglgzed from mid-June until end of

September by sheep or cattle (Table 1).

Site « Hauts-Plateaux du Vercors » Nature Reserve, "VERC" Alpe d'Huez ski resort, "HUEZ"
44°52'N; 05728 45°05'N; 06°03'E
Vercors Mountains Oisans Mountains
Plant community Xeric calcareous grassland Mesic calcareous grassland Acidic heath grassland
"xeric grassland" "mesic grassland" "heath grassland"
Altitude (m a.s.l.) 1650 1650 1830
Soil depth (cm) <5 ~15 40-100
Soil pH 6.2+0.1 6.0+0.03 55+0.2
Biomass at peak (T.ha-1) 13+0.2 22+0.3 3.2+03
Canopy height (cm) 55+0.8 10.2+1.3 15.7+2.7
Ellenberg N value (Ecological indicator for Nitrogen) 22£01 27401 2.8+0.1
Ellenberg F value (Ecological indicator for Moisture) 36+0.1 42+0.1 46+0.2
Globularia cordifolia, Festuca ovina, Globularia nudicaulis, Carex Vaccinium myrtillus, Nardus stricta,
Main species Carex sempervirens, Hieracium sempervirens, Festuca nigrescens, Festuca rubra, Deschampsia flexuosa,
P pilosella, Thymus serpyllum, Veronica Festuca ovina, Plantago montana, Lotus Festuca paniculata, Potentilla erecta,
spicata corniculatus Luzula nutans
Grazers Sheep Sheep Sheep, Cattle
Above ground biomass comsumed (%) 47.8+13.6 39.9+12.1 37.7+£11.1

Table 1 General description of plant community charast&s. Species’ names in bold letters are
dominant species (abundance > 10%), whereas gibeies are co-dominant (abundance > 5%).

Field sampling

In each plant community, we sampled three pairetsplor blocks, a total of nine paired
plots) during July and August 2008. The blocks ws@ m to several kilometers away from
each other and considered independent. Plots (10 m) were either grazed or ungrazed
and paired plots were associations between a gnalpédand its matched ungrazed plot.
Paired plots had similar initial species compositiwhen the experiment was set up.
Ungrazed plots were permanent livestock exclostines have been maintained within
studied pastures since 1980 for HUEZ and 1988 t6R¥.

In each plot, we established two perpendicular #ifPamsects crossing at the center (5 m). In
order to collect fine-scale spatial data, we lod&t®0 quadrats (10 x 10 cm) contiguously
along each transect (resulting in a total of 198dyats per plot including a quadrat shared
by the two transects in the center). This sampdipgroach was selected to define a suitable
resolution size (i.e., size of quadrats) and ex(eet, size of plots) for spatial analysis of

plant species within the studied communities (fRogtial. 2002).
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In each quadrat, we measured canopy height as dlghthof the dominant vegetation

(without taking into account rare shoots) and rdedr species abundances by visual
estimation as the percentage of ground cover.

In each plant community and for each treatmentz@gaand ungrazed), we measured four
plant traits that can reflect species’ strategresesponse to grazing (Diaz et al. 2001).
According to protocols described in Cornelissenakt (2003), we measured species
vegetative height (VH) with 20 replicates per spe@nd specific leaf area (SLA), leaf dry
matter content (LDMC), and leaf nitrogen conterfi@) with 10 replicates per species for

at least all species necessary to reach 80% coezch of the 100 cm?2 quadrats.
All measurements were made before the grazing ghéoiograzed plots.
Data analysis

Abundance of life forms
Species were classified into five life forms: graoids, legumes, rosette forbs, non-rosette
forbs, and small shrubs. Abundance of life formghat plot scale is the cumulative plot-

scale abundance of all species belonging to etecfolim.

Aggregated trait values
For each of the four plant traits, we calculatedragated (i.e., weighted according to the

relative abundance of species) traits values ih eathe 199 quadrats per plot, as in Garnier

et al. (2004):2 P, Xtraitsﬁ j where p, is the relative abundance of tHe species in each

quadrat andrait ; the measured trait value for tHespecies in the treatmejntgrazed or

ungrazed).

Spatial patterns

We calculated a measure of spatial autocorrelatiomest the statistical significance of

spatial dependence (Fortin et al. 2002) of canagight, individual abundance of species
(for species occurring in at least 20 quadratsadut99), and aggregated trait values. We
used Moran’g coefficient, which measures the degree of coieidietween the values of a

variable as a function of spatial locations (C&ffOrd 1981, Fortin et al. 2002). At a given

distance class, a value of Moram’approaching 1 indicates high positive spatial elation
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whereas a value near 0 indicates no spatial rakttip and a value approaching -1 indicates
high negative spatial correlation.

We calculated Moran’sl coefficient for all distance classes (d) and ocatséd
autocorrelograms by plottingd) over increasing distance classes (Legendrer&r-9989).
Here, the distance class was bounded in orderdp kefine scale resolution (10 cm). The
sampling design allowed enough pairs of observattorensure the power of the test at all
distance classes up to 500 cm. We, therefore, basedorrelograms on only the first 50
distance classes (up to 500 cm). The significanfcspatial autocorrelation was tested
individually for each distance class using a ranidation test and was tested globally for
the whole autocorrelogram using the Bonferroni @dion for multiple tests, and by setting
the significance level at p<0.001=0.05/50 (50 distaclasses tested) (Legendre & Legendre
1998). These analyses were carried out using PAESA@rsion 2.0 (Rosenberg &
Anderson 2011).

Grain of patchiness and contrast between patchegegétation were derived from the
autocorrelograms and defined as: (1) the extenspattial dependence or “patch size”
assessed as the first distance class showing ndicigt spatial autocorrelation (Legendre
& Fortin 1989), and (2) the intensity of spatiapeadence or “Global Morani$ defined as
the weighted mean of Moranlsoefficients, respectively. This “global” coeffiatincludes

all distance comparisons up to 500 cm weightedhleyinverse of the distance class; thus,
points close together contribute more to the inithe points far apart (Adler & Lauenroth
2000).

Many species were only present in a subset of ,phdtech prevented a comparison of their
spatial characteristics (patch size and global Msrd) between grazing treatments and
plant communities. Consequently, we took an intdreshe community spatial response to
treatments and calculated abundance-weighted avgitgh size or global Moran'sacross

all species at the plot scale, following the samentila as for aggregated plant traits:

Z p. x spatial characteristicwhere p;, is the relative abundance of tifespecies at the plot

scale andspatial characteristicis the estimated patch size or global Moranfsr thei™

species in the plot considered. We also calculatedbundance-weighted average patch size

or global Moran'd per life form following: > Py, X Spatial characteristicwhere P, g ) is
i

the relative abundance of tH& species in life form j at the plot scale asgatial
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characteristi¢ is the estimated patch size or global Moran'®or the i species. Such

measures derived from spatial autocorrelation amalyere considered “spatial traits”.

Statistical analysis

Effects of grazing treatment (grazed vs. ungrazadjt community (xeric, mesic, and heath
grasslands), and their interactions were testedguai mixed-effects analysis of variance
(ANOVA) with plant community and grazing treatmex# fixed factors and blocks (paired
plots) as a random nested factor. The paired grameldungrazed plots were blocked to
control for local conditions specific to each pdiata tested were life form abundances,
spatial characteristics (patch size and global Merd of canopy height and aggregated
trait values, and, abundance-weighted average atiatpcharacteristics (spatial traits) of
species and life forms. These analyses were peefbmvith R 2.8.0 (R Development Core

Team 2008) using the packagjene

Results

Spatial pattern of canopy height

Patch size for canopy height ranged from 30 cmeitin grasslands up to more than 1 m in
xeric grasslands (Fig. 1A) and was significantlyfedent between plant communities
(F2:6=7.3, P=0.025). The interaction between grazing treatnaemt plant community was
marginally significant for patch size £=4.5, P=0.064), suggesting that grazing exclusion
induced an increase in patch size of canopy heiglytin xeric grasslands where patch size
of canopy height varied from 47 + 23.3 cm in grapéats to 123 + 8.8 cm in ungrazed plots
(Fig. 1A). No significant effects were detected floe global Moran’s (intensity of spatial
dependence)&0.05) (Fig. 1B).

Spatial patterns of species
The effect of grazing exclusion on the averagetpaize for all species was community-

dependent as revealed by the significant interactesm (k.¢=6.5, P=0.031). This was

mainly because of an increased average patch silaving grazing exclusion in xeric
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grasslands (Fig. 1C). No significant effects welbsavved for the average global Morah’s
(P>0.05) (Fig. 1D).

Patch size (cm) Global Moran's |
Comm., P=0.025 Comm., NS .
Graz., P=0.065 Graz., NS Grazing treatment
A Comm.xGraz., P=0.064 B Comm.xGraz., NS O Grazed
140 4 0.40 1~
- EUngrazed
_g’ 120 A 0.35 A
© 100 030 1
S 80 1 0.25 A
o 60 0.20 A
e 0.15 1
8 407 0.10 1
o N TS
0 0.00
Comm., P=0.055 Comm., NS
Graz., P=0.084 Graz.,NS
C Comm.xGraz., P=0.031 D Comm.xGraz., NS
—~ 60 - 0.20 ~
S
50 1
= 0.15 -
n ]
S 40
g B
S5 30 0.10 -
o9
0 c 20 A
D 0.05 -
[} 10 A
2
0 0.00
Xeric Mesic Heath Xeric Mesic Heath
grassland grassland grassland grassland grassland grassland
Plant community Plant community

Figure 1. Patch size and global Moran'sof canopy height (A and B) and average patch aim
average global Moran’s (C and D) for all species in grazed (clear barg) angrazed (grey bars)
plots. Bars represent mean values + SE (n£3jalues are from ANOVA testing for the main
effects of plant community (Comm.), grazing treatinéGraz.), and their interaction (Comm. x
Graz.), and are listed in each panel (NS indicBte8.1).

Abundances and spatial patterns of life forms

Grazing exclusion significantly decreased graminalilindance across all communities
whereas it promoted legumes in xeric grasslandb.(ZaFig. 2). Rosette forbs, non-rosette
forbs, and small shrub abundances were not signifig influenced by grazing exclusion,
although small shrub abundance showed a strongeneydto increase after cessation of
grazing in heath grasslands (Fig. 2I).

We have presented results for average patch slydTab. 2) because no significant effects
were detected for intensity of spatial dependefibe. patch size of rosette forbs and non-
rosette forbs showed a significant response tamgaexclusion. This was mainly because of
an increase in the average patch size of theselitevdorms in ungrazed plots in xeric

grasslands (Fig. 2D, 2H). Small shrubs only conted sufficient cover to warrant analyses
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in heath grasslands; hence, spatial patterns ferlifie form were assessed only in this
community. No significant difference in patch sim@as detected between grazed and

ungrazed plots (Fig. 2J).

Abundance Average patch size

DF F P F P
Graminoids
Plant community 2,6 1.8 0.249 0.5 0.627
Grazing treatment 1,6 30.9 0.001 1.3 0.297
Plant community x Grazing 2:6 15 0.288 0.6 0.596
treatment
Rosette forbs
Plant community 2;6 5.7 0.040 7.9 0.021
Grazing treatment 1,6 15 0.264 4.2 0.087
Plant community x Grazing .
treatment 2;6 0.2 0.822 9.7 0.013
Legumes
Plant community 2,6 7.9 0.021 1.0 0.414
Grazing treatment 1,6 5.8 0.053 0.0 0.998
Plant community x Grazing 2:6 98 0.013 19 0.222
treatment
Non-rosette forbs
Plant community 2;6 0.2 0.807 6.3 0.034
Grazing treatment 1,6 0.6 0.459 19.3 0.005
Plant community x Grazing 2:6 11 0.406 25 0.162
treatment
Small shrubs
Plant community 2;6 7 0.027 _ _
Grazing treatment 1;6 33 0.117 _ _
Plant community x Grazing 2:6 25 0.162
treatment - -

Table 2 Summary of ANOVAs for the effects of plant comrityn
grazing treatment and their interaction on the dbuoe and average
patch size of life forms. SignificanP-values are in boldface and
marginally significanf-values (0.05R<0.1) are in italics.
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Abundance (%) Average patch size (cm)

Grazing treatment
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Figure 2. Abundance and average patch size of life formangraids (A and B), rosette forbs (C
and D), legumes (E and F), non-rosette forbs (GH)dnd small shrubs (I and J) in grazed (clear
bars) and ungrazed (grey bars) plots. Bars represean values + SE (n=3p-values are from
ANOVA testing for the main effects of plant commiyn{Comm.), grazing treatment (Graz.), and
their interaction (Comm. x Graz.) and are liste@ach panel (NS indicat® 0.1).
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Spatial patterns of plant trait values

Spatial patterns of aggregated plant trait valueswed considerable between-plot
variability within each treatment and plant comntyr(iFig. 3). No significant effects of

grazing exclusion were detected for patch sizet@nisity of spatial dependence (Tab. 3).

Patch size Global Moran's |
DF F P F P

SLA
Plant community 2,6 1.5 0.296 0.9 0.452
Grazing treatment 1,6 1.7 0.243 0.3 0.603
Plant community x Grazing 26 05 0.655 0.7 0.549
treatment '
VH
Plant community 2,6 0.8 0.494 2.7 0.148
Grazing treatment 1,6 0.6 0.465 1.1 0.333
Plant community x Grazing 26 18 0.240 0.001 0.998
treatment '
LDMC
Plant community 2,6 0.4 0.664 0.9 0.452
Grazing treatment 1,6 0.1 0.765 0.2 0.679
Plant community x Grazing 26 0.8 0.505 32 0.112
treatment '
LNC
Plant community 2,6 0.6 0.579 0.7 0.520
Grazing treatment 1,6 1.2 0.313 0.3 0.581
Plant community x Grazing 26 0.5 0.622 0.2 0.791
treatment '

Table 3 Summary of ANOVAs for the effects of plant comrityn
grazing treatment and their interaction on the tpaze and global
Moran’s| of aggregated trait values: Specific leaf area)Skegetative
height (VH), leaf dry matter content (LDMC), andienitrogen content
(LNC).
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Patch size (cm) of aggregated traits
Grazing treatment

A Comm., NS B Comm., NS O Grazed
100 1 Graz., NS 100 A Graz., NS EUngrazed
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80 - 80 -
i 60 - ; 60 -
D 40 40 -
0 0
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100 ~ Graz., NS 120 1 Graz., NS
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Xeric Mesic Heath Xeric Mesic Heath
grassland grassland grassland grassland grassland grassland
Plant community Plant community

Figure 3. Patch size of aggregated trait values: Specifit de@a, SLA (A), vegetative height, VH
(B), leaf dry matter content, LDMC (C), and leafrogen content, LNC (D) in grazed (clear bars)
and ungrazed (grey bars) plots. Bars represent weaps + SE (n=3)-values are from ANOVA
testing for the main effects of plant community (@v0.), grazing treatment (Graz.), and their
interaction (Comm. x Graz.) and are listed in gaahel (NS indicateB> 0.1)

Discussion

Exclusion of grazing for more than 20 years in shbalpine grasslands affected the
spatial patterns of several vegetation featureg. dllovegetation characteristics exhibited
spatial responses to grazing exclusion; canopyhheigd species or life forms showed a

coarser grain of patchiness, while trait valuesewwt consistently affected.

Influence of grazing exclusion as a function of thplant community

According to previous studies, contrasting effestsgrazing on vegetation spatial
heterogeneity under different abiotic conditions dkely to occur (Adler et al. 2001, de
Bello et al. 2007). However, this statement arisem the comparison of distinct studies
that used different measurements of spatial hedereity and various grazing systems. This

makes difficult to draw general conclusions. Irsthtudy, we found that changes in spatial
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heterogeneity following grazing exclusion only oced in the low productive Xxeric
community as indicated by the coarser grain oftpagss for canopy height and species. In
contrast, almost no differences in spatial pattevase found between grazed and ungrazed
plots in the more productive mesic and heath conitiesn Our results did not support the
hypothesis that grazing exclusion leads to morenquaced spatial patterns of vegetation
features in more productive communities becauseare intense competition and increased
intraspecific aggregation (Tilman 1994, OIff & Riie 1998, Adler et al. 2001). We
expected both patch size and intensity of spaggleddence to be lower in grazed than in
ungrazed plots in productive communities and esflgdn heath grasslands because of the
dominance of small shrubs in the absence of graztogvever, at the scale investigated,
small shrubs contributed a continuous cover androed in almost all quadrats in ungrazed
plots leading to a lack of spatial structure (Ader_auenroth 2000) that did not allow
distinguishing spatial patterns of small shrubsmeen grazed and ungrazed plots. In the
intermediate-productive mesic community, damageslémal species caused by grazing
could have been dampened through compensatory lgrgWweang et al. 2004), which
subsequently reduced differences in spatial patbatween grazed and ungrazed plots. In
the xeric community, our results did not suppontliea findings that showed increased
intensity of spatial dependence under grazing igetegion of water-limited environments
(Golluscio et al. 2005). In xeric conditions, gragican indeed promote pre-existing
contrasts between patches of vegetation (Aguiaal& $999, Golluscio et al. 2005) through
increased bare soil and nutrient spatial heterage(iRietkerk et al. 2000, de Bello et al.
2007). The studied xeric community presented aivelg continuous vegetation cover and
did not show such contrast between vegetation ghaséiigh heterogeneity in bare soil
cover. It is likely that grazing was randomly distited at the scale of vegetation spatial
patterns and thus overshadowed pre-existing sgatatogeneity in vegetation (Adler et al.
2001) by dampening the patchy patterns of spegiékel & Lauenroth 2000).

Spatial pattern of canopy height

In xeric grasslands, canopy height formed mediwedpatches (~50 cm) in grazed
plots compared to large patches (~130 cm) in umgrgdots. The creation of more and
smaller coexisting patches of canopy height undazigg is a common observation already
described in many types of grasslands (e.g., Bai&kat. 1983, Berg et al. 1997). Most of

the studies that have described heterogeneitymadpmaheight have focused on the relative
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cover of patches of different heights (Berg etl@R7, Cid et al. 2008); very few focused on
the spatial characteristics of those patches, aagtatch size, which provide information on
the grain of patchiness of vegetation. Howeverfet#hces in such spatial characteristics
could indicate important consequences for ecosy&t@ctioning. Semmartin & Oesterheld

(2001) experimentally demonstrated that increashey size of short vegetation patches
through defoliation enhanced primary productivigchuse of increased light availability
and decreased edge effects. Thereby, a vegetataanxncomposed of large patches of
different heights in ungrazed plots should favontcasts in light availability between

patches and therefore influence primary produgtig®emmartin & Oesterheld 2001).

Spatial patterns of species and plant traits

In the xeric community, the average patch sizepaces was affected by grazing
treatment, while the intensity of spatial depengem@s not. This suggests that grazing
altered the spatial spread of species rather tham intraspecific aggregation. The larger
patch size in ungrazed plots compared to grazed we possibly due to clonal growth
because fine scale spatial extension of speciebe&atrongly related to clonality in species-
rich grasslands (Herben et al. 1995, Pottier e2@07). Grazing, through trampling and
defoliation, could have strongly limited the extemsof clones by decreasing the number
and length of internodes between ramets (Moen.et289, Amiaud et al. 2008). On the
other hand, the absence of significant responsatamsity of spatial dependence can be
ascribed to a weak level of intraspecific aggregatbecause species may not strongly
compete and exclude each other under harsh abmtititions (Kikvidze et al. 2005). In the
xeric community, species patches should thus gvedaabling species with different space
occupancy strategies (e.g., guerilla and matrirafog phalanx species) to intermingle in
space (Herben et al. 1993). This suggests thah@eased intensity of spatial dependence
following grazing exclusion is more likely to occur communities strongly dominated by
few species (Adler & Lauenroth 2000) than in co-tdmated species-rich communities such
as the ones studied.

The extent of spatial dependence of aggregateis treis highly variable plot-to-plot
(ranging from 10 cm to more than 1 m) but did mairéase following grazing exclusion,
contrary to what occurred for species. In additiwa,did not find changes in the intensity of
spatial dependence of aggregated trait values. &slits can be explained by two main

reasons. Firstly, we assumed that changes in #tebpatterns of traits should be supported
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by changes in the intensity of spatial dependerfcepecies. Actually, an increase in
intraspecific aggregation, which is a form of treasinvergence (Grime 2006, Schamp et al.
2008), could enhance the contrast of trait vallets/den different patches. Consequently, it
is likely that the absence of consistent changéhen intensity of spatial dependence of
species (i.e., intraspecific aggregation), follogvgrazing exclusion, prevented any increase
in the intensity of spatial dependence for tretscondly, spatial dependence was measured
between aggregated trait values calculated atdigetation sampling scale (10 x 10 cm), a
scale large enough in such species-rich communii@sclude numerous species (up to 14
species; data not shown). At this scale, aggredgaé#tdvalues did not mirror the trait value
of a dominant species but arose from the co-donsmasf many species that can hold
contrasted trait values (Grime 2006). Therefore,dhserved high co-dominance of species
can explain that the increased spatial extent etisg in ungrazed plots did not support
similar changes in aggregated trait values.

The spatial patterns of plant traits were not ieficed by grazing but we found that
aggregated values at the community scale were (aatshown). This supports the previous
conclusions that the responses of plant traitgaaigg mainly occur at the community scale
(Garnier et al. 2004).

Changes in abundance and spatial patterns of lifeefms

Changes in the abundances of different plant ldems in response to grazing
exclusion have been observed in mountain grassi@hgsé & Diekmann 2001, Pavkt al.
2007). We found that some of these life forms abowed significant changes in their
spatial extent after grazing exclusion. Interesyinghanges in the spatial patterns of life
forms did not necessarily correspond to changesheéir abundance and vice versa.
Graminoid abundance decreased by nearly 25% wiéhirgg exclusion in all communities,
whereas legume (in xeric grasslands) and smallbskiru heath grasslands) abundances
increased. In contrast, grazing exclusion had fecebn rosette forb and non-rosette forb
abundances. Despite the change in their abundasmgecially in heath grasslands,
graminoids exhibited the same patchiness in graaeungrazed plots (roughly 40 cm).
Herben et al. (1993) noted thBestuca rubraand Nardus stricta two of the dominant
graminoid species present in our mesic and heahbstands, behaved as matrix-forming
phalanx species when abundant, thus spreadingromiyf@nd lacking spatial structure in the

community, possibly explaining why their spatialttpen did not respond to grazing
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exclusion. On the other hand, the absence of chamdbe abundance of rosette forbs
obscured significant modifications of their spapatterns. In xeric grasslands, where rosette
forbs represented almost 30% of the vegetationr¢tiveir patch size increased from nearly
20 to 70 cm following grazing exclusion. The in@ean patch size of rosette forbs while
their abundance remained constant may reflect t@me of species interactions (Adler et
al. 2001). The existence of a size threshold ferrtfaintenance of patches is likely because
the spatial arrangement of species can influeneg thithin-community persistence or
extinction by affecting competitive interactionse@® et al. 1996, Bolker et al. 2003). Thus,
the smallest patches could have disappeared bectnese were more exposed to
interspecific competition, whereas the largest lpedcwere able to expand because they
suffered less from competition, which would resuwila global larger patch size.

These observations suggest two possible mechanismspecies spatial re-
arrangement. On one hand, changes in abundanceutvitmodifications in patch size can
reveal either variation in species density withire-pxisting patches or the creation or
disappearance of patches (van der Maarel & Sys&@3)10n the other hand, modifications
in patch size while abundance remains constanbeahe result of fusion or fragmentation
of pre-existing patches, such as through trampbggherbivores for clonal graminoids
(Charpentier et al. 1998).

This study showed that, in species-rich grasslagdsing exclusion affects spatial
patterning of plants not only via changing intrasfle aggregation. Actually, grazing
exclusion can also and independently influence gpp&tial extension of species, through
their distance of spreading, while maintaining gaie level of local species coexistence. In
agreement with theoretical approaches, our rebglitce suggest that interactions between
endogenous factors (intra- and interspecific cortipe} and exogenous factors (grazing,
spatial patterns of resources) may be importantdiving spatial patterns in plant
communities (Pacala & Levin 1997, Bolker et al. 20@verall, this study stresses that it is
important to consider changes in spatial pattennaddition to changes in mean values of
vegetation features when assessing the impactsaping management, because both kinds
of changes may occur independently from each othaiure research may indentify the

ecosystem consequences of the observed changestial patterns.
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Abstract

The fine-scale structure of plant communities ikeg component for understanding the
dynamics in vegetation following changes in landhagement but needs to be assessed at
an appropriate scale. We studied the responseaot pliversity and spatial variability of
species and trait composition to grazing vs. garclusion (>20 years) using different
grain sizes of sampling in three subalpine planmmaonities. Species composition,
diversity, and the aggregated values of 4 leatstnaiere assessed at 7 grain sizes (within
guadrats ranging from 25 cm? to 1 m?) in 9 grazed @engrazed paired-plots. Evenness and
species richness showed a strongly community-degpgndesponse as they increased
following grazing exclusion in the less productisemmunity and decreased in the two
more productive ones. Although species richness imfigenced by grazing exclusion at
grains larger than 625 cm?, evenness was affet¢tdtedinest grain investigated (25 cm?).
In contrast, spatial variability of species comgosi was similarly affected across the three
plant communities and increased following grazirglesion from the 100 cm2-grain size.
Grazing led to a sharper decline of spatial valitgbivith increasing quadrat size revealing
that the grain of spatial heterogeneity was fimegiazed plots relative to that in ungrazed
ones. The response of spatial variability of aggteg trait values was less consistent,
possibly because of functional redundancy betwgmties. However, grazing exclusion
increased the spatial variability of the aggregataldies of leaf dry matter content and leaf
carbon and nitrogen content. We suggest that $pati@bility of species composition could
be useful for detecting within-communities changesesponse to grazing management as it
was detectable using a very fine scale of sampdind responded similarly to grazing
treatment in every community. Such spatial varigbih species composition can induce

spatial organization of plant traits that may b@amtant for community functioning.

Keywords: spatial heterogeneity, species diversity, plarttiegts, quadrat size, herbivores,

subalpine grasslands

Nomenclature: Flora Europea (Tutin et al. 1964-1980)

92



Introduction

Grazing has an undeniable influence on the diwemsitd spatial heterogeneity of
grasslands (Adler, Raff & Lauenroth 2001; BakkeP8pQ Selective grazing on particular
species or functional groups can lead to localnekthn or colonization of plant species as
well as to changes in the within-community spatafjanization of vegetation (Berg,
Esselink, Groeneweg & Kiehl 1997; Gibson 1988; Ra&isigato & Bertiller 2007). In
addition, the heterogeneous spatial distributiodoofl disturbances induced by grazing,
such as trampling, gap creation, or nutrient degwsican also create spatial heterogeneity
in vegetation (Adler et al. 2001; Augustine & FraBR01). Such heterogeneity can be
detected through variability in the values of vagjen attributes across space (Duitilleul
1993) and, specifically in plant assemblages, thinouthe dissimilarity in species
composition between sampling units (Collins 199Zhis spatial variability in plant
composition may be crucial for conservation godlsemi-natural grazed grasslands as it
was recently evidenced that it could explain dédfeses in species richness between different
grazing management systems (Marion, Bonis & Bo&iZ010).

However, spatial scales are a critical issue wrssessing the effects of grazing on
both diversity (Chaneton & Facelli 1991; Klimek, Ma, Hofmann & Isselstein 2008) and
spatial heterogeneity of vegetation (Adler et @&l02, Allen & Starr 1982). The effect of
grazing on species diversity has been predictedaty across spatial scales by promoting
species coexistence at local scales while redutiagool of species at large ones (OIff &
Ritchie 1998). Usually, multi-scale studies comp#re impact of grazing across a large
range of spatial scales (i.e., some cm?2 or m2versé ha) (de Bello, Leps & Sebastia 2007,
Dorrough, Ash, Bruce & Mcintyre 2007; Dullinger,@béck, Greimler & Grabherr 2003).
The effects of large herbivores across a rangenwdllssurface areas have rarely been
investigated, but they can readily shift from pesitto neutral when they are assessed from
scales of a few cmz to ones of a few m2 (Dupré &dmann 2001).

Spatial heterogeneity in vegetation is also higigysitive to spatial scale and more
specifically to the grain size of sampling, i.de tsurface area of sampling units within a
study area (Allen & Hoekstra 1991). Spatial vatigbiamong sampling units is usually
thought to decrease with increasing sampling uné Because the probability of capturing a
greater fraction of the overall variability witheach sampling unit increases. In particular,

fine-grained spatial heterogeneity could be egstisceived as homogeneity if the sampling
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unit is large enough to capture most of the valitghjAdler et al. 2001; Allen et al. 1991).
In tallgrass prairie, Veen et al. (2008) found tlgaazing, when compared to matched
ungrazed situations, enhanced the variability @cgs composition when recorded within
small sampling units (0.25 m?), whereas, this \mlitg was decreased when species
composition was assessed in larger sampling utsn? to 200 m2, Collins & Smith 2006).
By decreasing the abundance of dominant specieshanmtbgenizing the distribution of
species throughout grasslands, grazing could intlegd enhanced a fine-scale variability
that appeared as homogeneity when assessed aeagiain-size of sampling. Hence, the
choice of the grain size is a determinant for rémgahe impact of grazing on the spatial
heterogeneity of vegetation.

The influence of grazing on the distribution of slps abundances and dominance
within plant communities can also be dependent owrenmental conditions, mainly
resource availability and productivity (Cingola@iabido, Renison & Solis Neffa 2003; OlIff
et al. 1998). In productive environments, where icamities can be dominated by a few
competitive species in the absence of disturbangeszing may enhance the local
coexistence of species by reducing the competigiffects of dominants and increasing
resource heterogeneity (Bakker, Blair & Knapp 20BRulx & Mazumder 1998). Grazing
is then expected to enhance the spatial variabdityvegetation, relative to ungrazed
situations, by decreasing the probability of sanglihe same species in different locations.
In less productive communities, depending on tlezigg intensity, herbivores can either
decrease species diversity by leading to the dammaf only few grazing-avoiding or -
tolerant species while excluding others (Augus@ndlicNaughton 1998) or enhance the
already relatively high local coexistence by insieg species evenness at a fine scale
(Dupré et al. 2001; Enyedi, Ruprecht & Deak 2008)both cases, spatial variability is
expected to decrease. On the one hand, if a feasiespbecome dominant, there is a high
probability that the same species may be recorag@den sampling units. On the other
hand, a more even distribution of species throughba community may reduce the
dissimilarities between sampling units by increggtme probability of recording most of the
species within a single sample unit (Adler et @02, Collins et al. 2006).

In the subalpine regions of the Alps, large ardama@untain grasslands have recently
experienced a reduction in grazing intensity orehbgen abandoned (MacDonald, Crabtree,
Wiesinger, Dax, Stamou et al. 2000; Rudmann-MaW&yand, Fischer & Stdcklin 2008;
Tasser & Tappeiner 2002). These changes in landthusaten the conservation of such

areas since they are strongly dependent on exeerggiazing to maintain high species
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diversity, agricultural quality, and characteriskimdscapes (Austrheim & Eriksson 2001;
Marriott, Fothergill, Jeangros, Scotton & Louauld02), mainly through limiting shrub
encroachment and colonization by unpalatable spg@iasser et al. 2002). Before reaching
secondary succession stage, such communities cperiexce progressive and less
perceptible changes in their fine-scale structukdayer, Kaufmann, Vorhauser &
Erschbamer 2009), which can readily affect themctioning and may influence larger scale
patterns of vegetation (Jefferies, Klein & Shav&94). Hence, from a conservation
perspective, the impact of abandonment on plantnmenity structure at local scales has
become a key issue in the conservation of subalpiaset communities (Austrheim et al.
2001).

In this study, we aimed to compare species diwe(sk., richness and evenness) and
vegetation spatial heterogeneity of subalpine ¢gadscommunities between traditionally
grazed plots and their long-term (>20 years) urggtamuivalents by sampling vegetation at
7 different grain sizes. Spatial heterogeneity estemated as the spatial variation of species
composition but also of plant leaf trait values,péant traits can drive species response to
grazing abandonment (Diaz, Noy-Meir & Cabido 20@hkeman & Marriott 2010). We
used a set of 9 grazing exclosures that are logat@édubalpine grassland communities with
similar extensive grazing management but differmgheir levels of productivity. We made
the following predictions: (i) Because grazing effe are dependent on the level of
community productivity, we expected plant diversatyd spatial variability to be positively
affected by grazing in the most productive commasiand negatively affected in the less
productive one. (ii) We hypothesized that the stopé decreasing spatial variability with
increasing grain size of sampling would be différbetween grazed and ungrazed plots
because of the expected effect of grazing on spemienness at a fine scale. This should
reveal differences in the grain of heterogeneityegetation between grazed and ungrazed
plots. (iii) As species can be spatially organiaedording to their trait values in response to
local grazing disturbances, we finally expected tha response of the spatial variability of

aggregated leaf traits would be similar to thasmécies composition.

Materials and Methods

Study sites and plant communities
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The study was conducted in mountain pastures siduatthe “Hauts-Plateaux du Vercors”
Nature Reserve (“WERC”) and in the Alpe d’Huez s&sort (‘HUEZ”), Western Alps,
France. All pastures on VERC and HUEZ are locateanaaltitude ranging between 1600
and 1800 m a.s.l. The climate is subalpine, witlghhiprecipitation (mean annual
precipitation is 1380 mm for VERC and 940 mm for EX), low winter temperatures (on
average, -2.0°C in January for VERC and -2.2 °CHbEZ), and long-lasting snow cover
(usually November—April) (Deléglise et aubmitted. The vegetation survey was based on
3 subalpine plant communities: xeric calcareousgiamds (“xeric grasslands”) and mesic
calcareous grasslands (“mesic grasslands”) locateERC and acidic heath grasslands
(“heath grasslands”) on HUEZ. Xeric grasslands domninated by the rosette forb
Globularia cordifoliaand the graskestuca ovinand characterized by calcareous shallow
soils and low biomass production (1.3 that peak). Heath grasslands, with higher biomass
production (3.2 t.hHa at peak), are established on deeper soils andi@arenated by the
acidophilous grasseédardus stricta, Festuca rubrandDeschampsia flexuosand the small
shrubVaccinium myrtillus Mesic grasslands are dominated by the rosetteGéwbularia
nudicaulisand the grasBestuca nigrescenand represent intermediate biomass production
(2.2 t.ha" at peak). Xeric grasslands and, to a lesser extegsic grasslands are subject to
harsh water deficiency due to shallow soils andaestkhydrological system resulting in
weak field moisture capacity. The three communitlisplay high species richness (50-60
species/100 m?). All of the studied pastures hasenbtraditionally grazed by sheep for
many centuries, and equilibrium between grazingnmmegand vegetation dynamics has
probably been established. Nowadays, they are exgnsively to moderately grazed (40—
50% of above-ground net primary production consynigdsheep or cattle from mid-June

until the end of September.
Field sampling

Our sampling was based on 9 pairs of grazed andamed plots (10 x 10 m) situated in
VERC and HUEZ, with 3 paired-plots belonging toleatant community. Paired-plots had
similar species composition at the time the expenimwas set upUngrazed plots are
permanent livestock exclosures that have been eaed within pastures since 1980 for
HUEZ and since 1988 for VERC. Vegetation was sathplering peak flowering in July
2009.
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In each of the 18 plots, the vegetation compositias sampled at 7 different grain sizes,
within quadrats ranging in surface area from 0.002%0 1 m? (Table 1). At each grain size,
guadrats were located at random within 100-m? plot®ach of the 156 quadrats per plot,
we recorded plant species abundance by visual &sbimas a percentage of ground cover.
We measured 4 leaf traits: specific leaf area (SU@gf dry matter content (LDMC), leaf
nitrogen content (LNC), and leaf carbon content@).Cas these traits can reflect changes in
species strategies in relation to grazing and etesyproductivity (Diaz et al. 2001; Rusch,
Skarpe & Halley 2009). According to protocols désed by Cornelissen et al. (2003), traits
were measured in 10 replicates per species anak feast those species needed in order to
reach 80% coverage in each of the 156 quadrataabf glot. Traits were measured for each
plant community and in grazed and ungrazed treasnen

Grain size (m?)

0.0025 0.01 0.0225 0.0625 0.1225 0.25 1
Equivalent quadrat size 5x5 cm 10x10 cm 15x15 cm 25x25 cm 35x35 cm 50x50 cm 1x1m
Number of quadrats 40 40 20 20 16 12 8
Number of pairwise Comparisons N=780 N=780 N=190 N=190 N=120 N=66 N=28

Table 1. Number of sampled quadrats per plot at each griam and number of possible
pairwise comparisons

Data analysis

At each grain size, species richness and evenness agstimated as the mean number of,
respectively, species and evenness occurring drgts The evenness in each quadrat was
calculated using the following formula (Pielou 1966

N

) _; P; ln(pi)

In(N)

where p; is the relative abundance of spedies a quadrat, andll is
the number of species in this quadrat.
Spatial variability of species composition was ased as the dissimilarity in species

composition among quadrats by using Euclidean bigtegED) (Collins, Micheli & Hartt

2000), which is calculated as follow:

— _ 2
EDjk - \/Z ( pij pik) wherep; is the relative abundance of spedies quadra,
Si

pik is the relative abundance of spedi@s quadrak, andSy is the total number of species in
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guadratsj and k. At each grain size, we averag&D among all possible pairwise

comparisons of quadrats (see Table 1).

For each of the four plant leaf traits, we calcegbhggregated (i.e., weighed according to the
relative abundance of species) traits valdagl) in each of the 156 quadrats per plot, as in
Garnier et al. (2004):

AggV=Z P, xxspi,j where P, is the relative abundance of species i in a quadrat, and
i

Xspi,j is the measured trait value for species i in treatment j (grazed, ungrazed). The spatial
variability of plant trait values was then assessed at each grain size as the coefficient of variation

(CV) of aggregated values, as follows:

AggV
AggV

CV =

where AggVand AggV,, are the mean and the standard deviation, respectively,

of AggV across quadrats at the grain size considered.

To examine if the effect of grazing treatment ore thpatial variability of species
composition (ED) and aggregated leaf trait valU@g)(was dependent on the grain size of
sampling, we determined in each plot the intercapd the slope of linear regressions
between log(ED) or log(CV) and log(grain size).

The effects of plant community (xeric, mesic, hegtasslands), grazing treatment (grazed
vS. ungrazed), and their interaction were testeidg a mixed-effects ANOVA, withlant
community and grazing treatment as fixed factord pairedplots (= blocks) as a random
nested factor The paired grazed and ungrazed plots were blot¢kedontrol for local
conditions specific to each pair. At each grainesidata tested were species richness,
evenness, ED, and CVs as well as the interceptstope of linear regression3hese
analyses were performed with R 2.8.0 (R Developn@ame Team 2008) by using théme

package.
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Results

Effects of grazing on species richness, evennessidaspatial variability in species

composition

Species richness was significantly different betwie three plant communities at all grain
sizes, mesic grasslands being the most speciesaimunity. In contrast, neither evenness
nor the variability of species composition (excapthe finest grain size tested, 0.0025 mg?)
was significantly influenced by community type (TaRB).

Grazing treatment had a significant influence oacggs richness only at the largest grain
sizes studied (0.0625, 0.25, and 1 m?). At theaeggizes, grazing treatment significantly
interacted with the plant community (Table 2). Bath grasslands, and to a lesser extent in
mesic grasslands, species richness was higher angthzed plots, whereas in Xxeric
grasslands species richness was higher in the zegyrots (Fig. 1 A—C).

Grazing treatment affected evenness only at thesfigrain sizes (0.0025, 0.01, and 0.0225
m2) either directly or through interactive effeatsth the plant community (Table 2).
Evenness was lower in ungrazed plots comparedatoirihgrazed ones for mesic and heath
grasslands, while almost no change was observeerio grasslands (Fig. 1 D-F).

The variability in species composition showed digant differences between grazed and
ungrazed plots at all grain sizes larger than (002 (Table 2) as dissimilarities in species
composition increased with grazing exclusion inp#int communities (Fig. 1 H-J). This
effect was also revealed through a significantatftd grazing treatment on intercepts of
log-log regressions (Table 4). Significant differes in slopes of log-log regressions
between the two treatments revealed a sharperaseria species composition variability

with increasing grain size in grazed plots thanngrazed ones.
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Grain size (m?)
0.0025 0.01 0.0225 0.0625 0.1225 0.25 1
DF F p F p F p F p F p F p F p

Species richness
Plant community 2;6 245  0.001 23.7 0.001 25.1 0.001 24.5 0.001 9.0 0.016 22.6 0.002 28.3 0.001

Grazing treatment  1; 6 1.3 0.305 1.9 0.221 3.8  0.100 72 0036 20 0.203 59 0051 108 0.017
Plant community x . g 37  0.089 1.9 0.232 1.8 0.249 54 0.045 24 0.176 7.5  0.023 52  0.049
Grazing treatment

Evenness

Plant community ~ 2; 6 1.0 0411 0.7 0525 0.8 0.488 23 0184 42 0.072 23 0178 0.6 0.558
Grazing treatment ~ 1;6 22 0187 725 <0.001 2.0 0.208 50 0068 3.7 0.102 3.6 0.105 1.6  0.250

Plant community 51  0.050 1.5 0.296 6.7 0.030 25 0160 29 0.131 3.6 0.095 0.4 0.658
Grazing treatment

Spatial variability in species
composition (ED)

Plant community 2;
Grazing treatment  1;
Plant community x
Grazing treatment

8.0 0.020 0.7 0.548 0.9 0.444 0.4 0.674 0.8 0.509 0.1 0.915 0.3 0.760
1.8 0.224 16.8 0.006 6.4 0.045 17.1  0.006 7.2 0.036 11.5 0.015 24.0 0.003

0.5 0.619 15 0.298 0.1 0.902 0.8 0.510 3.8 0.086 0.2 0.809 1.1 0397

6
6

Table 2 Summary of ANOVAs for the effects of plant comntyngrazing treatment and
their interaction on species richness, evennesspatial variability of species composition
(Euclidean distance) at each grain si&gnificant p-value are in bold-face, marginally
significant p-values (0.05<p<0.1) are in italics.
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Log(Evenness) Log (Species richness)

Log (Euclidean distance)

Xeric grasslands Mesic grasslands Heath grasslands
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Log (Grain size)

Figure 1. Log-log representation of species richness (ACR, evenness (D, E, F) and
Euclidean distance (H, I, J) in each plant comnmyiidr grazed (open symbols) and
ungrazed (solid symbols) plots across seven graessSolid lines represent the linear
regressions for ungrazed plots and dash linesréaegl plots.

Effects of grazing on spatial variability of leaf tait values

The spatial variability (CV) of aggregated leafitsa(except LDMC) was found to be
significantly different between plant communitiespecially at the finest grain sizes (Table
3). Globally, the CV of aggregated traits increaseth grazing exclusion, although this
effect was found to be significant for only threaits and only at certain grain sizes (Table
3). Grazing exclusion significantly increased th¢ @f aggregated values of LCC for 5
grain sizes out of 7, although the differences ketwgrazed and ungrazed plots were very
low (Fig. 2 HJ). At the largest grain sizes, grazing exclusiosoatnhanced the CV of
aggregated values of LDMGig. 2 D—H. The effect of grazing treatment on the CV of
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aggregated values of LNC was to be found commud#pendent since the CV of
aggregated values of LNC increased with grazindusian, at fine grain sizes, only in xeric
grasslandsHig. 2 K—M).

The effect of grazing was significant or marginaignificant on the slopes of the log-log
regressions between the CVs of the aggregated syalueDMC, LNC, or LCC and grain
size (Table 4). The CVs of these leaf traits deswdaor tended to decrease faster with

increasing grain size in grazed plots comparetdsd in ungrazed ones.

Grain size (m?)
0.0025 0.01 0.0225 0.0625 0.1225 0.25 1
DF F p F p F p F p F p F p F p

CV of SLA

Plant community 2;6 7.9 0.021 8.4 0.019 21  0.205 1.4 0312 3.2 0111 25 0.161 2.8 0.138
Grazing treatment ; 1.2 0311 2.8 0.147 7.9 0.031 19 0.219 4.0 0.091 1.2 0322 1.7 0.239
Plant community x ~ 2; 6 0.6 0.564 1.6 0.277 0.4 0.661 0.5 0.604 0.6 0.601 0.3 0.748 0.8 0.480
Grazing treatment

L
o

CV of LDMC

Plant community 2;6 1.0 0.426 0.2 0.795 0.1 0.925 0.1 0.940 1.3 0.340 0.3 0.719 14 0313
Grazing treatment 1,6 0.5 0.487 4.2 0.087 4.8 0.071 3.7 0.101 5.8 0.053 3.9 0.096 12.2  0.013
Plant community x ~ 2; 6 1.9 0.223 2.6 0.157 14 0.316 1.0 0421 0.8 0.474 1.7 0.265 0.3 0.783
Grazing treatment

CV of LNC

Plant community 2;6 13.7 0.006 12.9 0.007 6.3 0.034 3.7 0.092 45 0.064 19 0235 0.8 0.478
Grazing treatment 1,6 0.3 0.594 4.3 0.084 0.0 0.993 0.3 0.613 45 0.079 0.8 0.398 23 0178
Plant community x ~ 2; 6 5.0 0.053 6.3 0.033 15 0.302 2.7 0.147 0.6 0.573 0.7 0.536 0.9 0451
Grazing treatment

CV of LCC

Plant community 2,6 25.8 0.001 17.1 0.003 10.0 0.012 9.2 0.015 159 0.004 11.9 0.008 3.3 0.106
Grazing treatment 9.7 0.021 15.1 0.008 2.6 0.160 18.4 0.005 3.4 0.115 10.3 0.019 8.5 0.027
Plant community x ~ 2; 6 7.6 0.023 0.9 0.443 0.9 0.440 0.8 0.489 3.4 0.103 20 0.215 1.0 0417
Grazing treatment

Iny
o

Table 3. Summary of ANOVAs for the effects of plant comntynigrazing treatment and
their interaction on coefficient of variation (CWj aggregated leaf trait values at each grain
size. SLA: specific leaf area, LDMC: leaf dry mattontent, LNC: leaf nitrogen content
and LCC: leaf carbon conter@ignificant p-value are in bold-face, marginalgnificant p-
values (0.05<p<0.1) are in italics.

102



Log (CV of LNC) Log (CV of LDMC) Log (CV of SLA)

Log (CV of LCC)
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Figure 2. Log-log representation of CV of aggregated leaittvalues in each plant
community for grazed (open symbols) and ungrazelit(symbols) plots across seven grain
sizes: SLA: specific leaf area (A, B, C), LDMC: ey matter content (D, E, F), LNC: leaf
nitrogen content (H, I, J) and LCC: leaf carbontean (K, L, M). Solid lines represent the

linear regressions for ungrazed plots and dask fimegrazed plots.
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Slope Intercept

DF F p F p
Spatial variability in
species composition (ED)
Plant community 2;6 2.0 0.212 0.5 0.653
Grazing treatment 1,6 31.0 0.001 133.8 <0.0001

Plant community x Grazing ~ 2; 6 24 0173 23 0182
treatment

CV of SLA
Plant community 2,6 0.8 0.504 3.7  0.090
Grazing treatment 1,6 15 0.264 31 0131

Plant community x Grazing ~ 2; 6 0.3 0.767 0.7 0.549
treatment

CV of LDMC
Plant community 2,6 22 0192 24 0174
Grazing treatment 1;6 12.6 0.012 13.8 0.010

Plant community x Grazing ~ 2; 6 0.0 0.954 1.1 0.393
treatment

CV of LNC
Plant community 2,6 1.0 0.423 27 0147
Grazing treatment 1,6 4.9 0.068 3.0 0.133

Plant community x Grazing ~ 2; 6 03 0.730 06 0574
treatment

CvofLCC

Plant community 2,6 1.0 0.433 59 0.038
Grazing treatment 4.4 0.081 10.7 0.017
Plant community x Grazing ~ 2; 6 1.6 0274 21 0.200
treatment

I
o

Table 4 Summary of ANOVAs for the effects of plant comntyngrazing treatment and
their interaction on the slope and intercept ofllmg regressions between spatial variability
(Euclidean Distance and CV of leaf traits) and mrsize Significant p-value are in bold-
face, marginally significant p-values (0.05<p<Qat¢ in italics.

Discussion

Grazing exclusion and species diversity at differdrgrain sizes

Long term grazing exclusion in subalpine grassldragsled to changes in both species
richness and evenness at the different grain sinesstigated. If grazing exclusion was
generally found to decrease species diversity asgjands (e.g., Bakker 1998; Dullinger et
al. 2003; Enyedi et al. 2008), our results showed, tin the studied subalpine grasslands,
the response of local diversity is dependent ongtiaén size at which it is assessed and on
the type of community. Significant effects of gragitreatment were detected for species
richness only from the 25 x 25 cm-grain size andfaosmaller ones, while evenness was
affected at the finest grain sizes (from 5 x 5 ciff)is indicates that grazing probably
influenced species richness at the community steit®igh changes in the distribution of

relative dominance between species at very fineestiadeed, a higher evenness at a fine
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spatial scale would allow room for a higher speciesber at larger scales (Chaneton et al.
1991).

In addition, an interaction between grazing treathasd plant community occurred at
grain sizes at which species richness and evenwesssignificantly affected. We found a
negative effect of grazing exclusion (i.e., a daseein species richness and evenness) in the
two more productive communities (heath and messgjands) in contrast with a positive or
neutral effect in the less productive community rixegrasslands). These results are
consistent with the generally admitted reversaafbf grazing on species diversity between
productive and unproductive environments (OIff et1®98; Proulx et al. 1998). In mesic
and heath grasslands, moderate grazing pressueasad plant diversity probably through a
reduction in competitive exclusion and/or an inseean the heterogeneity of resource
availability and establishment opportunities (Bak&eal. 2003; Dupré et al. 2001; Veen et
al. 2008). In contrast, in the subalpine xeric gi@asds with harsher environmental
conditions, species coexistence in the absenceazing can be promoted by their similar
competitive ability (Dullinger et al. 2003), whilgrazing would induce species deletion
through trampling and defoliation (Austrheim et 2001; de Bello et al. 2007). So far,
evidence from mountain habitats that productivityeracts with grazing effects is rare
(Austrheim et al. 2001). Here, we have shown thatan be detected at different scales
according to the studied component of diversitya akery fine scale for evenness (25 cm?)

and at a larger one for species richness (625 cm?2).

Grazing exclusion and spatial variability of specie composition

Unlike species diversity, spatial variability in egpes composition was similarly
influenced by grazing exclusion across all plantpwnities. In contrast with the often
reported results showing creation or increase thimicommunity spatial heterogeneity with
grazing (e.g., Bakker, de Leeuw & van Wieren 1988&;g et al. 1997; Veen et al. 2008), we
showed that spatial variability increased followilegg-term grazing exclusion. However,
these opposite effects of grazing on spatial vdiipbcan be related to the scale of
investigation or to a higher level of productiviof the communities of these previous
studies. In such grasslands, grazing may have pgeahgpatial heterogeneity by preventing
them from being homogeneously dominated by tall @dpetitive species. In comparison,
studied subalpine communities are not entirely dateid in the absence of disturbances,

probably due to the relatively limiting abiotic abtions (i.e., harsh climate, short growing
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season) that may confer similar competitive abilitya greater number of species (Dullinger
et al. 2003).In addition, even after more than 20 years of gmzexclusion, subalpine
communities can still present a transitory stageabse of relatively slow colonization rates
(Vandvik 2004). Hence, spatial heterogeneity coidrease due to the slow spatial
extension of species favored by grazing exclusioaléglise et al.submittedl until the
community has been colonized more homogeneously.

Moreover, our results showed that the detecteccteffegrazing treatment on spatial
variability varied with grain size. Compared to jrey exclusion, grazing led to a sharper
decline in spatial variability with increasing graize. This reflected a finer grain of spatial
heterogeneity in species composition maintainedutin grazing. According to our
predictions, this effect can be linked to highee@ps coexistence and evenness within
guadrats as observed in mesic and heath grassldngs,increasing the probability of
recording the same species between sampling uaiazing can locally reduce species
dominance and intraspecific aggregation, for examibrough restraining clonal expansion
(Smit, Bakker, Apol & OIff 2010) and/or enhancingd-scale environmental heterogeneity
(Augustine et al. 2001pimilarly, larger-scale findings reported that in abandonetupzs
few abundant species with numerous interstitialcigse composed the matrix of the
vegetation, whereas in grazed pastures the steucfuthe vegetation was less pronounced
with a more even distribution of species abundafPepré et al. 2001; Enyedi et al. 2008).
However, we also found a finer grain of heteroggneiaintained through grazing in xeric
grasslands, whereas no increase in species cowdastnd evenness was detected within
guadrats. As expected in a highly abiotic-consgdinommunity, grazing may have caused
the dominance of tolerant species while suppressihgrs (Augustine et al. 1998; de Bello
et al. 2007). An increase in the probability of géing the same species in different quadrats
can therefore occur if the dominant species arsdlyodistributed in space and not locally
clumped in patches. This is supported by earliadifigs showing that, in the Xxeric
community, species exhibited less pronounced dpaditherns in grazed than in ungrazed
plots (Deleglise et alsubmittedl.

A lower spatial variability of species compositiongrazed plots relative to that in
ungrazed ones was revealed at all grain sizes exoepinest one (5 x 5 cm). At the finest
grain, the high variability in species compositiegtween quadrats, unmodified by grazing
treatment, probably reflects that limitation on @pe coexistence within quadrats (i.e.,
competitive exclusion, absence of suitable hab#fatuld be the main factor driving species

spatial organization at those very fine scales $Bgs& Hermy 2004).
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Grazing exclusion and spatial variability of plantleaf traits

As grazing exclusion modified spatial variability species composition, one can
expect it influences the spatial variability of aggated plant traits as well. Our results
partly supported this statement as long-term exmtupromoted spatial variability (i.e.,
coefficient of variation among quadrats) of som@ragated leaf trait values. As for the
spatial variability of species composition, grazingatment showed a grain size-dependent
effect on the spatial variability of the three aggated leaf traits: LDMC, and to a lesser
extent LNC and LCC, but almost no effect was detddor the spatial variability of SLA.
The decrease in the spatial variability of thea#drwith increasing grain sizes was steeper
in grazed plots than in ungrazed ones. Combineth withigher spatial variability of
aggregated trait values in ungrazed plots, it mehd that grazing exclusion led to a more
coarse grain of plant trait spatial heterogenditgnce, the aggregated values of leaf traits
were more contrasted between samples in ungramesl plossibly resulting from a higher
spatial aggregation of species with similar trardues. This may reveal the spatial
extension of species with conservative strategies, (with high LDMC and LCC, low
LNC), such as small shrubs in heath grasslandmatiag with patches of less conservative
grass species, a mosaic already found in moreamiitonments with grazing exclusion
(Bisigato & Bertiller 1997; Pazos et al. 2007). pigs grazing having no effect on the
average aggregated values of LDMC and LCC at thenoanity scale (data not shown), it
possibly induced a spatial reorganization of theags. This may have importance for the
functioning and dynamics of communities, such asient cycling (Rossignol, Bonis &
Bouzillé 2006), especially when concerning traiedated to nutrient conservation and
decomposability rates.

However, in contrast to the effect of grazing meant on the spatial variability of
species composition, the effect of grazing treatmeas this time less pronounced,
occurring only at largest (i.e., for LDMC) or fingse., for LNC) grain sizes and sometimes
in interplay with the type of community. This wealsensitivity of spatial aggregated trait
values may indicate the existence of functionalneldncy between species (i.e., different
species can share similar trait values) that canrimle the spatial heterogeneity in species
composition. Indeed, mechanisms that support tlexistence of different species do not
necessarily support functional differentiation bedénw those species (de Bello, Leps &

Sebastia 2006). Therefore, functional redundancydaampen the potential local influence
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on community functioning and dynamics that is galter attributed to the spatial
heterogeneity of species composition (De Boecks,Nijemmens & Ceulemans 2006;

Turnbull, Coomes, Purves & Rees 2007).

Conclusion

Long-term grazing exclusion in subalpine grassla@adi®cted local community
structure mainly through promoting a more coarsengof vegetation spatial heterogeneity.
Unlike species richness or evenness, the respdrsgabal heterogeneity was similar across
plant communities, suggesting that diversity capdxly disconnected from the response of
spatial heterogeneity of vegetation. This streffsesnterest of using spatial heterogeneity to
detect the effects of changes in grazing manageinégmsity on vegetation. Moreover,
spatial variability in species composition parfialhduced spatial organization of plant traits

that may be important for community functioning.
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Abstract

Both long-term history of pastoral use and envirental conditions have shaped the pool of
traits values of grazed subalpine plant communiteesd, consequently, their functional
diversity (FD). The within-community spatial orgaation of FD is largely unknow despite
its response to changes in pastoral use, sucheasetluction of grazing intensity, could
greatly influence local processes and functioninghis study, we compared the effects of
traditional extensive grazing vs. long-term grazexglusion (>20 years) on the within
community spatial heterogeneity of FD for threenplaaits via its partitioning within alpha
and beta components using a multi-grain size suridle stated that differences in spatial
heterogeneity of FD would be driven through chanigeocal assembly rules of traits at
different scales in response to grazing treatm&ntarger grain size than 100 cm? and for
the three traits, grazing led to less spatial logemeity of FD (i.e., decrease of the beta
component of FD) whereas exclusion favored thetemee of more contrasted sets of trait
values between samples. A null model approach lesethe existence of strong trait
convergence in both grazed and ungrazed situadiodsat all grain sizes considered: co-
occuring species have more functionally similart tvalues than expected at random. This
suggests that fine-scale abiotic variations arartagr driver for local assembly rules of the
studied traits. However, we found that trait cogegice was reduced under grazing which
revealed that grazing caused relaxed abiotic oppm$ and/or reduced biotic limitations on
the diversity of trait values. Grazing thus ledhe creation of smaller and more functionally
diversified patches than exclusion where a coagsain of heterogeneity of FD occurred
through large and less diversified, but more caté@d patches. Understanding the
consequences of such spatial organization of theoRDocal processes and functioning
appears to be a necessary stage to better anbgzedponse of grasslands communities to

changes in pastoral use and grazing management.

Keywords: Grazing exclusion, spatial partitioning, functiondiversity, alpha and beta

diversity, trait assembly rules, trait convergerstdhalpine grasslands
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Introduction

Plant communities are characterized by a leveluaottional diversity (FD), i.e., the
kind, range and relative abundance of trait valudsch have been identified to strongly
influence ecosystem processes and services (Hebadr 2005; Masoret al, 2005; Diazt
al., 2007; Scherer-Lorenzen, 2008). In old pastorsiesys, the FD of plant communities is
the result of long term evolutionary history of girg that has selected the current pool of
trait values in interaction with environmental cdiwhs (Milchunaset al, 1988; Adleret
al., 2004). Grazing is often described as a ‘filté¥att constrain the FD by selecting species
with similar ecological tolerance, i.e., with tradlues that confer them the ability to tolerate
or avoid grazing actions (e.g. Dia&t al, 1992; Briske, 1996). However, if many studies
have focused on the way grazing determines poodlsaifvalues at community scales (e.g.
Diaz et al, 2001; Mcintyre and Lavorel, 2001; Cingolaetial, 2005; Louaultet al, 2005;
de Belloet al, 2006), the spatial heterogeneity of FD, i.e., ey the trait values are
spatially organized within plant communities, irspense to grazing has not been studied
yet. The fine scale spatial organization of traifxes might yet be of important relevance for
local processes and functioning (Lamoseval, 2010; Rossignott al, 2010) and grazing
is likely to influence it through selection presssion traits values at different spatial scale.

The spatial heterogeneity of FD in a community rbaydetermined by the processes
that drive trait assembly, i.e. that select thegeaof trait values, from the community trait
pool, occurring locally. For example, if specifigiatic factors constrain locally the range of
viable functional traits (Weiher and Keddy, 199%j)e spatial distribution of those abiotic
factors could determine the spatial heterogeneiti¥@. Different processes driving trait
assembly may be distinguished: those that constrenspecies to be more functionally
similar than if they were selected at random frohe tcommunity pool, or ‘trait
convergence’, those that allow more functionallgsdhnilar species to co-occur than at
random, or ‘trait divergence’ and random proceg&aime 2006). Trait convergence can
result of constraining abiotic conditionseifvironmentalor niche filtering sensuWeiher
and Keddy 1995, Diaet al, 1998) or the competitive exclusion between sgefigime
2006). In both cases, only species that hold tredtsferring them the ability to persist
locally are selected (Grime 2006). Trait convergeig thus achieved either through the
coexistence of species with similar trait valueshwough the intraspecific aggregation of a

particular species that expand under given abiotieditions (Schamget al, 2008). In
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contrast, trait divergence results of niche diffetigion between species (Weiher and
Keddy, 1995; Silvertown, 2004; Grime, 2006) thah ¢e achieved, for example, through
disturbances causing relaxed abiotic and bioticditmms and an increase in functional
niches (Piercet al, 2007). Because trait convergence restrains theoption of FD (from
the community pool) that occurs locally, it may mate high spatial heterogeneity of FD
across the community. In contrast, by allowing ghhproportion of FD to occur locally,
mechanism of trait divergence may lead to low spdweterogeneity of FD. Overall, this is
the spatial scale at which these mechanisms dfdoavergence or divergence operate that
will influence the spatial heterogeneity of the FIDrait assembly rules, such as trait
convergence, occurring at a very fine scale will rapidly perceived as homogeneity
whereas large-scale trait convergence may leaghdbas heterogeneity of FD at a coarse
grain.

Grazing is likely to influence such trait assembijyes and subsequent spatial
heterogeneity in FD through induced small-scaldudimnces (Day and Detling, 1990;
Glenn et al, 1992; Steinauer and Collins, 1995; Kohkr al, 2006), the creation of
contrasted patches with specific abiotic conditiahdifferent spatial scales (Rietkezkal,
2000), or local alteration of biotic processes, eetpase in competition (Huntly, 1992; OIff
and Ritchie, 1998) and modification of speciesigpattterns (Adleet al, 2001; Deléglise
et al, 2011). In particular, grazing has been reportecreate very fine-grained spatial
heterogeneity in abiotic conditions (e.g. patcheferior to 10 cm? for soil resources,
(Augustine and Frank, 2001). This should lead toreéased small-scale diversity of
functional niches, in comparison to ungrazed sibmat (Pierce et al. 2007), and may
promote trait divergence at very fine scale thotigh spatial segregation of functional
niches. In contrast, the cessation of disturbamgdsthe exclusion of grazing may lead to
reduction in functional niches and, locally, to delasting homogenization of abiotic
conditions (Augustine and Frank, 2001; Pieeteal, 2007). This may favour competitive
interactions and the intraspecific aggregationpafcges (OIff and Ritchie, 1998), and can be
assumed to lead to trait convergence at largeapatales (Grime, 2006; Schamap al,
2008). We thus hypothesized that: (i) grazing, tlgio promoting mechanisms of trait
divergence at very fine scales, can cause a spatiabgenization of the FD, whereas, (ii)
grazing exclusion, through causing trait convergenic large areas will favour the contrast
of trait values between locations at a large seald lead to a coarse grain of spatial

heterogeneity of the FD.
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This study was conducted in traditionally grazedcsgs-rich subalpine grasslands of
the Western Alps, where low productive plant comites have experienced a reduction of
grazing intensity or abandonment over the last diexa(Tasser and Tappeiner, 2002;
Marriott et al, 2004; Mayeret al, 2009). The objectives of this study are to debeenthe
respective effects of long-history of extensivezgng and grazing exclusion (20 years) on
the spatial heterogeneity of the FD, at differeraing sizes of sampling, of three plant traits
(Specific leaf area, leaf dry matter content arahpVegetative height) that are recognized to
strongly respond to grazing and to reflect resaiaequisition and competitive strategies
(Wilson et al, 1999; Diazet al, 2001; Cingolaniet al, 2005; Louaultet al, 2005). We
guantified the spatial heterogeneity of FD at tifeecent grain sizes by partitioning the FD
into within- and among-samples components by aryatogthe alpha and beta diversity
concept of Whittaker (1975) (Ricotta, 2005; de 8t al, 2009) and using a multi-grain
size survey. Low spatial heterogeneity of FD wdl etected through high proportion of
alpha FD and low proportion of beta FD (i.e., loantrast in sets of trait values between
samples), whereas, high proportion of beta FD wdlcate high spatial heterogeneity of FD
(i.e., high contrast in sets of trait values betwsamples). We hypothesized that changes in
spatial heterogeneity of FD is based on the efféajrazing treatment on trait assembly
rules (trait convergence vs. trait divergence). Wed a null model approach to test for such
assembly rules in both grazing and exclusion treatm at the different grain sizes of

sampling.

Materials and methods

Study sites and plant communities

The study was conducted in mountain pastures sduatthe “Hauts-Plateaux du Vercors”
Nature Reserve (“WERC”) and in the Alpe d’Huez s&sort (‘HUEZ”), Western Alps,
France. All pastures on VERC and HUEZ are locateahnaaltitude ranging between 1600
and 1800 m a.s.l. The climate is subalpine, witlghhiprecipitation (mean annual
precipitation is 1380 mm for VERC and 940 mm for EX), low winter temperatures (on
average, -2.0°C in January for VERC and -2.2 °CHbEZ), and long-lasting snow cover
(usually November—April) (for details see Delégleteal., in press). The vegetation survey

was based on three subalpine plant communitiesc x@&lcareous grasslands (“xeric
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grasslands”) and mesic calcareous grasslands (ngeasslands”) located on VERC and
acidic heath grasslands (“heath grasslands”) on HU&eric grasslands are dominated by
species with low vegetative height such as thett@derb Globularia cordifolia and the
short stature gradsestuca ovinaMesic grasslands are dominated by slightly tadezcies
such as the rosette fofblobularia nudicaulisand the grasbestuca nigrescenand heath
grasslands are composed of more species preséngimgissue toughness such as the small
shrub Vaccinium myrtillus as well as unpalatable grasses such Nasdus stricta,
Deschampsia flexuosand Festuca paniculataBiomass production increases from xeric to
heath grasslands (1.3 theo 3.2 t.hd at peak). The three communities display high sseci
richness (50-60 species per 100 m?2). Xeric gradslaand, to a lesser extent, mesic
grasslands are subject to harsh water deficieneytalshallow soils and a karst hydrological
system on VERC resulting in weak field moistureamfy. All of the studied pastures have
been traditionally grazed by sheep for many ceasurand equilibrium between grazing
regime and vegetation dynamics has probably bewbleshed. Nowadays, they are very
extensively to moderately grazed (40-50% of abaweesgd net primary production

consumed) by sheep or cattle from mid-June urgilethd of September.
Data sampling

Multi-grain vegetation sampling

Our sampling was based on 9 pairs of grazed andamed plots (10 x 10 m) situated in
VERC and HUEZ, with 3 paired-plots belonging toleatant community. Paired-plots had
similar species composition at the time the expenimwas set upUngrazed plots are
permanent livestock exclosures that have been eaed within pastures since 1980 for
HUEZ and since 1988 for VERC. Vegetation was sathplering peak flowering in July
2009.

In each of the 18 plots, the vegetation compositias sampled at 7 different grain sizes,
within quadrats ranging in surface area from 0.002%0 1 m2. Vegetation composition was
thus recorded in 40 quadrats of 0.0025-mz2, 40 @f-@n2, 20 of 0.0225-m2, 20 of 0.0625-m?2,
16 of 0.1225-m?, 12 of 0.25-m2 and 8 of 1-m? infeplot (156 quadrats at total per plot). At
each grain size, quadrats were located at randdmmithe 100-m?2 plots. In each quadrats,
we recorded plant species abundance by visual &sbimas a percentage of ground cover.

Measures in situ of functional traits
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We measured three key vegetative traits: speafd area (SLA), leaf dry matter content
(LDMC) and plant vegetative height (VH). SLA, LDM&hd VH are indeed strong markers
of grazing avoidance or tolerance strategies ([2iaal. 2001). Grazing avoidance can be
realised through short stature or prostate forngs (ew VH) and/or the low palatability of
tissues (e.g. high LDMC) (Wilsort al, 1999; Diazet al, 2001). Grazing tolerance can
occur through the ability of species to regrowtpiddy, i.e. with rapid resources acquisition
strategies (e.g. species with high SLA, low LDM@Yilson et al. 1999). SLA, VH and
LDMC can also mirror the competitive ability of gpes and their resources use strategies
(from more “acquisitive”, i.e. higher SLA, lower INDC, to more “conservative” strategies,
i.e. lower SLA, higher LDMC, Westoby, 1998; Weihadral, 1999; Diazet al, 2004). We
measured these plant traits in June 2008 in eachbioations of treatment (grazed,
ungrazed) and plant community (xeric, mesic andhhgeasslands) according to protocols
described by Cornelisseat al. (2003). Per combination, SLA and LDMC were meadure
with 10 replicates per species and VH with 20 cgtés per species, for at least those

species needed in order to reach 80% coverageimafdahe 156 quadrats of each plot.

Data analysis

Partitioning of functional trait diversity (FD) wih the Rao index

We quantified FD, separately for each trait, using Rao index, a generalization of the
Simpson’s index of diversity, which is the sum loé ttrait dissimilarity among all possible
pairs of species weighted by the product of theciggerelative abundance (Ricotta, 2005;
Lepset al, 2006). By considering species abundance, theiftiex gives high importance
to the dissimilarity between dominant speciBise Rao index was computed on the basis of
abundance data instead of biomass data becauas liden shown to give similar results
(Lavorelet al, 2008; Moucheet al, 2010) and it is a non-destructive and a muchtiess-
consuming method when dealing with species-richroamities.

We calculated spatial components (i.e. alpha, gammnaabeta) of FD of each of the three

traits considered, at the seven grain sizes in eatiie 18 plotsas explained hereafter:

- Alpha functional diversity &FD)
In each quadraigFD calculated with the Rao index is the sum of tifag dissimilarities
among all possible pairs of species, weighted by pinoduct of the species relative

abundance, as follow:
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aFD =szij P P; where S is the total number of species in the quadrat idensd,

i,S ].,S

d; the dissimilarity between each pair of speciaadj, p, and p, the relative abundances of

species andj respectively in the quadradij is calculated as 1 minus the overlap between

the trait value distribution of specieand the trait value distribution of specje3rait value
distributions were computed using the average aaddard deviation of the trait values
measured in situ for each species and assuming ahadistribution of trait values as
proposed by Leps et al. (2006) and de Bello €R8I09) for quantitative traits.

We calculated dissimilarities, and consequently Bi2 index, for each trait separately
because each trait may be a different predict@oafmunity functioning and/or response to
grazing and because, in some cases, the combiratioaits that are not very relevant can

lead to patterns much more difficult to explain fkest al. 2006).

At each grain size FD is the meanFD found within quadrats:

Y. aFD

aFD = ”T wheren is the number of quadrats at the grain size censd

- Gamma functional diversityfD)
We calculated/FD on the basis of a single sample containing sgeabundances equal to
the average of species abundances over all quardrtts grain size considered:

2P 2P

J’FDzzzdij nTnT with S’ the total number of species occurring by

i,S'j,S
considering all the quadrats at the grain sizeidensd.
- Beta functional diversity £FD)
As we chose the Whittaker's additive approach (Vekér 1975), following de Bello et al.
(2009) methodology,fFD equalsyFD-oFD and represents the degree of functional

difference between quadrats at the grain size deresl.

- Proportion of alpha and beta functional diversityy FD(%) and fFD(%)
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At last, we computed alpha and beta FD as percentaj gamma FD as:

_ D D
aFD(%) = aFD A2 D(%)= FFDL 2
(%) i T

Assessment of trait assembly rules using null madel

We used the null modeling approach described iBel® et al. (2009), in which species
composition data is randomized, to obtain ‘nullstdbutions of species composition (i.e.
species abundance x quadrat matrix). Randomizati@ne done per plot at each grain size
by keeping (1) the same average species richnessqueedrat in the observed and
randomized data, (2) the same frequency of spéoeesiumber of quadrats where a species
occur), (3) the mean abundance of species acr@¥ais constant (for details see de Bello
et al. 2009). For each simulation (i.e. in eachthaf 18 plots at the seven different grain
sizes), species composition (i.e. species abunddaizg was randomized 999 times. Mean
and standard deviation of alpha and beta FD wdoelleded on the 999 “null” distributions
of species composition, in the same way as destiirethe observed data. Null modeling
and computation of associated expected values wperdormed with R 2.8.0 (R

Development Core Team. 2008) usireganandade4packages.

The observed alpha and beta FD were expresset/eetatthat expected at random using
the standardized effect size (SES) index of Gaaeltl McCabe (2002):

FD,,.—FD
SD

null

SES=

WL whereFDgps is the observed alpha or beta FD &y and SDha

are the mean and the standard deviation, respbgtofehe alpha or beta FD obtained from
the 999 null distributions. The SES quantifiesumts of standard deviation, the direction
and the magnitude of the deviation of each obseR2dvalue from the null distribution.
The deviation from the null distribution is sigrgint (at the level of 5%) when SES values
are above 1.96 or below -1.96 (two-tailed proced@etelli and McCabe 2002). The
deviation is significant toward trait convergencleen the observed FD(%) is significantly
lower than the ‘null’a FD(%) which correspond to the obsenf#D(%) being higher than
the ‘null’ BFD(%) because the method is additive. Trait conmecg is thus realized when
the SES ofg FD(%) is below -1.96 while the SES pFD(%) is consequently above 1.96.

On the other hand, the deviation is significant doWtrait divergence when the observed
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aFD(%) is significantly higher than the ‘nullk FD(%) which is realized when the SES of
aFD(%) is above 1.96 and the SEPBD(%) is below -1.96.

Statistical analyses

Effects of grazing treatment (grazed vs ungrazptint community (xeric, mesic, heath
grasslands) and interactions were testeing a mixed-effects ANOVA with plant
community and grazing treatment as fixed factord pairedplots (=blocks) as a random
nested factor The paired grazed and ungrazed plots were blot¢kedontrol for local
conditions specific to each pair. Observed RIFD(%) orpFD(%)) and deviation from null
expectation (we chose the SEP6ED (%)) were tested at each grain size.

These analyses were performed with R 2.8.0 (R Deweént Core Team, 2008) using the
packagenimefor the mixed-effects ANOVAs.

Results

Observed proportions ofa and p functional diversity (a FD(%), BFD(%)) across

different grain sizes

The method being additive, statistical analysiegisimilar results for the effects of grazing
treatment and plant communities for batRD(%) and3FD(%).

For the three plant traitBFD(%) was not significantly different between plaommunities
except at the finest grain (5 x 5 cm and to a lesgéent 10 x 10 cm) (Table 1). Mesic
grasslands exhibited the lowgstD(%) of SLA, VH and LDMC at these fine grains (Fig
1).

At grain sizes larger than 5 x 5 cm, grazing sigaiitly or nearly significantly reduced the
observedFD(%) of the three plant traits in the three plemmmunities (Table 1).

BFD(%) logically decreased with increasing grain size (Fégl) as a greater part of
vegetation variability, and thus of the overall AB,captured when size of sampling unit
increases. This decrease was intensified undeigras revealed by the significant effect of

grazing on the slope of regressions betweerfkig(%)) and log(grain size) (Table 2).
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Grain size (m?)

0.0025 0.01 0.0225 0.0625 0.1225 0.25 1

BFD(%) DF F p F p F p F p F p F p F p

SLA
Plant community 2:6 10.5 0.011 3.8 0.085 23 0.182 0.7 0.533 0.3 0.774 0.3 0.765 0.1 0.934
Grazing treatment  1; 0.7  0.440 13.4 0.011 5.3  0.060 6.8  0.040 3.2 0.126 3.6 0.106 10.2 0.019
Plant community x  2; 0.1  0.900 16 0.278 1.8 0.237 0.2 0.805 3.2 0114 0.7 0.551 1.0 0424
Grazing treatment

(oM

LDMC
Plant community 2,6 7.6 0.023 3.8 0.086 3.2 0.111 0.6 0.556 0.1 0.905 0.0 0.964 0.0 0.974
Grazing treatment  1; 0.6 0474 24.8 0.003 4.1  0.090 19.5 0.005 5.6 0.056 8.4  0.027 12.3 0.013
Plant community x ~ 2; 1.5 0.306 0.8 0.498 1.2 0374 0.2 0.801 7.6 0.023 0.9 0473 0.9 0.462
Grazing treatment

oo

VH
Plant community 2:6 46 0.063 5.7 0.041 4.0 0.078 2.1  0.208 0.6 0.565 0.5 0.619 0.8 0.507
Grazing treatment 1; 1.8 0.231 11.6 0.014 5.4 0.059 7.1  0.037 4.0 0.091 19.5 0.005 7.7 0.032
Plant community x ~ 2; 0.2 0.850 05 0.624 2.0 0.212 0.0 0.968 5.9 0.039 0.2 0.804 0.6 0.559
Grazing treatment

[N

Table 1 Summary of ANOVAs for the effects of plant comntynigrazing treatment and
their interaction on proportions of beta functiodalersity @FD(%)) of specific leaf area
(SLA), leaf dry matter content (LDMC) and vegetatiheight (VH) at each grain size
Significant p-value are in bold-face, marginallgrsficant p-values (0.05<p<0.1) are in
italics.

Slope Intercept
DF F p F p
SLA
Plant community 2:6 1.0 0.434 2.8 0.137
Grazing treatment 1: 6 14.8 0.009 2.4 0.171
Plant community x Grazing ~ 2; 6 23 0.186 3.0 0122

treatment
LDMC
Plant community 2,6 11 0.401 0.1 0891
Grazing treatment 1:6 29.6 0.002 44.6 0.001
Plant community x Grazing ~ 2; 6 3.6 0.092 3.1 0.121
treatment
VH
Plant community 2,6 1.3 0.338 14 0313
Grazing treatment 1: 6 10.7 0.017 18.5 0.005
Plant community x Grazing ~ 2; 6 19 0235 1.6 0281

treatment

Table 2 Summary of ANOVAs for the effects of plant comntynigrazing treatment and
their interaction on the slope and intercept of-llmg regressions between beta functional
diversity and grain sizesignificant p-value are in bold-face, marginalgnificant p-values
(0.05<p<0.1) are in italics
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Log BFD(%) of SLA

Log BFD(%) of LDMC

Log BFD(%) of Hveg

1.8
1.6
1.4
1.2
1.0
0.8
0.6
0.4
0.2
0.0

1.8
1.6
1.4
1.2
1.0
0.8
0.6
0.4
0.2
0.0

1.8
1.6
1.4
1.2
1.0
0.8
0.6
0.4
0.2
0.0

Xeric grasslands

Mesic grasslands

1.8 4
1.6
1.4 4
1.2 4
1.0 A
0.8 -
0.6 -
0.4 -
0.2 A

Heath grasslands

0.0

1.8 4
1.6
1.4 4
1.2 4
1.0 4
0.8
0.6 -

0.4 -
0.2

1.8 4

-2 -1.5 -1 -0.5 0

Log Grain size

Figure 1 Log-log
representation of
proportions of beta
functional diversity
(BFD(%)) of
specific leaf area,
SLA (A, B, C), leaf
dry matter content,
LDMC (D, E, F)
and vegetative
height, VH (H, I, J)
in each plant
community for
grazed (open
symbols) and
ungrazed (solid
symbols) plots
across seven grain
sizes. Symbols are
mean values (n=3)
+ SE. Solid lines
represent the linear
regressions for
ungrazed plots and
dotted lines for
grazed plots.
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Deviation of observed from expected functional divsity (SES)

The SES oBFD(%) was above 1.96 in all 18 plots at the firgé fgrain sizes (5 x 5 cm to
35 x 35 cm); in 16, 17 and 18 plots at the 50 xcB0Ograin size for VH, SLA and LDMC
respectively and in 15, 15 and 18 plots at thellm-grain size for VH, SLA and LDMC
respectively, revealing that observgdD(%) was almost always significantly higher than
expected at random and thus, th&tD(%) was lower than expected at random. This
provided evidence for mechanisms of trait convecgeacting on all traits and at all grain
sizes considered in both grazing and exclusiorirtreats.

For the three plant traits, the degree of traitveogence (SES ofFD(%)) was not
significantly affected by the plant community buasvaffected by grazing (Table 3). The
effect of grazing was especially revealed for Vhonwergence in VH values was
significantly lower in grazed than ungrazed pldatseveral fine (10 x 10 cm, 15 x 15 cm)
and large grain sizes tested (1 x 1 m, and a teydeas observed at the 50 x 50-cm grain
size) (Figure 2). At the 1m?-grain size grazingpaisduced the convergence in LDMC and
tended to reduce it for SLA values (Table 3).

Grain size (m?)

Plant community x

0.0025 0.01 0.0225 0.0625 0.1225 0.25 1

SES of BFD(%) DF F p F p F p F p F p F p F P

SLA
Plant community 2:6 1.9 0.227 0.5 0.633 0.8 0.492 1.4 0.322 0.7 0.550 0.7 0.543 1.1 0.406
Grazing treatment 1:6 0.0 0.997 3.1 0.128 0.2 0.675 0.3 0.595 0.4 0.551 2.3 0.184 4.5 0.078
Plant community x 2,6 0.7 0.533 0.4 0.677 3.3 0.108 0.7 0.543 1.2 0.368 1.8 0.244 2.2 0.191
Grazing treatment

LDMC
Plant community 2:6 0.5 0.609 0.7 0.533 4.0 0.079 1.7 0.258 0.7 0.551 0.5 0.628 1.2 0.376
Grazing treatment 1:6 1.2 0.317 0.0 0.913 25 0.168 0.0 0.908 0.1 0.729 1.5 0.262 13.1  0.011
Plant community x 2,6 0.6 0.572 0.3 0.783 11 0.402 0.4 0.699 0.4 0.710 24 0.176 3.7 0.090
Grazing treatment

VH
Plant community 2:6 1.5 0.295 7.0 0.027 4.2 0.073 1.6 0.273 1.0 0.414 1.1 0.388 0.1 0.889
Grazing treatment 1: 6 0.8 0.397 7.7 0.032 5.9 0.051 1.4 0.284 2.4 0.169 5.3 0.061 6.9 0.039
2,6 0.1 0.881 0.3 0.751 6.3 0.034 0.7 0.519 1.3 0.347 0.6 0.565 1.1 0.379

Grazing treatment

Table 3 Summary of ANOVAs for the effects of plant comntynigrazing treatment and
their interaction on standardized effect size (S&3)eta functional diversity of specific leaf
area (SLA), leaf dry matter content (LDMC) and viagjge height (VH) at each grain size
Significant p-value are in bold-face, marginallgrsficant p-values (0.05<p<0.1) are in
italics
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SES BFD(%) of LDMC SES BFD(%) of SLA

SES BFD(%) of Hveg

Xeric grasslands

¢ Grazed

¢ Ungrazed

25 1

Mesic grasslands

Log Grain size

25 4

Heath grasslands

Figure 2 Representation,
on a log-scale of grain
size, of the standardized
effect size of beta
functional diversity (SES
BFD(%)) for specific leaf
area, SLA (A, B, C), leaf
dry matter content,
LDMC (D, E, F) and
vegetative height, VH (H,
[, J) in each plant
community for grazed
(open symbols) and
ungrazed (solid symbols)
plots. Symbols are mean
values (n=3) + SE. Solid
lines represent the linear
regressions for ungrazed
plots and dotted lines for
grazed plots.

In each panel, the
horizontal dashed line
indicates a standardized
effect size of 2.0 which is
the approximate 5%
significance level.
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Discussion

In subalpine grasslands, extensive grazing and-term grazing exclusion led to
contrasted spatial organization of plant trait ealuCompared to traditional extensive
grazing, grazing exclusion increased the spatisrbgeneity of FD of the three vegetative
traits: SLA, VH and LDMC. However, the positive &t of grazing exclusion on the spatial
heterogeneity of FD was detected only from the @®8-grain size of sampling, reflecting
that, at finer spatial scales, the spatial orgdimmaof trait values is controlled by others
factors than grazing. In addition, in the grazedtqlthe steeper decrease of the spatial
heterogeneity of FD with increasing grain size ampling evidenced that the spatial
heterogeneity of FD occurred at a finer spatialigtéan in ungrazed plots. Such an
increased homogeneity in spatial organization ait tvalues within grazed plots revealed
that a higher proportion of the overall FD occurrktally which involves higher
coexistence of different trait values from the 1602 grain size. At such spatial scales,
commonly reported effects of grazing, such as rediign species competitive dominance
and/or increased heterogeneity of abiotic condstidghrough small-scale disturbances
(Steinauer and Collins, 1995; Kohler al, 2006; Olofssoret al, 2008; Veeret al, 2008),
should have allowed more functionally diverse spetd coexist, in comparison to ungrazed
situations. These results are consistent with Garf#06) predictions that disturbances can
increase the diversity at fine spatial scales fait related to resource use and acquisition
strategies in plant communities. In particular,stheesults support earlier findings in an
alpine community, where grazing was found to creabee relaxed abiotic opportunities and
led to more functional diversity related to CSRatgies than in long-term ungrazed
communities (Pierce et al. 2007). For example, ientrinput through defecation could
produce niches with less stringent abiotic limdas that allow species with strategies other
than dominant stress-tolerators to establish @mpetitive ruderals, Pierce et al. 2007). In
contrast, local limitations on FD were strongetdaing long-term grazing exclusion due to
possible homogenization of abiotic conditions ocr@gased competitive effects (Grime
2006). Species may have formed larger patches graaad areas (Diaet al, 2007;

Scherer-Lorenzen, 2008).

Such differences in the spatial heterogeneity of Wwie expected to result from
differences in traits assembly processes and tlaiabpscale at which they occur.
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Unexpectedly, despite differences in local FD ahynscales between grazed and ungrazed
plots, mechanisms of trait convergence were evielgna both situations and at all scales
assessed. species assemblages were more fungtsinalar than expected at random for
VH, SLA and LDMC. The predominance of functionalngergence as the dominant
assembly process, in both grazed and ungrazedtigitsa suggests that local abiotic
conditions, rather than disturbance (such as ggazidrive the within-community trait
assembly (Grime, 2006; Masa al, 2011). Hence, the primary cause for local assgmbl
rules and spatial heterogeneity of FD appears ttheamnicro-spatial variations of abiotic
conditions occurring until the largest spatial granvestigated. Through attempt to
maximise resource acquisition, co-occuring speaieslikely to hold similar trait values
adapted to local limiting conditions and resour@@sme 2006, Mason et al. 2011) and/or
adapted to the resistance to local stress sucloldstemperatures, long snow cover or
drought (Weiher and Keddy, 1995). For example, encxgrasslands, spatial variations in
soil depth (i.e. depressions alternating with beklrmoming through the soil surface) should
create contrasted microsites in terms of nutriemdt water availability and then promote
local functional convergence. The spatial variatiohabiotic conditions can also favour the
intraspecific aggregation of species within favdea microsites where these species
exclude others by competitive superiority (Grime0@; Reitaluet al, 2008; Schamgt al,
2008). Such mechanism may occur in heath grasslamdse shrubs and conservative
grasses, growing in tussock, locally colonize faable microsites which would result in
low FD and be perceived as trait convergence. Qgevee for LDMC and SLA values
could thus be expected as these plant traits apmgstmarkers of species resource use
dynamics, i.e., from more ‘acquisitive’ strategy ¢he most fertile microsites) to more
‘conservative’ one (in dry and nutrient-poor midtes) (Wilsonet al, 1999). Convergence
in VH at fine spatial scale has sometimes beeneatdga be the result of competition for
light since taller species are disproportionablyaadaged (Mason et al. 2011). However,
competition for light may be weak in low productieavironments (Wilson and Tilman,
1993) and VH may rather reflect the resource usaegty of species and/or their response to
abiotic stress (i.e. low stature species will benfd in nutrient and water deficient

microsites) similarly than SLA and LDMC, than benarker of competitive process.

Although trait convergence occurred in both graaed ungrazed conditions, we
found evidence that grazing can significantly daseethe level of trait convergence at some

scales, and make traits assemblages closer to mane$s. This is consistent with the
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positive effect of grazing on local FD creating marelaxed abiotic opportunities or
reduction of biotic limitations on the FD (Grime () Pierce et al. 2007) although it is not
strong enough in such subalpine communities to keatrait divergence. Grazing thus
appears as a factor that diversifies abiotic-inducenvergent trait assemblages. However,
we mainly observed this positive effect of grazmg VH, whereas the reduction of the
pressure for convergence in SLA and LDMC was orllgeoved at the largest grain size
investigated (1 m?). If SLA, LDMC and VH may repees the same axe of resource
acquisition strategies (explaining that they aneilarly convergent in response to the abiotic
limitations in absence of grazing), they may rdfledifferent axes of grazing
tolerance/avoidance strategies. Thus, for one resaacquisition strategy, that is reflected
through SLA and LDMC values (Wilson et al. 199%k tesponse to grazing may especially
occur through changes in VH values. In this seltson et al. (2011) even found evidence
for contrasted trait assemblwithin a single communitybetween traits (i.e. most were
convergent whereas one showed divergence) sinferatit traits can reflect different axes
of resources acquisition strategies and/or respimndisturbance.

Contrary to our expectations, grazing did not catnag divergence, i.e., the co-
occurrence of less functionally similar speciesithbarmitted at random. The diversification
of functional niches and their spatial differenbatthough grazing effects could indeed be
expected to cause trait divergence between spseig®gated within different microsites
and sampled together at a grain size of sampliagg éghcompass the different microsites.
This effect of grazing may occur in more productarel fertile systems that enable greater
expression of herbivores selectivity and where iggpavould thus create more pronounced
patchiness in vegetation (e.g. Baklegral, 1983; Berget al, 1997). In such productive
systems, grazing can be expected to be the mader fiontrolling trait assemblages.
Moreover, sheep, the main herbivore species irstindied subalpine systems, are known to
graze non selectively on larges areas (i.e. ‘homeges grazing’ scenario by contrast to
‘patch grazing’,sensuAdler et al, 2001) which should not favor the creation of sipatial
differentiation of patches. Trait divergence isoalmore likely to occur in highly self-
organized communities such as arid steppes exigb#irong spatial patterns of vegetation
maintained through grazing (Cid and Brizuela, 1988Belloet al, 2006; Linet al, 2010).

Conclusion
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In this study we demonstrated that the effect adzgrig vs. long-term grazing
exclusion on the spatial heterogeneity of FD cduddevidenced through the use of easily
measurable plant traits such as vegetative hef@ut. results demonstrated that grazing,
although not changing the direction of trait assigmbles, reduced the grain size of the
spatial heterogeneity of FD through a positive @ffen FD at very local scales. We propose
to test grazing effects on the spatial heteroggregitD among different herbivores species
and along a productivity gradient in order to imgraur understanding of the interaction
between environmental conditions and grazing iremeiing trait assembly rules and
spatial heterogeneity of FD. Also, in low fertil@eramunities, where species may rather
compete for below ground nutrients than for ligitilSon and Tilman 1993), the study of
the assembly rules for root traits may be an isterg issue.

The difference in grain size of the spatial heteragty of FD between grazed than
ungrazed situations may locally have an influenneecosystem processes (i.e. through
differences in the functional complementary betwepacies, Diaz et al. 2007, Scherer-
Lorenzen 2008). The understanding of the conse@seoicsuch spatial organization of the
FD on local processes and functioning appears @nhenportant stage to better analyse the

response of grassland communities to changes torphsse and management.
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Synthese de la Partie |

Nous avons montré dans cette partie que I'abandgratirage depuis 20 ans a un effet sur
I'organisation spatiale des espéeces et des traits dlifférentes communautés prairiales

subalpines pouvant étre indépendant des réponsgsnmes (composition et diversité).

Les réponses spatiales des espéces et des trangnpese traduire par deux formes
d’hétérogénéité : une variabilité spatiale non ptéde (Chapitres 1.2, 1.3), et une
structuration spatiale prédictible, non aléatailes assemblages d’especes (Chapitre 1.1).

L’abandon du paturage depuis 20 ans a favoris@itentation de la variabilité spatiale des
assemblages d’espéces et de traits a différentedlex spatiales de maniére similaire au
sein des trois communautés subalpines étudiéaadépendamment de la réponse de la
diversité spécifique qui est, elle, influencée fEmmiveau de productivité (Chapitre 1.2).
Cette variabilité spatiale plus faible en situatdm paturage que d’abandon est conjointe a
une augmentation de la coexistence des espéces #iaits des des échelles trés fines (100
cm?) (au moins dans les deux communautés les padugtives) ce qui révéle une action
positive du paturage (réduction des dominancegrsiiication des niches et facilitation de
la colonisation aléatoire...) s’exprimant a ces deldlChapitres 1.2, 1.3).

La modification de la variabilité spatiale de lavatisité fonctionnelle a révélé que les
assemblages de traits sous-jacents semblent pitotgeritairement par les conditions
environnementales (‘convergence fonctionnelle’) des échelles tres fines (25 cm?2), un
mécanisme ainsi prépondérant dans des milieux aiotdércomme les prairies d’altitude
(Chapitre 1.3). Toutefois, en comparaison avecsitgtions non paturées, le paturage limite
cette convergence fonctionnelle, conduisant aingh& variabilité spatiale moins forte en
raison d’une coexistence locale des valeurs dis fplis importante.

Egalement, les modifications de la variabilité sgatse sont parfois accompagnées de
changements de patrons spatiaux des especes comuséavons mis en évidence dans les
pelouses seches (Chapitre 1.1). Ceci a révélé @eamsmes sous-jacents liés a I'expansion
spatiale des especes en I'absence des perturbptotes herbivores, ne s’accompagnant en
revanche pas d'une augmentation de l'intensité agrdgation intraspécifigue dans ces
milieux riches en especes, ou les mécanismes dsxecl compétitive sont probablement

trés lents.
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La réponse spatiale des especes et des traitsrrapstale patrons spatiaux prédictibles
semblent donc beaucoup moins forte et systématiqien termes de variabilité spatiale.
Ainsi, a I'échelle considérée, les changementspitaiques semblent agir principalement
via une action diffuse, répartie aléatoirement ks mécanismes de colonisation et
d’extinction locales d’especes. Ces actions ergrdimles modifications de la variabilité
spatiale des espéces et des traits, mais impaplesitfaiblement I'extension spatiale et
I'agrégation intraspécifique des espeéces.

Enfin, I'accroissement de I'écart de variabilitéagple entre les situations paturées et
I'abandon, avec l'augmentation du grain spatialchantillonnage, indique qu’une plus
grande proportion de la diversité spécifiqgue etcfmmnelle est captée d’autant plus vite
dans les situations paturées (Chapitres 1.2, C8i révele que la variabilité spatiale plus
faible en situation paturée s’explique par des rabtmyes d’espéces et de traits qui
s'organisent a un grain plus fin sous l'effet desbivores. A l'inverse, avec l'arrét du
paturage, les assemblages se structurent en pigchégétation de composition spécifique
et fonctionnelle intrinsequement plus homogenessnpiis contrastés entre eux. Ceci
conduit ainsi a former une végétation qui se stinecpar la coexistence de ses entités a un

grain plus large que sous la pression du patursigasf.

Nous nous interrogeons dans les parties suivantdes mécanismes qui peuvent étre liés a
I'action des herbivores et participer a 'émergedagne telle organisation spatiale, ainsi
gu'aux conséquences de cette organisation sur matrewtion des valeurs d'usage en

prairies paturées.
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Partie Il

Importance du patron spatial de
défoliation sur la structure, la
dynamique et I'hétérogénéité

spatiale intra-communauté
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Introduction de la Partie I

Les perturbations peuvent opérer sur une trés vgateme d'échelles, depuis
I'échelle du voisinage des plantes jusqu’a cellepdysage (Pickett and White, 1985), et
sont un facteur central de la dynamique et de Versgité des milieux (Grubb, 1977). Le
paturage peut étre considéré comme une perturbedimplexe, pouvant agir sur les plantes
et leur environnement abiotique et biotique a dekekes variées, et déterminer, en
interaction avec les conditions environnementdigiversité floristique et fonctionnelle
des communautés végétales (Milchueasl, 1988; Collins, 1989; Belsky, 1992; Diat
al., 1992; Bullocket al, 2001). A une échelle fine, I'action de défoliatipar les herbivores
ouvre des trouées dans le couvert et représentdtrenmodifiant localement les taux de
colonisation et d’extinction (OIff and Ritchie, 189t ainsi les assemblages d’espéces et de
traits a des échelles supérieures. A cette éclialle la défoliation peut déja créer de la
variabilité spatiale en augmentant la variété et ¢entrastes spatiaux des conditions
abiotiques et biotiques (Olofssenhal, 2008; Veeret al, 2008), et également probablement
modifier les patrons spatiaux des plantes en ewtnal localement des possibilités
d’extension/régression spatiale des especes. lodiatéin par les herbivores peut également
étre hétérogene a cette échelle, en raison deldatis@ des bouchées par les herbivores.
Cependant, selon la sélectivité des herbivoresidaiére dont sont appliquées les bouchées
dans l'espace varie. Une des caractéristiques tapes qui résulte de ces différences
possibles de sélectivité est le grain spatial auguieeu I'hétérogénéité de la défoliation.
L’application de bouchées sur de larges surfaceg pEsulter en un grain grossier de
I'hétérogénéité de la défoliation (i.e. peu de gsapatchs) alors que I'application de petites
bouchées de maniere discréte en des endroitsalgséntraine une hétérogénéité a un grain
fin (i.e. nombreux petits patchs).

Le grain spatial est probablement une caractéuistjé des patrons spatiaux de la
défoliation, dans le sens ou il détermine certaem@nfintensité et la nature des processus
propres a l'ouverture de la canopée (i.e. dynamgpatiale des especes, modifications des
conditions biotiques et abiotiques...). Il a cependsa tres peu étudié dans des systemes
naturels.

Dans cette partie, nous cherchons a déterminergriain spatial de la défoliation peut étre
un meécanisme clé pour la structuration des comnigeavegétales avec les hypotheses

suivantes :
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- Chapitre 1.1 : Le patron spatial de la défoliatiselon le grain auquel il est appliqué
peut étre déterminant pour la dynamique de la caitipn spécifigue et
fonctionnelle de la communauté en modifiant de flagcontrastée les conditions
biotiques et abiotiques au sein de la communaute.

- Chapitre Il .2 : Le grain spatial du patron de diéfmn peut influencer les patrons
spatiaux a échelle fine des espéeces et explighétéfogénéité spatiale observée a

I'’échelle de la communauté.

Pour tester ces hypothéses nous avons mis en yot@cexpérimentatiom situ permettant
de simuler des patrons spatiaux de défoliatiorffardnts grains. La dynamique du couvert
et sa structuration spatiale ont été suivis dudanix années conseécutives au sein de plots

permanents.
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Chapitre 1l.1 - Effects of the grain size of spatial patterns of
defoliation on community structure and dynamicseaperiment in a
subalpine grassland

Claire Deléglis& Grégory LoucougarayDidier Alard®
YUnité Ecosystémes Montagnards, Cemagref de Grerdble de la Papéterie, 38402

Saint-Martin d’'Héres Cedex, France
2Université de Bordeaux, UMR INRA 1202 BIOGECO, Auerdes Facultés, F-33405

Talence, France; Email: d.alard@ecologie.u-bordediux

En préparation

143



Abstract

Grazed communities can be characterized by a moskaishort defoliated and tall
undefoliated vegetation patches. These mosaichaan different spatial grains, i.e. the size
of patches and thus the length of edges can vara gimilar intensity of defoliation, the
grain size of defoliation can be an important factoving changes in community structure
and dynamics at both community and patch-scalese3tahis hypothesis, we conducted an
experiment with the simulation of three differentiig sizes of spatial patterns of defoliation
(fine, medium and coarse) within permanent plo® X880 cm) in a subalpine grassland
community. Vegetation sampling and measures oft layhailability were realised at both
plot- and patch-scales after one and two yearseafrhents. The different variables studied
(light availability, canopy height, litter, speciesmposition and diversity, aggregated traits)
were similarly affected by the different grain siz& defoliation at plot-scale. In comparison
to the total absence of defoliation, light availépiand species diversity increased whereas
canopy height and litter abundance decreased. Mwsespecies benefited from canopy
openings and increased in abundance whereas thealungrass speciésgrostis capillaris
was disfavoured. However, this absence of resptinfige grain size of defoliation at plot-
scale hid strong responses at patch-scale. The gize influenced the level of contrast in
canopy structure and species composition and cpruddhote the differentiation of two
vegetation phases when it was large enough. Fot afosriable the patch-scale response
was linear to the increase in grain size wherea$anfo species, we observed a threshold in
grain size. Species diversity and aggregated piaits values did not respond to the grain
size at patch scale but were different betweenlidédd and undefoliated patches. Our
results suggest that the spatial patterns througlchaherbivores place their bite at a fine
scale may strongly determine local structure anchpmsition of communities despite a

similar effect at a larger scale.

Keywords: Spatial patterns, grain size, experimental dafimn, light, species compositon,

plant traits, subalpine grasslands
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Introduction

Mosaics of short, heavily grazed areas and tgltly grazed patches are observed in
many grazing systems throughout the world (Baldteail, 1983; McNaughton, 1984; Ring
et al, 1985; Berget al, 1997; Cid and Brizuela, 1998; Olofssenal, 2008). The spatially
heterogeneous use of plant resources by herbivibmegigh selective defoliation, and their
recurrent exploitation of previously grazed patcfdsNaughton, 1979; WallisDeVries and
Schippers, 1994) can lead to the maintenance awerdf spatial patterns of short and tall
vegetation patches in grasslands (Adderal, 2001; Mouissieet al, 2008). The level of
spatial and temporal stability of patches influencemmunity processes such as above
ground productivity, nutrient cycling and litter aemposability (McNaughton, 1985;
Rossignolet al, 2011). Also it can lead to changes in vegetatipnamics at a fine scale
and create strong differentiation in floristic anait composition between patches (e.g. short
nutritive patches vs. tall unpalatable ones , Baldkeal, 1983; Ringet al, 1985; Willmset
al., 1988; Cid and Brizuela, 1998; Olofssetal, 2008). However, according to the diet
selection and characteristics of grazers, in icteya with the level of plant resources, the
way how grazers place their bite can vary (Walligbes et al, 1999; Parsons and Dumont,
2003) and determine the size and spatial arrangeofedefoliated patches. Numerous,
discrete and small bites will lead to a fine grdimeterogeneity of defoliation, whereas the
occurrence of concentrated and/or large biteswn gces will promote a coarse grained
heterogeneity. Such differences in the grain sfabeheterogeneity of defoliation may be a
key factor in determining vegetation structure aydamics at both local and community
scales (Laca, 2000), but has so far poorly beesstnyated.

The grain size of spatial patterns determinesafgiven area, the size and number of
patches. Therefore, the grain size is one of thetnmportant characteristics of spatial
patterns of defoliation because it controls thepprton of contact between defoliated and
undefoliated plants (i.e. patch margins) relativehte surface of patches. Edge effects from
undefoliated vegetation occurring within defoliateatches will thus depend on the grain
size. They are expected to be high under fine-gthpatial patterns of defoliation due to
the proximity of the centre of each defoliated patom patch margins. As the grain size
becomes coarser, the centre of each defoliatedh fricomes independent of undefoliated
patches, which dampens the magnitude of edge effiesth undefoliated plants (Semmartin
and Oesterheld, 2001). For instance, stronger lpgrtetration will occur within larger

defoliated patches since the distance betweendhtecof each patch and patch margins,
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where shading from undefoliated vegetation occmgeases (Semmartin and Oesterheld,
2001), and, more generally abiotic conditions miagnge more drastically within large than
small defoliated patches. Changes in the natureirgedsity of biotic processes may also
operate according to the grain size of spatialepast of defoliation. The colonization of
defoliated patches through short-range dispersiopropagules (e.g. clonal elongation)
from surrounding undefoliated plants may be muabnpunced under fine- than coarse-
grained disturbance (Bergelsat al, 1993; Arnthorsdottir, 1994; Bullockt al, 1995;
Kotanen, 1997; Rogers and Hartnett, 2001). Sinyilanhder fine-grained defoliation, clonal
individuals can easily partly escape the disturkaartd undefoliated ramets then support the
regrowth of defoliated ones through integrative pemsation (Hutchings, 1999; Jonsdottir
and Callaghan, 1999) whereas under a coarser drdafeliation, the probability to damage
the entire clonal individuals is more likely (Beratt al. 2011). Thus, with the increasing
grain size of spatial patterns of defoliation, @bnolonization and compensatory regrowth
of defoliated plants will be reduced which shouldcetase the constraints on species
immigration and favor changes in vegetation contposito occur. Higher space and light
availability within defoliated patches may incredle probability of establishment for new
species (i.e. through long-range propagules digpensthe expression of the seed bank,
Bergelsonet al, 1993; Zobelet al, 2000) as well as the expansion of poorly comipetit
species (Grubb, 1977; Tilman, 1994) and then eréhapecies diversity (Tilman and Pacala,
1993). But, at the same time, since undefoliateidhes become larger as well, we can
expect constraints on plant establishment and cotvee effects to increase within
undefoliated patches (Grime, 2001). As a resulth whe increasing grain size, contrasts in
vegetation composition between defoliated and wideéd patches are likely to strengthen
such as observed spatial patterns of grazing laamasungrazed areas in natural grazing
systems (Bakkeet al, 1983; McNaughton, 1984; Cingolaat al, 2005). This may also
support, in proportion to grain size, contrastgait values between the two types of patches
since decrease competition for light may favor slspecies with high growth rate within
defoliated patches whereas cessation of disturlsamdthin undefoliated patches would
promote species with conservative strategies (Btaa, 2001; Diazet al, 2004; Cingolani

et al, 2005; Louaulet al, 2005).

Hence changes in diversity, species and trait caitipo following defoliation could
highly depend on the grain size of the spatialgoast of defoliation since it determines the
availability of different resources (e.g. spacght) and the kind of biotic processes that
operate (Tilman, 1994; Bullockt al, 1995; Kotanen, 1997; Semmartin and Oesterheld,
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2001). Mechanisms involved in the response to adfoh suggest that changes in diversity
and composition will either (i) be proportional tiee increase in grain size of the spatial
patterns of defoliation or (ii) exhibit a threshakel/ealing a minimal required grain size for
the defoliation to have an effect (i.e. due to haisms of compensatory growth). In
addition, with the increasing grain size of spagatterns, contrast between defoliated and
undefoliated patches is likely to occur due to Iowempensatory growth from defoliated
species, higher changes in abiotic and biotic caomdi and the selection of contrasted sets
of species and traits within each type of patch.ties hypothesized that (iii) an increase in
the grain size of heterogeneity of defoliation witbmote the differentiation in diversity and
composition (species and traits) between undeédiand defoliated patches.

To assess theffect of the grain size of spatial patterns ofotiafion on different
community components (i.e. light availability, cgydheight, litter cover, species diversity
and composition, and several aggregated traits)s@teup an experiment in a subalpine
grassland community in which we simulated mosafaefoliated and undefoliated patches.
We repeatedly simulated spatial patterns of defuiszand undefoliated patches at three
different grain sizes (fine, medium and coarsergsazes) through cutting aerial biomass
within permanent plots for two years. We study tégponse of community components at
1) the community scale (i.e. including defoliatasd aundefoliated patches) and at 2) the
patch-scale (i.e. within defoliated or undefoliajgatches). We specifically addressed the
following questions: i) Does the grain size of gpatial pattern of defoliation influence the
different vegetation components at the communigfestii) Does an increased grain size of
the spatial pattern of defoliation causes an irsgdacontrast between defoliated and
undefoliated patches? iii) Is the response of comiyicomponents linear with the increase

in grain size or is there a threshold of grain8ize

Materials and methods

Study site

The experiment was set up in a subalpine plant ocamityn located in the Vercors
mountains, French Alps (5°35'49”E, 45°11'16”N, 96 m above see level). The plant
community belongs to a large mountain pasture (8@ ha) grazed every summer (June-

September) by cattle. The site had long been iondily grazed by sheep herds but is
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nowadays extensively used by heifers with about [@&stock unit per ha. Climate is
subalpine with high annual precipitations (10-yaaesan annual precipitation is 1492 mm),
low winter temperatures (temperature averages -4B°Qanuary) and long-lasting snow
cover (usually November-April). During the summeronth (June-September),
precipitations average 620 mm and temperature CA(Bftp://climatheque.meteo)frThe
plant community is dominated by abundant formingfimagrasses such as acidophilous
grassed-estuca rubraDeschampsia flexuosaélardus strictaand the more generalist grass
Agrostis capillaris Many forbs are present within the grass matrie species richness is
high (50-60 species per 100 m?). The productivgyrelatively high in such subalpine
grassland with an estimated biomass at peak regehiout 3 t.hHa

Experimental design

Twenty-four permanent plots (80 x 80cm each) weataldished in 2008 and arranged in 3
rows of 4 plots within 2 blocks that were considenedependent. Blocks were fenced to
avoid interaction between natural grazing and erpental treatments. We chose a plot size
large enough to represent local species assemblaEgdse plant community but small
enough to consider homogeneity in environmentalditmms within each plot. Each plot
was subdivided following a grid of 8 x 8 cells (4@0 cm each, total of 64 cells per plot).
Three treatments consisted in the defoliation @fetation following three different spatial
patterns differing in their grain size (fine, meadiand coarse). A fourth treatment consisted
in no defoliation at all (‘Undefoliated treatment)D). The four treatments were arranged in
a full-factorial design (6 replicates per treatmesmdidomly assigned to each row in each
block). In all the defoliated plots, 50% of theatloaerial biomass cover was clipped (at 1
cm-high above ground) through three different sppgdatterns according to each treatment
resulting in three different mosaics of defoliagstl undefoliated patches (Figure 1). The
fine-grained mosaic (T1) was realised by clippingrg other cells (i.e. each defoliation
patch was 100 cm?), the medium-grained mosaic Eyxlipping four contiguous cells
arranged in square (400 cm?) and the coarse-graimeshic (T16) by clipping 16 cells
equivalent to one quarter of the whole plot (16@®)c(Figure 1). The first clipping was
done in July 2008. Each year of the experimenppalig was made after vegetation
sampling was done. Each grid of 64 cells was powil each year at exactly the same

position thanks to nails and plastic stems thaketpermanent plots.
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UD : Undefoliated
treatment
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T1:Finegrain T4 : Medium grain T16 : Coarse grain

80cm

80cm (8 x 10 cm)

Increasing grain size of the spatial pattern of defoliation
D Unclipped cell

D Clipped cell
O PAR measurement

Figure 1. Representation of the four treatments. In thedhreatments with defoliation,
vegetation was clipped in 50% of the plot cells antyy the grain size of the spatial pattern
of defoliation was different. Measurements of Phgtihetically Active Radiation (PAR)
were realized in 16 cells indicated by a circle.

Data collection

In each of the 64 cells of the 24 plots, vegetat@msessment (sampling) consisted in
measuring the height of the dominant species (fteréganopy height”) and the abundance
(as percentage of ground cover) of all plant seaigd litter. Canopy height and species
abundance were assessed the first time in July 2@@8e the first clipping treatment
(initial stage or YO0) and then in July 2009 (Y1l)daduly 2010 (Y2) before clipping
treatments.

In 2009, we measured 5 plant traits: vegetativghiegiVH), specific leaf area (SLA), leaf
dry matter content (LDMC), leaf nitrogen contenfN() and leaf carbon content (LCC).
VH, SLA and LDMC can reflect different plant strgies in response to defoliation (Diakz
al., 2001). Defoliation, indeed, often selects forrslspecies as light is no more a limiting
resource and shorter species reduce the cost agsbevith high vegetative forms (Strauss
and Agrawal, 1999). SLA and LDMC can reflect a famgkntal axis of differentiation
among species from more ‘acquisitive’ (higher Sldwer LDMC) to more ‘conservative’
(lower SLA, higher LDMC) strategies (Dia al, 2004). Under defoliation, species with
‘acquisitive’ strategies can regrow more rapidiyteaf defoliation than species with
‘conservative’ strategies (Wilsoat al, 1999; Diazet al, 2001). However, in resource-
limited environments, where the conservation ofoweses within protected tissues is

essential, species with ‘conservative’ strategiey tme advantaged (Wilsaet al, 1999). In
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addition to SLA and LDMC, LCC and LNC are of paudii@r relevance as they can reflect
ecosystems properties and functioning (e.g. nehgny productivity, litter decomposition
rate, total soil carbon and nitrogen, Garreéral, 2004). Following protocols described in
Cornelissen et al. (2003), traits were measuret 2 replicates per species for VH and
with 10 replicates per species for SLA, LDMC, LN@daLCC. Traits were assessed for at
least all species needed to reach 80% of perceet ao each of the 64 cells of each plot.

In 2010, we measured the Photososynthetically AcRadiations (PAR) available below
the canopy (at 2 cm above ground) and above thepgaat about 50 cm above ground) in a
set of 16 cells in each plot (cells had the sam@dinates in each plots, Figure 1). We
assessed the ‘light availability’ (LA) as the progan of the PAR available above the

BelowcanogPAR
AboveCanopPAR

x100 . PAR was measured

canopy that passed through the canopy as:

with an LI-COR type LI-250A equipped with a PAR 180 light sensor. The set of the 16
cells was chosen in order to realize an equal numbeneasurements in clipped and
unclipped cells in each treatment with defoliatibA.was assessed after clipping in order to

estimate the instantaneous light availability ineliby the four treatments.

Data analysis

- Response of the vegetation at plot scale
In order to test the response to the treatmentheaicommunity scale, we averaged the
values of vegetation variables across all cellsppetr
In each plot, LA was thus computed as the averafiees of LA across 16 cells and canopy
height as the average values of height in the 84. &&bundance of species and litter were
assessed as the mean abundance in the 64 cellandzed the response of the 15 more
abundant species. The two grass species with seimdeavesDeschampsia flexuosand
Festuca rubra were often detected together, i.e. they weregmtetogether in numerous
cells. It was possible to distinguish the presemiceach species but it was not possible to
visually estimate their respective cover percentsythey strongly resemble and intermingle
at vegetative stage. Therefore we pooled the almoedaf these two species together.
Species richness was computed as the total nunfbepexies in each 80x80-cm plot.
Shannon diversity index and evenness (Pielou, 1B&@urran, 2004) were computed on
the basis of a single sample containing specieaddnces equal to the average of species
abundances in the 64 cells.
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Aggregated trait value#\gg\) were calculated for each of the 5 plant traiteach of the 64

cells per plot by weighting trait values accordittgthe relative abundance of species:

AggV= z P, X X, where p; is the relative abundance of spediesone cell andX; the
i

measured trait value for specie¥Ve then averaged the 64 values per plot.

- Response of the vegetation at patch scale (clippmdunclipped patches)
In order to test the local response of the vegwmiato clipping according to the three
different spatial patterns of defoliation, we awymd the values of vegetation variables
across the 32 clipped cells on the one hand, arassthe 32 unclipped cells on the other
hand (corresponding to 8 cells in each case for h@asurements). The undefoliated

treatment was therefore excluded of this analysis.
Statistical analysis

Prior to analysis, we checked for normality and bgeneity of variances and realised log-

transformation of data when necessary.

- Plot-scale response
LA, only recorded in Y2, was analyzed using a twaywANOVA testing the effects of
blocks and treatments (T1, T4, T16, UD).
We used a mixed-effect model of ANOVA to test tifees of treatments on canopy height,
litter cover, species diversity indices, speciesinglance and aggregated traiBock,
treatment 71, T4, T16, UD)and year (Y1, Y2) were set as fixed factors armisphs a
random neted factor (in order ttake into account the dependence of the data nezhsur
the same plot at different times). To remove arpuariability that should be attributed to
sources independent of the treatments used, we itdokaccount the initial stage of the
tested variables by using their value measure®@@82s a covariate.

- Patch-scale response
We added the effect of clipping to the models dbsdrabove to test the effect of the spatial
pattern of defoliation on patch scale values. Tihdefoliated treatment was removed of this

analysis.
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LA was analyzed with an ANOVA testing the effecttocks, spatial pattern of defoliation
(T1, T4, T16), clipping (clipped, unclipped) aneithinteraction.

For canopy height, litter cover, species diversityices, species abundance and aggregated
traits, we used a mixed-effect model of ANOVA wiilock, grain size of spatial patterns of
defoliation (T1, T4, T16), clipping (clipped, unmtied) and year (Y1, Y23et as fixed
factors and plots as a randomstee factor.We took into account the initial stage of the
tested variables by using their value measure®@@82s a covariate.

These analyses were performed with R 2.8.0 (R @eweént Core Team 2008) by using the

nimepackage.

Results

Light availability (LA), canopy height and litter c over

LA, canopy height and litter were significantly edted by treatments at plot scale (Table
la), but rather through a difference between, enahe hand, the defoliation treatments,
and, on the other hand, the undefoliated one, theough differences between the three
treatments with defoliation. Absence of defoliatimm two years (undefoliated treatment)
led to lower LA and to higher canopy height antefitover than with any spatial pattern of
defoliation (Figure 2a-c). The second model, inolgdhe patch-scale response (‘clipping’
effect), revealed that, although the spatial pattfr defoliation had no effect at the plot
scale, it significantly influenced the patch-scedsponses of LA, litter cover and canopy
height as indicated by the significant interactierm between clipping and spatial pattern of
defoliation (Table 1b). The difference between mig and unclipped cells values (i.e.
higher LA and lower canopy height and litter cover clipped cells) increased with

increasing the grain size of the spatial pattefragefoliation (Figure 3a-c).
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a) Plot-scale response

Light
absorption Height Litter

DF/Error F DF/Error F F
Covariate 2008 1,;18 35. 7% 5.1*
Block 1;19 2.6 1;18 2.3 6.1*
Treatment 3;19 23.8%** 3;18 6.5%* 7.6%*
Year 1;20 33.9%* 8.7*
Treatment x Year 3;20 0.2 1.2

b) Patch-scale response

DF/Error F DF/Error F F
Covariate 2008 1;44 20.1%** 0.2
Block 1;14 34. 1;14 2.0 5.0*
Grain of defoliation 2;14 0.1 2;14 0.9 1.6
Clipping 1;15 269.8*+* 1;44 24 9**x 36.4**
Year 1;44 53.9%* 7.2*
Grain x Clipping 2;15 38.7%* 2;44 15.1%* 9.7%xx
Grain x Year 2;44 0.5 1.2
Clipping x Year 1;44 0.5 0.0
Grain x Clipping x Year 2;44 1.0 0.2

Table 1 Results of ANOVAs for a) the test of plot-scal@ues and b) the test of patch-
scale values of light absorption, canopy height l#tet abundance. The significance of the
F-values is: ***=p<0.001, **=p<0.01, *=p<0.0570.05<p<0.1.

Species diversity indices

Species richness was not significantly affectedregtments at plot scale whereas Shannon
diversity and evenness were (Table 2a). It was Inauoe to a decrease of diversity and
evenness in undefoliated plots compared to ploas éxperienced defoliation, after two
years of experiment (Figure 2e, 2f). The effecth# grain size of the spatial pattern of
defoliation was not significant at both the plo&kec (see ‘spatial pattern’ effect in the
second model, Table 2b) and the patch-scale (&padittern x clipping’ effect, Table 2b).
However, we found a significant effect of clippingdependent of the spatial patterns of
defoliation on all diversity indices (Table 2b) digean increased species diversity indices in
clipped cells compared to unclipped ones (Figuré) 3dlthough not significant, a tendency
to higher differences between clipped and unclippells in coarse-grained compared to

fine-grained spatial patterns of defoliation waspthyed (Figure 3d-f).
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Species Shannon

a) Plot-scale response richness index Evenness
DF/Error F F F
Covariate 2008 1;18 61.4%** 20.1%* 10.6**
Block 1;18 10.7** 0.4 0.3
Treatment 3,18 1.9 Q.1 *** 3.4*
Year 1;20 2.8 5.0* 0.9
Treatment x Year 3,;20 14 0.3 0.7
b) Patch-scale response
DF/Error F F F
Covariate 2008 1;44 39.9%** 12.1% 0.9
Block 1;14 2.6 0.3 0.0
Grain of defoliation 2;14 1.8 0.7 0.1
Clipping 1;44 6.2* 11.5%* 12.1%*
Year 1;44 0.3 24 4%+ 56.4%**
Grain x Clipping 2;44 0.9 0.7 0.8
Grain x Year 2;44 1.8 1.7 1.2
Clipping x Year 1;44 0.2 0.5 0.8
Grain x Clipping x Year 2;44 0.3 0.5 0.5

Table 2. Results of ANOVAs for a) the test of plot-scaléwes and b) the test of patch-
scale values of species diversity indices. Theitstgimce of the F-values is: ***=p<0.001,
**=p<0.01, *=p<0.05,.=0.05<p<0.1.

(a) Light availabilityin 2010 (b) Canopy height (c) Litter cover
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Figure 2. Plot-scale values of light absorption in 201Q ¢@nopy height (b), litter cover (c)
and species diversity indices (d-f) over the thyears of the experiment (2008 represents
the initial stage of the study before the firspplng) in the three treatments of defoliation
(T1: fine-grained, T4: medium-grained, T16: coagsained) and the undefoliated one (UD).
Data are mean values (n=6) + SE.
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Figure 3. Patch-scale values (Clipped/Unclipped) of lighs@ption (a), canopy height (b),
litter cover (c) and species diversity indices YdAf 2010 (Y2) in the three treatments of
defoliation (T1: fine-grained, T4: medium-grain€dl6: coarse-grained). Bars are mean
values (n=6) + SE.

Species composition

Some of the species showed no response to thentrett at plot-scale (Table 3a) and
exhibited strong year-to-year or plot-to-plot vaildy (e.g. Lotus corniculatusFigure 4d).
Other species were significantly affected by theatiments at plot-scale, mainly due to
contrasted responses between the undefoliatedneeatind the defoliation ones (Table 3a).
Many species (i.eAchillea millefolium Luzula campestrisNardus stricta Trifolium
pratense Trifolium repeny were negatively affected by the absence of datiol
(undefoliated treatment): their abundances decdealsetween 2008 and 2010 in
undefoliated plots while remaining stable, incregsior decreasing less sharply in
treatments where defoliation occurred (Figure 4)contrast, one of the dominant grass
speciesA. capillarisshowed an opposite response, being negativelytatfeat plot-scale in
defoliation treatments, regardless of the graie sizspatial patterns, but being favoured in
undefoliated treatment (Figure 4a). The abundaricie setaceous grasses Deschampsia
flexuosa and Festuca rubra was significantly affiédty the grain size of the spatial patterns
of defoliation at plot-scale (Table 3b). The abunmaof these two species pooled together
decreased in all treatments between 2008 and 2@iGshmrper in the coarse-grained

defoliation treatment than in the fine- and medigrained treatments.
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At patch scale, the grain size of the spatial pasteof defoliation significantly affected
abundances of many species (Table 3b). Speciesndisyy positively to defoliation at plot
scale (compared to the total absence of defolipti@re also positively affected in clipped
cells compared to unclipped ones (Figure 5) Andapillaris was negatively affected in
clipped cells compared to unclipped ones (Figure Bhe degree of these contrasts in
species abundances between clipped and unclipfiedregeased with increasing the grain
size of spatial patterns for several speciesdapillaris, A. millefolium L. campestrjsN.
stricta, T. pratense, T repensigure 5).For two speciesN. strictaandT. pratensg the
significant interaction between clipping and theigrsize of spatial patterns, while the
global clipping effect was not significant, revedilat their abundances were significantly
affected by clipping only from a threshold valuetbé grain size of the spatial patterns
(Table 3b). BothN. strictaand T. pratensewere more abundant in clipped than unclipped

cells only in the coarse grained treatment (Figoese).
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Figure 4. Plot-scale abundances of a selection of spegias grass species (a-c), legume
species (d-f) and three other forbs or graminoif) @ver the three years of the experiment
(2008 represents the initial stage of the studgreethe first clipping) in the three treatments
of defoliation (T1: fine-grained, T4: medium-graiheT16: coarse-grained) and the
undefoliated one (UD). Data are mean values (n=8E+
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a) Plot-scale response
D

A. ‘miIIe— A. papil— fléxuosa & H'. H. macu- L. corni- L. cam- N.' P. R. ] T. ser- T. pra- T. V. cha-
folium laris E. rubra pilosella latum culatus pestris stricta erecta acris pyllum tense repens maedrys
DF/Error  F F F F F F F F F F F F F F
Covariate 2008 1,18 83. 7% 38.9%** 8.1* 102.4%* 128*** 197.7%* 57.8%* 104.1%* 218.5%** 59.2** 456.8** 64.9%** 19.0%+* 114.7%**
Block 1;18 0.9 0.1 1.3 2.0 1.2 1.3 10.7** 1.9 4.0 1.0 0.0 3.6. 2.3 4.0
Treatment 3,18 6.4** 4.2* 2.8. 1.6 0.8 1.1 4.6* g** 1.7 2.1 0.8 29. 3.4* 0.6
Year 1;20 6.2* 3.9. 26. 7% 0.2 13.4* 1.8 0.1 3.3. 1.6 0.1 7.4* 39.0%* 16.7%+* 1.6
Treatment x Year 3,20 0.8 1.5 3.3* 0.3 0.9 0.8 0.6 0.6 0.9 0.5 0.2 1.2 0.4 0.7
b) Patch-scale response
DF/Error F F F F F F F F F F F F F F
Covariate 2008 1;44 49.1%** 32.9%** 7.2% 52.4%x 1.4 384.3%* 22.2%xx 46.0%** 63.5%** 9.1** 183.9%** 41 .4%** 33.6%** 6.2*
Block 1;14 0.9 0.0 1.9 0.0 0.2 31.6%** 17.8** 0.1 3.7. 0.1 13.3** 12.1** 0.4 5.4*
Grain of defoliation 2;14 0.0 1.6 4.0* 0.2 0.4 2.2 0.7 0.5 0.2 0.6 0.2 29. 0.6 0.4
Clipping 1;44 20.6*** 20.1%** 0.1 0.2 4.6* 4.0* 25.5%xx 3.1. 0.7 4.1* 0.5 0.0 11.2% 1.7
Year 1;44 4.7* 8.8** 16.5%** 0.5 12.5%%* 0.0 0.0 0.0 0.6 0.2 12.4** 44 8*** 28.8*** 0.3
Grain x Clipping 2;44 4.1* 6.0** 0.3 0.0 0.3 1.3 29. 4.1* 1.0 1.8 0.7 3.8* 3.9* 2.7.
Grain x Year 2;44 0.5 2.0 1.3 0.3 0.7 0.1 11 0.1 0.7 0.1 0.6 2.6. 0.3 0.5
Clipping x Year 1,44 29. 5.1* 0.8 0.0 0.2 0.0 35. 0.0 1.6 0.2 0.1 0.0 0.3 0.9
%"e‘l'r“ X Clipping x 2;44 0.4 1.4 15 05 0.1 0.2 07 0.7 0.0 0.3 0.0 1.0 0.2 03

Table 3. Results of ANOVAs for the tests of species abundarat a) plot- and b) patch-scale. The signifieasfdhe F-values is: ***=p<0.001,
**=p<0.01, *=p<0.05,.=0.05<p<0.1.
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Figure 5. Patch-scale abundances (Clipped/Unclipped) @lecson of species: main grass
species (a-c), legume species (d-f) and three dtiles or graminoid (g-f) in 2010 (Y2) in
the three treatments of defoliation (T1: fine-gemin T4: medium-grained, T16: coarse-
grained). Bars are mean values (n=6) + SE.

Aggregated trait values

At plot scale, treatments significantly modifiea taggregated value of VH that increased in
the undefoliated treatment after two years of expemt (Figure 6a). Other traits were not
significantly affected (Table 4a). At patch scatéipping had a significant effect on all
aggregated traits except SLA, with higher aggrebatues of VH, LDMC and LCC in
unclipped cells than in clipped ones whereas aggeelgvalue of LNC was higher in clipped
cells (Figure 7). This effect was found independsrihe grain size of the spatial patterns of
defoliation (Table 4b).
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cm

a) Plot-scale response VH SLA LDMC LNC LCC

DF/Error F F F F F
Covariate 2008 1;18 47 4x+* 43.5%+* 70.0%** 52.8%* 29.6%**
Block 1;18 2.1 0.7 1.3 15 12.3**
Treatment 3;18 6.4%* 21 2.4, 1.4 1.7
Year 1;20 8.7%x 9.0** 1.7 0.7 26.6%*
Treatment x Year 3;20 0.3 2.6. 0.6 1.2 0.1

b) Patch -scale response

DF/Error F F F F F
Covariate 2008 1;44 7.7* 27.9%* 51.9%** 39.2%* 18.2%*
Block 1;14 2.8 1.3 1.4 25 11.2%*
Grain of defoliation 2;14 0.9 2.6 1.0 1.1 0.9
Clipping 1;44 16.5%* 0.0 5.6* 4.5* 5.8*
Year 1;44 14 3% 2.3 3.6. 5.2* 49.8***
Grain x Clipping 2;44 2.3 2.0 1.1 0.9 2.6.
Grain x Year 2,44 1.4 0.6 1.7 0.0 0.5
Clipping x Year 1;44 3.1. 0.9 0.2 7.5 0.0
Grain x Clipping x Year 2,44 0.4 2.2 0.0 0.8 0.0

Table 4.Results of ANOVAs for the tests of aggregated tralues at a) plot- and b) patch-
scale (VH=Vegetative Height, SLA=Specific Leaf AredDMC=Leaf Dry Matter Content,
LNC=Leaf Nitrogen Content, LCC=Leaf Carbon Conteiit)e significance of the F-values
is: ***=p<0.001, **=p<0.01, *=p<0.05,=0.05<p<0.1.
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Figure 6. Plot-scale values of aggregated traits (VH=Vegeataheight, LDMC=Leaf dry
matter content, SLA=Specific leaf area, LNC=Leafrogen content, LCC=Leaf carbon
content) over the three years of the experimer@&2@presents the initial stage of the study
before the first clipping) in the three treatmemts defoliation (T1:. fine-grained, T4:
medium-grained, T16: coarse-grained) and the ufidéfd one (UD). Data are mean values
(n=6) = SE.
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Figure 7. Patch-scale values (Clipped/Unclipped) of aggeshdraits (VH=Vegetative
height, LDMC=Leaf dry matter content, SLA=Specifieaf area, LNC=Leaf nitrogen
content, LCC=Leaf carbon content) in 2010 in the¢htreatments of defoliation (T1: fine-
grained, T4: medium-grained, T16: coarse-grainBdjs are mean values (n=6) + SE.
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Discussion

After only two years of experiment, the differemingponents of the subalpine plant
community, i.e. canopy height, litter cover, divgrsspecies abundances and plant traits,
were all affected by the different treatments, aitlonly by defoliation itself (i.e.
independently of the spatial patterns at which d@svapplied) or by the grain size of the
spatial pattern of defoliation. The detection cddbs responses were shown to be strongly
dependent on the within-community spatial scaletath they are assessed.

Community-scale response to spatial patterns of detiation

At the plant community-scale, we detected a geneffaict of defoliation on the
vegetation, regardless of the grain size of theiappatterns at which it was applied.
Canopy height and litter cover were reduced intr@htments of defoliation and species
diversity was maintained whereas it decreasedearutidefoliated treatment. Thus, the grain
size of the spatial pattern of defoliation did ragipear to be a significant driver of the
community-scale dynamics since the three grainssez@erimentally tested did not lead to
contrasted dynamics of species or diversity atshae. This can be explained by a similar

effect of the different spatial patterns of deftaia on the mean light availability (i.e. PAR
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arriving at 2 cm above soil surface). Whatever gnain size of the spatial patterns of
defoliation, light availability was increased comg to the absence of defoliation at plot-
scale (40 % vs. 12%). The general effect of detiollawas probably to limit the competition
for light, in consistence with the maintenancel® tanopy height around 17-20 cm in all
defoliation treatments compared to 25-30 cm inuhdefoliated one (Wilson and Tilman,
1993). Local destruction of the vegetal matrix,areless of the size of canopy openings,
may have also controlled the dominance of competiti superior species (Grime, 1973),
such asA. capillariswhich abundance increase in absence of defoliafiera consequence,
inferior competitive and/or with high light requmnent species were maintained in all
defoliation treatments (e.grifolium repens Nardus stricta while almost disappearing in
undefoliated one, which prevented from the decre@aséversity that occurred in absence of
defoliation. Also, defoliation prevented from a Ihigpncrease in litter cover which can have a
negative impact on species recruitment by inhigityermination and survival (Foster and
Gross, 1998; Mayer and Erschbamer, 2011).

Absence of community-scale response can hide smadlale response to the spatial

pattern of defoliation

A finer-scale analysis of the response of the \ag®t revealed that a similar
response to different spatial patterns of defamtat the community-scale hid strong
differences in vegetation dynamics at the patchescéhe apparent similar responses of
vegetation at community scale were in fact difféisebuilt in space according to the grain
size of the spatial patterns, i.e. through a cehtketween defoliated and undefoliated
patches that depends on the grain size. The cortetween defoliated and undefoliated
patches indeed increased in proportion to graie &z several components of the plant
community (i.e. canopy height, litter cover, specieomposition). These contrasted
responses at patch scale however compensated #echand led to the similar response at
community-scale which stresses the importance tdrqpatch variability in absence of

community-scale response (Benedetti-Cecchi, 2003).

At the community scale, although total defoliatedlaa(i.e. 50 % of the plot surface)
was equivalent in all defoliation treatments, weldoexpect the positive effect of space and
light availability to be more intense with increagithe grain size of the spatial patterns, due

to reduced edge effects from undefoliated vegeta{emg. shading, clonal propagation,
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Bullock et al, 1995; Kotanen, 1997; Semmartin and Oesterheld12Q.ight availability
indeed increased in proportion to grain size witti@ioliated patches, from 43.5 % in the
fine-grained treatment to 63.5 % in the coarseng@itreatment. But, this positive effect
was balanced with a compensating negative effet¢hinwiundefoliated patches: light
availability gradually decreased from 32 % to 184 reaching in the coarse grained
treatments a value close to the one observedahdbsence of defoliation (i.e. undefoliated
treatment). As a result, all defoliation treatmentsised similar global effect on light
availability at community-scale, but fine scale tants between defoliated and undefoliated
patchs was enhanced from the fine to the coardeegidreatment. These increased fine-
scale contrasts, in proportion to grain size, ghtliavailability, and more generally in abiotic
conditions, may have triggered fine-scale change®getation dynamics.

The low contrast in abiotic conditions created hg fine-grained treatment was
followed by weak vegetation differences in bothddnof patches. Defoliated plants can
have regrew to their initial height in the fine-gp@d treatment through mechanisms of
compensatory growth. The fine-grained disturbanesg tmave only partly damaged clonal
individuals that could rapidly regrowth after deédion through integrative compensation
between defoliated and undefoliated ramets (Jétisdiotd Callaghan, 1989; Hutchings,
1999; Jonsdéttir and Callaghan, 1999). Also undktid neighbors can have quickly
colonized available space through clonal elongatidvich prevented from compositional
changes to occur, e.g. the establishment of newiegpdhrough seed dispersal or the
expression of the seed bank (Kotanen, 1997). Omwttner hand, undefoliated plants should
have benefited of light availability from the adgat canopy openings as the centre of each
undefoliated patch is not far from a defoliatedaar€his should have contributed to the
weak contrast between defoliated and undefoliateches.

In contrast, in the medium-grained treatment, ana twider extent in the coarse-
grained treatment, strong changes have occurrédtim kinds of patches, probably due to
higher contrasts in abiotic conditions and reduiérom edge effects. On the one hand,
constraints on plant growth and establishment witlefoliated patches have decreased, as
revealed by shorter canopy height (~14 cm), lon@mnidance of the generalist graas
capillaris and increased abundance of many speciesAetgllea millefolium, T. repens, T.
pratense, H. maculatum(Grime, 2001). The negative response/ofcapillaris can be
indebted to its short clonal ramifications (Rameaal. 1993), i.e. to a compact growth form
(phalanxstrategy,sensuLovett-Doust, 1981), that limits the proportion raimets escaping

defoliation and potentially supporting the regrowtti damaged ones, thus limiting
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mechanisms of integrative compensation betweentsar@®a the other hand, the severity of
competition for light and space increased in unisfed patches, as reflected through
increased canopy height (Grime, 2001). This coatesuperior competitive ability ta.
capillaris (i.e. a shade tolerant species, Rametaual, 1993) which abundance reached
values close to those we observed in the undetdliteatment (~30%). These changes,
combined with higher litter cover, are consisternthwthe evolution of ungrazed patches
observed in natural grazing systems, with dominaidew species, accumulation of litter
and senescent material (Bakletral, 1983; Olofssoret al, 2008; Rossignaét al, 2011).

Such increased contrast between defoliated andfelieded patches from fine to
coarse-grained treatment could be expected to diiwéar changes for species diversity
and plant trait values. However the similar positiesponse of species diversity to the
different spatial patterns of defoliation at comntyxscale was built through the same fine-
scale response: an increase in defoliated patcbes)pared to undefoliated ones,
independently of the grain size of spatial patteiMsreover this fine-scale contrast was
relatively weak (a difference of 1 or 2 speciesngein defoliated and undefoliated patches
in average). The deletion or recruitment of speddabus a slower process than changes in
species relative abundances (Vandvik, 2004). Téwealed that processes occurring in the
largest defoliated patches we simulated were atilitrolled by neighboring species, i.e.
species regrew to different extents because ofggsam light availability and competitive
effects but still limited random processes of seecimmigration. Species recruitment
through seed germination may even require top mmihoval as it was done in gap
experiments conducted in subalpine grasslands Man@004; Kohleret al, 2006).
Similarly, the changes in aggregated trait valuetsvben patches were independent of the
grain size of spatial patterns. The degree of cbarfge. higher LNC in defoliated patches
and higher LDMC and LCC in undefoliated ones) wadatively weak but could
nevertheless traduce a slowdown in nutrient turnowathin undefoliated patches
(Cornelissen and Thompson, 1997; Garreeral, 2004), consistently with the observed
dynamic in these patches (i.e. higher canopy heigtdr cover and species dominance,
Rossignolet al, 2011). Because of slow dynamics in subalpinestpasls (Kérner, 1999;
Vandvik, 2004), we can expect that additive yedr&xperiment are necessary to detect
stronger fine scale differentiation in trait valletween patches.

Gradual vs threshold response to the increased grasize
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We stated that the grain size was a key determiofaatiges effects within mosaics
of defoliated and undefoliated patches since iemheines the ratio between patch size and
length edges. As we simulated a linear increasgram size from the fine- to the coarse-
grained mosaic, edge effects and subsequent chaagksthus be expected to be gradual as
well. We observed such gradual response for lightlability due to a direct link between
the degree of shading from the surrounding undsfadi plants and the ratio patch
size/ledges (Semmartin and Oesterheld, 2001). @tsponses were revealed linear as well
and thus affected by the linear decrease in edgetsef canopy height, litter cover, and the
abundance of most species includidgcapillaris The gradual response of the abundant
grass specieA. capillarisindicates that its dominance can be containecutirovery fine-
grained defoliation, probably via weak clonal elatign capacities and tillers growing close
to the parent shoots, but that, in return, thistigpatrategy conferred it rapid superior
competitive ability in absence of disturbance (Bolkand Pacala, 1999). The similar
responses 0A. capillarisand other community components suggest that gasias has an
important role in the community structure at firmale in response to disturbances.

However, some species exhibited a threshold inr tifiee-scale response to
defoliation. For instance the acidophilous gré&&sstricta and the legumerl. pratense
increased locally in defoliated patches, while dasmg in undefoliated ones, only in the
coarse-grained treatment whereas they showed almosbntrast between the two types of
patches in the fine- and medium-grained treatmefkss can be related to particular
requirements of these species such as sufficiégly level of light availability or low level
of competition to persist and/or expand localN. stricta have indeed been currently
reported to persist only under a certain level @zmg intensity conferring a sufficiently
short sward height (a few cm, (Hulreeal, 1999) or to expand only when other species are
removed (Herbeet al, 1997).

Moreover, we hypothesized that a linear decreasedge effects and thus in
competition and colonization by adjacent speciesuld/ allow an increased species
recruitment, independent of surrounding vegetation through long distance dispersal,
Kotanen, 1997). We did not observe such resultpagiss diversity was affected at the
patch-scale regardless of the grain size of sppéitierns of defoliation (i.e. slight increase
within defoliated patches). It is likely that thenge of tested grain sizes was too narrow to
allow such increase in random processes and teateticolonization of defoliated patches

always occurred through clonal extension of diseatljacent plants.
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Conclusion

The apparent similar response of subalpine plantneonities to different spatial
patterns of defoliation was found to hide contrddteal responses, highly dependent on the
grain size of these spatial patterns. The graie isituenced the level of contrast in canopy
structure and species composition and can pronmnaedifferentiation of two vegetation
phases when it is large enough. As such contraaisba also reflected by differences in
averaged functional traits of plants, it strengthtre importance of considering such spatial
variability, and not only the mean response to udisince, to infer the impact of
disturbances on the processes and dynamics (Bér€dethi 2003).

In the context of grassland management and cortsanyghese results stress the importance
to take into account the different spatial phasested by herbivores and to study their
impact at different spatial scales. In particuldre sampling of vegetation should be
organized according to the spatial patterns ofiggaz.e. to the corresponding relevant sorts
of habitats or patches created by herbivores, whiohld provide much more power to
detect grazing effects (Huntly, 1995; Adler et24101).
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Chapitre 1.2 - Le patron spatial de défoliation influence-t-il
I'hétérogénéité spatiale des espéeces et desrhltge approche
experimentale
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Résumeé

L’hétérogénéité spatiale de la végétation au sepmadmmunautés prairiales peut étre créée
par la défoliation sélective des herbivores. Cepahdes effets comparés de différents
patrons spatiaux de défoliation, i.e. avec diffé&segrains spatiaux, sont relativement
méconnus, en particulier leurs conséquences reggecir les patrons spatiaux des especes
a échelle fine. Nous avons testé, a une échellaldofplots ~ 1m?) au sein d'une
communauté subalpine traditionnellement paturé&el de la défoliation selon des patrons
spatiaux réalisés a trois grains différents (fimyen et grossier) en augmentant la taille des
patchs défoliés pour une surface totale défoliéstamte et en comparant avec un traitement
non défolié. La quantification des patrons spatiales espéces, a l'aide d'analyses
d’autocorrélation spatiale, a permis de mettre emefice une influence du grain de
défoliation sur la structuration spatiale de plusieespéces, bien que la majorité des especes
soit peu affectée. Notamment, 'espece dominAnteapillaris présente des patrons spatiaux
plus prononcés (augmentation de l'intensité detdeorrélation) en réponse a un grain
grossier de défoliation. La mise en relation dugratpatial de cette espéce dominante avec
celui de caractéristiques du couvert (hauteur, tiggarde litiere), a l'aide de cross-
corrélogrammes, permet de montrer une associafiatiate significative favorisée par le
traitement au grain le plus grossier. De plus,deactérisation des patrons spatiaux valeurs
agrégées de différents traits végétatifs montre randification des patrons spatiaux de la
hauteur végétative en réponse au grain le plus@gmse qui suggére que l'effet cumulatif
des changements spatiaux de plusieurs espécegraiggentraine une réponse spatiale en
termes de traits. Il semble donc qu’a partir d’sakeur seuil, le grain spatial de défoliation
peut favoriser la formation d’'un patron spatialadgtaines espéces dominantes et satellites
plus fort, susceptible au cours du temps de coadairune divergence marquée de la
structure spatiale interne des différents patches @ sultats soulignent l'importance
d’étudier les patrons spatiaux des plantes a desliés fines pour obtenir une meilleure
compréhension des mécanismes liés aux herbivones ldacréation de I'hétérogénéité

spatiale de la végétation au sein de communawéssdiées.
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Introduction

Aux échelles fines, I'hétérogénéité spatiale demrmonautés prairiales est fortement
liée aux dynamiques spatiales des espéces quintpasent. L'étude des patrons spatiaux
des espéces au sein des communautés apparaksdergielle pour la compréhension de la
dynamique et du fonctionnement des communautéméhiland Kareiva, 1997; Murredit
al., 2001) ainsi que pour appréhender les mécanismsabexistence des especes dans ces
communautés (Herbeat al, 1993; Pacala, 1997).

En milieu prairial dominé par des especes péreniaeslynamique spatiale des
especes est tres fortement liée a leur stratégidispersion clonale (Lovett-Doust, 1981;
Herben and Hara, 2003; Pottier al, 2007; Benotet al, 2010; Pottier and Evette, 2010).
Certaines espéces ont la capacité de se propagee smandes distances et peuvent former
de grands patchs laches (e.g. stratégie ‘guerdlais que d’autres s’agrégent fortement sur
de courtes distances et forment des patchs losalisés denses (e.g. stratégie ‘phalanx’)
(Lovett-Doust, 1981). L’expansion spatiale des espgeut cependant étre modulée par de
nombreux facteurs externes comme I'hétérogénéitdadeessource lumineuse ou des
nutriments (Huber and Wiggerman, 1997; Latal, 2002) ou les processus biotiques tels
que la compétition intra ou inter-spécifique (Thakbdottir, 1990; Tilman, 1994; Herbex
al., 2001). Mais surtout, en milieu paturé, la dynamicspatiale des espéces peut étre
fortement influencée par les perturbations liéex &aerbivores et, en particulier, la
défoliation, qui endommage directement les indigidagit sur I'hétérogénéité de la
ressource lumineuse et influence les interactioosgoies (Bergelson, 1990; Adlet al,
2001).

Dans les prairies paturées, la défoliation pahkrbivores a lieu le plus souvent de maniere
hétérogene, de part I'expression de la sélectides herbivores (Bergelson, 1990;

WallisDeVries et al, 1999; Adleret al, 2001). A des échelles spatiales fines (i.e. a
l'intérieur d’une station d’alimentation choisierpas herbivores), la sélection spatiale se
fait par rapport a la perception de I'hétérogénditécouvert gu’ont les herbivores et peut se
traduire par un choix plus ou moins précis et giasidifférentes tailles de bouchées, selon,
entre autres facteurs, les caractéristiques moogltples et physiologiques des herbivores
(Wright et al, 2001; Ménarcet al, 2002; Parsons and Dumont, 2003). Cela peut ieduir
différents patrons de défoliation variant notammeant le grain de la maille de défoliation,

i.e. la taille respective des zones défoliées et defoliées et leur répétition dans I'espace.
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Les conséquences de différents patrons spatialx dé&foliation, et en particulier du grain
auquel ils ont lieu, sur la dynamique spatiale files especes ont été peu étudiées alors
gu’ils pourraient permettre une meilleure compréiem des mécanismes liés aux
herbivores dans la création de I'hétérogénéitdalpales communautés.

Le grain de I'hétérogénéité spatiale de la défaimpeut potentiellement jouer un
réle important dans la structure spatiale des conaumiés en déterminant le degré
d’hétérogénéité des conditions abiotiques et hietg(Semmartin and Oesterheld, 2001;
Chapitre 11.1). Une augmentation du grain de I'nggénéité de la défoliation peut en effet
conduire a de plus grands contrastes des condaimiotiques et biotiques et une dynamique
plus différenciée du patch défolié par rapport avémétation adjacente non défoliée,
notamment via la diminution des effets de bordyf&sapitre 11.1). De grands patchs de
défoliation peuvent par exemple favoriser la recidation par des espéces peu compétitives
pour la ressource lumineuse par un effet fort &agcés a cette ressource et également
augmenter les chances d’installation de l'arrivémel propagule par phénomenes aléatoires
(Grubb, 1977; Kotanen, 1997). A l'inverse, un graias fin de défoliation réduit I'effet
positif d’accés a la lumiére (Semmartin and Oesidih2001), maintient une certaine
compétition par des effets de bordures et limitesiaies phénomenes de recrutement
aléatoire par propagules en donnant la prioritées ihécanismes de recolonisation par
élongation clonale des especes voisines (Bulkickl, 1995; Kotanen, 1997). Bien sdr ces
mécanismes ne modifient les dynamiques spatialss edpeces qu’en fonction de la
tolérance de chaque espéce a la défoliation. Lehgsm défoliés peuvent ainsi soit étre des
barriéres limitant I'extension spatiale des espapg@ssont peu tolérantes a la défoliation,
soit représenter des opportunités (via la limitatae la compétition) pour les especes
tolérantes ou voisines non touchées, voir stimupsasla défoliation (Benoet al, 2009).
Les especes tolérantes sont par exemple cellesomjuila capacité de repousser par

intégration clonale depuis des ramets non déf@Hé&schings, 1999).

Dans cette étude, nous testons l'effet de patrpatiasix de la défoliation a trois
grains différents sur la réponse spatiale des esp#ane communauté prairiale subalpine a
I'aide de grilles spatialisées. La réponse spatiae espéces aux différents traitements est
guantifiée a I'aide de mesures d’autocorrélatioatigfe (Legendre and Fortin, 1989). Dans
le but de déterminer si les patrons spatiaux dpsces sont lies a des changements de la
physionomie du couvert (hauteur, proportion deérd) engendrés par les patrons de

défoliation (Chapitre 1.1), nous testons égalemlest liens spatiaux entre les especes et
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caractéristiques du couvert en utilisant des mesteecross-corrélations. Enfin, de maniére
a déterminer si des changements des patrons desessgupportent des changements des
patrons de traits végétatifs des especes, nous aussi quantifié les patrons spatiaux des
valeurs agrégées de différents traits a I'aide dsures d’autocorrélation spatiale.

Notre hypothése principale est que les modificatides patrons spatiaux des plantes en
réponse a la défoliation sont fonction du grairtispauquel est appliquée I'hétérogénéité de
la défoliation, en raison de I'importance des afféé bordures dans la repousse des zones
defoliées. A un grain fin, en raison de la repoussssible par intégration clonale entre
ramets, on peut s'attendre a ne détecter que pechalegements. A un grain grossier,
'augmentation des contrastes des conditions ajuies et biotiques, entre patchs défoliés et
non défoliés, peut favoriser I'agrégation intrasfigge de certaines especes exploitatrices
des espaces libres et riches en ressources dapattes défoliés ou des especes ne tolérant

pas les dommages de la défoliation dans les patamsléfoliés.

Matériel et Méthodes

Site d’étude

L’expérimentation a été établie sur une communaéigétale subalpine localisée a une
altitude de 1550 m au sein de l'alpage de la Meli@&00 ha), dans le massif du Vercors
(5°35'49"E, 45°11'16”N). L'alpage est utilisé dant la saison estivale (Juin-Septembre)
pour le paturage. Cet alpage a éteé traditionneleip@&turé par des troupeaux ovins mais est
désormais paturé extensivement par des troupeaweémisses (environ 0.3 UGB par ha)
depuis 25 ans. Le climat est subalpin avec despiations annuelles importantes (1492
mm, moyenne sur 10 ans), de faibles températuresrr@les (la température est en
moyenne de -2°C en Janvier) et une longue péridgdandigement (couramment de
Novembre a Avril). Durant les mois d’été (Juin-Smpbre), les précipitations sont en
moyenne de 621 mm et la température avoisine en emmey 14.5°C
(http://climatheque.meteo)fr La communauté subalpine étudiée peut étre retaca
I'association duTriseto-Polygonion bistortaglont la matrice végétale est composée de
Festuca rubra Agrostis capillaris Phleum alpinumet de graminées acidophiles comme
Deschampsia flexuosat Nardus stricta De nombreuses herbacées sont présentent au sein
de la matrice graminéenne constituant une richepseifique élevée (50-60 espéces/100
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mZ2). La communauté est relativement productive pm& communauté subalpine avec une

biomasse mesurée au pic de production d’envirohas.t

Dispositif expérimental

Vingt-quatre plots permanents de 80x80 cm ont &t#ilié en juillet 2008 et disposés en 3
rangées de 4 plots dans deux blocs considérésandapts. Les blocs ont été mis en défens
pour éviter l'interaction entre le paturage pardésisses et les traitements expérimentaux.
La taille des plots a été choisie de facon a cdsgsbient suffisamment larges pour étre
représentatifs des assemblages locaux d’espéeceda deommunauté étudiée mais
suffisamment petits pour que les conditions abimgjpuissent étre considérées homogenes
au sein de chaque plot. Chaque plot a été subedseion une grille de 8 x 8 cellules de 10 x
10 cm chacune (64 cellules au total par plot).

Les trois traitements de défoliation de la végémtont été réalisés selon trois patrons
spatiaux difféerant par leur grain (fin, moyen, gries). Un quatriéme traitement correspond
a l'absence totale de défoliation sur le plot. &yplicats ont été realisés par traitement
(attribué aléatoirement au sein de chacune desdges dans les deux blocs). Dans les trois
traitements avec défoliation, la biomasse aérigteweplantes a été coupée (a 1 cm du sol)
sur 50 % de la surface des plots selon différeateops spatiaux de défoliation, dépendant
de chaque traitement, résultant en trois difféemmsaiques de patchs défoliés et non
défoliés (Figure 1). La mosaique a grain fin (TEté@réalisée en coupant la végétation dans
une cellule (100 cm?2) sur deux, la mosaique a gnairyen (T4) en coupant 4 cellules
contiglies (arrangées en un carré de 400 cm?) siretda mosaique a grain grossier (T16)
en coupant 16 cellules correspondant a un quattigylot (1600 cm?2) sur deux (Figure 1).
Les coupes ont été réalisées pour la premiére dniguillet 2008. Chaque année de
I'expérimentation, les coupes de végétation onréaéisées apres les relevés de végétation.
Chaque grille de 64 cellules a pu étre positiorstémue année au méme endroit grace aux

clous métalliques et aux tiges de plastiques naiggint chaque plot.
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SD : sans défoliation T1:grainfin T4 : grain moyen T16 : grain grossier

#1 #1 #1 #1

80cm

#64 #64 #64 #64

80cm (8 x 10 cm)

Augmentation du grain du patron spatial de défoliation
D Cellule non coupée

D Cellule coupée

Figure 1. Représentation des quatre traitements : un mnai¢ sans défoliation (SD), et
trois traitements avec défoliation. Pour les tragats de défoliation, la végétation a été
coupée sur 50 % de la surface de chaque plot étlesegrain du patron spatial de la
défoliation varie.

Echantillonnage de la végétation

Dans chacune des 64 cellules et pour chacun dpe®4 I'échantillonnage de la végétation
a consisté a mesurer la hauteur du couvert (conantelteur du couvert dominant) et a
estimer I'abondance (comme le pourcentage de reement du sol) de toutes les especes
présentes et de la litiere. L’échantillonnage dedgétation a été réalisé pour la premiéere
fois en juillet 2008 avant la premiere applicataes coupes de maniére a représenter I'état
initial (AO) et ensuite en juillet 2009 (A1) et lieit 2010 (A2) avant les coupes.

En 2009, nous avons mesuré 5 traits fonctionnklshauteur végétative (Hveg), la surface
spécifique foliaire (SSF), la teneur en matierensées feuilles et tiges (TMS), la teneur en
azote des feuilles (TNF) et la teneur en carbosefelglles (TCF). Ces traits ont été choisis
car ils peuvent refléter les stratégies des espEtedponse a la défoliation et aux conditions
abiotiqgues du milieu (Wilsort al, 1999; Diazet al, 2001) mais également refléter des
processus de I'écosystéme comme le turnover desneuts (Garnieet al, 2004; Lavorel

et al, 2004). D'apres les protocoles décrits dans Cmsmhet al. (2003), nous avons
estimé Hveg avec 20 réplicats par especes, etha B8S, TNF et TCF avec 10 réplicats
par espéces. Nous avons mesuré les traits de festespeces, nécessaires pour obtenir au
moins 80 % de recouvrement dans chacune des 64eselle chaque plot. Nous avons

calculé les valeurs agrégées de chaque trait eliecdes cellules en moyennant les valeurs
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de traits des différentes espéces et en les pantdaebon I'abondance relative des espéeces
(Garnieret al.,2004).

Analyse de la structuration spatiale des espécesu(patrons spatiaux)

L’analyse de la structuration spatiale des esp@ezmet d’'appréhender I'hétérogénéité
spatiale de maniere spatialement explicite, engrat& de maniere formelle la position
spatiale de chaque cellule en méme temps que lesrsarises par les especes au sein de
chaque cellule. Nous avons analysés les patrorttagpade I'abondance des 10 espéces
principales Festuca rubraet Deschampsia flexuosant cependant été traitées ensemble
comme une seule espece, cf Chapitre I.1). Lesopatspatiaux sont quantifiés par la
dépendance spatiale de ces variables sur chacungrilles de 64 cellules. Nous avons
utilisé une mesure d’autocorrélation spatiale pmster la significativité statistique de la
dépendance spatiale (Fortin et al. 2002). Celle-€té calculée a I'aide du coefficidntle
Moran qui mesure le degré de corrélation (ou intérge la dépendance spatiale) entre les
valeurs d’'une variable en différentes locationgpasées d’'une classe de distance donnée
(Cliff and Ord, 1981; Fortiret al, 2002). A une classe de distance donnée, unervdieu
coefficientl de Moran proche de 1 indique une forte autocdiogisspatiale positive alors
gu’'une valeur proche de 0 indique I'absence deétation et des valeurs approchant -1
indiquent une forte autocorrélation spatiale négati

En raison de la résolution d’échantillonnage de guiles de 64 cellules de 10 x 10 cm,
nous avons choisi de calculer le coefficielte Moran aux classes de distance 10, 20, 30,
40, 50, 60 et 70 cm pour les variables mesuréebesisemble des cellules. A chaque classe
de distance testée, le nombre de paires de cekdiearées par la classe de distance est
suffisant (>150) pour assurer la puissance des tefsttistiques. La significativité des
autocorrélations spatiales a été testée pour chagase de distance en utilisant un test des
randomisations et en placant le seuil de signifitata p<0.05 (Legendre and Legendre,
1998).

Des autocorrélogrammes ont été construits en prgjdes coefficientd de Moran en
fonction des classes de distance (Legendre andnFd®89). Les autocorrélogrammes
permettent d’estimer la taille de patch (ou étendieida dépendance spatiale) des variables
étudiées qui correspond a la classe de distancemakexa laquelle la variable montre une
autocorrélation spatiale positive significative geadre and Fortin, 1989), pouvant refléter

I'extension spatiale des espéces. L'intensité detdicorrélation a la premiere classe de
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distance peut elle, refléter I'intensité de l'agatgn intraspécifique des espéces a cette
classe de distance.

Dans le but de déterminer si le cumul des changendss patrons spatiaux des especes
supportait des changements des patrons des taitss avons aussi réalisé les calculs
d’autocorrelation spatiale sur les valeurs desstaagrégés calculés a I'échelle des cellules.

Ces analyses ont été realisées avec le logRASSAGE, version 2.0 (Rosenberg and
Anderson, 2011).

Analyse de I'association spatiale entre les espeaddes caractéristiques du couvert

La détermination de relations spatiales potentielietre les espéeces et les caractéristiques
du couvert mesurées a I'échelle des cellules (bauligére) a été réalisée a I'aide de cross-
corrélogrammes. Une cross-corrélation significatetepositive a une classe de distance
donnée indique que lorsqu’une valeur haute de éanre variable est détectée dans une
cellule, des valeurs hautes de la deuxiéme varidoé présentes dans les cellules distantes
de la classe testée. Ainsi une cross-corrélatigmifiative et positive aux premieres classes
de distances testées indique souvent 'adéquapahate des patrons spatiaux de chaque
variable. Nous avons réalisé des cross-corrélasenkement avec une espéce principAle (
capillaris) car la plus faible abondance des autres espetamfamment leur absence de
nombreuses cellules au sein des plots) n'a pasipelobtenir des relations significatives.
Le coefficientl de Moran a été utilisé comme coefficient de ciasselation pour tester
I'écart a I'indépendance de I'association entreclasples de variables a chacune des classes
de distances testées. La significativité de I'écartété testée a laide d'un test de
randomisation et en suivant la procédure progressle Bonferroni (Legendre and
Legendre, 1998). Les analyses ont été réaliséasRa8.0 (R Development Core Team,

2008)en utilisant la fonction ‘correlog’ du packagefinc

Traitement statistique

Pour tester 'effet du traitement, de I'année etleler interaction, nous avons utilisé un
modele hiérarchisé d’analyse de la variance aveceffets mixtes. Les effets du bloc, du

traitement (T1, T4, T16, SD), et de 'année (Al A2t été testés comme des effets fixes
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alors que les plots ont été testés comme un effdoé et aléatoire (chaque plot étant
'unique représentant de lui-méme parmi un nombés grand de plot possibles). Nous
avons pris en compte I'état initial des variablesugilisant leur valeur mesurée en 2008
comme covariable, de maniere a s’affranchir dealzabilité initiale entre plots.

Les données testées sont les caractéristiqguesatiemp spatiaux des especes et des traits
issues des autocorrélogrammes : la taille de patomespondant a I'étendue de la
dépendance spatiale, et les coefficiehtde Moran a chaque classe de distance testée,
correspondant a l'intensité de la dépendance $patia

De méme pour les cross-corrélogrammes nous avetss las effets des traitements sur la
distance de la dépendance spatiale et son intgosigficientsl de Moran a chaque classe
de distance testée) entre les especes d’'une pirtpbtysionomie du couvert d’autre part.
Nous avons Vérifié la normalité et ’lhomogénéité dariances et réalisé des transformations
logarithmiques lorsque nécessaire.

Ces analyses ont été réalisées &vex8.0 (R Development Core Team, 2088)utilisant le

package ‘nime’.

Résultats

Structures spatiales des espéeces en réponse au grae déefoliation

La majorité des espéces présentent une autocavrékgiatiale significative et positive a la
premiere classe de distance et parfois égalemdat deuxieme classe de distance aux
différents moments de I'expérimentation (Figure$)2€eci révele la formation de patches
par ces espéeces sur des distances trés courtés20@m). Globalement, les coefficiemts
de Moran sont relativement faibles (i.e. <0.3) oeigdique une agrégation spatiale assez
lache sur les distances de 10 a 20 cm, exceptélpyuanus serpyllumqui forme des patches
plus dense (coefficients >0.5, Figure 4d).

Les traitements de défoliation n'ont pas modifidédéle de patch des especes, excepté pour
une especelrifolium repens(Table 1), dont la taille de patch est Iégerenmus grande
dans le traitement au grain grossier apres deuxdaxpérimentation que dans les autres
traitements (13.3 cm dans ce traitement contrei®,36.7 cm et 5 cm, en moyenne, dans les

traitements aux grain fin, moyen et sans défolataspectivement).
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Les traitements ont en revanche modifié signifieatient I'intensité de l'autocorrélation
spatiale de certaines especes au bout de deux 'exgédmentation (Table 1). Pour
certaines especes, les modifications liées auxtetn@nts ne sont cependant pas
interprétables étant donné que des différencesfisafives sont trouvées entre des valeurs
d’aucorrelation spatiale elles-mémes non signifieast (voir par exempl@rifolium pratense

a la classe de distance de 50 cm, Figure 3b). #Eanche pour les espécaAs capillaris,
Lotus corniculatusLuzula campestriet T. repensun effet significatif des traitements est
détecté de par des différences entre le traitechemkefoliation au grain le plus grossier, ou
l'autocorrelation est trés significative, et lesigrautres traitements ou l'autocorrelation est
plus faiblement significative, voir non significadi. En effet le patron spatial de ces especes
est plus prononcé a la premiere classe de dis{aecéntensité de I'autocorrélation spatiale
plus forte) et/ou a la 4eme classe de distance Eatmitement de défoliation au grain
grossier que dans les trois autres traitementuf&iga, 3c, 4c) indiquant une plus forte
agrégation de ces especes dans le traitement déatléh au grain grossier au sein de
cellules séparées de 10 cm et/ou un plus grandasbatentre cellules distantes de 40 cm.
PourL. corniculatusl’autocorrelation est plus prononcée aux classedistances de 60 et

70 cm dans le traitement au grain le plus grogEigure 3a).
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Taille de Moran's |
patch 10 cm 20 cm 30 cm 40 cm 50 cm 60 cm 70 cm
DF/Error F F F F F F F F

A. capillaris
Covariable 2008 1;18 13.6** 7.9% 8.2* 6.2% 3.8. 5.5% 1.4 8.0*
Bloc 1,18 0.6 11 2.2 0.0 0.0 4.0. 0.7 0.1
Traitement 3;18 1.2 2.2 1.6 2.0 3.5* 0.5 1.5 0.9
Année 1;20 0.1 0.9 0.1 0.0 15 0.2 0.9 0.1
Traitement x Année 3,20 0.9 2.7. 2.2 0.3 4.9* 3.8* 0.0 1.0
A. millefolium
Covariable 2008 1,18 0.6 3.0. 0.3 2.3 0.7 6.5% 0.0 0.1
Bloc 1;18 1.8 1.3 0.3 0.7 0.0 0.1 0.0 0.1
Traitement 3;18 1.4 2.1 1.5 1.6 0.5 1.1 0.3 0.1
Année 1,20 4.2% 0.3 1.7 4.7* 2.0 1.7 0.0 25
Traitement x Année 3;20 1.0 0.2 0.1 1.4 1.0 0.9 1.3 0.1
D. flexuosa & F. rubra
Covariable 2008 1;18 3.7. 0.1 13.%* 8.8** 5.0% 5.2% 4.6* 12.%
Bloc 1;18 0.4 0.2 0.0 0.2 0.3 1.9 0.0 2.7
Traitement 3,18 0.6 0.7 0.3 1.0 0.3 11 0.0 1.0
Année 1;20 0.5 0.2 0.2 0.4 0.0 0.0 0.7 0.0
Traitement x Année 3;20 0.2 0.1 0.4 0.4 0.4 3.8* 0.5 0.1
H. maculatum
Covariable 2008 1;18 0.8 5.2% 3.3. 0.5 4.1. 5.5% 0.2 17.1%*
Bloc 1,18 0.1 0.8 0.4 0.0 0.9 0.0 3.2. 0.0
Traitement 3,18 0.4 1.3 0.0 0.7 1.9 2.0 1.9 2.2
Année 1;20 0 0.0 0.1 0.6 0.4 0.1 3.6. 0.3
Traitement x Année 3,20 0.7 0.5 0.5 0.4 0.3 0.7 2.0 0.6
L. corniculatus
Covariable 2008 1;18 25 **x 38.4%** 11.5%* 8.9** 9.5%* 18.0** 314+ 21.8%*
Bloc 1,18 2.1 0.0 0.1 0.0 0.9 0.0 0.4 0.1
Traitement 3;18 0.9 0.7 2.3 1.1 1.8 0.5 4.1* 4.1*
Année 1,20 0.5 0.3 0.2 2.1 0.5 0.4 0.1 7.5%
Traitement x Année 3,20 0.7 11 0.6 1.6 0.6 0.0 1.5 2.4.
L. campestris
Covariable 2008 1,18 0.3 0.8 0.0 1.2 0.6 0.0 6.2* 0.3
Bloc 1;18 0.9 0.6 0.0 0.6 0.0 0.4 15 0.1
Traitement 3,18 3.0. 3.3* 1.3 0.5 2.3 1.6 0.0 1.1
Année 1,20 1.3 0.6 0.9 0.3 3.1. 0.8 0.2 0.4
Traitement x Année 3;20 1.0 2.9. 3.4* 2.0 15 0.4 0.9 11
N. stricta
Covariable 2008 1;18 6.2* 11.2%* 3.1 17.7*% 10.1*%* 5.7* 3.6. 11.3**
Bloc 1;18 0.0 0.2 0.5 0.0 0.0 0.0 0.2 0.5
Traitement 3,18 1.6 14 2.8. 11 0.0 0.4 0.1 0.5
Année 1;20 0.0 0.6 2.0 1.8 3.4. 5.6* 3.2. 3.5.
Traitement x Année 3;20 0.3 14 1.7 13 0.2 1.9 1.0 0.8
T. pratense
Covariable 2008 1,18 48 %+ 0.5 0.1 2.3 7.8* 199.7%*  66.2%* 21.5%*
Bloc 1,18 0.0 15 1.4 15 0.6 0.0 0.7 0.1
Traitement 3;18 0.3 2.1 0.4 0.2 0.1 4.4* 1.2 0.9
Année 1;20 0.1 12.% 1.7 0.6 2.8 0.2 0.1 0.3
Traitement x Année 3,20 2 1.3 0.9 0.8 2.0 0.9 1.0 1.4
T. repens
Covariable 2008 1;18 6.4* 2.9 4.1. 0.8 6.3* 15 3.7. 20.1%*
Bloc 1;18 0.6 0.8 0.1 1.0 5.9% 0.0 0.0 0.0
Traitement 3;18 3.5*% 5.0* 1.3 1.9 2.6. 1.2 1.4 1.5
Année 1,20 3.5. 4.9* 0.2 0.2 1.3 5.5% 1.5 1.0
Traitement x Année 3;20 0.2 0.3 1.2 3.0* 0.4 0.3 0.6 1.0
T. serpyllum
Covariable 2008 1;18 2.1 273.0%**  81.0*** 4.4* 131.4%*  5.4* 1.7 1.8
Bloc 1;18 0.1 0.5 0.0 0.3 3.2 14 0.1 0.0
Traitement 3;18 2.2 0.8 1.8 2.9. 0.9 0.1 0.8 0.8
Année 1;20 2.1 0.0 0.4 0.3 0.0 4.3* 0.3 0.4
Traitement x Année 3;20 0.0 0.1 4.0* 1.1 0.9 0.3 1.2 0.8

Table 1. Résultats des ANOVAs pour le test des traitemedes,'année et de leur
interaction sur la taille de patch et les coeffitsd de Moran, aux 7 classes de distances
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Figure 2. Autocorrélogrammes moyens (chaque point est laemog de 6 réplicats + SE)
des principales especes graminéenAgsdstis capillaris Deschampsia flexuosaFestuca
rubra, Nardus strictd en 2008 (état initial), 2009 et 2010 pour lesr&itéments de
deéfoliation (grain fin: T1, grain moyen : T4, gnagrossier : T16) et le traitement sans
défoliation (SD). Les ronds pleins indiquent queutocorrélation spatiale est significative
(procédure de Bonferroni) pour au moins 4 des @icadp, les ronds vides indiquent que
I'autocorrélation n’est pas significative pour anins 3 des 6 réplicats.

183



2008

(a) Lotus corniculatus

0.5 -

0.4 -

0.3

Ide Moran
o o o
> b o

5
2

202 4

.03 -

03 -

(b) Trifolium pratense

0.5 4

0.4 -

/de Moran
o o o
S VR Y

o
o

.01 -

-0.2

0.5 4

0.4 -

-0.2

(c) Trifolium repens

0.5

0.4

0.3

c
S 02 -
o

i<}

20.1*

Q
o0

-0.1 -

202 4

-0.3

.04 J

0.5

.04 -

10 20 30 40 50 60 70

2009

20 30 40 50 60
Classes de distances (cm)

03 -

0.5 -

0.4 -

-0.2 -

0.5

03 J

2010

Figure 3. Autocorrélogrammes moyens (chaque point est la muye@le 6 réplicats £ SE)
des principales espéces légumineudastué corniculatus Trifolium pratense Trifolium
repeng en 2008 (état initial), 2009 et 2010 pour lesaBteéments de défoliation (grain fin :

T1, grain moyen : T4, grain grossier : T16) etritément sans défoliation (SD). Les ronds

pleins indiquent que l'autocorrélation spatiale gighificative (procédure de Bonferroni)

pour au moins 4 des 6 réplicats, les ronds viddigjirent que I'autocorrélation n’est pas

significative pour au moins 3 des 6 réplicats.
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(a) Achillea millefolium
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Figure 4. Autocorrélogrammes moyens (chaque point est laemog de 6 réplicats + SE)
des diverses, et une graminoide, les plus aborslant@008 (état initial), 2009 et 2010 pour
les 3 traitements de défoliation (grain fin : Tiaig moyen : T4, grain grossier : T16) et le
traitement sans défoliation (SD). Les ronds plé@iasguent que I'autocorrélation spatiale est
significative (procédure de Bonferroni) pour au nsoé des 6 réplicats, les ronds vides
indiquent que I'autocorrélation n’est pas signifiea pour au moins 3 des 6 réplicats.

Cross-correlations entreA. capillaris et les caractéristiques du couvert
Nous ne présentons que les résultats obtenus awex des graminées dominantes,

capillaris, étant donné la non significativité des cross-dati@ns réalisées avec d’autres

especes. Au début de I'expérimentation, il exiségaddes relations spatiales entke
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capillaris et les deux caractéristigues physionomiques dwerblétudiées que sont la
hauteur et la litiere. L’abondanceAd’ capillaris est associée positivement a la hauteur du
couvert sur des distances de 10 a 30 cm (i.e.-casslations positives et significatives a
ces classes de distances, Figure 5a) mais n'esagsaxiée spatialement aux valeurs de
recouvrement de la litiere. Les traitements ontrapact fort sur ces relations, a différentes
classes de distances (Table 2). Cet effet est itmjement du a une différence entre le
traitement de défoliation au grain grossier etdafres traitements. En effet I'association
spatiale aux premieres classes de distances &ntrapillaris et la hauteur du couvert est
renforcée en réponse au traitement de défoliatiorgrain grossier alors gu’elle semble
méme disparaitre dans le traitement sans défaligfidggures 5a). De plus, des relations
spatiales qui n’étaient pas significatives initrant, entreA. capillaris et le recouvrement
de la litiere le deviennent en réponse au traitérderdéfoliation au grain grossier (Figures
5b).

testées, pour I'abondance des espéces principatessignificativité des valeurs de la
statistique de te$t est *** : p<0.001 ; ** : p<0.01 ; * : p<0.05.;: p<0.1.

Moran's |
A. capillaris x 10 cm 20 cm 30cm 40 cm 50 cm 60 cm 70 cm
DF/Error F F F F F F F

Hauteur du couvert
Covariable 2008 1;18 10.7 ** 22.4 *** 36.2 *** 0.0 0.72 115 ** 15.3 **
Bloc 1;18 1.2 0.8 1.3 0.1 0.0 0.1 0.2
Traitement 3,18 33 * 2.4 0.5 11, *** 8.8 *** 1.5 0.6
Année 1;20 5.6 33 . 4.4 * 0.5 0.7 9.1 ** 6.6 *
Traitement x Année 3;20 6.3 ** 5.8 ** 0.9 2.0 35 * 6.5 ** 0.7
Litiere
Covariable 2008 1,18 1.9 1.7 2.3 0.2 0.5 33 . 1.6
Bloc 1,18 0.0 0.0 0.6 0.7 0.3 0.6 1.0
Traitement 3,18 29 . 2.2 0.4 2.9 . 3.8 * 1.4 0.2
Année 1,20 0.0 0.3 0.4 0.0 1.8 2.2 0.1
Traitement x Année 3;20 1.8 15 1.2 0.9 1.1 1.7 0.6

Table 2. Résultats des ANOVAs pour le test des traitemedés,I'année et de leur
interaction sur les coefficientsde Moran, aux 7 classes de distances testées, cfeds-
correlation entre I'abondance de I'espécecapillaris et les caractéristiques du couvert. La
significativité des valeurs de la statistique dst te est *** . p<0.001 ; **: p<0.01; *:
p<0.05 ;. : p<0.1.
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2008 2009 2010
(a) A. capillaris x Hauteur du couvert
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Figure 5. Cross-corrélogrammes moyens (chaque point esbleenme de 6 réplicats + SE)
entre 'abondance de I'espege capillaris et les caractéristigues mesurées du couvert en
2008, 2009 et 2010 pour les 3 traitements de dgiofi (grain fin : T1, grain moyen : T4,
grain grossier : T16) et le traitement sans détiola(SD). Les ronds pleins indiquent que
une cross-correlation significative (procédure denfBrroni) pour au moins 4 des 6
réplicats, les ronds vides indiquent que la crassetation n’est pas significative pour au
moins 3 des 6 réplicats.

Structures spatiales des traits agrégés

La structure spatiale des traits agrégés est dunmdifiée par les traitements pour la
hauteur végétative (Table 3). Celle-ci est plusefoent prononcée, a différentes classes de
distance, dans le traitement au grain grossier )(filié dans les autres traitements (Figure
6).
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Taille

de Moran's |
patch 10 cm 20 cm 30cm 40 cm 50 cm 60 cm 70cm

DF/Error F F F F F F F F
Hauteur végétative
Covariable 2008 1;18 15.9** 23.0%** 13.9** 0.1 12.9*%* 3.7. 1.3 4.6*
Bloc 1;18 2.1 4.6* 1.0 0.3 0.1 0.4 1.0 1.2
Traitement 3;18 1.8 3.1* 3.2 0.7 3.1* 2.5. 0.5 0.0
Année 1;20 1.1 3.6. 2.6 0.6 0.4 5.6 1.4 0.0
Traitement x Année 3:;20 2.5. 4.3* 1.7 1.1 3.2% 1.1 1.1 0.1
SSF
Covariable 2008 1;18 7.25*% 6.9* 7.5*% 8.2* 9.8 5.0* 3.0 7.7*
Bloc 1;18 9.4* 3.5. 4.9* 3.0 0.8 2.7 3.0 2.2
Traitement 3;18 0.2 0.4 1.0 0.5 0.1 0.4 0.2 0.0
Année 1;20 0.2 0.1 0.0 1.3 0.0 0.1 0.0 0.2
Traitement x Année 3;20 1.2 0.4 0.4 0.4 0.5 1.8 0.1 11
TMS
Covariable 2008 1;18 11.1** 20.0%** 6.0* 10.8** 8.3* 3.3. 6.5* 7.7*
Bloc 1;18 0.0 0.3 0.4 0.0 0.3 0.3 0.1 0.2
Traitement 3,18 1.2 0.9 11 0.8 0.6 1.2 1.0 0.7
Année 1,20 0.1 0.0 0.3 0.7 0.3 0.1 0.0 0.1
Traitement x Année 3;20 1.2 0.8 0.7 0.4 0.1 0.2 0.0 0.5
TNF
Covariable 2008 1,18 0.5 3.5. 3.6. 0.1 1.2 0.0 5.4* 1.6
Bloc 1,18 0.3 0.8 0.9 0.4 0.8 0.0 0.9 1.8
Traitement 3,18 0.9 0.7 15 1.1 0.0 1.2 1.0 0.2
Année 1;20 0.1 0.4 0.0 0.4 3.6. 0.8 0.0 4.0.
Traitement x Année 3;20 13 1.0 0.7 4.9* 1.7 0.9 0.6 1.2
TCF
Covariable 2008 1,18 3.8. 17.1%* 17.4%* 0.9 1.7 2.2 3.4. 16.%*
Bloc 1,18 1.7 1.0 1.3 1.1 0.0 2.1 0.9 0.4
Traitement 3,18 1.6 0.3 0.6 0.9 4.4* 1.8 1.0 0.6
Année 1,20 0.2 0.0 0.3 0.1 1.1 0.0 0.1 0.0
Traitement x Année 3;20 0.6 0.4 1.0 1.2 0.6 2.4 1.9 2.7.

Table 3. Résultats des ANOVAs pour le test des traitemedés,I'année et de leur
interaction sur les coefficients de Moran, aux 7 classes de distances testées, |g®our
valeurs agrégées des tralSF: surface spécifique foliaird,MS: teneur en matiere seche,
TNF: teneur en azote des feuill8CF teneur en carbone des feuilles. La significatidieg
valeurs de la statistique de tésest *** : p<0.001 ; ** : p<0.01 ; * : p<0.05.;: p<0.1.
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Figure 6. Nous représentons les résultats des autocormdatipatiale des traits agrégés
uniquement pour la hauteur végétative, qui eseld gait affecté par les traitements. Les
autocorrelogrammes représentés sont issus de lanmeydes autocorrélogrammes obtenus
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pour chaque réplicat (chaque point est la moyeen@ iéplicats + SE) en 2008 (état initial),
2009 et 2010 pour les 3 traitements de défoliatgrain fin : T1, grain moyen : T4, grain
grossier : T16) et le traitement sans défoliati@D), Les ronds pleins indiquent que
l'autocorrélation spatiale est significative (prdoée de Bonferroni) pour au moins 4 des 6
réplicats, les ronds vides indiquent que l'auto&lation n’est pas significative pour au
moins 3 des 6 réplicats.

Discussion

Apres deux années d’expérimentation, seul le treateé de défoliation au grain le
plus grossier a entrainé une structuration spafles forte de quelques especes et
notamment de la graminée généralistecapillaris 'une des especes dominante de la
communauté. Pour la majorité des espéeces étudaeadéfoliation n'a pas entrainé de
modification significative de leur patron spatialitial (i.e. étendue et/ou intensité de

I'autocorrélation spatiale), quelque soit le grd@s patrons spatiaux.

Un faible effet des patrons de défoliation sur lateucturation spatiale des espéces

L’analyse des patrons spatiaux au niveau spécifmuévélé que I'ensemble des
especes de la communauté présentait initialemeuns, des conditions de paturage extensif,
une structure spatiale formée de patches de I'atdrg0 a 20 cm d’extension. L'agrégation
spatiale au sein de ces patchs est cependanveet&tnt faible, indiquant une extension
spatialeplutét lache(e.g. Trifolium pratensg La majorité des especes co-dominantes de la
communauté ayant une occurrence spatiale suffisamétevée (elles sont présentes dans
une grande proportion des 64 case de chaque plohégs non présentées), il est possible
gue cela ait conduit a la détection de patronsiapatde faible intensité, se rapprochant
d’'une structure spatiale aléatoire a I'échelle deenanalyse (Adler and Lauenroth, 2000).
Dans de tels milieux prairiaux, I'agrégation inpésifique peut aussi intervenir a des
échelles relativement fines de quelques individusamets (Purves and Law, 2002), donc a
une résolution inférieure a celle de notre étud#d (@m?) et expliquer la relative faible
agrégation intraspécifique détectée.

Cette structure spatiale initiale est peu affeqiée les différents traitements de
défoliation. Cette faible réponse spatiale des aspéaux différents traitements de
défoliation peut probablement s’expliquer par lagoe histoire de paturage associée a ces

milieux. Les especes présentes sont déja issuas dilection sur le long terme par le filtre
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biotique représenté par le paturage et possedefaplement les capacités d'éviter ou
tolérer des conditions de défoliation (Briske, 19B&az et al, 2001) indépendamment de
son grain d’expression. Leur patron spatial initealant I'expérimentation, correspond trés
certainement a leur réponse au paturage extengifsi Aes petits patchs laches que
présentent la majorité des especes leur permgttebablement d’étre présentes a une faible
abondance dans de nombreux endroits. Ce patroralspatit étre une stratégie, pour les
especes clonales, leur permettant d’échapper érafifs endroits a la défoliation et par
compensation intégrative entre ramets, de repoessdtautres endroits (Hutchings, 1999).
Plus largement, cette stratégie est décrite comme adaptation des especes a
I'nétérogénéité des ressources, comprenant le asicuyier de la défoliation par les
herbivores (Hutchings, 1999; Berattal, 2009). Ce type d’organisation spatiale peut &tre
I'origine de la persistance et la stabilité desyapons de ces especes a I'échelle de la
communauté (Chapitre 11.1). La faible structuratgpatiale peut en effet étre un gage de
stabilité des populations si elle est liée a umefmobilité a échelle tres fine comme I'ont
observé Herberet al. (1993) et Van der Mareel and Sykes (1993) dan&rdiites
communautés vegeétales. Il semble donc que la rt&@jdes espéces de cette communauté
sont adaptées a une défoliation spatialement lg&geosur de telles surfaces, probablement
proche des modalités possibles de défoliation tedupar le paturage par les herbivores
domestiques. La mise en place de processus desamois compensatoire ou intégrative

entre ramets pourrait ainsi leur permettre une i@gopa stabilité en réponse aux traitements.

Dans ce milieu, d’autres perturbations liées aukikieres sont peut-étre plus structurantes
de l'organisation spatiale des especes, telledegupatchs d’urine apportant des nutriments
dans un milieu relativement peu productif. Difféemnétudes simulant des patches d’urine
ont montré de fortes réponses de la végétationfeeme de productivité locale (e.g.
Semmartin and Oesterheld, 2001) mais également attaait a la dispersion des espéces et
comme par exemple 'augmentation de la densitérdpsusses depuis l'individu-parent

dans un anneau autour du patch d’urine (Jarammlioletling, 1992).

Par ailleurs, dans le traitement sans aucune défol, on pouvait s'attendre a ce que
I'expression de la dominance par certaines espatd'absence de perturbation se traduise
par une augmentation de leur structuration spafisde augmentation de I'étendue et/ou
intensité de l'autocorrélation spatiale, Tilman949Adler and Lauenroth, 2000; Deléglise

et al, 2011). Cependant pour la majorité des especesn gtarticulier pour la graminée
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généralisteA. capillaris les analyses d’autocorrélation spatiale ont é&vdle trés faible
structure spatiale dans ce traitement (i.e. autélaion spatiale rarement significative). Il
est possible que les especes qui ont profité diguation sans perturbations et ont augmenté
en abondance (comm&. capillaris, voir Chapitre 1l.1) se soient répandues de manier
uniforme au sein des plots ce qui n'a pas été tiéteamme une augmentation de leur
structuration spatiale au cours de I'expérimentatioi une démarcation par rapport aux
autres traitements. Ceci est probablement liechéle spatiale d’analyse trés locale (<1m2).
Les especes profitant de I'absence de perturbaionrent s’étendre spatialement et former
des patches détectables par les analyses spalafssle cas ou elles ne colonisent pas
I'intégralité de la surface étudiée (Herbetnal, 1993; Deléglisest al, 2011). A une échelle
qui integre une certaine variabilité des conditicsiotiques (dépendant des milieux
etudiés), les espéces peuvent en effet s’étendtealgment au sein des microsites qui leur
sont favorables et former des patchs plus grantEnqurésence de perturbations par les
herbivores.

Un grain large de défoliation modifie toutefois lastructure spatiale de certaines

especes, de la physionomie du couvert et d’'un tragigrégé

Si la majorité des especes n’a pas montré de chearge en termes de structuration
spatiale en réponse aux différents traitementsédelidtion, le traitement au grain le plus
grossier a toutefois permis une plus forte stratton spatiale de quatre des especes
étudiées (i.eA. capillaris, Trifolium repens Lotus corniculatus Luzula campestrjsen
comparaison avec les autres traitements. L'autélairon spatiale est plus forte a la
premiére classe de distance (positive) et/ou &M8clkasse de distance (négative). Dans ce
traitement, les cellules séparées de 10 cm sonbritajement localisées dans la méme
modalité (i.e. défolié ou non défolié) alors gas tellules séparées de 40 cm appartiennent
majoritairement & des modalités différentes. Unmaurélation spatiale significative et
fortement positive a 10 cm ou fortement négativi &m révele que ces espéces ont donc
répondu spatialement au patron spatial de la @dih, c’est-a-dire en s’agrégeant plus
fortement a des distances inférieures a 40 cm @qms tbs autres traitements, ce qui en
retour provoque leur ségrégation plus forte a dsmmces supérieures a 40 cm. Dans une
étude précédente, nous avions révelé que la répartdes abondances de ces especes au
sein de chaque modalité (défolié/non défolié) additrente : alors que les espéces comme

T. repens, L. corniculatusu L. campestrigtaient plus abondantes dans la modalité défoliée
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pour diminuer dans la modalité non défoliée (pasltEngement de I'abondance globale),
I'espéce dominanté. capillaris montrait une réponse inverse en étant plus aboadkams

les patchs non défoliés, probablement en raisonediupériorité compétitive en I'absence
de perturbations de ces patchs ainsi qu’'une fédbdeance a la défoliation (Chapitre 11.T).
repens, L. corniculatugt L. campestris en s’agrégeant localement la ou de nouvelles
ressources sont disponibles (i.e. espace et lumigrentrent une stratégie spatiale
correspondant au type ‘exploitatrice’ d’apres les/aux théoriques de Bolker & Pacala
(1999). Dans ce contextd. capillaris en tolérant la compétition sur le long terme,
notamment pour la ressource lumineuse, présentétplne stratégie dite de ‘tolérance’
(Bolker and Pacala, 1999).

La réalisation de cross corrélations enfrecapillaris, et des caractéristiques du
couvert a permis de mettre en évidence que I'existede relations spatiales enthe
capillaris et la hauteur du couvert ou le recouvrement @dit était favorisée par un grain
grossier de la défoliation. La réponse spatialel'dspéce graminéennd. capillaris
observée dans le traitement au grain grossierageégation spatiale dans les zones non
défoliées, sous-tend donc une structuration seapials forte des caractéristiques du couvert
dans ce traitement. Cette espéece est associée achxspnon défoliés ou la hauteur du
couvert est haute, car elle est capable de tdi@r@mpétition pour la lumiere, et son mode
de propagation ne doit pas étre géné par I'accuiunlde la litiere. Ces caractéristiques du
couvert sont, en retour, entretenues par l'augnientade I'abondance de cette espéce
formant des agrégats dense dans les patchs nohédéfé partir d’'un certain grain, le
patron de défoliation, en modifiant le patron sgalie la physionomie du couvert, peut ainsi
piloter celui de certaines especes, et I'inversentjret entretenir ’hétérogénéité spatiale de

la végétation.

Cet effet positif de la défoliation au grain spkaplus grossier sur la structuration
spatiale des especes et de la physionomie du dowrdraine probablement une
augmentation de I'agrégation spatiale d’especes teits contrastés dans les difféerents
types de patchs qui commence a se traduire en gedweformation de patchs de
composition fonctionnelle différentes, comme pagraple la formation de patchs abritant

des especes de de difféerentes hauteur végétative.
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Conclusion

Nos résultats montrent que [I'hétérogénéité spatide l'occurrence d’une
perturbation, plus spécifiguement son grain spapi@lit influencer la structuration spatiale
des composantes des communautés végétales, notaderlarphysionomie du couvert, des
especes et des traits. Un grain trop fin de laupeation ne semble pas conduire a modifier
durablement les patrons spatiaux au sein de la corauté, probablement en raison de la
mobilité importante des espéces a une echellditreen milieux prairiaux (Van der mareel
and Syskes, 1993; Herben al. 1993) qui ne permet pas la formation de patromsian
stables dans le temps. En revanche, au-dela diairceseuil de taille de grain spatial, la
structure spatiale, de certaines especes, dommanteatellites, est modifiée. A I'échelle
considérée, ces changements se traduisent magmtnt par une augmentation de
I'intensité de la dépendance spatiale, c'est-adlagrégation intraspécifique, plutét que par
des modifications de I'extension spatiale des pclEes changements sont susceptibles au
cours du temps de conduire a une divergence madpiéestructure spatiale interne de ces
patchs, notamment dans le cas d’une défoliationrréste. Le grain du patron spatial de la
défoliation, en altérant ou renforcant la stabitigs patrons spatiaux de la végétation, joue
ainsi un réle important dans le fonctionnement @ledmmunauté. Les résultats de cette
étude soulignent également l'importance d’étudesr patrons spatiaux des plantes a des
échelles fines pour obtenir une meilleure comprsioendes mécanismes liés aux herbivores
dans la création de I'hétérogénéité spatiale dedgitation dans des communautés riches en

especes.
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Synthése de la Partie Il

Dans cette partie nous nous sommes intéressésngcanisme par lequel les herbivores
sont susceptibles de créer de I'hétérogénéité dédétation: la défoliation hétérogéne a une
échelle fine. En particulier nous avons testé ¢efllu grain du patron spatial de la
défoliation via le contrble expérimental de diffiéi® patrons spatiaux de défoliation.

Nous avons montre, qu’en I'absence d’'une réponsgenme a I'échelle de la communaute,
les contrastes entre patchs défoliés et non défaligccentuent avec le grain du patron
spatial de la perturbation, entrainant, une plasde variabilité inter-patch, de part un effet
important sur I'acces aux ressources (ChapitB.llAinsi, la fagcon dont les herbivores
positionnent leurs prélevements de biomasse daspdte peut avoir des conséquences
importantes sur le fonctionnement des communautécheelle fine malgré des effets
généraux similaires. En revanche, nous n'avongmasn évidence de réponse forte de la
structure spatiale des espéces ou des traits dometis (Chapitre 11.2). Le grain le plus
grossier des patrons spatiaux de défoliation aefoist un effet non négligeable sur
I'organisation spatiale d’'une espéce dominante gistgment fortement structurante pour les
assemblages au sein de la communauté.

Ces résultats expérimentaux indiquent que dansdesnunautés subalpines, un paturage
sélectif méme relativement prononcé ne serait pasessairement en mesure de se
répercuter sur la structure spatiale, i.e. nontaiéa des espéces et des traits. La réponse
observée n’est toutefois issue que de 2 annéepétiaxentation, et un suivi sur le plus long
terme pourrait mener, au vu des premiéeres réposzasales de certaines especes et des

contrastes entre patchs défoliés et non défoli@agastructure plus forte.
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Partie |l

Déterminants de la variabilité spatiale
des valeurs d'usage en prairie
subalpine: quelle importance de la
structure a échelle fine des
communauteés ?
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Introduction de la Partie Il

Les herbivores peuvent influencer les valeurs djasdes prairies, et en particulier,
en pilotant les assemblages spatiaux d’especes #aitls, modifier I'organisation spatiale
de ces valeurs d’'usage (McNaughton, 1979). Comnidiganisation spatiale de la structure
aérienne du couvert et des propriétés fourragéeescdmmunautés prairiales subalpines
peut constituer une information importante sur &cpption qu'ont les herbivores de
I'hétérogénéité spatiale de la ressource, et esuretuggérer des informations sur leur
utilisation de cette ressource. Si I'importancelalestructure floristique et fonctionnelle a
I'échelle des parcelles a déja été fortement spébgcomme déterminant des valeurs
d’'usage fourrageres (Cre al, 2002; Al Haj Khalecket al, 2006; Da S. Pontet al, 2007;
Ansqueret al, 2009), les conséquences de la variabilité sgatialcette structure a échelle
fine restent méconnues.

Dans cette partie, nous posons les questions fas/an
- Chapitre IlIl.1: Peut-on mettre en évidence undabdité spatiale de fonctions
réalisées du couvert et de composantes des valeisage fourrageres, telles que la
hauteur, I'interception lumineuse, la biomasselidgestibilité et la teneur en azote du
couvert, au sein de prairies subalpines paturéatte variabilité est-elle dépendante

de I'échelle a laguelle on mesure ces composantes ?
- Chapitre 1ll.2: Les composantes des valeurs desdgurrageres sont-elles

expliguées localement par des caractéristiquesifepérs et fonctionnelles du

couvert et a quelle échelle privilégiée ?
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Chapitre I11.1 - Variabilité spatiale et interrelations entre laisture
aérienne du couvert et les composantes des valkeigage au sein
de communautés prairiales subalpines
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Résumé

Le paturage est influencé, et influence en retuistructure et la qualité fourragere des
communautés herbacées. Cependant, leur influence’@ganisation spatiale de ces
composantes dans les prairies subalpines restenterg méconnue alors qu’elle peut avoir
un intérét pour la gestion pastorale. Nous avondi&tia variabilité spatiale de la hauteur et
de l'interception lumineuse du couvert ainsi quelalbiomasse aérienne disponible et sa
digestibilité et teneur en azote, dans trois comamtés végétales subalpines. La
comparaison de la hauteur et de l'interception heuse par le couvert entre des plots
paturés traditionnellement et des plots ou le p@tira été exclu depuis plus de 20 ans a
montré que les valeurs moyennes de hauteur du acetvé’interception lumineuse avaient
augmenté suite a I'abandon et que la variabiligtigle de I'interception lumineuse avait
diminué. La variabilité spatiale de ces composartssignificativement influencée par le
type de communauté, elle est notamment plus impertdans la communauté la moins
productive et la plus contrainte. La variabilit@sale de la biomasse aérienne disponible, de
la digestibilité et de la teneur en azote du cauveesurée a différents grains spatiaux
uniquement sur les plots paturés, n'est pas atfegidr le type de communauté. La
variabilité de la biomasse, élevée au grain d’éthamage le plus fin, diminue avec
'augmentation du grain alors que la digestibi@gla teneur en azote montrent peu de
variabilité des les grains les plus fins. Des retet existent entre ces composantes mais
semblent indépendantes du grain spatial d’échantiige auquel elles sont réalisées, ce qui
suggere l'absence d’'une forte structuration spatd# ces composantes (i.e. comme la
présence de patchs de valeurs nutritives diffééshcill est probable que I'action d'un
paturage essentiellement ovin, peu sélectif, s slstémes subalpins peu productifs,
permette une variabilité spatiale forte a écheéls fine pour certaines fonctions du couvert,
comme l'interception lumineuse, mais ne favoriss padmergence d’'une hétérogénéite

spatiale de la ressource fourragere.
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Introduction

En prairie paturée, la structure du couvert végétasi que sa qualité fourragere
peuvent étre fortement influencées par les herbv@McNaughton, 1979). Le paturage
permet le maintien de couverts plus ras qu’en Sitnad’abandon et conjointement peut
améliorer la productivité et la qualité fourragéhe systeme dans de nombreux milieux
(McNaughton, 1979; Jefferiest al, 1994; lllius and Hodgson, 1996; Cingolagi al,
2005). S'il est essentiel de connaitre la quarditéa qualité de la ressource fourragere
disponible pour les herbivores pour la gestionmtagies paturées, leur variabilité spatiale a
échelle fine, intra-communauté, est rarement iseompte alors qu’elle peut représenter
une étape essentielle pour mieux comprendre commsentonstruit la valeur d’'usage
fourragere pour les herbivores a I'échelle de mmmnaute.

En effet, 'organisation spatiale du couvert vébétale la ressource fourragére peut
influencer le comportement des herbivores au pd&u(®istelet al, 1995; Prachet al,
1998; Dumontet al, 2000). En patrticulier, la taille des patches dgétation de bonne
qualité fourragere (i.e. le grain spatial auquelxprime I'hétérogénéité de la ressource)
influence la qualité du fourrage ingéré par lesbiveres a I'échelle de la prairie
(WallisDeVrieset al, 1999; Dumonet al, 2002). Pour les herbivores, il est avantageux que
la végétation préférentiellement paturée (i.e. plpgétente et nutritive) soit agrégée, ou en
d’autres termes gu’elle présente une hétérogéreidme échelle plus large que celle a
lagquelle les herbivores sélectionnent la resso{\alisDeVrieset al, 1999; Dumontt al,
2002). La quantification du grain spatial auquekgrime I'hétérogénéité de la ressource est
ainsi primordiale pour comprendre la perception’li&térogénéité par les animaux et leurs
décisions d’alimentation. Une hétérogénéité expeiméin grain trés fin aura beaucoup de
chances d’étre percue comme homogene par les graedsvores et ainsi limiter
I'expression d’'un paturage sélectif, spatialemeiéfogene.

Les herbivores peuvent, en retour, modifier dunalelet la structure et la qualité du
couvert végétal en favorisant des espéces de nreillaleur nutritive. En effet, le paturage
favorise les especes avec des stratégies d’acgnigiapide des ressources et pouvant
repousser rapidement (i.e. peu de tissus de sceftiemte teneur en azote), et ainsi tolérer la
défoliation (Diazet al, 2001; Cingolanet al, 2005; Louaultet al, 2005). En paralléle, le
paturage, dans le cadre d'une gestion adaptée,chemdé& propagation de plantes aux

stratégies de conservation des nutriments, qui dentmédiocre qualité fourragere (i.e.
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investissement dans les tissus de soutien peutithigs3 comme les ligneux bas ou certaines
graminées aux tissus coriaces (Tasser and Tapp@d@2; Cingolanet al, 2003). Surtout,

si la pression de paturage sur les especes apgeteest pas trop importante en regard de
leur possibilité de repousse dans le milieu, abms especes, frequemment paturées sont
maintenues dans un état végétatif (i.e. stimulatiera repousse), ce qui limite la quantité
de matériel sénescent et augmente la proportiorjedees tissus, ayant des valeurs
énergétique et azotée élevées (McNaughton, 1978&hkgs and Gordon, 2001). Ainsi,
I'utilisation préférentielle par les herbivores dertaines zones, au sein des prairies,
s’explique par I'entretien, localement, d’'une végé@n de meilleure qualité fourragere
(McNaughton, 1979). Cette utilisation sélectivela@essource peut entrainer la formation
de zones rases a forte teneur en azote alternaatd®s patchs hauts (i.e. non consommes)
dont la matiere sénescente s’accumule au cours hdgue saison de végétation
(McNaughton, 1979; Bakkeat al, 2003; Garcia, 2003). Par ailleurs, la modificatpar les
herbivores des dynamiques entre zones trés patatéesins paturées (e.g. extension ou
régression des espéces, decomposabilité des tjesaesprobablement un réle important sur
le fonctionnement en influencant localement lexcessus tels que 'activité microbienne et
la minéralisation de la matiére organique (Rosdighal, 2011).

On peut s’attendre a ce qu'un tel type d'organisatspatiale de la ressource,
influencé par les herbivores, entraine une hét@@tgspatiale de la structure du couvert et
de sa qualité fourragére détectée par des cordrdates les valeurs de variables, telles que
la hauteur ou la digestibilité de la végétationsorées en différents endroits de la prairie.
Une telle organisation spatiale ne pourra cependétre détectée qu’a I'échelle spatiale des
patches de veégétation contrastée (i.e. corresporalangrain spatial auquel s’exprime
I'hétérogénéité de la ressource). Egalement, oh $atiendre a ce que des relations fortes
entre certaines variables, comme par exemple dmtteauteur et la teneur en azote des
tissus, soient détectées a cette échelle. Ceperndaganisation spatiale de la ressource est
largement méconnue au sein de systémes pastorbalpisis, essentiellement paturés par
des troupeaux ovins. En particulier, la connaissade I'échelle a laquelle une telle
organisation s’exprimerait est importante a preragtrecompte car elle peut jouer un réle
dans I'échelle de perception de la ressource mahédzbivores et le degré de sélectivité

spatiale du paturage.

Dans cette étude, nous nous intéressons a la Viagiagpatiale de propriétés

structurelles du couvert et de composantes desirgattusage fourragéeres dans des prairies
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subalpines, et a linteraction entre I'échelle gpatet cette variabilité pour mettre en
évidence l'existence d’'un éventuel grain seuil ddlet de patch d’expression de ces
composantes. L'étude s’appuie sur un dispositéaleples de plots paturés/non paturés, mis
en place il y a vingt ans, permettant de comparguaturage traditionnel et I'abandon sur
trois types de communautés prairiales subalpinégyaht, entre autres, par leur niveau de
production de biomasse. Les composantes des valeisasge fourragéres ont été cependant
uniquement mesurées dans les plots paturés. Laatégéa été échantillonnée a différents
grains spatiaux, et nous avons sélectionné plusiparametres pour décrire la structure
aérienne du couvert et les composantes des valusage, i.e. propriétés fourrageres du
couvert : (1) la hauteur réalisée du couvert au dacvégétation ; (2) I'interception des
radiations photosynthétiquement actives (PAR), étafit I'utilisation de la ressource
lumineuse par le couvert et ainsi mesurant le ddgréermeture du couvert (i.e. prend en
compte a la fois I'architecture verticale et honitale des plantes); (3) la biomasse aérienne
disponible, représentant la capacité de produgtien deux composantes de la qualité
nutritionnelle de la végétation : (4) la digesiiBilet (5) la teneur en matiéres azotées totales.
L’objectif de cette étude est de répondre aux guestsuivantes :
- Existe-t-il une variabilité spatiale de la struetuet des propriétés fourragéres du
couvert ?
- Cette variabilité est-elle influencée par le tymeadmmunauté végétale et, pour les
composantes liées a la structure, par le patusegab@ndon du paturage) ?
- Peut-on déterminer un grain spatial permettant é&renen évidence I'échelle a
laquelle s’exprime I'hétérogénéité de la ressopmér les herbivores ?
- Les relations entre ces différentes composanteprseent-t-elle préférentiellement

a un grain spatial particulier?

Matériel et Méthodes

Sites d’étude et communautés végétales

L’étude a été conduite sur des alpages situésadRéserve Naturelle des Hauts Plateaux du
Vercors (« VERC ») dans le massif du Vercors, etastation de sports d’hiver de I'Alpe
d'Huez (« HUEZ ») dans le massif des Grandes Rauaisant partie des Alpes et Préalpes

du Dauphiné au sein des Alpes Occidentales fraegaious les alpages sont situés a une
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altitude comprise entre 1600 et 1800 m. Le clinsatsebalpin avec de fortes précipitations
(les précipitations annuelles sont de 1380 mm sER® et de 940 mm for HUEZ
[moyennes sur 10 ans]) dont environ 400 m répdudrant la période de végétation (Mai-
Septembre) et de basses températures hivernalesmfgrature est en moyenne de -2.0°C
en Janvier pour VERC et de -2.2 °C pour Huez [mogsensur 10 ans]). Les alpages
subissent une longue période d’enneigement s’émtraairamment de Novembre a Avril

(cf PartieSites et dispositifs de I'étude

L’échantillonnage de la végétation a été réaligéreis communautés végétales subalpines :
(1) des pelouses calcaires xérophiles (“pelousebesd) et (2) des pelouses calcaires
meésophiles (“pelouses fraiches”) situées sur VER@)edes pelouses acidophiles a landes
(“landes”) situées sur HUEZ. Les pelouses seclad@siement productives (1.3 t.ha-1 au pic
de production), présentent une végétation ra§€dohularia cordifolia et Festuca glauca
poussant sur des sols trés superficiels (épaisdears cm) ou le socle calcaire affleure et la
présence de cailloux est importante. Les pelouséshes sont plus productives (2.2 t.ha-1
au pic de production) et présentent une végétailoa haute et plus denseGobularia
nudicauliset Festuca commutatétablie sur des sols un peu plus épais (~15 cas)ldndes
avec une production de biomasse plus elévée (%2 au pic), présentent une végétation
haute a ligneux basVéccinium muyrtilluset uliginosun) et graminées plus ou moins
acidophiles commeardus strictaet Festuca paniculataétablie sur des sols acidiphiles
profonds (jusqu’a 1 m de profondeur). Les pelossehes, et dans une moindre mesure les
pelouses fraiches, sont sujettes a un fort défigitrique d0O aux sols peu profonds et au
systeme hydrologique karstique sur VERC causantéteation d’eau trés limitée. Ces trois
communautés subalpines présentent une forte rielsgcifique avec 50 a 60 especes sur
100 m2. Tous les alpages sont paturées extensivedegniis plusieurs siecles et I'équilibre
entre le régime de paturage et la dynamique dédgtation a probablement été établi. A
présent, ces alpages sont extensivement a modérgatarés (40 a 50% de la biomasse est
consommeée durant la période de paturage) entrelimied fin-Septembre par des troupeaux
essentiellement ovins et quelques bovins (Pouddsls voir le Tableau 1 de la Parfiges

et disposifs de I'étude

Protocole d’échantillonnage
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L’échantillonnage a été réalisé au sein de 9 paiegslots paturés et non paturés (de 10 x 10
m chacun) situés sur les alpages de VERC et HU&X, @iois paires localisées dans chaque
communauté étudiée. Les plots non paturés sordadss permanents mis en place en 1980
sur HUEZ et en 1988 sur VERC. lls sont situés &ipmaé du plot paturé équivalent et
présentaient une composition floristique similaine moment de la mise en place du
dispositif. L’échantillonnage de la végétation @ étalisé en Juillet 2009.

Dans chacun des 18 plots, la végétation a été glbiamée a sept grains spatiaux a l'aide
de différents jeux de quadrats dont la surfaceevdei 0.025 m2 a 1 m2 (156 échantillons par
plot au total, Tableau 1). La résolution élevéeceeéchantillonnage a été choisi en raison
du grain fin d’hétérogénéité spatiale de la contpmsifloristique présenté par ces prairies,
relativement peu productives et trés diversifiée®.,( des quadrats méme petits
échantillonnent déja une grande part de la vaiidbdpatiale totale de la composition
floristique, Chapitre 11.1). A chaque grain d’échtilonnage, les quadrats ont été placé au

hasard au sein des plots de 100 m2.

Grain spatial (m?) 0.0025 0.01 0.0225  0.0625  0.1225 0.25 1
Taille équivalente des
quadrats (en cm de c6té)
Nombre de quadrats 40 40 20 20 16 12 8

Nombre de quadrats avec
prélevement de biomasse
Nombre de quadrats utilisés
pour les régressions

5x5 10x10 15x15 25x25 35x35 50x50 100x100

20 20 12 12 8 4 0

20x 3 20x 3 12x3 12x3 8x3 4x3 0

Tableau 1Nombre de quadrats échantillonnés a chaque goaitasdans un plot et nombre
de quadrats utilisés pour les régressions (regrogpedes 3 plots paturés par communauté)

Mesures réalisées

Différentes variables ont été mesurées au seimuadrats. Ces variables se répartissent en
deux types: (1) les mesures indépendantes de ile t@es quadrats car prises

ponctuellement sur la végétation, (2) les mesuégendantes de la taille des quadrats car
réalisée sur la végétation recouvrant entieremeatwe quadrat. Les mesures du type (1)
étaient non destructives de la végétation et orétparéalisées dans les plots paturés et non
paturés. Les mesures de type (2), destructivespéaagssitant la coupe de la biomasse sur
toute la surface des quadrats n'ont pu étre ré&misfe dans les plots paturés étant donné

'importance de garder les dispositifs d’exclosacts. De plus, les mesures de type (2), plus
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longues a réaliser, ont été réalisées sur un sthemsllon de quadrats & chaque grain
d’échantillonnage (76 échantillons par plot aultatfiTableau 1).

Les mesures de type (1) comprennent (i) la meseda thauteur du couvert (mesure de la
hauteur du type de couvert dominant au sein de ushampadrat) et (i) I'interception
lumineuse par le couvert. L’interception luminedsecouvert a été estimée en mesurant les
radiations photosynthétiguement actives (PAR) dessulessous le couvert végétal, a l'aide
d’'un LI-COR type LI-250A équipé d'un capteur PAR-190. Le taux d’interception

lumineuse du couvert est définie comrﬁé‘Rdessus_ F)ARdessousxloo. Les mesures de
PARdessous

PAR ont été effectuées par jour clair et en véliarce que lintensité des radiations soit

constante entre les mesures effectuées dessusseudda végétation.

Les mesures de type (2) sont la mesure (i) de datgé de biomasse, (ii) de la digestibilité
et (iii) de la teneur en azote du couvert.

La biomasse a été récoltée sur chaque quadraiaguériode du pic de biomasse pour
chaque plot, en récoltant toute la biomasse aégides plantes a 1 cm du sol. La biomasse a
été récoltée systématiquement avant le passagédatbs/ores. Elle représente donc la
production du systeme entre le démarrage de latatge et le pic de biomasse. Etant
donné que sur ces milieux (excepté pour les laades ligneux bas) la végétation démarre a
zéro chaque année, nous considérons cette mesureecane estimation de la capacité de
production du systeme. Dans le cas particulier thesdes, et pour les quadrats
échantillonnant majoritairement des ligneux bagjsna’avons pas récolté les tiges trés
lignifiées ne représentant pas la production am@uea biomasse a ensuite été séchée 48h a
60°C puis pesée, individuellement par échantillon.

La digestibilité et la teneur en azote du couvert éé estimées sur les échantillons de
biomasse, séchés et broyés sur une grille de nablenm, a l'aide de la spectroscopie
proche infra-rouge (SPIR ou NIRS pddear infra-red spectroscopgn anglais). La SPIR
est une technique analytigue basée sur les prégridtabsorption des rayonnements
(infrarouges) de la matiére organique. L’absorpties rayonnements étant liée a la
composition chimique des échantillons, on peutnesticette derniére par la mesure de
I'absorption de lumiere par I'échantillon. Ces nresuont été faites avec un spectrometre en
« réflectance » (c’est la lumiere réflechie paghantillon qui est mesurée) de type Fourier

49 transform NIR spectrophotometer Antaris 1l (Ther Fisher Scientific Inc., Milan,
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Italie). La SPIR nécessite une phase d’étalonnage«(calibration ») basée sur des mesures
de référence obtenues au laboratoire (analyse gharpour I'azote et analyse enzymatique
pour la digestibilité) et I'établissement des medanathématiques qui permettront de relier
le spectre infrarouge au résultat de ces mesueesalibration a été effectuée a l'aide d’'un
jeu d’échantillons de végétation provenant d'urcsgeplus large de milieux et complétée a
I'aide de 36 échantillons provenant de notre échambage (4 échantillons par plot). Des
calibrations de bonne qualité ont été obtenuess0R2 et 0.94 pour la digestibilité et
I'azote, respectivement, Erreur-Standard= +/- 7é2%/- 0.29 g/Kg pour la digestibilité et

I'azote, respectivement.

Analyse de la variabilité spatiale

La variabilité spatiale des variables de type (&)éaestimée a I'aide du calcul du coefficient
de variation (CV), des valeurs prises par ces kbgasur les 156 mesures effectuées (tous
grains confondus étant donné I'indépendance devaesbles au grain d’échantillonnage).
Le CV est calculée comme I'écart-type des valeuppoaté a la moyenne des valeurs de la
variable étudiée.

La variabilité spatiale des variables de type ()éaestimée a I'aide du CV calculé a chaque
grain d’échantillonnage. L’évolution du CV en foiect du grain d’échantillonnage peut

renseigner sur le degré d’hétérogenéite (vs. atéxides variables mesurées (Laca 2000).

Analyses statistiques

L’effet du régime (paturé, non paturé) n'a étééepiie pour les variables de type (1). Un
modele hiérarchisé d’analyse de la variance (ANO¥#@c des effets mixtes a été utilisé
pour tester I'effet de la communauté, du régimkeet interaction sur ces variables (valeurs
moyennes et CV). Les effets de la communauté eégime ont été testés comme des effets
fixes et les paires de plots (ou bloc) ont étééestomme un facteur hiérarchisé au sein de
I'effet communauté, et aléatoire (de maniére alathir des conditions environnementales
locales spécifiques a chaque paire de plots).

Les variables de type (2) (valeurs moyennes et ©OW) pu étre comparées entre

communautés, a chaque grain, a l'aide d'une ANOWh dacteur.

Des régressions linéaires simples ont été effquué explorer les relations entre :
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(i) I'interception lumineuse, la hauteur et la biomagsemme éléments de la
structure du couvert)

(i) la digestibilité ou la teneur en azote (comme élimde la qualité fourragére du
couvert) et la hauteur ou la biomasse (comme éltamda la structure du

couvert), aux différents grain d’échantillonnage.

Les régressions ont été effectuées sur tous lemtlbbns disponibles pour les variables de
type (1) (i.e. tous grains d’échantillonnage codigsy 156 échantillons) et sur les
échantillons disponibles a chaque grain d’échamtiibge pour les variables de type (2)
(Tableau 1). Etant donné le faible nombre d’éctians disponibles, par plot, aux larges
grains d’échantillonnage (i.e., a 35 x35 et 50 x8B0, nous avons rassemblé les trois plots
de chagque communauté pour effectuer les régressioas pour tous les grains
d’échantillonnage (Tableau 1). Des régressionsrithgmiques ont été testées mais n’ont pas
été conservées car elles n'amélioraient pas sigiifiement les prédictions. Ces analyses

ont été réalisées aver2.8.0 (R Development Core Team, 2008)

Résultats

Effet des traitements (paturé vs non pature) sur kevaleurs moyennes et la variabilité

spatiale de la hauteur et lI'interception lumineusealu couvert, selon les communautés

Les valeurs moyennes de [linterception lumineuse leethauteur du couvert sont
significativement différentes entre communautésspeetivement =22.5, P=0.002 ;
F.6=22.3, P=0.002). L’interception lumineuse et la hauteuriefatr identiguement : elles
augmentent entre les pelouses seches et les lanaesdes valeurs intermédiaires pour les
pelouses fraiches (Figure la). L'arrét du paturagan effet significatif sur ces deux
variables : il augmente I'interception lumineusdaehauteur dans toutes les communautés
(F16=19.4,P=0.004 ; ke=7.5, P=0.034, respectivement pour l'interception et laitkar,
Figure 1a).

La variabilité spatiale, a la fois de l'interceptitumineuse et de la hauteur du couvert, est
significativement plus élevée dans les pelousebeseque dans les autres communautes,
(respectivement 5=20.0,P=0.002 ; £ =9.6,P=0.013, Figure 1b). L'arrét du paturage a un
effet significatif sur la variabilité spatiale dé&nterception lumineuse et conduit & sa
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diminution dans les trois communautésF12.1,P=0.013, Figure 1b). En revanche, 'arrét
du paturage n'a pas d'effet sur la variabilité spatde la hauteur du couvert;@E0.32,
P=0.589).

a) Valeurs moyennes b)CV

100 B Défens 1.2 4 | Défens
c 8 | opawre 021; 1 O Paturé
2 g% 6 |

0.6 -

o S
g 40 |
9) c 0.4
o c 20 0.2
<35 0

Pelouses seches Pelouses fraiches Landes Pelouses seches Pelouses fraiches Landes

1.0 1 | Défens

W Défens
0.8 - O Paturé

0.6 -

O Paturé

0.4

0.2 4

0.0 -

Hauteurdu couvert
(cm)
5

Pelouses seches Pelouses fraiches Landes Pelouses seches Pelouses fraiches Landes

Figure 1 Valeurs moyennes (a) et coefficients de variaffox) (b) (N=3+ Erreur-type) de
I'interception lumineuse et de la hauteur du coudans les trois types de communauté en
fonction du régime (les barres foncées représetdesituation non paturée depuis plus de
20 ans et les barres blanches celle du paturadjédranel).

Valeurs moyennes et variabilité spatiale de la bioasse, de la digestibilité et de la
teneur en azote du couvert en situation paturée, €onction du grain spatial

d’échantillonnage

Le patron daugmentation de la biomasse aériennspodible avec le grain
d’échantillonnage dépend de la communauté. La lssmmaugmente en effet plus vite, avec
'augmentation de la surface d’échantillonnage, sdés landes que dans les pelouses
fraiches, et dans les pelouses fraiches que dangdmluses seches (Figure 2a). La
différence des valeurs de biomasse entre commun§iiés élevée dans les landes et plus
faible dans les pelouses seches) est significaivepartir du deuxieme grain
d’échantillonnage (100 cm?) {g=8.0, P=0.020). Ainsi, récoltée sur des quadrats de 5 x 5
cm, la biomasse n’est pas significativement difiégeentre communautés (méme si on
observe déja une tendanceg£3.9,P=0.081). Les mesures de la digestibilité et detetr

en azote de la biomasse sont relativement indépeslale la surface d’échantillonnage.

213



Ces variables sont également peu affectées paonananauté (I'effet communauté est
significatif a un seul grain [25 x 25 cm], les lasdayant une digestibilité et teneur en azote
du couvert plus faible que les deux autres commtésaa ce grain d’échantillonnage :
F,¢8.8,P=0.016 ; [z =8.0,P=0.020 respectivement pour la digestibilité etdt).

Enfin, similairement dans les trois communautédjitanasse montre une forte variabilité
spatiale diminuant avec le grain d’échantillonn@iggure 2b). Au contraire, la variabilité
spatiale de la digestibilité ou de la teneur eneaest trés faible et ce des le grain le plus fin
d’échantillonnage et, par conséquent, diminue pegc al’augmentation du grain

d’échantillonnage, dans les différentes commungHigsire 2b).

a) Valeurs moyennes b)CV
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Figure 2 Valeurs moyennes (a) et coefficients de variatio)((b) (N=3* SE) de la
biomasse, digestibilité et teneur en azote du avwdens les trois types de communaute,
uniguement dans les plots péaturés, en fonction rdin gspatial d’échantillonnage. PS =
Pelouses séches ; PF = Pelouses fraiches ; L =ekand
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Relations entre les composantes de la structure aénne du couvert

Les régressions effectuées entre l'interceptioninense et la hauteur du couvert sont trés
significatives dans les trois communautés et cdqgeesoit le régime, en raison du tres
grand nombre d’échantillons mobilisables pour cleagigression (156 x 3) et révélent des
relations positives. Cependant les régressiononede bonne qualité (i.e. bon ajustement
des points autour de la droite de régression tramuiun fort coefficient de détermination)
que dans les pelouses seches en situation d’eswcluki paturage (R?=0.49) et dans les
pelouses fraiches en situation de paturage (R2x0.43 coefficients de détermination sont
sinon faibles (0.1<R2<0.2), voir trés proches d® zfans les cas des landes paturées et non
paturées (R2<0.1) (Figure 3).

La biomasse est trés bien reliée a la hauteur,ateare positive, dans les landes et dans les
pelouses fraiches avec de forts coefficients desroh@bation aux grains fins et/ou
intermédiaires (R2>0.5) (Tableau 2). Bien que digaiives a presque tous les grains
d’échantillonnage, les régressions sont cette hoisns bonnes dans les pelouses seches
(0.2<R2<0.4).

Les régressions entre la biomasse et l'intercegtiamineuse révélent des relations moins
fortes (Tableau 2). La quantité de biomasse ettefaeption lumineuse augmentent
conjointement mais seulement dans les pelousehési les régressions sont significatives
a tous les grains avec une tres bonne relatioman g plus large (R2>0.7). Dans les landes
et les pelouses séches, les régressions sont de bmine qualité (R2<0.4) et significatives

seulement a quelques grains particuliers.

Relations entre la structure aérienne du couvert e qualité fourragere

Les deux composantes de la qualité fourragere duetcb (digestibilité et teneur en azote)
sont significativement et négativement reliées hitenasse aérienne mais de maniere tres
faible (0.1<R2<0.3) et presque uniquement dantaledes, aux grains fins et intermédiaires
(5x5—-25x25cm) (Tableau 2).

De la méme maniére que pour la biomasse, la haestliée a la digestibilité et la teneur en
azote surtout dans les Landes (Tableau 2). Lediam$a sont négatives et faibles
(0.1<R2%<0.4) a presque tous les grains d’échantihge dans les landes. Cependant une

relation significative entre la hauteur et la tenen azote est aussi révélée dans les pelouses
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fraiches, et cette fois positive, a deux graingiapa (10 x 10 et 35 x 35) (Tableau 2, Figure
4).

Grain spatial (cm x cm)
5x5 10x 10 15x 15 25 x 25 35X 35 50 x 50
R2 R2 R2 R2 R2 R?2
Interception lumineuse - Biomasse

Pelouses séches 010 * + 0.20 *** + 017 * + 0.02 0.003 0.01
Pelouses fraiches  0.40 *** + 0.21 ** + 0.40 *** + 0.55 *** + 0.42 ** + 0.74 ** +
Landes 0.04 010 * + 0.36 *** + 0.00 0.12 . 0.07

Hauteur - Biomasse
Pelouses séches 0.28 *** + 0.39 ** + 0.22 * + 0.24 ** + 022 * + 0.04
Pelouses fraiches  0.47 *** 0.30 ** + 0.39 *** + 0.52 *** + 0.55 ** + 0.30
Landes 0.67 *** + 0.65 ** + 0.16 * + 0.47 *** + 0.14 . 0.09

+

Digestibilité - Biomasse

Pelouses séches 0.08 <0.001 0.03 0.22 ** + 0.10 0.28
Pelouses fraiches  0.18 ** - 0.05 . <0.001 0.01 0.03 0.05
Landes 0.16 ** - 0.18 *** - 0.19 * - 0.17 * - <0.001 0.06

Azote - Biomasse

Pelouses séches <0.001 0.004 0.02 0.05 0.16 . 0.27
Pelouses fraiches  0.08 * 0.01 0.02 0.05 0.16 . 0.07
Landes 0.17 ** - 0.31 ** - 019 * - 013 * - 0.02 0.05

Digestibilité - Hauteur

Pelouses séches 0.09 . 0.06 . 0.01 0.01 0.01 0.01
Pelouses fraiches  0.04 0.02 0.04 0.01 0.02 0.12
Landes 0.14 ** - 0.29 *** - 0.23 ** - 0.21 ** - 0.29 ** - 0.28

Azote - Hauteur

Pelouses séches 0.005 0.01 0.002 0.09 . 0.01 0.10
Pelouses fraiches  0.01 0.14 ** + 0.01 0.06 020 * + 0.21
Landes 0.16 ** - 0.40 *** - 0.20 ** - 0.22 ** - 0.33 ** - 0.16

Tableau 2 Résultats des régressions linéaires effectuéas @ariables de la structure
aérienne du couvert et de sa qualité fourrageddféents grains spatiaux. Significativité de
la statistiqud= pour le test du coefficient de détermination R2:=* P<0.001 ; **=P<0.01 ;
*=P<0.05. ‘+’ indique une relation positive ; ‘-’ inglile une relation négative.
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Discussion

L’exclusion du paturage depuis plus de vingt amspkis de modifier les valeurs
moyennes de certaines composantes de la structwwewdert, peut influencer les contrastes
spatiaux de ces composantes dans les communaaigal@s subalpines étudiées. D’autre
part, les valeurs d’'usage fourragéeres présentemtvedkeurs moyennes et une variabilité
spatiale en conditions paturées relativement catetaquelque soit I'échelle considérée et
sont assez faiblement expliquées par des mesurgsesi de la structure aérienne selon le

type de communauté.

Variabilité spatiale de l'utilisation de la ressource lumineuse par le couvert : influence

de l'arrét du paturage et relations avec la structoe aérienne du couvert

Si l'arrét du paturage favorise 'augmentation dehbuteur moyenne du couvert
conjointement a celle de linterception lumineusle,ne diminue pas forcément leur
variabilité spatiale. Nous avons ainsi observé néponse découplée des valeurs moyennes
et de la variabilité spatiale de la hauteur du eou\Celle-ci a augmenté suite a I'exclusion
du paturage mais les contrastes spatiaux ont étgéepgs, contrairement a ce que I'on
pouvait attendre (i.e. une diminution des contsasieec I'arrét du paturage, e.g. Berg et al.,
1997). Sur les mémes plots I'analyse de I'extensjmatiale des patchs de hauteur avait mis
en évidence qu’ils s’exprimaient & un grain plussgier en situation non péaturée (Chapitre
I.1). L'expression de patchs de la hauteur du cduven grain plus ou moins grossier peut
en effet correspondre a la méme variabilité spati@ la hauteur du couvert si le contraste
de hauteur entre les différents patches est le n@meone paturée et non paturée. Cela
corrobore I'absence d’effet significatif mesuré $es contrastes de patchs (intensité de la
dépendance spatiale) lors de la méme étude (Caagdijr

L’absence de différence de variabilité spatiale ldehauteur du couvert entre
situations péaturées et situations non paturées umastoutefois des modifications de la
variabilité spatiale de l'interception lumineuser pa couvert. En effet, si I'interception
lumineuse augmente en moyenne suite a I'exclusiorp@turage, la variabilité spatiale
diminue, ceci dans toutes les communautés. Aloes lgpn pouvait s’attendre a ce que
I'interception lumineuse et la hauteur du couvépgandent de maniere similaire, il s’avere

gue l'interception lumineuse est une propriété ouvert plus sensible a I'effet du paturage.
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L'interception lumineuse n’est en effet liee a Buteur du couvert que dans certains cas
(pelouses seches non paturées et pelouses frgiéw®es) et est inexistante dans les
landes. L'interception lumineuse est probablemdfectée, en plus de la hauteur des
plantes, par leur morphologie ou architecture aéee En effet, selon leur morphologie, les
plantes n'occupent pas I'espace de maniéere propmeile a leur hauteur, ce qui peut
déterminer différentes capacités d’interceptionlaleessource lumineuse pour une méme
hauteur végétative. Par exemple, une espece s@acdreNardus strictaayant ses limbes
dans un plan a dominante verticale a une capacitderteption plus faible qu’une
dicotylédone typé>otentilla erectaayant ses feuilles dans un plan horizontal. Ligbfesitif

du paturage sur la variabilité spatiale de I'inggrtion lumineuse pourrait ainsi indiquer des
différences locales plus fortes de la stratégidilbation de la ressource lumineuse via une
composition plus variable en types morphologiqu€stte variabilité a, par ailleurs,
probablement lieu a une échelle tres fine (i.elecgll voisinage des plantes) étant donné
I'échelle de mesure des radiations lumineusestefies a I'aide d’'un capteur PAR de 2 cm
de haut et de 2 cm diametre prenant surtout en teoligifet de I'architecture de la touffe
d’individus la plus proche. Ainsi ce résultat n’gsis contradictoire avec la présence
d’hétérogénéité spatiale de la composition flagisti s’exprimant a un grain spatial plus fin
dans les zones paturées que dans les zones naagsatGhapitre 1.2) : a une échelle trés
fine la coexistence de types morphologiques de2tgtation est supérieure dans les zones
paturées.

De méme que la hauteur, la biomasse ne refletepauiellement les capacités
d’interception lumineuse du couvert, méme aux @rapatiaux les plus fins, mais ceci
seulement dans les landes et les pelouses sechesffdf, dans les pelouses fraiches
paturées, les relations entre la biomasse et idafion lumineuse sont trés fortes, révélant
une variabilité des types morphologiques probabigrpeu prononcée. A l'inverse, dans les
pelouses séches paturées, de nombreuses espaosetéas ne dépassent pas 2 a 5 cm de
haut, et leur capacité d’interception lumineuseur@s a 2 cm du sol par le capteur PAR est
donc trés faible, alors gu’elles peuvent présetteanlement une forte biomasse (e.g.
coussinets denses @dobularia cordifoliaou Hieracium pilosella. Pour les landes, si les
relations entre la biomasse et l'interception lumise sont médiocres, cela s’explique
probablement par I'existence d’espéces de hauimilage mais aux architectures aériennes
contrastées (e.dNardus strictavs. Potentilla erecty La biomasse aérienne méme mesurée
a des échelles tres fines (25 cm?), apparait ainsmauvais indicateur de l'interception

lumineuse par le couvert dans certaines communatitée méme que la hauteur, lisse les
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contrastes spatiaux qu’il existe probablement enaede types morphologiques des plantes.
Un indice combinant la hauteur de la végétatiotadiiomasse pourrait étre intéressant a
tester pour rendre compte de la densité locale alwert aérien, peut-étre meilleure

indicatrice de l'utilisation de la ressource lumise par le couvert.

D’autre part, les contrastes spatiaux de la hauteucouvert et de l'interception
lumineuse sont différents selon les communautégteignent les valeurs les plus élevées
dans les pelouses seches. Les pelouses sechéssspeliouses bénéficiant des conditions de
croissance pour les plantes les plus contraignadéepart la trés faible profondeur des sols
sur lesquels elles se trouvent et le fort streskitpye qu’elles subissent (Ostermann, 1992).
La micro-hétérogénéité abiotique y est importastg.(variations de la profondeur du sol et
affleurements rocheux) et cause l'alternance dezae végétation tres rabougrie avec des
zones ou la végétation y est plus dense et hausterf@ann, 1992). Dans les autres
communautés, le couvert est plus haut en moyensermble plus dense et plus continu,
présentant une biomasse sur pied deux a troiplossélevée. Ainsi les contrastes spatiaux
de la hauteur et de linterception lumineuse ert attBnués en comparaison avec ce qu'il se

passe dans les pelouses séches.

Variabilité spatiale de composantes de la valeur dsage fourragére en situation

paturée

La variabilité spatiale de la quantité de biomasisgenne a été réveélée forte lorsque
mesurée a un grain tres fin (25 cm?) puis diminite avec l'augmentation du grain
d’échantillonnage (a 50 x 50 cm, le CV est déja faible), quelque soit la communauté.
Ceci indigue que la biomasse dans les zones péatutés communautés étudiées est
hétérogéne a un grain relativement fin en accoet d& grain fin d’hétérogénéité mesuré
pour les espéces et les traits sur ces plots (€bdf). Nos résultats different donc de ce
qui est observé sur des milieux herbacés plus ptifsiluou au contraire extrémement
contraints (e.g. communautés végétales des miliauctes) ou I'hétérogénéité de la
biomasse s’exprime souvent a un grain plus grogsigr la taille des quadrats varie entre 20
cm et 5 m de coté pour I'étude de I'hétérogénéitdadbiomasse dans une steppe aride de
Patagonie, Golluscio et al., 2005). Ceci peut-éfra la taille supérieure des plantes et/ou de
I'échelle a laquelle elles forment des agrégatidfiadividus conspécifiques dans ces

prairies. De plus, dans les milieux herbacés @uiids, le paturage extensif peut causer une
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hétérogénéité du couvert a une échelle bien ptge lque dans des prairies peu productives
en raison d’'un paturage sélectif plus marqué, fagopar les capacités de repousse du
couvert plus importante en conditions nutritivesmadimitantes (Adleet al, 2001; Marion

et al, 2010; Dumontt al, soumis).

Les variabilités spatiales de la digestibilité ettdneur en azote sont faibles dans les
trois communautés, en comparaison a la biomasser§asente une hétérogénéité forte au
grain le plus fin. La variabilité spatiale que I'ambserve de ces composantes est en effet
faible des le grain d’échantillonnage le plus fineste stable avec 'augmentation du grain,
ce qui révele que toute la variabilité possibldaddigestibilité ou de la teneur en azote du
couvert est déja incluse dans chaque quadrat au Igralus fin. Ceci suggére que sur les
milieux étudiés, en situation de paturage, les @spabondantes localement ne présentent
pas de contrastes dans leur valeur nutritive suffreent forte pour que leur répartition
spatiale, montrant une hétérogénéité a un grain supporte une structuration spatiale
hétérogene de la digestibilité ou de la teneurzeesau grain le plus fin. Aussi, la diversité
élevée des espéces et des traits comme la SSAVI$aol la TNF a un grain trés fin
d’hétérogénéité en situation paturee (Chapitrell3), peut expliquer que I'on capte a une
échelle tres fine toute la variabilité d'une mestés intégrative comme la digestibilité ou la
teneur en azote (Da S. Pontes et al., 2007; Duai, &2008).

De maniére cohérente avec cette faible varialsiigtiale de la digestibilité et des
matieres azotées totales, aucun grain d’échantdige ne s’est particulierement distingué
pour la mise en évidence de relations entre cespasamtes et la structure aérienne du
couvert (hauteur ou biomasse). Ces relations, lfjee faibles, ont dailleurs été
essentiellement révélées dans les landes et sesgye inexistantes dans les autres
communautés. Dans les landes, la qualité fourraggreégativement associée a la biomasse
ou la hauteur du couvert a presque tous les gmiicshantillonnage, excepté les plus
grossiers, en raison d’'une augmentation de la géatd plantes moins digestibles et moins
concentrées en azote lorsque la biomasse augmieate, (1994). Cette relation est par
exemple classiquement observée lorsque le patsgetif entraine au cours de la saison
de paturage, la formation de patches de refus egdatation haute et dense est constituée
d’espéces aux stratégies de conservation des mmt$mriches en tissus de soutien et peu
digestibles, alors que les zones rases a faiblmdsee sont constituées d’espéces aux
stratégies favorisant I'acquisition rapide des imgnts (Bakkeret al, 1983; Cid and
Brizuela, 1998; Garcia, 2003). Dans les landede cetlation est probablement liée a la

présence d’espéces structurantes pour les valeursaféres, telles que les ligneux bas et
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grandes graminées (e.gaccinium muyrtillus Festuca paniculafadont les tissus sont trés
riches en composés structurant (lignine). Ces espiement des patchs localisés, de petite
taille (i.e. dépendance spatiale significative $Qrcm environ, Chapitre 1.1), ce qui peut
expliquer que la relation existe surtout aux grdies plus fins, puis que l'on capte
rapidement toute la variabilité des valeurs fougrag aux autres grains. Au contraire, dans
les autres communautés, les espéces herbacéegsrgbablement moins structurantes (i.e.
moins contrastées) pour la digestibilité et la teren azote que dans les landes et/ou leur
répartition spatiale un plus diffuse et moins dtrtge. Aussi, la relation, méme tres faible et
observée a seulement quelques grains isolés dameleuses fraiches, qui va dans le sens
inverse de celle observée dans les landes (iaiaelpositive entre la hauteur et la teneur en
azote) peut révéler que dans les communautés phisamtes, c’est la micro-variation des
conditions favorables, comme la disponibilité ertriments, qui pourrait jouer sur les

faibles contrastes spatiaux des valeurs fourrageres

Conclusion

Nous avons montré dans cette étude que I'exclusitomg terme du paturage peut
modifier les contrastes spatiaux de certaines fomstessentielles de I'écosysteme prairial
telle que l'utilisation de la ressource lumineuse les plantes, probablement supportés par
une modification de la répartition spatiale deseesp et des traits.

Malgré I'existence d’'une hétérogénéité spatiale elgmeces et des traits a un grain fin en
situation paturée, cela ne s’est pas traduit parvamiabilité spatiale des composantes de la
valeur d’'usage fourragere, qui semblent ainsiitré&gratives de la variabilité a grain fin des
communautés. Cependant, une structuration spati@leces composantes un peu plus
prononcée semble exister dans les landes, la coautiifa moins contrainte et présentant
des espeéces structurantes. Il est probable quiohad’'un paturage essentiellement ovin,
peu sélectif, sur des systémes subalpins peu piitsjusermette une variabilité spatiale
forte & échelle tres fine pour certaines fonctiahs couvert, comme [interception

lumineuse, mais ne favorise pas I'émergence d’'@erbgeneité spatiale de la ressource.
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Chapitre 111.2 - Importance de la composition spécifique et
fonctionnelle du couvert a différentes échellesrpawconstruction
des composantes de la valeur d’'usage fourraggpeagies
subalpines
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Résumeé

Comprendre comment se construisent les propriétésaigeres des communautés prairiales
subalpines peut constituer un enjeu important dansontexte de gestion de ces milieux. Si
'importance de la structure floristique et fonctnelle a I'échelle des parcelles a déja éte
fortement soulignée comme déterminant des valeusagde fourragéres, les conséquences
de la variabilité spatiale de cette structure sebeline reste méconnue. Nous avons testé
quelles caractéristiques de la structure des corantéa (diversité spécifique, groupes
d’especes, traits agrégés et diversité fonctioahglermettent la meilleure prédiction de
composantes de la valeur d'usage fourragere (bgnarienne, teneur en azote,
digestibilité) a différents grains spatiaux d’éctifonnage, dans trois communautés
prairiales subalpines paturées. Nous n’'avons pas eni évidence de seuil de grain
d’échantillonnage a partir duquel, ou en dessougiely les propriétés du couvert seraient
mieux prédites. Cette absence de réponse au factethelle d’échantillonnage » peut étre
attribuée au grain fin d’expression de I'hétérog@népatiale de ces communautés qui
favorise la capture d'une large proportion de laialilité spécifique ou fonctionnelle
possible dés des échelles fines. Dans la commuleaptés productive les traits agrégés se
sont révélés les meilleurs prédicteurs des pragmitdurrageres, supportant I’hypothése que
les traits des especes dominantes deviennent weufad’'autant plus déterminant avec
'augmentation de la productivité du milieu. La @isité fonctionnelle de traits comme la
teneur en azote foliaire ou la hauteur végétatigat ppgalement expliquer de maniére
significative les valeurs fourrageres dans cettemroanauté, montrant que la
complémentarité fonctionnelle entre les especesirdoites joue un réle non négligeable
dans la construction des propriétés fourragerens s pelouses seches et fraiches, moins
productives, I'existence de relations beaucoup fdildes en général que dans les landes et
la prédominance de la diversité spécifique pourligupr les propriétés fourragéres,
refletent probablement le rble des conditions adpiats limitantes qui conditionnent a la fois
la diversité et les processus tels que la prodité&til semble que I'hétérogénéité spatiale
s’exprimant a un grain fin dans de tels milieux peoductifs n’entraine donc pas des effets
locaux prononcés qui conduiraient a une forte tiration spatiale des composantes de la
valeur d'usage fourragere et permet ainsi la caosBtn des valeurs moyennes des

composantes fourragere de la communauté dés deleédnés fines.
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Introduction

La production fourragére est une des valeurs deisdgs communautés prairiales
subalpines, paturées en saison estivale par dgsemax transhumants. De la quantité et de
la qualité fourragére de la végétation de ces conamiés dépendra l'alimentation des
troupeaux et l'utilisation pastorale, qui en retinftuence ces propriétés (WallisDeVries,
1998). Si I'importance de la structure floristigeefonctionnelle (i.e. identité, abondance et
diversité des especes et des traits) a I'échebiepdecelles a déja été fortement soulignée
comme déterminant des valeurs d’'usage fourragete @ al, 2002; Al Haj Khaleckt al,
2006; Da S. Pontest al, 2007; Duruet al, 2008; Ansqueet al, 2009), I'importance de la
variabilité spatiale de cette structure a échetie feste méconnue. Pourtant, en pilotant
I'organisation spatiale des espéces et des testsherbivores peuvent fortement influencer
I'existence d’hétérogénéité spatiale des valeunsatje fourragéres comme par exemple la
création de patchs de qualités nutritives conteas(®cNaughton, 1979). Ainsi, il apparait
important de s’intéresser aux échelles auxquellEss daractéristigues spécifiques et
fonctionnelles des communautés sont pertinentes g@pqaliquer la construction des valeurs
fourrageres.

La prédiction des propriétés et processus écosigiiés) notamment la production
primaire, d’aprés la structure des communautés wvest été réalisée a I'échelle des
communautés (Naeeet al, 1994; Tilmanet al, 1996; Hooper and Vitousek, 1998; Loreau
et al, 2002). Des relations positives ont été obsertréss6t entre la diversité en especes de
communautés expérimentales et des processus érogyses tels que la productivité (voir
Hooperet al.,2005 pour une revue), puis confirmés par I'obsernade relations similaires,
se maintenant sur le long terme, dans des commémaaturelles et matures (Cardinate
al., 2000; Tilmanet al, 2001; van Ruijnen and Berendse, 2009). Les hgseth formulées
sur les mécanismes sous-jacents a cette relatgtiyeosuggerent que celle-ci reposerait sur
'augmentation de la complémentarité entre espgmsnettant par exemple une meilleure
efficacité de I'utilisation des ressources ou It@sise aux perturbations, avec 'augmentation
de la diversité (Fridley, 2001; Loreatial, 2001).

Toutefois les relations positives entre diversitéfanctionnement ne sont pas
systématiques et I'absence de réponse est aussivébsempiriquement (Hector, 1999;
Hustonet al, 2000; Mokanyet al, 2008). La variabilité de la réponse peut dépermidre
différents mécanismes comme la présence d’espenegraupes d'especes clés ou

ingénieurspouvant déterminer en grande partie le fonctiorer@mEgalement, la similarité
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fonctionnelle de certaines espéces peut leur cenférméme réle sur les processus (i.e.
redondance fonctionnelle), plusieurs niveaux demdité pouvant ainsi étre relié au méme
niveau de réalisation d’'un processus écosystémiQiez and Cabido, 2001). Pour palier
ces limites, la prise en compte des caractérissifectionnelles des especes qui composent
les communautés et non plus leur seule identitén@axique est alors apparue comme une
approche prometteuse (e.g. Lavagehl, 1997; Tilmanet al, 1997; Loreau, 2000; Lavorel
and Garnier, 2002). Il existe désormais un largesensus admettant que les processus
ecosystémiques peuvent étre plus fortement liés cauactéristiques fonctionnelles des
espéeces gu’a la diversité spécifique (Diaz and @at2001; Hoopeet al, 2005; McGill et

al., 2006). Deux approches peuvent cependant étrnglises : |'utilisation des valeurs
agrégées des traits fonctionnels (i.e. la moyenoed@rée des valeurs de traits d’'une
communauté, (Garnieet al, 2004) et celle de la diversité fonctionnelle, st’a-dire
I'étendue de la gamme des valeurs prises par Exes (Petchey and Gaston, 2002; Mason
et al, 2003). La premiére approche se rapporte a I'hgs# de contribution spécifique
(‘mass ratio hypothesis’) qui stipule que les psstes peuvent étre prédits par les seules
caractéristiques fonctionnelles des espéces les gihondantes (i.e. représentant la plus
grande part de la biomasse aérienne, Grime, 1888econde se référe a I'’hypothése de la
complémentarité entre espéces : plus la diversitietionnelle est élevée, meilleure est
I'efficacité de l'utilisation des ressources, detpme plus grande diversité des stratégies des
especes (Tilman, 1997), ce qui en conséquencesfieain par exemple, une améeélioration
de la production primaire. L’hypothése de contiitnut spécifique a été vérifiée pour
différents processus tels que la décomposabilité ditere (Garnieret al, 2004; Cortezt

al., 2007; Fortuneét al, 2009) ou I'humidité du sol (Gross al, 2008), et a pu amener a de
meilleures prédictions en comparaison a l'approetze la diversité fonctionnelle dans
quelques rares cas ou les deux approches ont &igés ensembles (Mokaey al, 2008;
Schumacher and Roscher, 2009). Cependant, il méeyppas de consensus autour de
I'approche la plus adaptée a la prédiction desqusuas €cosystémiques et il est possible
que les deux mécanismes agissent ensembles (Qla2adnido, 2001; Diaet al, 2007).

Dans cette étude nous cherchons a déterminer laesons entre la structure
spécifique et fonctionnelle des communautés eslpuopriétés fourragere. Cependant, de
par I'existence, en prairies paturées, d’'une h§néité spatiale des assemblages d’espéces
et de traits pouvant étre liée a I'existence deopat spatiaux de vegeétation de qualité
nutritive contrastée entretenus par les herbivgfeer et al, 2001), la construction des

propriétés fourragéres peut avoir lieu a des éeheates variables dépendant de I'échelle a
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laquelle ces patrons s’expriment. En conséquermgs nous intéressons dans cette études
aux relations entre les propriétés fourrageresni{agse aérienne, digestibilité et teneur en
azote du couvert) et les caractéristiques speefiqespeces et diversité) et fonctionnelles
(traits agrégés et diversité) des communautésférelites échelles spatiales fines (0.025 —
0.25 m?). Ces relations sont étudiées dans trorsramautés prairiales subalpines, différant,

entre autres, par leur niveau de productivité. llastjon principale que nous adressons est :
Est-ce que la structure spatiale fine des commeésayteut prédire les propriétés

fourrageres et a quelle échelle spatiale ?

Matériel et Méthodes

Sites d’étude et communautés végétales

L’étude a été conduite sur des alpages situésadRéserve Naturelle des Hauts Plateaux du
Vercors (« VERC ») dans le massif du Vercors, etawstation de sports d’hiver de I'Alpe
d'Huez (« HUEZ ») dans le massif des Grandes Rauaisant partie des Alpes et Préalpes
du Dauphiné au sein des Alpes Occidentales fraegaiBous les alpages sont situés a une
altitude comprise entre 1600 et 1800 m. Le clinsatsebalpin avec de fortes précipitations
(les précipitations annuelles sont de 1380 mm sER® et de 940 mm for HUEZ
[moyennes sur 10 ans]) dont environ 400 m répdurant la période de végétation (Mai-
Septembre) et de basses températures hivernalesr(gerature est en moyenne de -2.0°C
en Janvier pour VERC et de -2.2 °C pour Huez [mogensur 10 ans]). Les alpages
subissent une longue période d’enneigement s’étermairamment de Novembre a Avril

(cf PartieSites et dispositifs de I'étude

L’échantillonnage de la végétation a été realigéreis communautés végétales subalpines :
(1) des pelouses calcaires xérophiles (“pelousebesd) et (2) des pelouses calcaires
mésophiles (“pelouses fraiches”) situées sur VER@)edes pelouses acidophiles a landes
(“landes”) situées sur HUEZ. Les pelouses secladsiement productives (1.3 t.ha-1 au pic
de production), présentent une végétation ra§€dobularia cordifolia et Festuca glauca
poussant sur des sols trés superficiels (épaisdears cm) ou le socle calcaire affleure et la
présence de cailloux est importante. Les pelouséshes sont plus productives (2.2 t.ha-1
au pic de production) et présentent une végétailoa haute et plus denseGlobularia
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nudicauliset Festuca commutatétablie sur des sols un peu plus épais (~15 cas)landes
avec une production de biomasse plus elévée (32 au pic), présentent une végétation
haute a ligneux basVéccinium muyrtilluset uliginosun) et graminées plus ou moins
acidophiles commeardus strictaet Festuca paniculataétablie sur des sols acidiphiles
profonds (jusqu’a 1 m de profondeur). Les pelossehes, et dans une moindre mesure les
pelouses fraiches, sont sujettes a un fort défigitrique d0O aux sols peu profonds et au
systeme hydrologique karstique sur VERC causantéteation d’eau trés limitée. Ces trois
communautés subalpines présentent une forte rielsgmcifique avec 50 a 60 espéeces sur
100 m2. Tous les alpages sont paturés extensivedegniis plusieurs siécles et I'équilibre
entre le régime de paturage et la dynamique dédgtation a probablement été établi. A
présent, ces alpages sont extensivement a modérgatarés (40 a 50% de la biomasse est
consommeée durant la période de paturage) entrelimied fin-Septembre par des troupeaux
essentiellement ovins et quelques bovins (Pouddtsls voir Tableau 1 de la Par8ées et
disposifs de I'étude

Protocole d’échantillonnage

L’échantillonnage a été réalisé au sein 9 plotsngat(de 10 x 10 m chacun) situés sur les
alpages de VERC et HUEZ, avec trois plots localdéss chague communauté étudiée.
L’échantillonnage de la végétation a été réalisdultet 2009. Dans chacun des 9 plots, la
végétation a été échantillonnée a six grains gpatiiférents a l'aide de différents jeux de
quadrats dont la surface varie de 0.025 m2 a 0.2%76 échantillons par plot au total,
Tableau 1). A chaque grain d’échantillonnage, lesdgats ont été placés au hasard au sein

des plots de 100 m2,

Grain spatial (m?) 0.0025 0.01 0.0225 0.0625 0.1225 0.25

Taille equivalente des 5X5 10x10  15x15  25x25  35x35  50x50
guadrats (en cm de coté)

Nombre de quadrats 20 20 12 12 8 4

Nombre de quadrats utilisés
pour les régressions

20x 3 20x 3 12 x 3 12 x3 8x3 4x3

bY

Tableau 1: Nombre de quadrats échantillonnés a chaque g@atial dans un plot et
nombre de quadrats utilisés pour les régressioailies par grain (regroupement des 3
plots de chaque communauté).

Mesures réalisées

232



Propriétés fourrageres de la communauté : quantiéqualité de la biomasse

La biomasse a été récoltée pour chaque quadmmpéribde du pic de biomasse pour chaque
plot, en récoltant toute la biomasse aérienne dmstgs au-dessus de 1 cm du sol. La
biomasse a été récoltée systematiquement avaassage des herbivores. Nous considérons
gu’elle représente la productivité du systeme,ecletidémarrage de la végétation et le pic de
biomasse, étant donné que la production de végetaerbacée redémarre a zéro chaque
anneée suite a la période d’enneigement, exceptelgpespeces d’Ericacees des prairies de
landes mais pour lesquelles seules les jeunes gouassl’année ont été récoltées lors des
prélevements. La biomasse récoltée a ensuite é&tBhésé48h a 60°C puis pesée,
individuellement par échantillon.

La digestibilité et la teneur en azote du couvert éé estimées sur les échantillons de
biomasse, séchés et broyés sur une grille de nablenm, a l'aide de la spectroscopie
proche infra-rouge (SPIR ou NIRS pdiear infra-red spectroscopgn anglais). La SPIR
est une technique analytiqgue basée sur les prégridtabsorption des rayonnements
(infrarouges) de la matiére organique. L’absorptues rayonnements étant liee a la
composition chimique des échantillons, on peutresticette derniere par la mesure de
I'absorption de lumiere par I'échantillon. Ces nresuont été faites avec un spectrometre en
« réflectance » (c’est la lumiére réfléchie paghantillon qui est mesurée) de type Fourier
49 transform NIR spectrophotometer Antaris Il (Ther Fisher Scientific Inc., Milan,
Italie). La SPIR nécessite une phase d’étalonnage«(calibration ») basée sur des mesures
de référence obtenues au laboratoire (analyse gharpour I'azote et analyse enzymatique
pour la digestibilité) et I'établissement des medéainathématiques qui permettront de relier
le spectre infrarouge au résultat de ces mesueesalibration a été effectuée a l'aide d’'un
jeu d’échantillons de végétation provenant d’'urcsgeplus large de milieux et complétée a
I'aide de 36 échantillons provenant de notre échambage (4 échantillons par plot). Des
calibrations de bonne qualité ont été obtenuess0R2 et 0.94 pour la digestibilité et
I'azote, respectivement, Erreur-Standard= +/- 762%/- 0.29 g/Kg pour la digestibilité et

I'azote, respectivement.

Composition spécifique

L’abondance de toutes les especes présentes aulsetfague quadrat a été estimée
visuellement. La diversité de chaque quadrat acéatéulée via la richesse spécifique,
l'indice de diversité de Shannon et I'équitabil{agurran 2004). Les especes ont été

regroupées dans 5 groupes en fonction de leur faleneie : graminoides, légumineuses,
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rosettes, diverses autre que légumineuse ou rpseétiigneux bas. L’abondance de chaque

groupe a été calculée au sein des quadrats.

Composition fonctionnelle

Nous avons mesurés 5 traits fonctionnels sur larit@jdes espéces présentes dans chaque
communauté, de maniére a détenir les valeurs de tles especes participant pour environ
80 % de recouvrement dans chacun des quadratsraitsschoisis sont la hauteur végétative
(Hveq), la surface spécifique foliaire (SSF), Iagier en matiére seche des feuilles et tiges
(TMS), la teneur en azote des feuilles (TNF) etelzeur en carbone des feuilles (TCF) de
part leur relative simplicitté de mesure et leurnlidéja avéré avec des processus
ecosystémiques tels que la décomposabilité deti@eliet le turn over des nutriments
(Cornelissen and Thompson, 1997; Gareteal, 2004), et avec la digestibilité de la matiere
organique (Da S. Ponted al, 2007; Duruet al, 2008). Nous avons estimé Hveg avec 20
réplicats par especes, et la SSF, TMS, TNF et V&€ &0 réplicats par especes suivant le
protocole de Cornelisseat al. (2003).

Nous avons calculé les valeurs agrégée®d (e chaque trait dans chaque quadrat en
moyennant les valeurs de traits des différentegaespet en les pondérant selon I'abondance

relative des espéces (Garr¢ral.,2004), comme suit :

X= Z P; X; ou Sest le nombre total d’espéces au sein du quadnsidérép; 'abondance
i,S

relative de I'especeé dans le quadrat considéré »etla valeur de trait moyenne de cette

espece.

Pour estimer la diversité fonctionnelle de cestdranous avons utilisé 'indice d’entropie
quadratique de Rao, REBotta-Dukat, 2005; Ricotta, 2005; Leps al, 2006). DFq est la
somme des dissimilarités fonctionnelles entre wlds paires d’espéces possibles, pondérée
par I'abondance relative des espéces. Une especelaite donne ainsi un poids important

a l'indice, calculé selon la formule :

DFq = szij P P; ol d; est la dissimilarité entre chaque paire d’espeegs, etp; et
i,S j,S
pj les abondances relatives des espeegs respectivement, dans le quadrat. Le calcul de la

dissimilarité fonctionelle,dij , entre deux especest| est basé sur une quantification du
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chevauchement entre les distributions statistigiessvaleurs de traits des deux espéces. Les
distributions des valeurs de traits des especestérgstimées sur la base de la moyenne et
de I'écart-type des 20 (ou 10) valeurs mesurées éhisant I'hypothése simplificatrice que
ces distributions suivaient des lois normales. Noiavons pas pu calculer la diversité
fonctionnelle a l'aide de I'indice de Rao pour I€H et la TNF du fait de I'absence de
mesure d’écart-type, les limbes récoltés sur ld&rdnts individus ayant ét@oolés
ensembles (en raison de la quantité minimale naregsour le broyage). Nous avons donc
calculé DR pour Hveg, la SSF et la TMS, séparément.

Pour la TCF et la TNF nous avons effectué des reedie la variance fonctionnelle (I,

une autre estimation de la diversité fonctionn@liasonet al, 2003; Masoret al, 2005),
basée sur la somme des écarts de la valeur ded&raihaque espéce a la valeur agrégée

moyenne, pondérée par I'abondance relative desespeomme suit :
DI:var = Z pi (Xi - X)2 .
i,S

Les estimations de la diversité fonctionnelle oté éalisées sur la base de données
d’abondance des espéces et non sur la base deedahméiomasse de chacune des espeéces,
une méthode pourtant initialement privilegiée caputée plus fiable. Cependant, les
résultats peuvent étre assez similaires avec les aethodes, et la mesure des abondances
a I'avantage d’étre non destructive et de demahdaucoup moins de temps dans le cas de
I’échantillonnage d’assemblages riches en espdasolel et al, 2008; Mouchetet al,
2010).

Relation entre les propriétés fourragéres et les cactéristiques spécifiques ou

fonctionnelles

Des régressions linéaires simples ont été condpdas estimer la capacité de chacune des
différentes caractéristiques spécifiques et fonctdtles a prédire les valeurs des propriétés
fourrageres au sein des différents jeux de quadietshaque grain spatial. Des relations
logarithmiques ont pu étre utilisées dans le caslies amélioraient le pouvoir explicatif des
composantes spécifiques ou fonctionnelles. Etamnéde faible nombre d’échantillons
disponibles par plot aux plus larges grains d’éthannage (i.e. a 35 x 35 et 50 x 50 cm),
nous avons rassemblé les trois plots de chaque ooauté pour effectuer les régressions,

ceci pour tous les grains d’échantillonnage (v@bl€ 1).
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Les analyses ont été réaliseées dvex8.0 (R Development Core Team, 2008)

Résultats

Hiérarchie des prédicteurs des propriétés du couvéen fonction des communautés

Une des différences notables que I'on observe emigr lieu est la différence des niveaux
de prédictions selon les communautés, quelque Isoigrain d’échantillonnage, les
caractéristiques spécifiques ou fonctionnelles,laoyropriété fourragére considérée. Les
caractéristiques étudiées prédisent les proprfétésageres du couvert bien mieux dans les
prairies-landes (Tableau 4) que dans les pelous#®es (Tableau 2) et les pelouses fraiches
(Tableau 3) ou les relations sont les plus faibtesouvent non significatives.

De plus, la hiérarchie des différentes caractéss considérées pour leur niveau de
prédiction dépend de la communauté. Dans les lardsstraits agrégés et les groupes
d’especes montrent les meilleures préedictions d#érehtes propriétés fourrageres, la
diversité fonctionnelle pouvant cependant avoilggant un pouvoir prédictif éleve, alors
que les indices de diversité spécifique expliqgueas peu de variation des propriétés
fourrageres. Dans les pelouses fraiches et sethesouvoir prédictif des différentes
caractéristiques est différent et les traits aggepliquent moins de variation des propriétés
fourrageres que les indices de diversité spécifigues relations restent toutefois

globalement faibles dans ces deux communautés, rnoésael’elles sont significatives.

Prédiction des propriétés du couvert en fonction dgrain d’échantillonnage

Le niveau de prédiction des différentes propriébé&srageres étudiées varie beaucoup avec
le grain d’échantillonnage considéré, cependartumgrain ne semble privilégié (i.e. un
grain auquel les régressions seraient toujours foliies qu’a un autre pour une propriété
donnée). Par exemple, pour la biomasse des reddores (R2>0.5) sont observées dans les
landes aussi bien au grain le plus fin (e.g. aeetrdit agrégé Hveg) qu’au grain le plus
grossier (e.g. avec I'abondance de I'esp®eecinium myrtilluy selon la caractéristique
considérée (Figure 3). De méme pour la diges#hifiar exemple dans les pelouses fraiches,
une bonne relation (R2>0.5) est observée avec Jargité spécifique au grain le plus
grossier alors que les relations avec la divefseitétionnelle ne sont révélées qu’aux grains

fins et intermédiaires (Figure 2). En revanche)'@i ne considére qu’un seul type de
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caractéristique (i.e. diversité spécifique, groupespece, diversité fonctionnelle ou trait
agrége) et qu’'une seule propriété a la fois, illdengque certaines régles apparaissent a des
grains particuliers. Ainsi si I'on ne considere des indices de diversité spécifique, ils
expliquent mieux les variations de la biomasse gnaxns fins que grossiers dans les trois
communautés (régressions significatives aux graifiss et intermédiaires et
systématiquement non significatives aux grainsplas grossiers 35 x 35 et 50 x 50 cm).
Aussi, les indices de la diversité fonctionnellatsan meilleur prédicteur de la digestibilité
au grain 35 x 35 cm, qu’aux autres grains, pounamabreux traits dans au moins deux
communautés (landes et pelouses séches, Table&u&).2En revanche, les traits agrégés
peuvent présenter des relations fortes avec chatespropriétés fourrageres aussi bien aux

grains fins que grossiers.

Diversité spécifigue comme prédicteur des propriétfourragéeres

Les indices de diversité spécifique montrent dégioms assez bonnes (R?>0.4) et toujours
positives avec la digestibilité dans les trois camautés. Les relations sont moins fortes
avec la biomasse (0.1<R2<0.3) et sont négatives enlandes et pelouses fraiches, mais
positives dans les pelouses séches. Enfin lesam$atvec la teneur en azote sont quasi

inexistantes.

Groupes d’especes et especes dominantes comme mtEdir des propriétés

fourrageres

Dans les pelouses fraiches et séches, les prapf@igageres sont tres peu expliquées par
les groupes d’espéces ou especes principalesp\éerde des landes ou des relations tres
fortes ont été détectées (Tableau 4). Ainsi poute ceommunauté, les abondances des
ligneux bas, dont I'espece la plus fréquenteMesicinium myrtillus sont liées positivement

a la biomasse (R2>0.7) mais négativement a lastigité et la teneur en azote (Rz>0.3).
Les rosettes et les légumineuses montrent undorelpbsitive avec la digestibilité et la
teneur en azote (respectivement R2>0.6 et >0.Bsajraminoides sont liées positivement a
la biomasse (Rz>0.3) mais négativement a la digiésdi(R2>0.4).

Diversité fonctionnelle comme prédicteur des propétés fourrageres
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La digestibilité est la propriété testée la mievédite par les diverses mesures de diversité
fonctionnelle, a 'opposé de la biomasse aériengpodible. La diversité fonctionnelle est
liée positivement, pour tous les traits considésasf la TCF, a la digestibilité dans les trois
communautés. Seule la diversité fonctionnelle dEG& peut montrer une relation négative
(e.g. dans les pelouses fraiches a différents grdiableau 3). De méme que pour la
diversité spécifique, les relations entre la ditérdonctionnelle et la biomasse sont
majoritairement positives dans les pelouses seehesajoritairement négatives dans les
landes et les pelouses fraiches (i.e. pour toudrdéés considérés sauf pour la TCF, la
relation s’inversant : positive cette fois dans lesdes et pelouses fraiches mais négative

dans les pelouses séches).

Traits agrégés comme prédicteurs des propriétésudiorageres

Enfin les traits agrégés semblent avoir un bon pouprédictif dans les landes mais
beaucoup moins prononcé dans les autres communadtegry montre des relations
positives significatives avec la biomasse danswlg#s communautés (bien que les relations
soient tres faibles dans les pelouses fraichesches), des relations également positive avec
la teneur en azote dans les landes et une relaégative avec la digestibilité dans cette
méme communauté. La TNF est le trait qui permet neslleures prédictions de la
digestibilité et teneur en azote du couvert (refegi positives et significatives),
essentiellement dans les landes (e.g. R?>0.7 ano lgraolus grossier, Figure 3). La TMS
montre surtout des relations négatives avec lastijité (e.g. pelouses seches et landes),
parfois également négatives avec la teneur en adoteouvert (e.g. landes) et est
guelquefois positivement liee a la biomasse (elgtions tres faibles dans les landes). La
SSF est un trait qui ne permet pas d’'aussi bonradighions que les autres traits dans les
landes (régressions souvent non significatives)irherse, dans les pelouses seches et
fraiches ou les prédictions sont de moins bonndit§ué SSF est un trait qui a un pouvoir
prédictif équivalent aux autres traits selon lesppétés étudiées (e.g. R2>0.2 pour la
biomasse ou la teneur en azote dans les pelousesssé&igure 1). Enfin, les relations entre
la TCF et les propriétés étudiées peuvent étretipesj bien que souvent faibles, avec la
biomasse (e.g. R>0.2 dans les landes).
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Tableau 2 Régressions linéaires simples entre les propgrii@térrageres du couvert et les
caractéristiques spécifiques et fonctionnelles desigelouses sechesux 6 grains spatiaux
d’échantillonnage. DFq : Diversité fonctionnellelatdée a partir de l'indice d’entropie
quadratique de Rao, DFvar : indice de diversitéctionnelle de Mason, Hveg : Hauteur
végétative, SSF : Surface spécifique foliaire, TMi®neur en matiére seche, TNF : Teneur
en azote des feuilles, TNC : Teneur en carbondedgfes. Significativité de la statistique
pour le test du coefficient de détermination R? #P<0.001 ; **=P<0.01 ; *&<0.05; .
=P<0.1. '+’ indique une relation positive ; -* inglle une relation négative. Les R2
significatifs et supérieurs a 0.2 sont en gras.

Tableau 3 Régressions linéaires simples entre les propgri@tdérragéres du couvert et les
caractéristiques spécifiques et fonctionnelles di@sspelouses fraichesaux 6 grains
spatiaux d'échantillonnage. DFq: Diversité fonotielle calculée a partir de l'indice
d’entropie quadratique de Rao, DFvar : indice deediité fonctionnelle de Mason, Hveg :
Hauteur végétative, SSF : Surface spécifique f@jaiMS : Teneur en matiere séche, TNF :
Teneur en azote des feuilles, TNC : Teneur en cartoes feuilles. Significativité de la
statistiqueF pour le test du coefficient de détermination R# * P<0.001 ; **=P<0.01 ;
*=P<0.05; . £<0.1. '+’ indique une relation positive ; -’ inglie une relation négative.
Les R2 significatifs et supérieurs a 0.2 sont exsgr

Tableau 4 Régressions linéaires simples entre les progri@tdérragéres du couvert et les
caractéristiques spécifiques et fonctionnelles dblasslandes aux 6 grains spatiaux
d’échantillonnage. DFq: Diversité fonctionnellelccdée a partir de I'indice d’entropie
quadratique de Rao, DFvar : indice de diversitectionnelle de Mason, Hveg : Hauteur
végetative, SSF : Surface spécifique foliaire, TMi®neur en matiére seche, TNF : Teneur
en azote des feuilles, TNC : Teneur en carbondedgfes. Significativité de la statistique
pour le test du coefficient de détermination R? # P<0.001 ; **=P<0.01 ; *=P<0.05 ; .
=P<0.1. ‘+’ indique une relation positive ; -’ ingle une relation négative. Les R2
significatifs et supérieurs a 0.2 sont en gras.
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Tableau 2. Pelouses sect

Grain spatial (m?)

Pelouses seches 0.025 0.01 0.0225 0.0625 0.1225 0.25
r2 P r2 P r2 P r2 P r2 P r2 P
Diversité spécifique
Biomasse Richesse spécifique 0.101 * + 0.342 ** + 0.234 =+ 0.213 *»* + 0.040 0.007
Indice de Shannon 0.003 0.193 *** + 0.011 0.041 0.020 0.007
Equitabilité 0.067 * - 0.031 0.031 0.013 0.118 0.002
Groupes d'espéces
Diverses 0.010 0.225 ** + 0.013 0.070 0.011 0.034
Graminoides 0.071* + 0.048 . 0.064 0.074 0.017 0.004
Légumineuses 0.020 0.041 0.042 0.017 0.002 0.216
Rosettes 0.026 0.035 0.004 0.004 0.000 0.043
Espéces principales
Carex sempervirens 0.036 0.055 . 0.038 0.070 0.048 0.004
Festuca glauca 0.018 0.008 0.046 0.077 0.009 0.032
Globularia cordifolia 0.005 0.034 0.004 0.040 0.043 0.009
Thymus serpyllum 0.007 0.075* + 0.008 0.017 0.012 0.011
Diversité fonctionnelle
DFq (Hveg) 0.031 0.180 *** + 0.005 0.046 0.001 0.021
DFq (SSF) 0.002 0.068 * + 0.003 0.044 0.005 0.110
DFq (TMS) 0.001 0.095 * + 0.002 0.001 0.000 0.053
DFvar (TNF) 0.012 0.018 0.001 0.004 0.073 0.102
DFvar (TCF) 0.045 0.089 * + 0.044 0.050 0.041 0.268 . +
Traits agrégés
Hveg 0.013 0.087 * + 0.095 . 0.025 0.021 0.001
SSF 0.006 0.239 *** + 0.165 * + 0.035 0.016 0.003
T™S 0.002 0.004 0.005 0.057 0.025 0.117
TNF 0.000 0.013 0.014 0.003 0.005 0.148
TCF 0.000 0.115 ** - 0.042 0.092 . 0.008 0.011
Diversité spécifique
Digestibilité Richesse spécifique 0.084 0.085 * + 0.282 *** + 0.259 ** + 0.245* + 0.030
Indice de Shannon 0.041 0.081* + 0.150 * + 0.075 0.403 *** + 0.058
Equitabilité 0.006 0.027 0.020 0.006 0.243 * + 0.030
Groupes d'espéces
Diverses 0.014 0.000 0.007 0.059 0.049 0.128
Graminoides 0.024 0.000 0.053 0.051 0.010 0.034
Légumineuses 0.051 0.025 0.030 0.025 0.024 0.033
Rosettes 0.000 0.002 0.013 0.132 * + 0.055 0.056
Espéces principales
Carex sempervirens 0.130 * - 0.223 *** - 0.003 0.259 ** - 0.029 0.094
Festuca glauca 0.012 0.000 0.005 0.004 0.062 0.081
Globularia cordifolia 0.103 . 0.053 . 0.045 0.003 0.133. 0.176
Thymus serpyllum 0.003 0.011 0.012 0.029 0.000 0.000
Diversité fonctionnelle
DFq (Hveg) 0.012 0.031 0.008 0.061 0.089 0.004
DFq (SSF) 0.013 0.040 0.057 0.031 0.400 *** + 0.018
DFq (TMS) 0.021 0.000 0.140 * + 0.008 0.144 . 0.001
DFvar (TNF) 0.198 * + 0.046 0.137 * + 0.047 0.405 *** + 0.133
DFvar (TCF) 0.064 0.004 0.012 0.092 . 0.043 0.214
Traits agrégés
Hveg 0.025 0.013 0.061 0.074 0.051 0.014
SSF 0.169 * + 0.053 . 0.069 0.138 * + 0.078 0.253 . +
T™MS 0.312 *** - 0.235 *** - 0.023 0.398 *** - 0.083 0.093
TNF 0.314 *=* + 0.149 ** + 0.120 * + 0.096 . 0.308 ** + 0.061
TCF 0.100 . 0.058 . 0.078 . 0.002 0.124 . 0.145
Diversité spécifique
Teneur en Richesse spécifique 0.157 *  + 0.001 0.050 0.026 0.017 0.002
azote Indice de Shannon 0.102 . 0.045 0.063 0.062 0.075 0.145
Equitabilité 0.029 0.111 * + 0.031 0.046 0.213 * + 0.154
Groupes d'espéces
Diverses 0.004 0.018 0.011 0.028 0.014 0.006
Graminoides 0.016 0.041 0.003 0.003 0.004 0.012
Légumineuses 0.052 0.004 0.078 . 0.064 0.001 0.021
Rosettes 0.002 0.046 0.001 0.032 0.025 0.012
Especes principales
Carex sempervirens 0.008 0.002 0.022 0.007 0.076 0.037
Festuca glauca 0.049 0.026 0.041 0.097 . 0.009 0.251. -
Globularia cordifolia 0.063 0.114 ** - 0.003 0.018 0.045 0.047
Thymus serpyllum 0.021 0.062 . 0.003 0.082 . 0.050 0.016
Diversité fonctionnelle
DFq (Hveg) 0.077 0.012 0.074 0.000 0.069 0.107
DFq (SSF) 0.028 0.060 . 0.015 0.000 0.004 0.076
DFq (TMS) 0.100 . 0.025 0.054 0.043 0.113 0.138
DFvar (TNF) 0.218 ** + 0.011 0.136 * + 0.027 0.172 * + 0.003
DFvar (TCF) 0.000 0.019 0.006 0.004 0.002 0.208
Traits agrégés
Hveg 0.016 0.041 0.001 0.001 0.062 0.137
SSF 0.166 * + 0.008 0.040 0.099 . 0.030 0278 . +
T™MS 0.036 0.005 0.012 0.014 0.072 0.000
TNF 0.134 * + 0.028 0.052 0.100 . 0.083 0.027
TCF 0.119 . 0.106 * 0.003 0.003 0.004 0.051
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Tableau 3. Pelouses fraicht

Grain spatial (m?)

Pelouses fraiches 0.025 0.01 0.0225 0.0625 0.1225 0.25
r2 P r2 P r2 P r2 P r2 P r2 P
Diversité spécifique
Biomasse Richesse spécifique 0.000 0.031 0.000 0.000 0.001 0.003
Indice de Shannon 0.096 * - 0.118 ** 0.052 0.004 0.116 0.121
Equitabilité 0.180 *** - 0.132 ** 0.080 . 0.003 0.163 . 0.139
Groupes d'espéces
Diverses 0.097 * - 0.005 0.033 0.007 0.032 0.310. -
Graminoides 0.274 *** + 0.145 ** 0.003 0.030 0.053 0.000
Légumineuses 0.000 0.003 0.000 0.002 0.100 0.014
Rosettes 0.005 0.000 0.077 0.035 0.015 0.283. +
Espéces principales
Carex sempervirens 0.299 *** + 0.247 *x* 0.067 0.077 0.056 0.012
Festuca commutata 0.001 0.038 0.000 0.000 0.000 0.001
Globularia nudicaulis 0.056 . 0.006 0.051 0.018 0.082 0.204
Diversité fonctionnelle
DFq (Hveg) 0.135 ** - 0.074 * 0.012 0.001 0.060 0.068
DFq (SSF) 0.061 . 0.174 *** 0.119 * 0.047 0.146 . 0.217
DFq (TMS) 0.024 0.011 0.000 0.016 0.099 0.082
DFvar (TNF) 0.092 * - 0.056 . 0.005 0.019 0.018 0.108
DFvar (TCF) 0.006 0.002 0.046 0.009 0.000 0.191
Traits agrégés
Hveg 0.083 * + 0.014 0.014 0.086 . 0.081 0.038
SSF 0.180 *** - 0.107 * 0.083 . 0.035 0.137 . 0.023
T™MS 0.164 ** + 0.125 ** 0.019 0.033 0.033 0.000
TNF 0.015 0.030 0.013 0.057 0.101 0.311. +
TCF 0.066 * + 0.001 0.021 0.001 0.047 0.171
Diversité spécifique
Digestibilité Richesse spécifique 0.136 ** + 0.045 0.016 0.002 0.003 0.523 ** +
Indice de Shannon 0.371 *** + 0.092 * 0.122 * 0.000 0.016 0.158
Equitabilité 0.354 *** + 0.082 * 0.132 * 0.002 0.036 0.085
Groupes d'espéces
Diverses 0.008 0.000 0.040 0.002 0.061 0.020
Graminoides 0.084 * + 0.059 . 0.161 * 0.001 0.020 0.230
Légumineuses 0.039 0.001 0.066 0.000 0.035 0.211
Rosettes 0.020 0.005 0.209 ** 0.003 0.000 0.145
Espéces principales
Carex sempervirens 0.108 * 0.075 * 0.017 0.044 0.008 0.148
Festuca commutata 0.000 0.041 0.174 * 0.074 0.026 0.004
Globularia nudicaulis 0.218 *** - 0.070 * 0.270 ** 0.025 0.004 0275 . -
Diversité fonctionnelle
DFq (Hveg) 0.207 *** + 0.044 0.164 * 0.039 0.096 0.053
DFq (SSF) 0.200 *** + 0.026 0.170 * 0.002 0.060 0.047
DFq (TMS) 0.179 ** + 0.058 . 0.063 0.002 0.046 0.087
DFvar (TNF) 0.197 *** + 0.034 0.301 *** 0.013 0.009 0.150
DFvar (TCF) 0.083 * - 0.059 . 0.223 ** 0.055 0.098 0.121
Traits agrégés
Hveg 0.007 0.004 0.088 . 0.224 ** 0.114 0.088
SSF 0.022 0.008 0.006 0.001 0.031 0.004
TMS 0.016 0.051 . 0.008 0.005 0.020 0.109
TNF 0.002 0.020 0.000 0.089 . 0.026 0.002
TCF 0.261 *** - 0.086 * 0.255 ** 0.044 0.013 0.350 * -
Diversité spécifique
Teneur en Richesse spécifique 0.007 0.034 0.000 0.031 0.000 0.072
azote Indice de Shannon 0.012 0.027 0.003 0.009 0.012 0.001
Equitabilité 0.049 0.020 0.008 0.004 0.018 0.010
Groupes d'espéces
Diverses 0.008 0.028 0.001 0.004 0.084 0.032
Graminoides 0.033 0.036 0.055 0.050 0.198 * + 0.012
Légumineuses 0.018 0.015 0.018 0.017 0.100 0.043
Rosettes 0.087 * + 0.013 0.033 0.000 0.027 0.023
Espéces principales
Carex sempervirens 0.000 0.004 0.054 0.040 0.054 0.000
Festuca commutata 0.054 . 0.012 0.009 0.047 0.122 . 0.023
Globularia nudicaulis 0.116 * + 0.004 0.031 0.065 0.026 0.007
Diversité fonctionnelle
DFq (Hveg) 0.069 . 0.048 . 0.018 0.014 0.022 0.007
DFq (SSF) 0.050 . 0.052 . 0.018 0.015 0.085 0.006
DFq (TMS) 0.069 . 0.022 0.103 . 0.023 0.013 0.021
DFvar (TNF) 0.001 0.007 0.016 0.007 0.015 0.014
DFvar (TCF) 0.094 * - 0.015 0.001 0.008 0.092 0.018
Traits agrégés
Hveg 0.017 0.006 0.011 0.001 0.302 ** + 0.085
SSF 0.002 0.014 0.026 0.002 0.344 ** - 0.090
T™MS 0.026 0.002 0.029 0.008 0.096 0.023
TNF 0.009 0.001 0.011 0.036 0.293 ** - 0.010
TCF 0.083 * - 0.000 0.016 0.174 * 0.085 0.001
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Tableau 4. Lande:

Grain spatial (m?)

Landes 0.025 0.01 0.0225 0.0625 0.1225 0.25
r2 P r2 P r2 P r2 P r2 P r2 P
Diversité spécifique
Biomasse Richesse spécifique 0.053 . 0.103 * - 0.003 0.008 0.161 . 0.176
Indice de Shannon 0.091 * - 0.168 ** - 0.016 0.001 0.058 0.020
Equitabilité 0.081 * - 0.165 ** - 0.066 0.003 0.006 0.013
Groupes d'espéces
Diverses 0.069 * - 0.093 * - 0.057 0.048 0.059 0.034
Graminoides 0.334 **  + 0.156 ** + 0.111 * 0.012 0.218 * + 0.107
Légumineuses 0.022 0.090 * - 0.159 * 0.089 . 0.095 0.164
Ligneux bas 0.001 0.014 0.185 ** 0.337 *** + 0.004 0.438* +
Rosettes 0.037 0.016 0.006 0.003 0.019 0.058
Espéces principales
Nardus stricta 0.003 0.014 0.000 0.002 0.003 0.080
Vaccinium myrtillus 0.000 0.030 0.091 . 0.374 ***  + 0.000 0.715 ***  +
Diversité fonctionnelle
DFq (Hveg) 0.011 0.043 0.085 . 0.002 0.000 0.046
DFq (SSF) 0.057 . 0.151 ** - 0.006 0.026 0.034 0.040
DFq (TMS) 0.107 * - 0.275 *** - 0.029 0.002 0.059 0.001
DFvar (TNF) 0.098 * - 0.184 *** - 0.209 ** 0.050 0.130 . 0.315 . -
DFvar (TCF) 0.003 0.000 0.116 * 0.269 ** + 0.000 0458 * +
Traits agrégés
Hveg 0.681 *** + 0.471 ** + 0.067 0.073 0.132 . 0.328 *** +
SSF 0.170 ** - 0.188 *** - 0.068 0.000 0.046 0.035
T™MS 0.067 * + 0.087 * + 0.143 * 0.104 . 0.024 0.027
TNF 0.238 *** - 0.249 *** - 0.264 ** 0.021 0.173* - 0.154 * -
TCF 0.009 0.002 0.053 0.292 *** + 0.073 0.247 **  +
Diversité spécifique
Digestibilité Richesse spécifique 0.019 0.115 **  + 0.140 * 0.144 * + 0.422 ***  + 0.233 »* +
Indice de Shannon 0.043 0.106 * + 0.080 . 0.187 ** + 0.486 *** + 0.126 *  +
Equitabilité 0.049 . 0.047 . 0.001 0.126 * + 0.297 ** + 0.037
Groupes d'espéces
Diverses 0.007 0.017 0.007 0.033 0.006 0.001
Graminoides 0.076 * - 0.221 *** - 0.113 * 0.410 *** - 0.495 *** - 0.185
Légumineuses 0.168 ** + 0.167 ** + 0.266 ** 0.068 0.183* + 0.110
Ligneux bas 0.050 . - 0.104 * - 0.061 0.148 * - 0.366 ** - 0.313 . -
Rosettes 0.277 ** + 0.501 *** + 0.554 *** 0.475 ***  + 0.774 * + 0.648 ** +
Espéces principales
Nardus stricta 0.056 . 0.007 0.016 0.002 0.078 0.333* +
Vaccinium myrtillus 0.071 * - 0.088 * - 0.035 0.184 ** - 0.434 **x - 0.329 . B
Diversité fonctionnelle
DFq (Hveg) 0.090 * + 0.356 *** + 0.025 0.317 *** + 0.456 *** + 0.181
DFq (SSF) 0.104 * + 0.206 *** + 0.172 * 0.355 *** 4+ 0.525 *** + 0.261. +
DFq (TMS) 0.098 *  + 0.385 *** + 0.287 *** 0.341 *** 4+ 0.673 *** + 0.259. +
DFvar (TNF) 0.165 ** + 0.315 ** + 0.083 . 0.298 *** 4+ 0.345 **  + 0.289. +
DFvar (TCF) 0.008 0.000 0.002 0.028 0.020 0.205
Traits agrégés
Hveg 0.073* - 0.090 * - 0.203 ** 0.195 ** - 0.426 *** - 0.290 . -
SSF 0.070 * + 0.011 0.025 0.000 0.083 0.049
TMS 0.255 *** - 0.189 *** - 0.343 *** 0.077 0.088 0.006
TNF 0.346 *** + 0.537 ** + 0.292 *** 0.330 *** + 0.412 **+  + 0.784 *** +
TCF 0.113 ** - 0.049 . 0.065 0.161 * - 0.193 * - 0.089
Diversité spécifique
Teneur en Richesse spécifique 0.062 . 0.116 ** + 0.019 0.109 * + 0.333 ** + 0.237 +
azote Indice de Shannon 0.073 * + 0.122 ** + 0.003 0.100 . 0.312 ** + 0.111
Equitabilité 0.063 . 0.084 *  + 0.056 0.045 0.167 * + 0.025
Groupes d'espéces
Diverses 0.052 . 0.001 0.002 0.107 . 0.005 0.000
Graminoides 0.229 *** - 0.225 *** - 0.144 * 0.040 0.158 . 0.156
Légumineuses 0.146 ** + 0.240 **=*  + 0.206 ** 0.235 *  + 0.346 ** + 0.208 +
Ligneux bas 0.011 0.023 0.215 ** 0.139 * - 0.312 ** - 0.205 -
Rosettes 0.158 ** + 0.274 ** + 0.242 ** 0.205 **  + 0.414 ** + 0.634 ** +
Espéces principales
Nardus stricta 0.023 0.064 . 0.000 0.000 0.105 0.355 *  +
Vaccinium myrtillus 0.005 0.023 0.180 ** 0.126 * - 0.320 ** - 0.253 . -
Diversité fonctionnelle
DFq (Hveg) 0.092 * + 0.220 ** + 0.004 0.115* + 0.175* + 0.146
DFq (SSF) 0.073* + 0.276 ** + 0.042 0.185 ** + 0.391 ** + 0.266 . +
DFq (TMS) 0.108 *  + 0.351 *** + 0.085 . 0.176 * + 0.511 *** + 0.262. +
DFvar (TNF) 0.260 *** + 0.251 ** + 0.052 0.259 ** + 0.320 **  + 0.229
DFvar (TCF) 0.009 0.017 0.070 0.067 0.034 0.122
Traits agrégés
Hveg 0.134 ** - 0.266 *** - 0.177 * 0.079 . 0.501 *** - 0.298 . -
SSF 0.156 ** + 0.020 0.009 0.003 0.034 0.048
T™MS 0.197 *** - 0.087 * - 0.252 ** 0.038 0.070 0.002
TNF 0.378 **+ + 0.465 *** + 0.278 *** 0.238 ** + 0.234 *  + 0.817 *** +
TCF 0.004 0.001 0.105 . 0.098 . 0.134 . 0.044

242



(7]
)
K=
(8]
QD
(7]
(7]
)]
(7]
=
o
[T]
a

wv

()]

‘v

3

o

N

©

%]

(]

S

@

=]

(1}

2

Digestibilité (%) Biomasse (g)

totales (g/Kg)

Indice de diversité

Groupe d'espéces

Indice de diversité

Traitagrégé

spécifique fonctionnelle
5 - 10x10cm 5 - 10x10cm 5 - 10x10cm 5 - 10x10cm
R2=0.342*+* R2=0.225%* R2=0.180*** R2=0.239***
4 A o 4 o 4 A o 4 4 o
[e} o e] o o O o0
3 ° e 31 ., o 31 o o ° 3 o
o 8 8 o o ° 0o RNEBPRELL ° 00 00~
27 s 588753 2% 0@ 0% - 27 ° ° %mc%@o 21 0%‘5%0 o
O g.-¢ o g ° 0 (9 [e)
11 o878 8 ,%0 14 §§@>g> 19 o .- K 1A
(5/8 [} 8 e © o © o oO oo 6 o © O‘D o
0 . .0 : : 0 : : : .0 .
0 5 10 15 0 20 40 60 0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 5 10 20
Richesse spécifique Diverses DFq (Hveg) SSF
70 - 35xi5cm 80 - 25x25cm 70 - . 35x35cm 80 - 25x25cm
O o o o o
60 - 0 0 WEy-00° ®0 ﬁ}o ________ ° 60 A o g__Q&@fo o 0 §3
_e-m 7 2 9. -y L& P& -2
50 A 6y ° &3 60 - Co?sgiaoo-oo S ®°5 o 50 4 &y éo& o 60 - ° 938&0-&»&9_60
40 - 40 40 - 40 |
30 A 30 A
20 A 20 A 20 20 A
10 { Re= 0403+ R2=0.132* 10 1 R2= 0.405+ R2= 0.398"+
0 : : 0 . : . 0 . . : . : 0 . : . )
0.0 1.0 2.0 3.0 0 20 40 60 80 00 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 0.2 0.3 0.3 0.3 0.3
Indice de Shannon Rosettes DFvar (TNF) T™MS
35x35cm 15x15cm 5x5cm 50x50cm
25 - 25 2 1 2 1
0 0 cgo °©
i [e] o [e] I
2 2 151 4 __goo—--—bvg o 15 o 00.0.%
15 Q_CZ— 00_8) 15 “—_@O"_Q_“_‘bo_g__® ______ Q---- 0.0 Og o) OO 8 - CP
R 8%3% cm @ ° o o 14o 1
1 1
05 - 05 051 051
R2=0.213* R2=0.078 R2=(0.218* R2=0.278.
0 . . . . 0 A : : 0 : . : 0 . . : .
0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 5 10 15 0.0 05 1.0 15 10 12 14 16 18
Equitabilité Légumineuses DFvar (TNF) SSF

Figure 1. Représentation des régressions linéaires erdrprtgpriétés fourrageres du couvert et les caiatitgres spécifiques et fonctionnelles dans les
pelouses séche®our chaque type de régression, un seul grairréseipté (celui ou la régression est la meilleursgele la variable qui permet la meilleure
régression est représentée pour chaque groupeatgaestiques (diversité spécifique, groupe d’espediversité fonctionnelle, trait agrégé). DRjversité

fonctionnelle calculée a partir de l'indice d’engi® quadratique de Rao, DFvar :

indice de divefsitetionnelle de Mason, Hveg : Hauteur végétatore),

SSF : Surface spécifique foliaire (mm2:MgTMS : Teneur en matiére séche (§,gTNF : Teneur en azote des feuilles (§J,gTNC : Teneur en carbone des
feuilles (g.g").
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Figure 2. Représentation des régressions linéaires entrprtgsiétés fourragéres du couvert et les caratigues spécifiques et fonctionnelles dans les
pelouses fraichesPour chaque type de régression, un seul grainrésemé (celui ou la régression est la meilleutedeele la variable qui permet la
meilleure régression est représentée pour chagup@re caractéristiques (diversité spécifiqueymeal’ especes, diversité fonctionnelle, trait agyeBFq :
Diversité fonctionnelle calculée a partir de l'iodid’entropie quadratique de Rao, DFvar : indicediersité fonctionnelle de Mason, Hveg : Hauteur
végétative (cm), SSF : Surface spécifique foli&inen2.mg'), TMS : Teneur en matiére séche (§J,gTNF : Teneur en azote des feuilles {),dNC : Teneur

en carbone des feuilles (g)g
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Figure 3. Représentation des régressions linéaires erdgrprtgpriétés fourrageres du couvert et les caiatihres spécifiques et fonctionnelles dans les
landes Pour chaque type de régression, un seul graiprésenté (celui ou la régression est la meilleatedeule la variable qui permet la meilleure
régression est représentée pour chaque groupeaiééstiques (diversité spécifique, groupe d’espediversité fonctionnelle, trait agrégeé). DRyjversité
fonctionnelle calculée a partir de I'indice d’engi® quadratique de Rao, DFvar : indice de divefsitétionnelle de Mason, Hveg : Hauteur végétatore),
SSF : Surface spécifique foliaire (mm2:MgTMS : Teneur en matiére séche (§,gTNF : Teneur en azote des feuilles (§),gTNC : Teneur en carbone des

feuilles (g.g").
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Discussion

Si des relations de prédiction fortes peuvent exishtre différentes mesures de la
structure spécifique et fonctionnelle des commuiswdt des propriétés fourrageres du
couvert (quantité, digestibilité et teneur en azidéela biomasse), nos résultats montrent
gu’il n’existe pas clairement un grain spatial gysatique auquel ces prédictions seraient
ameliorées. D’autre part les difféerentes caradigties des communautés testées comme
prédicteurs, spécifigues et fonctionnelles, nesgméent pas les mémes qualités de
prédiction en fonction de la communauté et appseatsdonc difficilement généralisables

en tant qu’indicateurs distincts pour ces propsig@ur les prairies subalpines.

Importance limitée du grain spatial pour la prédiction des propriétés fourragéeres

Contrairement a que nous pouvions attendre, noglta&s ne montrent pas de
meilleures relations prédictives des caractérisqepécifiques et fonctionnelles de la
communauté pour les propriétés fourragéres a un gravilégié. Ceci est probablement a
relier avec le grain fin d’hétérogénéité spatiales ®n évidence pour les caractéristiques
spécifiques et fonctionnelles dans les communatitétiées (Chapitres 1.2, 1.3) qui n’a donc
pas favorisé I'émergence d’'une structure spatiale gropriétés fourragere a une échelle
particuliere. Malgré ce grain fin d’hétérogénéidus pouvions penser, qu’au moins aux
échelles les plus fines, il existe un lien plusedir entre ces caractéristiques des
communauteés et les propriétés du couvert, en raisme coexistence moins forte d’especes
et de valeurs de traits, due a des effets de doménplus marqués et une moindre variabilité
au sein de chaque échantillon (Gresal, 2009).

Toutefois, parmi les différentes relations testées, relations entre la biomasse et les
différents indices de la diversité spécifique destplus prononcées, malgré des prédictions
relativement faibles (r2<0.3), au premier ou demaegrain le plus fin (5 x 5 ou 10 x 10 cm).
Une plus forte richesse spécifique peut a ces ksheindiquer une meilleure
complémentarité de I'utilisation de la ressourcdéerminer positivement des processus de
I'écosysteme tels que la production de biomassefelicet al, 2005; Grosst al, 2009).
Cependant cette relation n’est significativemergifpee qu’'au sein des pelouses seches et
refléte certainement également des différenceddsades contraintes abiotiques limitant

conjointement le nombre d’espéeces et leur croigsadans cette communauté aux fortes
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contraintes édaphiques, ce qui provoque un effefaatuel de la relation positive entre la
diversité et la biomasse (Lawt@h al, 1998; Wardle, 2001). Au sein des communautés un
peu plus productives que sont les landes et lesipes fraiches, cette relation est cette fois
significativement négative aux grain fins, en cenée avec le modele prédisant une
relation en ‘cloche’ entre la diversité spécifigeela productivité (Wardle, 2001). Il est
intéressant de montrer que ce modeéle est vérifge diis échelles trés fines dans les
communautés étudiées, ce qui révele que dés lerdeguconditions abiotiques deviennent
moins limitantes, méme tres localement, certaispgeees peuvent dominer, ce qui réduit la
diversité spécifique. Si cette relation est perdaresuite, c’est probablement car les
conditions globalement limitantes ne permettentlpagdominance exclusive des espéces a
des échelles larges.

L’absence de relations plus fortes aux grains les fins pour les autres propriétés, la
digestibilité et la teneur en azote, montre que mepriétés sont peut-étre rapidement
intégratives des différences entre espéeces et pidsientent une tres faible variabilité
spatiale dés des échelles trés fines (Chapitré),llce qui a pu favoriser une certaine

indépendance des relations vis-a-vis de I'écheliiagle a laquelle elles ont été mesureées.

Hiérarchie prédictive des différentes caractéristigies spécifiques et fonctionnelles

Nos résultats montrent qu’il existe une hiérarates capacités prédictives entre les
différentes caractéristiques étudiées (i.e. dit@rspécifique, groupes d'especes, diversité
fonctionnelle, traits agrégés) et que cette hi@iarest différente selon la communauté
considérée.

Dans les landes ce sont les caractéristiques tomalles (traits agrégés essentiellement)
puis 'abondance des especes dominantes ou desnym@hologiques qui sont de meilleurs
indicateurs des propriétés fourrageres, alors quéliversité spécifique est le meilleur
indicateur de ces propriétés dans les pelousegseétliraiches. Ces résultats soulignent que
I'hnypothese de contribution spécifique (‘mass rdtypothesis’, Grime 1998) ne semble se
vérifier que dans notre communauté la plus prodacti

Les observations réalisées dans les landes renfofadée que la prise en compte des
caractéristiques fonctionnelles des especes amélarprédiction des propriétés et des
processus écosystémiques. En effet la diversitéifapée a déja été montrée étre un
meédiocre indicateur de processus tels que la ptivitécprimaire (Hector 1999, Mokany et

al. 2008) en raison de la redondance fonctionmgliepeuvent présenter différentes especes
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mais également le fait qu'une espéce clé peut janadle prédominant dans le processus
(Bengtsson, 1998; Fridley, 2001). Ainsi dans leglés, les propriétés fourrageres semblent
particulierement bien reliées a I'abondance retatiles ligneux bas et des composées a
rosettes au travers de lI'importance de la coniobutle leurs valeurs de traits au sein des
traits agrégés. La production, d’'une part, et lalitgi fourragére, d’autre part, semblent
fortement contrdlées par les abondances relativesl'@icacée Vaccinium myrtillus
(caractérisée par une forte hauteur végétativenetteneur en matiere seche élevée) et des
composees a rosettes qui présentent des teneamtnfoliaires élevées dans ces milieux.
Ces relations sont en accord avec I'hypothese deibation spécifique de Grime (1998).
Cependant, la diversité spécifique, méme en étanimains bon prédicteur est corrélée
significativement, de maniere cohérente, négativenaela biomasse et positivement a la
digestibilité et la teneur en azote, en raison é’ptus faible richesse spécifique la ou les
ligneux bas dominent alors qu’une plus forte riceesera liée a la présence des rosettes, en
I'absence de compétition forte pour la lumiere. @gpéces héliophiles, Duetial, 2007).

En revanche, dans les pelouses seches et fraictoess productives, I'abondance des
especes, des types dominants et les traits agigésde moins bons prédicteurs des
propriétés fourragéres du couvert. La diversité&cisipfie, méme avec un faible coefficient
de détermination significatif, présente souventraglleures relations que les traits agrégés
avec les propriéetés fourrageres. Dans ces pelolesespmposantes des valeurs fourrageres
sont probablement bien plus dépendantes des comsl@ibiotiques micro-locales (e.g. faible
production de biomasse dans les microsites trés @@t la présence de cailloux) que des
assemblages locaux d’espéces et de traits. Legrgale traits sélectionnées localement sont
surtout représentatives d’un filtrage abiotiquet f@hapitre 1.3) et refletent peut-étre des
compromis difféerents de ceux de communautés plusdyatives, par exemple des
compromis plus liés a la persistance et au mairgi€éa la production de biomasse car la
compétition pour la lumiére est faible dans cesysds. Pour palier a cet effet probable de
I'nétérogénéité des conditions abiotiques, une ouhest d'intégrer directement dans les
modeles de prédictions des données de I'environnehées a chaque observation, ce qui
peut largement améliorer les prédictions entrgtesessus et les traits agrégés (Mokany
al. 2008).

Trait agrégés vs diversité fonctionnelle : quel méeur prédicteur ?
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De maniere générale les traits agrégés sont uremmejprédicteur des propriétés
fourragéres du couvert que la diversité fonctiolenpbur les traits étudiés (traits aériens et
majoritairement foliaires) quelque soit la commugauCette observation se veérifie
cependant de maniere plus forte dans les landes gams une moindre mesure, dans les
pelouses fraiches. Le caractere prédictif plus mapb des traits agrégés par rapport a la
diversité fonctionnelle, et donc I'’hypothése detdbntion spécifique, semblent directement
et positivement relié au niveau de productivité¢ desymunautés. Cependant, la diversité
fonctionnelle des traits foliaires et de la hautgagétative peut également expliquer de
facon significative certaines propriétés fourragegemme la digestibilité dans les landes et
les pelouses séches. En accord avec les obsewa®Mokanyet al. (2008), le potentiel
prédictif des processus écosystémiques de la d&donctionnelle est intermédiaire entre
celui des traits agrégés et celui de la diversitéciique. Il est probable que les traits
fonctionnels des espéces dominantes et, dans umgnmanesure le degré de dissimilarité
des valeurs prises par les traits de ces espeétsrminent ensembles les processus
ecosystémiques regissant la valeur d'usage foukeades prairies étudiées (Diaz and
Cabido 2001). Drailleurs, lintégration simultanées traits agrégés et des indices de
diversité fonctionnelle dans un méme modéle a @gtr@ améliorer la prédiction finale des
processus écosystémiques par rapport a la prédidgtidividuelle de chacune des
caractéristiques (Mokamgt al, 2008; Schumacher and Roscher, 2009).

La diversité fonctionnelle peut aussi bien présemtes relations positives que
négatives avec les différentes propriétés étudsmaen la pertinence du trait considéré vis-
a-vis de ces propriétés (Mokary al. 2008, Schumacher and Roscher 2009). Une relation
positive, par exemple entre la biomasse et la ditéefonctionnelle de la teneur en carbone
foliaire ou entre la digestibilité et la diversii@énctionnelle de la teneur en azote foliaire,
indique que le processus est positivement affeatéipe plus grande dissimilarité entre les
valeurs de traits des espéces dominantes. En fevamte relation négative, comme par
exemple entre la digestibilité et la diversité fiamenelle de la teneur en carbone foliaire
indique que le processus est a son plus haut nieesque les espéces dominantes ont toutes
la méme valeur particuliere d’'un trait (en 'ocamce une faible valeur de la teneur en
carbone foliaire pour I'exemple cité). L'importande la complémentarité entre especes
comme un meécanisme permettant un meilleur niveadodetionnement est donc tres

dépendante du processus et du trait considéré (hadtaal. 2008).
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Conclusion

Nos résultats laissent apparaitre que les trais elpeces dominantes, mais
également leur diversité jouent un réle significatans la construction de propriétés
fourragéres de prairies subalpines paturées sugamene d'échelles variées et parfois des
des échelles tres fines. L'importance relative demractéristiques spécifiques et
fonctionnelles du couvert s’avérent toutefois déjaere des conditions environnementales
et du niveau de productivité des communautés. DEmmilieux les plus contraignants, les
micro-variations de I'environnement abiotique jou@nobablement un rdle prépondérant
dans la construction de ces propriétés, pouvard étors plus indépendantes des
caractéristiques fonctionnelles.

Ces résultats apportent des éléments de la coanaessle la construction des valeurs
d’'usage d’aprés la structure des communautés étepraubalpines. La spatialisation de la
relation entre la structure spécifique et fonctellmet les composantes des valeurs d’'usage
fourrageres peut conduire a influencer la créatiempatchs plus ou moins attractifs pour les
herbivores et ainsi la stabilité ou non des patspaiaux de la communauté. Il semble que
I'hnétérogénéité spatiale s’exprimant a un graindans de tels milieux peu productifs ne
favorise pas I'émergence de patrons stables deprigi@s fourragéres qui seraient
entretenus pas les herbivores et permet ainsidsteation des valeurs moyennes observées

a I'’échelle de la communauté des des échelledines
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Synthese de la Partie 1l

Dans cette partie nous nous sommes intéressésgarlieation spatiale, intra-communauté,
de caractéristiques de la structure aérienne duecbat de composantes de valeurs d'usage
fourrageres dans des communautés subalpines pgtaréeelation avec la structure spatiale
fine des caractéristiques spécifiques et fonctibesele ces communautés.

Nous montrons qu’il est possible qu’un grain fim&érogénéité spatiale des communautés,
accompagné d’'une coexistence accrue a une échadlénfis en évidence dans la Partie I)
soit favorable localement a la diversité des espé&tedes types morphologiques pour la
réalisation d’'une fonction clé telle que I'utiligat de la ressource lumineuse par les plantes
(Chapitre 1l.1). Cependant, de maniere peu sugmen l'organisation spatiale des
assemblages d’especes et de traits & un grainefisentraduit pas par la présence d’'une
structuration spatiale forte des valeurs d’'usagerémeres comme l'existence de patchs de
différentes qualités nutritives ou des zones denbgse contrastées (Chapitre 111.1). Ceci
suggere I'existence d’'un paturage probablementsgictif sur ces prairies, qui, ne pilotant
pas d’hétérogénéité spatiale des especes et dssatiane échelle suffisamment large pour
former des patrons spatiaux stables et pronon&rgraine pas une hétérogénéité forte de la
ressource au sein des communautés. La conséquesate @st que les valeurs moyennes de
la qualité fourragere observées a I'échelle deotarnunauté peuvent étre ainsi prédites des
des échelles tres fines par les assemblages desspéde traits (Chapitre 11.2). Nous avons
montré que, dans les communautés les plus comsaiog sont les assemblages spécifiques
et notamment leur diversité qui étaient les priagip déterminants de ces valeurs d'usages
(Chapitre 111.2). Au sein de la communauté la pposductive, la contribution des valeurs de
traits des espéces dominantes est cette fois plépamte pour la prédiction de ces valeurs
d’'usage, probablement en présence d’espéces digequatritive plus contrastées dans ces
milieux (Chapitre 111.2). Il semble que la variatél spatiale a un grain fin des assemblages
d’espéeces et de traits puisse ainsi piloter a dbslieés tres fines, en interaction avec les

conditions abiotiques locales, certaines valewsatje des prairies subalpines.
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Discussion générale
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Ce travail souléve l'importance de la prise en cmmpes réponses spatiales des
composantes spécifiques et fonctionnelles des caorantés, en complément de leur suivi
dynamique, pour comprendre le fonctionnement degeByes paturés dans le contexte de
changements d’'usages des terres. De maniere gé&n&alariabilité des phénomenes,
indépendamment de leur moyenne, est de plus errgitoanue comme un attribut essentiel
des systemes écologiques et un nombre croissantdd®cite I'importance des informations
écologiques contenues dans la variabilité et le daielle doit étre considérée pour elle-
méme et non plus uniqguement en association awsddar moyenne (Collins, 1992; Palmer
et al, 1997; Benedetti-Cecchi, 2003; Fraterrigioal, 2005; Fraterrigo and Rusak, 2008).
Une des raisons de cet intérét croissant est qwarlabilité peut étre une métrique tres
sensible et indépendante de la moyenne, captuestetfets qui, dans certains cas, ne
seraient pas détectés ou cachés par la moyenned®&trCecchi, 2003; Fraterriget al,
2005; Hsiehet al, 2006). Nos résultats soulignent qu'une réponsevdéeurs moyennes a
I'échelle des communautés, notamment suite a t'duéaturage, peut étre découplée d’'une
réponse spatiale de certaines composantes de ésatiég. Cela justifie I'intérét de la prise
en compte de la variabilité spatiale de la répalesees composantes au regard de I'apport

d’informations qui serait occulté avec I'étude gakeurs moyennes seules.

Nous abordons dans cette synthése générale plsisiees de discussion :

- La mise en évidence de l'existence d'une réponssiadp, sous la forme de
changements de (i) la variabilité spatiale etdis patrons spatiaux des espéces et
des traits.

- La caractérisation de modifications du grain spafiarganisation des communautés
en réponse a des changements d’utilisation pastoral

- Les conséquences de telles organisations spasalede fonctionnement et les

valeurs d’'usage des prairies subalpines.

1. Existence d’'une réponse spatiale des especedeax traits

Que ce soit au niveau spécifique ou des traits timmoels, les changements d’usages
pastoraux, et en particulier 'abandon du paturgmeivent se traduire a la fois par des
modifications moyennes mesurées a I'échelle deohancunauté (diversité, abondance des

especes, traits agrégés...) mais également par desyainents d'organisation spatiale
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reflétés par une variabilité spatiale qui modék déearts autour de la réponse moyenne.
Spatialement, cela peut se traduire par deux fodtreEtérogénéité : une variabilité spatiale
non preédictible, et une structuration spatiale fotédae, non aléatoire, des assemblages
d’espéeces et de traits (Partie 1). Ces deux typagplonses spatiales des espéeces et des traits
apportent des informations différentes mais complitaires au suivi de la réponse de la
composition et de la diversité des communautésesEBont le reflet de différents
mécanismes qui agissent sur les assemblages deessi des traits et qui sont influencés
par les diverses actions liées aux herbivores,etjfes mémes peuvent se structurer dans

I'espace.

1.1La variabilité spatiale des assemblages des espéeesdes traits reflete une action du

paturage a une échelle tres fine

L’abandon du paturage depuis 20 ans a favoris@itentation de la variabilité spatiale des
assemblages d’especes et de traits a différentesie spatiales au sein de communautés
subalpines (Chapitres 1.2, 13). Cette augmentatipparait comme le reflet fiable des
mécanismes agissant sur les espéces qui operent'aifet de I'abandon du paturage. En
effet cette réponse est indépendante du type dencomuté alors que la réponse de la
diversité est, elle, influencée par le niveau delpctivité.

L’augmentation de la variabilité de la composititoristique que nous avons observée va a
I'encontre de nombreuses études ayant, au contmaiie en évidence l'effet positif du
paturage sur la variabilité de la composition emeess (e.g. Kohyardt al, 2008; Veeret

al., 2008). Les perturbations générées par le patwrage en général, réduire I'abondance
des especes dominantes, augmenter les ressourgds pooissance des plantes et créer des
opportunités pour la colonisation par des especgastompétitives (Belsky, 1992; Glenn
et al, 1992; OIff and Ritchie, 1998; Dupré and Diekmaf001). En conséquence, le
paturage peut créer de forts contrastes de conuosih especes d’un point a I'autre au sein
des communautés végeétales. Les réponses spatisdasoqgs avons observées en termes de
variabilité révelent que ces actions du paturaggpsiment en réalité a des échelles tres
fines dans les communautés subalpines que nouss atodié (Chapitres 1.2, 1.3). Le
pendant de cette variabilité spatiale plus faillesuation de paturage que d’abandon est,
en effet, 'augmentation de la coexistence a éehedls fine (a partir de 100 cm?) reflétant
les actions positives du paturage (réduction desiminces, diversification des niches et

facilitation de la colonisation aléatoire...) s’expent a ces échelles. En conséguence, la
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probabilité d’échantillonner des assemblages aim$ en différentes locations augmente
par rapport a la situation d’abandon ou la coerttedes especes et des traits est plus

limitée localement et entraine plus de contrasias jgoint a un autre dans I'espace.

1.2 La variabilité des assemblages de traits réporgimilairement a celle des especes

L’intégration, au niveau des traits fonctionnels,décanismes plus ou moins indépendants
de la réponse au niveau des espéces nous a ca@ngdrédire que la réponse spatiale des
traits puisse étre déconnectée par rapport a defleespeces. Les possibilités de redondance
fonctionnelle entre especes du fait de Il'adaptatEux conditions locales ou aux
perturbations dues au paturage, ou au contragristence de divergence fonctionnelle a
diverses échelles en réponse a des contraintaguastcomme la compétition, auraient pu
dissocier la réponse de la structure spatiale @ats tde celle observée pour les especes
(Diaz et al, 2001). Toutefois, 'augmentation de la variabilgpatiale des assemblages de
différents traits végétatifs (essentiellement fofig) avec I'abandon des pratiques est
similaire a celle observée pour les especes. Liegseflu paturage sur les mécanismes
d’assemblages des valeurs de traits permettenplitieser en partie la réponse spatiale de la
diversité fonctionnelle au paturage et a son ataéts les prairies subalpines (Chapitre 1.3).
Ces assemblages fonctionnels semblent pilotés ie@jement par les conditions
environnementales r{iche filtering) des des échelles trés fines (25 cm?), un mécanism
logiqguement prépondérant dans des milieux congasdmme les prairies d’altitude.
Toutefois, en comparaison avec les situations néatur@es, le paturage limite cette
convergence fonctionnelle, conduisant ainsi a warebilité spatiale moins forte en raison
d’'une coexistence locale des valeurs de traits physrtante. Ce mécanisme, similaire a
celui observé au niveau spécifique, suggére qtiet’positif du paturage sur I'ouverture de
niches se traduit par l'installation d’especes astes valeurs de traits non nécessairement
redondantes. Cet effet « divergent » du paturageée&le, pour les traits étudiés, a des
échelles plus larges que I'effet sur la coexisteptest systématiquement détecté a I'échelle
du metre carré, soulignant que les effets du pgeua échelle trés fine sur la coexistence

peuvent se répercuter sur les mécanismes d’assgendds traits a des échelles plus larges.

1.3 Les changements sont moins prononcés en term@és patrons spatiaux que de

variabilité spatiale
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Les patrons spatiaux permettent de mettre en ésgdigaxistence d’une structure prédictible
de la variabilité spatiale, i.e. impliguant une amgation non aléatoire des especes et des
traits dans I'espace (Dale 1999). Nous montrons dpu¢elles structures existent dans les
communautés étudiées mais que leur réponse auahang des pratiques pastorales est
moins prononcée que celle de la variabilité spatilds assemblages d’espéces (Chapitres
1.1, 1.2, et 1.1, 11.2). L'augmentation de la vabilité spatiale suite a I'arrét du paturage ne
s’accompagne pas forcément de modifications desormmtspatiaux, et donc a des

assemblages fortement structurés dans I'espace.

Cependant lorsque des changements des patronauspstint détectés (Chapitre 1.1), ceux-
ci sont cohérents avec les observations concefaamariabilité spatiale : I'abandon du
paturage entraine une augmentation de la taillepdeshs des especes et donc renforce la
structuration dans l'espace des espéces. Les padpatiaux des especes et des traits
peuvent étre affectés par les actions du paturagé&agturent par exemple les connections
clonales des especes et ainsi limite leur exterspatiale (Charpentiest al, 1998; Benoet

al., 2009) et, a linverse, étre renforcés en situmtitabandon par les mécanismes de
compétition exclusive conduisant a plus d'agrégaindraspécifique ou d’expansion spatiale
des espéces (Tilman, 1994; Pacala, 1997).

Toutefois, si nous avons détecté des changemeat&wsp en termes de modification de
I'extension spatiale des espéeces, révélée parldasyements de I'étendue de la dépendance
spatiale, 'absence de réponse de l'intensité diéfeendance spatiale suggére qu'il n'y a pas
de modifications de I'agrégation intraspécifiquenépitre 1.1). De tels changements sont
probablement permis lorsque les filtres qui régisda distribution dans l'espace des
especes et des traits deviennent tres sélectifexemple, dans les milieux productifs ou la
compétition exclusive entre especes peut opérer,ncanismes biotiques forts tels que
I'agrégation intraspécifique sont attendus condaila formation de patchs d’especes bien
distincts et contrastés (Bemsg al, 1997). Dans ces mémes milieux, le paturage pesgia
représenter un filtre tres fort qui ne sélectiolo@alement que quelques espéces ou traits et
ainsi conduit a la formation de patrons spatiawnpnceés (Adleret al, 2001). Dans les
milieux moins productifs tels que ceux étudiés, ume coexistence forte est permise a
échelle fine, les mécanismes d’exclusion compétiiont sGrement trés réduits méme apres
20 ans d’abandon du paturage, ce qui limite legrastes entre patchs potentiels. D’autre
part, dans les milieux riches en espéces, il egighle que des changements de I'agrégation

intraspécifique soient longs en réponse a des emaegts d’'usage et aient d’abord lieu a
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des échelles extrémement fines, celle de quelaquidgidus ou ramets (Herbest al, 1993;
Law et al, 1997; Purves and Law, 2002) que nous n'avongpatsétre pas pu détecter a
nos échelles d’analyse les plus fines. De pludiliation de transects est peut-étre une
méthode adaptée pour capter les changements dsextespatiale des especes mais pas
d’agrégation intraspécifigue dans les prairies agxchen especes, a la différence de
I'utilisation de grilles ou lattices qui permettedtexplorer la dépendance spatiale dans

toutes les directions de I'espace de maniéere phes f

1.4 Le contrdle expérimental d’'une perturbation nepermet pas de construire de forts
patrons spatiaux des espéces et des traits

Si la réponse spatiale des especes ou des trafidad8e majoritairement par les actions des
herbivores, cette réponse devrait refléter de eamarsignificative la facon dont ces actions
sont appliguées dans I'espace. Notamment, danaslele paturage, des patrons répétés de
défoliation, avec création de patchs préférentiediet défoliés sont couramment observés
en prairie. Via le contrdle expérimental de patrgpatiaux de défoliation nous n’avons
cependant pas mis en évidence de réponse spatitdede la structure spatiale des espéces
ou des traits fonctionnels malgré un effet impdridun grain spatial de la perturbation sur
'accés aux ressources (Partie Il). Si les cotgmgntre patchs défoliés et non défoliés
s’accentuent avec le patron spatial de la pertiofpa¢ntrainant, une plus grande variabilite,
ilIs ne se traduisent pas par une réponse signvicagén termes de patrons spatiaux pour la
majorité des especes. lls ont toutefois un effet négligeable sur I'organisation spatiale
d’'une espece dominante probablement fortementtatarde pour les assemblages au sein
de la communauté. Ces résultats expérimentaux peingiquer que dans les communautés
subalpines, un paturage sélectif prononcé ne spaaitnécessairement en mesure de se
répercuter sur la structure spatiale des espéceesetraits. La réponse observée n'est
toutefois issue que de 2 années d’expérimentagtoumy suivi sur le plus long terme pourrait
mener, au vu des premieres réponses spatialesrtdénes especes et des contrastes entre

patchs défoliés et non défoliés, a une structwres farte.

A I'échelle considérée, les changements des predigemblent agir principalement via une
action diffuse, répartie aléatoirement sur les miéoaes de colonisation et d’extinction
locales d’especes (Olff and Ritchie, 1998). Cesoastentrainent des modifications de la

variabilité spatiale des especes et des traitss nmapactent plus faiblement I'extension
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spatiale et I'agrégation intraspécifique des espeo®luencant ainsi de maniére moins
prononcée les patrons spatiaux. Cela peut aingésagque la conduite pastorale : parcours,
charge instantanée, comportement alimentaire r{gebement des ovins sur nos sites), ne
conduit pas a un paturage sélectif prononcé nisacdatrastes spatiaux d’utilisation tres
marqués et ne permet pas la formation d’'une streictpatiale de la végétation clairement
marquée avec la présence de patchs mais a une aatize échelle tres fine détectée par les

modifications de la variabilité spatiale des espétales traits.

2. Conséquences sur I'organisation spatiale généeatle la végétation

2.1 Deux modalités d'usage qui conduisent a des @ma contrastés d’organisation

spatiale de la végétation

La réponse spatiale des espéces et des traitsantian du paturage a été mise en évidence
le long d’'un gradient d’échelles depuis des assagasl tres locaux (100 cm?2) jusqu’'a des
assemblages représentatifs des communautés (1 Chgpifres 1.2, 1.3). A I'échelle
d’échantillonnage la plus fine que nous avons itwg25 cm?2), la variabilité spatiale des
assemblages d’espéces et de traits est forte, andé@mment de la situation paturée ou
abandonnée, reflétant des dominances d’espéce® ®aleurs de traits marquées a cette
échelle et non modifiées par I'abandon du paturagecroissement de I'écart de variabilité
spatiale entre les situations paturées et I'abamdea 'augmentation de I'échelle a la fois
pour la composition spécifique et fonctionnelleigqued qu’'une plus grande proportion de la
diversité spécifique et fonctionnelle est captéautiint plus vite que I'échelle spatiale est
grande. Cette approche multi-échelles, montrantnéame tendance commune aux trois
communautés étudiées, nous permet d’affirmer queatabilité spatiale plus faible en
situation paturée, s’explique par des assemblagspétes et de traits qui s’organisent a un
grain plus fin sous I'effet des herbivores. Il y@e imbrication plus forte des espéces et des
traits en situation paturée, ce qui traduit unexistence plus forte conduisant a la répétition
dans I'espace d’assemblages d’espéces et degiastsimilaires gu’en absence de paturage.
Malgré la mobilisation d’échelles fines, car 1 st en effet parfois la résolution maximale
de certaines études, I'échelle maximale utiliséenpé d’accéder a un niveau de tres faible
variabilité dans les zones péaturées, chaque olgamiacluant presque toute la variabilité

possible des communautés. Ceci renforce donc lémgge l'on peut avoir de ces
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communautés paturées trés diversifiées a échelle &t présentant un grain fin
d’hétérogénéité.

Ainsi, un des effets majeurs de l'arrét du paturagetre les conséquences sur les
changements d’abondances des especes, de tréiggeagu de diversité, est qu’il mene a la
réorganisation des différentes composantes denancmauté a un grain plus grossier. Cela
se traduit via 'augmentation des contrastes d'oimtpa 'autre de la communauté et ce dés
des échelles tres fines (100 cm?). Ces changerdenstructure spatiale s’appuient sur des
modifications locales d’assemblages des espeassdtaits, qui interviennent a travers des
phénomeénes de réorganisation spatiale des espectss indépendantes des changements
d’abondance. A des niveaux de diversité équivaldats assemblages se restructurent en
patchs de veégétation de composition spécifique oetctionnelle intrinsequement plus
homogenes mais plus contrastés entre eux sousdesipn de différents comportements
spatiaux (expansion spatiale des individus et foi@naent augmentation de I'agrégation
intraspécifique a une échelle tres fine). lls caselot ainsi a former une végétation qui se
structure par la coexistence de ses entités a ain gtus large que sous la pression de

'usage pastoral traditionnel.

2.2 Influence ou reflet d’'un paturage peu sélecti?

Cette structuration a un grain fin des zones patupeut a la fois influencer et refléter un
paturage peu sélectif via I'absence de choix aliaiegs contrastés par les animaux. Une
maille fine de la végétation en prairie tres difféye a de grande chance d’étre percue
comme homogene par les herbivores, car inférieurécaelle a laquelle leur paturage
sélectif peut s’exprimer, et ne favorise pas I'egsion de leurs préférences alimentaires
(WallisDeVrieset al, 1999; Dumonet al, 2002; Parsons and Dumont, 2003). Le paturage,
essentiellement ovin sur les systémes étudiésprmduit en troupeau, est également un
facteur qui peut expliquer une faible sélectivit&es ovins sont en effet connus pour
leur faible comportement sélectif de la ressourcerrhgere, en comparaison d’autres
especes d’herbivores, et la conduite en troupeaurpaerger peut induire une forte charge
instantanée en divers endroits de l'alpage coetrent a un paturage extensif libre (Adler
et al, 2001a; Parsons and Dumont, 2003). En retour,atirom de paturage peu contrasté
dans I'espace ne favorise pas I'émergence de matantrastés et stables de la végétation.
C’est ce que suggere I'expérimentation que nousisavoenée sur l'effet de différents

patrons de défoliation (Partie IlI). C’est seulemanpartir d’'une perturbation entrainant
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suffisamment de contraste spatial entre les zomesirpées et non perturbées que des
modifications des patrons spatiaux des especee<etirdits peuvent se mettre en place
(Chapitre 11.2). Au dessous d’'un certain seuil densréation de ces contrastes, le paturage
peut ne pas entrainer de changements spatiauxatgsgqui supportent probablement ce
type de perturbation via une forte instabilité gpata un grain trés fin (Herbeat al, 1993;

Van der Maarel and Syskes, 1993) ou des capacéémlérances fortes a cette échelle

surtout dans des milieux dont I'histoire de pateragt ancienne (Adlat al, 2004).

3. Quelles conséquences de l'organisation spatiales espéces et des traits
pour la construction des valeurs d'usage et le fotionnement des

communautés ?

A lissue de la caractérisation de l'organisatiqgpatgale générale de la végétation, nous
pouvons nous interroger sur la signification d'telée organisation, et les conséquences des
changements observés en réponse aux changemeségel'pour le fonctionnement et la
dynamique de ces communautés. Il est possible gyrain fin d’hétérogénéité, accompagné
d’'une coexistence accrue a une échelle fine, awdrable localement a la complémentarité
entre especes pour l'utilisation des ressources BDeck et al, 2006; Mokanyet al,
2008b). Par exemple, la forte variabilité spatialeune échelle fine des espéces peut
entrainer celle de types biologiques aux architestaériennes contrastées et modifier des
fonctions essentielles telles que I'utilisation l#e ressource lumineuse par les plantes
(Chapitre 1l.1). Cependant, de maniere peu sugmen l'organisation spatiale des
assemblages d’especes et de traits & un grainefisentraduit pas par la présence d’'une
structuration spatiale forte des valeurs d’'usagerémeres comme l'existence de patchs de
différentes qualités nutritives ou des zones denbgse contrastées (Chapitre 11l.1). Ceci
confirme l'existence d'un paturage probablement gélectif sur ces prairies, qui, ne
pilotant pas d’hétérogénéité spatiale des especdssetraits a une échelle suffisamment
large pour former des patrons spatiaux stablesosibpcés, ‘manipule’ trés peu la ressource
fourragére (au sens de McNaughton, 1979). Les kal@oyennes de la qualité fourragere
observées a I'échelle de la communauté peuvenaitseprédites dés des échelles trés fines
par les assemblages d’especes et de traits. Nous awntré que dans les communautés les
plus contraintes, ce sont les assemblages spésfigunotamment leur diversité qui étaient
les principaux déterminants de ces valeurs d'us&Gbspitre 1l1.2). Dés que le milieu
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devient plus productif, au sein d’'une gamme de pebdité restant toutefois restreinte en
milieu subalpin, la contribution des valeurs det¢raes especes dominantes est cette fois
prépondérante pour la prédiction de ces valeursadi@ (Chapitre 111.2). Il semble que la
variabilité spatiale a un grain fin des assemblatjespeces et de traits puisse ainsi piloter a
des échelles tres fines, en interaction avec legditons abiotiques locales, certains

processus et services rendus par les écosysteamigayp.

4. Les réponses spatiales observées sont-ellessliada faible productivité

générale des prairies subalpines ?

Si l'interaction entre un paturage peu sélectded milieux faiblement productifs ne conduit
pas a la mise en place d’'une structure spatiate fite la végétation (Parties | et Ill), nous
avons observé que I'émergence d’une structure adpation aléatoire de la végétation
pouvait avoir lieu sous l'action d'une perturbatitneés sélective et récurrente dans une
communauté subalpine présentant un niveau de peiieicin peu supérieur (Partie 11). Il
est donc envisageable que le cumul d'une actiotiadpanarquée des herbivores et d’'un
niveau de productivité élevé conduise au coursedwps a une divergence marquée de la
structure spatiale interne des patchs ainsi foreté®nde a inverser 'effet du paturage, par
rapport a I'abandon, que nous avons décrit suédgttation de prairies subalpines.

Le rble structurant de la productivité pour la dibet I'échelle d’expression des patrons
spatiaux a déja été montré au sein d’'un panel dieigg paturées le long d’'un gradient de
productivité (Dumontet al, soumis). Dans les prairies les plus productivies patrons
spatiaux stables s’expriment a une large écheltdgblement permis par des rétrocontroles
positifs entre la présence de bonne especes fewemgu sein de larges patchs et le
paturage bovin au sein de ces patchs, dont lats@i@est permise par le caractére extensif
du paturage. A l'inverse les prairies peu fertdest caractérisées par la présence de patrons
s’exprimant & une échelle fine. Dans les deux eadiVersité peut étre favorisée par le
paturage. Dans les prairies peu productives, laistemce forte d’espéces au sein de patchs
diffus plurispécifiques s’exprimant a une écheliéstfine, comme nous I'avons observé
(Chapitre 1.1), est probablement permise par le ol paturage diversifiant les niches de
régénération et empéchant I'exclusion compétitiee especes a cette échelle (Baldteal,

2006). Au sein des prairies plus productives, ng&ts extensivement, la création de patchs
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stables a une échelle large peut conduire a demigaes divergentes de la végétation sur
le long terme et ainsi favoriser des opportunitéarpdes espéces différentes au sein des
différentes phases de la végétation (Rossigrioal, 2010). Dans ces prairies, on peut
s’attendre a ce que le déterminisme abiotiquensoihs important que celui engendré par le

paturage sur la diversité et la formation des petspatiaux.

On peut ainsi s’attendre a ce que les effets réifpetu paturage et de I'abandon sur
I'hétérogénéité spatiale des couverts s’inversiams des communautés plus productives
gue les prairies subalpines (Figure 1). D’'une piteraction forte entre le paturage et les
propriétés fourrageres conduisent a la formatiopateons marqués, pouvant supporter de la
divergence fonctionnelle. D’autre part, I'abandoansl des milieux fertiles autorise la
colonisation rapide par des espéces compétitivelsKB, 1992) pouvant se traduire par une

homogénéisation du couvert et I'absence de paspasaux.

5. Perspectives

5.1 Valider les effets des changements d’'usage ligs paturage sur un gradient plus

large de conditions environnementales

L’extension de ce type d'analyses spatiales sumgraalient plus étendu de productivité
pourrait étre une étape a la mise en évidenceglesr@lus généralisables des mécanismes
de I'hétérogéneité spatiale des especes et dds sar le fonctionnement, les valeurs
d’'usage et la diversité des communautés. Egalef&nitle de modifications plus fines de
changements de pratiques pourrait permettre d&affies connaissances sur le réle de la
nature des herbivores, du chargement, des modegplidaion de ce chargement (charge
moyenne sur 'année ou charge instantanée et fantela modification de la variabilité vs.

patrons spatiaux.

5.2 Etendre I'étude de I'hétérogénéité de la diveite fonctionnelle a d’autres traits

S’intéresser a d’autres traits que foliaires paurpermettre de mieux comprendre les

réponses spatiales observées au niveau spécifigpeueétre détecter d’autres réponses
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spatiales ou renforcer celles déja observées. déétle traits racinaires dans des milieux ou
les espéces sont probablement plus en compétitian Ips ressources du sol que pour la
lumiére pourrait apporter des clés de compréhensionce qui concerne les régles
d’assemblages des traits pilotées principalementigsaconditions du milieu (Wilson and
Tilman, 1993; Stubbs and Wilson, 2004; Fargione dilchan, 2005) mais également
concernant la construction des valeurs d’'usage @vipkt al, 2008a). L'étude des traits liés
a la dispersion des especes pourrait égalementeieerune meilleure interprétation des
réponses spatiales. Nous pouvons nous demandéggyseht les importances relatives de la
dispersion clonale par rapport a la reproductioruée dans ces milieux et si de tels
processus sont modifiés avec l'abandon du patur@ppendant, en altitude, ou la
régénération sexuée est rendue difficile par legramtes climatiques (par exemple sur la
germination, Ryser, 1993), la clonalité est probat@nt une alternative essentielle. L'étude
de la réponse de certains traits clonaux (TammSardmul, 2002; Amiauét al, 2008) a
'abandon du paturage pourrait sdrement apportes diés de compréhension des

modifications des patrons spatiaux observés (BOQ9).

5.3 Conséguence de I'hétérogénéité spatiale de lagétation pour I'hétérogénéité des

processus et le fonctionnement des écosystemes paaix

On peut enfin se poser la question des conséquelaseshangements d’'usage et de ces
modifications dans I'organisation spatiale du cotv&ur les processus qui opérent a
I'échelle de la communauté mais également suréiogenéité spatiale de ces processus et
de leurs composantes. Comment répondent et s’@gandans I'espace la diversité des
microorganismes du sol, les flux de nutriments Risteé-t-il des patrons spatiaux en lien
avec la mycorhization en réponse a I'agrégatioriiapa ou une coexistence a différentes
échelles d’espéces et de valeurs de traits ?

Nous avons mis en évidence un fort déterminismetigie dans les réponses spatiale des
assemblages des traits qui est peut-étre directaianmigine de la variabilité et des patrons
observés chez les plantes, de part des interaditns les végétaux et les ressources locales
du sol (eau, nutriments) ainsi qu’avec les micraargmes et la faune du sol. Ces
interactions sont probablement modifiées par leipd@e, d’'une part parce que le paturage
agit directement sur les plantes, la qualité ddiéae et les processus de minéralisation qui
en découlent dans le sol (Rossigeblal, 2011). D’autre part, en raison d’actions directes

comme le piétinement et la compaction du sol etpguivent modifier les processus qui s'y
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produisent (Mcintyre and Tongway, 2005; Petaal, 2006) ou les apports de nutriments
qui peuvent avoir des effets trés forts localementau long-terme dans ces milieux

faiblement fertiles pouvant présenter une faiblsiliEnce vis-a-vis de ce type de

perturbations (Spiegelbergetal, 2010).

Déterminer s'il existe une synergie spatiale eré® patrons aériens et souterrains, et
comprendre I'impact que cela peut avoir sur la dyiqaie de la diversité et le maintien des
services rendus par ces écosystémes a haute \mt#dogique et patrimoniale, apparait

comme un enjeu a développer (Wardle, 2002).
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A fertilisation experiment was started in the French Alps on an acid grassland at 2000 m in 1989 where
lime as calcium carbonate (“liming”) and Thomas Slag enriched by potassium chloride (“fertilisation”)
were added in a random block design until 1992. Since then, no further amendments were applied.

Fifteen years after the last application, we revisited the experiment and observed that soil pH was
still significantly higher on limed plots, while nitrogen (N) concentrations were lower. On fertilised plots,
soil carbon (C) and N concentrations were lower compared to unfertilised plots. However, litter quality
(C and N concentrations, near infrared spectroscopy [NIRS] data) was similar for both treatments.
Ecosystem resilience Vegetation composition, but not species richness, nor Shannon-Wiener or evenness differed between
Soil-plant interactions limed and unlimed plots, and fertilised and unfertilised plots. Liming explained about 18% and
pH fertilisation about 6% of the variability of the vegetation composition. These changes in the vegetation
Phosphorus composition are probably due to lower abundances of former dominant grass species and to an increase
French Alps in generalist grasses. However, these changes did not influence the total above-ground productivity,
which was similar for all treatments. Tissue N and C concentrations and NIRS data indicated a changed
chemical composition of the biomass which persisted during time.

We conclude that the 3 years of fertilisation and liming did substantially influence the vegetation
composition at our site and lead to an increase in the agricultural value of the grassland. These changes
are long-lasting as they changed key features of the functioning in the soil of grasslands ecosystems.
From an ecological point of view, specialised vegetation was replaced by generalist species leading to a

Keywords:
Long-term fertilisation experiment

trivialisation of the vegetation.

© 2010 Elsevier B.V. All rights reserved.

1. Introduction

Species rich acid grasslands in mountain areas dominated by
nard grass (Nardus stricta L.), classified as NATURA 2000 habitat
type 6230, are widely distributed throughout Europe and harbour
some valuable species. Nevertheless, the area occupied has
declined in Europe in the last decades through either intensifica-
tion of agricultural practices or land abandonment and too low
intensive use. Species rich acid grasslands are prairies of low to
intermediate productivity, which are in general used for extensive
cattle grazing and their floristic composition has coevolved with
these practises. In order to sustain a higher cattle stocking rate,
different attempts have been made to increase their productivity
since the early 1930s, many of which led to a decrease of the

* Corresponding author at: Cemagref, Research Unit Mountain Ecosystems, 2 rue
de la Papeterie, BP 76, F-38402 Saint-Martin-d’Héres, France.
Tel.: +33 4 76 76 28 19; fax: +33 4 76 51 38 03.
E-mail address: thomas.spiegelberger@cemagref.fr (T. Spiegelberger).

0167-8809/% - see front matter © 2010 Elsevier B.V. All rights reserved.
doi:10.1016/j.agee.2010.01.017

floristic diversity of these previously species rich acid grasslands
(Schellberg et al., 1999).

Long-term studies have shown that plant species richness,
biomass and pH are related and that fertilisation has a negative
effect upon species richness through increases in biomass (Crawley
etal., 2005; Silvertown et al., 2006). However, once the fertilisation
treatments are stopped, productivity of former fertilised grass-
lands decreases and vegetation composition and species richness
approach pre-treatment levels. This has been shown for nitrogen
fertilisation, while phosphorus fertilisation seems to have a more
persistent effect (Smits et al., 2008).

Soil amendments, in particular fertiliser or lime, increase the
soil nutrient availability and change the pH, a key determinant of
microbial community composition (Baath and Anderson, 2003).
Changes in the belowground ecosystem induced by soil amend-
ments are likely to favour competitive plant species that have high
rates of nutrient acquisition, high relative growth rates, and high
tissue nutrient concentrations. Leaf litter of these plants is often
favourable to decomposers and breaks down more rapidly than
that of plant species adapted to low-nutrient conditions (Corne-
lissen et al.,, 1999). This feedback between above-ground and
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belowground food communities may generate relatively stable
associations and thereby decreases the ecosystem’s resilience or
even drive the ecosystem to an alternative state (Wardle, 2002).

Changing the soil nutrient availability through soil amend-
ments raises questions about ecosystem resilience which is
defined as the time an ecosystems needs to recover from a
perturbation or to attain another stable state (May, 1973).
Resilience is affected by a number of ecosystem properties
including nutrient cycling and it is supposed that the resilience
of an ecosystem depends on its nutrient turnover rate
(DeAngelis et al., 1989). Consequently, resilience to perturba-
tions and in particular to changes in key ecosystem properties
(pH or P) of grassland ecosystems under harsh environmental
conditions may be particularly low (Spiegelberger et al., 2006;
Hejcman et al., 2007) and may even be irreversible (Semelova
et al., 2008).

Here an experiment is presented in which the resilience of a
subalpine grassland and the effects of liming and fertilisation 15
year after cessation of treatments were investigated. On a
grassland dominated by nard grass in the French Alps, lime and
fertiliser were applied from 1989 to 1992. Within a few years
vegetation composition changed significantly (Brau-Nogue,
1996). The main hypothesis under study is that despite high
leaching due to precipitation, soil but also plant chemical
properties continue to be influenced by soil amendments, that
vegetation composition still differs between treated and control
plots and that in consequence, 15 years are not enough to
allow returning of key ecosystem components towards the
initial state.

2. Materials and methods
2.1. Study site and experimental design

The experiment was set up in 1989 in a mountain pasture in
the Northern French Alps (45°46’N; 6°35’E) on a subalpine
grassland. It is situated on a south facing slope of 40° at an
altitude of 2000 m asl. The 10-year mean annual temperature is
ca. 5°C and mean annual precipitation is about 1600 mm, with
about 500 mm falling during the summer months (http://
climatheque.meteo.fr). At the beginning of the study, the soil
(calcschist) was of low fertility (total N: 5.4%; total C: 34%; CaO:
0.07%; P,0s: 0.009%; K,0: 0.09%; Mg0: 0.03%) and had a pH of
5.0 (Brau-Nogue, 1996). At this time, the site was dominated by
Deschampsia flexuosa L. and N. stricta (cf. annex 1). Further
species with an average cover of 5-8% were Potentilla erecta L.,
Leontodon sp. L., Geum montanum L., and Gentiana kochiana L.
(Brau-Nogue, 1996). The site had been traditionally used as a
dairy pasture without additional fertilisation for many centuries
but management has become very extensive since the 1950s
with low summer grazing pressure and no fertilisation. Since the
beginning of the study, the site was grazed mainly by heifers
with about 0.2 livestock units per ha.

Twelve plots (2 m x 10 m each, the long side parallel to the
main altitudinal gradient) were arranged in three randomized
blocks. The blocks were each separated by a 1 m x 10 m path and
arranged in a single row. Two fertiliser treatments, liming as
calcium carbonate (from hereon “liming” or Ca) and Thomas Slag
(a by-product from steel manufacture process, rich in lime and
phosphoric acid; “fertiliser” or PK), were applied in a full-factorial
design once a year from 1989 to 1991, resulting in four treatments
labelled Ca*/PK*, Ca~/PK", Ca*/PK~, Ca~/PK™~ (corresponding to the
control). The limed plots received a total calcium carbonate
amount of 5400kgha~! (equivalent of 2143 kgha™! Ca), the
fertilised plots a total amount of 1500 kg ha—! Thomas slag (P:
79 kg ha~'; Ca: 407 kg ha~') and 750 kg ha~! KCI (K: 187 kg ha™1).

2.2. Sampling and analysis

Three soil cores (3 cm diameter, 5 cm depth) were collected in
each plot in August 2007. Samples were air-dried before litter,
defined as degrading plant material lying at the top of the soil, was
visually separated from soil. The remaining soil was then passed
through a 2-mm sieve. Soil pH was determined with an electrode in
a 1:5 mixture with deionised water in each sample.

Vegetation composition was recorded in mid-June 2007 in
three randomly selected 1-m? subplots in each plot. The vegetation
cover (as percentage of ground cover) for all species of vascular
plants was estimated to the nearest 1% as agreed by two observers.
Plant biomass was sampled in 2007 at the peak standing biomass
from a 1 m? stripe (0.1 m x 10 m) located in the middle of each
plot. Biomass was dried at 60 °C during 48 h and weighed.
Afterward, three subsamples were taken in each biomass sample
and further used for NIRS analysis. The carbon (C)- and nitrogen
(N)-content of soil, litter and biomass samples was determined in
three samples per plot using a Thermo Antaris II FT-NIR Analyzer
(Thermo Fisher Scientific Inc., Milano, Italy) according to the
manufacturer’s instructions.

Soil, litter and biomass samples were ground to 0.25 mm to
obtain homogeneous powders for NIRS analysis, the latter two also
cut in small pieces beforehand. The ground material was dried at
40 °C and stored in a chamber with silica gel prior analysis. For all
samples material was packed into a sample cell with a quartz
window and the spectrum recorded by a Fourier 49 transform NIR
spectrophotometer Antaris Il (Thermo Fisher Scientific Inc.,
Milano, Italy). Each spectrum was produced of 32 averaged scans
of the sample. Measurements were made over a range of 1000-
2500 nm to produce a spectrum with 6224 relectance points.
Reflectance (R) of monochromatic light was converted to absor-
bance (A) using the equation A = log (1/R).

2.3. Data analysis

Mean species diversity per plot was calculated using the
Shannon diversity index: H' = —2p; (log(p;+ 1)) where p; is the
vegetation cover per 1-m? subplot for each species i per 1-m?
subplot. Evenness was computed as ] = H'[log(S) where S is the
species richness. Species richness (S) is the cumulative number of
species encountered across the three subplots. The forage quality
was characterized by the pastoral value (VP) calculated as:
VP =0.23(p; x I;) where p; is the vegetation cover per 1-m?
subplot accounted for by species i in vegetation relevés, and where
I; is the specific index of forage quality of species i (Daget and
Poissonet, 1972). Landolt mean indicator indices for nutrients (N-
value 1-5: very nutrient poor to very nutrient rich) and for soil
reaction or pH (R-value 1-5: very acid to very basic) were
calculated from ecological indicator values for individual plants
produced by Landolt (1977). Scores were weighted to take
account of the relative contribution of each species to the total
vegetation cover.

Univariate data were analyzed by analysis of variance (ANOVA)
to test for the effect of liming, fertilisation and their interaction.
Analyses were performed for the species richness and diversity,
individual plant species, forage quality, biomass, N- and C-content
of soil, litter and vegetation, pH and Landolt mean indicator indices
using the factor block, liming and fertilisation and the interaction
between liming and fertilisation.

Multivariate analysis of the vegetation composition and of the
standardised and centred NIRS spectra was carried out using
redundancy analysis (RDA), a constrained form of principal
component analysis (Leps and Smilauer, 2003). Vegetation data
were log-transformed prior to analysis and, to eliminate inter-
ferences of scatter, the spectral data were transformed with first
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and second derivative processing. RDA was carried out with the
derivatives for the wavelength range from 1650 to 1750 nm.
Variables used in the analysis were block, fertilisation and liming,
and were tested using a Monte Carlo permutation test (999
permutations). ANOVAs were carried out using R statistical
language (version 2.4.1) and corresponding packages. RDA was
calculated by Canoco (version 4.5).

3. Results
3.1. Soil and litter

Soil pH was still significantly influenced by liming and the
interaction between Ca x PK (Table 1). The interaction showed that
the increase in pH from unlimed to limed plots was significantly
higher when plots were not fertilised (Fig. 1). However, soil pH was
higher on limed compared to unlimed plots (5.9 4 0.05 pH units vs.
5.3 +£0.05 pH units). Soil N concentrations were lower in limed
compared to unlimed plots (0.8 +£0.05% vs. 1.0+ 0.05%) and in
fertilised compared to unfertilised plots (0.8 & 0.06% vs. 1.0 + 0.04%).
Soil C concentration was not influenced by liming (11.0 + 0.91% vs.
12.7 + 0.83%), but fertilised had a lower C concentration than
unfertilised plots (10.7 & 0.92% vs. 12.9 + 0.78%). Soil C:N ratio was
not influenced by the treatments (P > 0.05). Soil quality assessed
through RDA of the NIRS spectra did not reveal changes due to
treatments (P > 0.05) and about 80% of the variability of the data
remained unexplained.

Liming and fertilisation both increased Landolt N-values (Ca:
+0.21; PK: +0.22, Table 1). Similarly to soil pH, liming increased the
Landolt R-value (+0.29), which was also higher after fertilisation
(+0.24, Table 1).

Neither N- nor C-content of the litter was significantly affected
by liming or fertilisation (F < 2.1; P > 0.2). Correspondingly, RDA
on litter chemical composition assessed trough NIRS did not reveal
any treatment effect (P > 0.3).

3.2. Vegetation

There was no treatment effect on species richness per 1 m?
(overall mean: 31.6 + 0.89; range: 23-35 plant species), neither on

Table 1

PK" PK

Fig. 1. Mean soil pH and SE of a subalpine acid grassland 15 years after
abandonment of liming and fertilisation (PK). White colons: no liming (Ca™); gray
colons: liming (Ca*). Dotted lines were added to visualise the stronger increase in
pH when plots were not fertilised. For statistics see Table 1.

Shannon diversity index (overall mean: 2.93 +0.023), nor on
evenness index (overall mean: 0.95+ 0.002; for both F< 2.1,
P > 0.2). However, 15 years after the last application, liming and
fertilisation still had a significant effect on vegetation composition.
Liming accounted for 18.9% of the variability in vegetation composi-
tion (F=9.2; P < 0.001), fertilisation for 6.4% (F = 3.1; P < 0.001), their
interaction for 2.0% (P > 0.1), and blocks for 11.6% (not tested).
Plots that were neither limed nor fertilised were dominated by
N. stricta, F. rubra and D. flexuosa while plots which received lime
were characterized by a low proportion of the initially dominant
acidophilous grasses N. stricta and D. flexuosa and a higher
proportion of the generalist grasses F. rubra and Phleum alpinum L.
(Table 2). The proportion of forbs or legumes typical of nutrient-

Analysis of variance model of the effects of block, liming (Ca) and fertilisation (PK), and the interaction of liming and fertilisation (Ca x PK) on soil pH, soil N- and C-content and
soil R and N-Landolt values of a subalpine acid grassland 15 years after abandonment of the treatments. Significant P-values (P < 0.05) are highlighted.

Df pH N-content C-content N-value R-value
F P [F P F P F P F P
Block 2 1.3 0.283 2.0 0.215 0.2 0.837 12.2 0.008 32 0.113
Ca 1 134.4 <0.001 10.0 0.020 4.0 0.093 38.6 <0.001 32,0 <0.001
PK 1 0 0.926 9.0 0.024 6.3 0.045 414 <0.001 225 0.003
Cax PK 1 14.9 0.001 2.1 0.195 3.1 0.128 11.8 0.014 2.8 0.145
Residuals 30
Table 2

Mean percent cover (+SE) of the most abundant plant species per plot in each treatment and analysis of variance model for liming and fertilisation 15 years after abandonment of

the treatments. Significant P-values (P < 0.05) are highlighted.

R-value N-value Is-value Liming Fertilisation
Ca~ Ca* F P PK™ PK* F P
Arnica montana 2 2 0 2.1+0.77 0.2+0.13 7.2 0.036 0.3+0.18 2.0+0.77 5.7 0.055
Deschampsia flexuosa 2 2 1 9.8+1.02 5.4+0.79 10.9 0.016 8.2+0.88 7.0+1.17 0.9 0.388
Festuca rubra 3 3 2 12.7+1.26 22.5+1.90 7.8 0.031 18.2+2.42 16.9+1.46 0.1 0.729
Gentiana kochiana 2 2 0 2.3+£0.27 1.2+0.25 115 0.015 224027 1.3+0.28 6.6 0.042
Nardus stricta 2 2 0 12.9+2.44 2.0+£0.50 21.1 0.004 9.9+2.77 49+1.21 3.0 0.135
Phleum alpinum 2 2 3 59+1.27 7.8 +0.94 6.2 0.047 5.7+1.26 8.1+0.91 8.6 0.026
Trifolium alpinum 2 2 3 4.34+0.74 0.2+0.10 23.6 0.003 2.5+077 2.0+0.66 0.5 0.515
Trifolium badium 4 3 2 0.1+0.11 4.5+2.36 135 0.010 0.7 +0.36 3.9+239 2.7 0.150
Trifolium pratense 3 3 4 3.9+145 8.6+1.65 339 0.001 3.0+0.93 9.4+1.84 40.5 <0.001
Trifolium repens 3 4 4 0.4+£0.20 3.8+1.82 135 0.010 0.7 +£0.34 35+1.82 6.5 0.044
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Table 3

Analysis of variance model of the effects of block, liming (Ca) and fertilisation (PK),
and the interaction of liming and fertilisation (Ca x PK) on plant tissue N- and C-
content of a subalpine acid grassland 15 years after abandonment of the treatments.
Significant P-values (P < 0.05) are highlighted.

Df N-content C-content C/N
F P F P F P
Block 2 6.2 0.035 0.7 0.526 4.7 0.058
Ca 1 0.8 0.398 19.1 0.005 4.9 0.068
PK 1 32.1 0.001 54 0.059 274 0.002
Ca x PK 1 0.6 0.610 0.05 0.835 0.006 0.941
Residuals 30

poor grasslands such as T. alpinum, G. kochiana, or Arnica montana L.
was lower in limed plots. Plots that were only fertilised presented
intermediate proportions of N. stricta and F. rubra. In contrast to
limed plots, T. alpinum was not reduced on plots only fertilised.
Plots that were both limed and fertilised were characterized by a
very high proportion of legumes that were hardly present on
unlimed and unfertilised plots (Trifolium badium Schreb., Trifolium
repens L., Trifolium pratense L., Table 2) and by the absence of T.
alpinum.

Fifteen years after cessation of application, total above-ground
biomass was similar for all treatments (overall mean: 2.17 tha™!;
F< 0.4, P>0.5). However, plant tissue N and C concentrations
were still affected by liming and fertilisation. Herbage N
concentration was significantly higher in fertilised plots than in
unfertilised plots (2.2 +0.06% vs. 1.9 4+0.04%) and herbage C
concentration was significantly lower in limed plots than in unlimed
plots (42.1 + 0.44% vs. 44.1 & 0.25%, Table 3). Plant tissue C:N ratio
was significantly lower on fertilised than in unfertilised plots
(20.0 £ 0.55 vs. 23.4 + 0.49).

The RDA ordination conducted on NIRS spectra of plant tissue
composition showed a tendency for liming and was significantly
affected by fertilisation (Ca: F=2.6, P=0.066; PK: F=6.5;
P =0.002). Consequently, liming accounted for 6.0% of the spectra
variability, fertilisation for 14.7%, and blocks for 8.5%.

Liming and fertilisation still had a strong effect on the pastoral
value after 15 years of cessation of the amendments. The pastoral
value was 42% higher on limed plots than on unlimed plots
(30+1.9vs.21 £+ 1.5; F=34.3; P= 0.001) probably due to a reduction
of the cover of N. stricta (I;=0) and D. flexuosa (Is=1), both
acidophilous grass species with low nutritive quality. On fertilised
plots, pastoral value was 43% higher than on non-fertilised plots
(30+£2.0 vs. 21 +1.4; F=35.7; P<0.001) due to an important
proportion of legumes of high nutritive quality on these plots.

4. Discussion

Species rich subalpine acid grasslands, regardless their man-
agement background (grazing or hay making) and the period when
they were started (1930s, 1960s or 1980/1990s) seem to respond
in a similar way to short-term perturbations and manipulation of
soil nutrient availability. Other long-term experiments in the Swiss
Alps where lime and fertiliser were added from 1932 to 1935 (Liidi,
1959; Ddhler, 1992; Hegg et al., 1992; Spiegelberger et al., 2006)
and the Czech Giant Mountains (Hejcman et al., 2007; Klaudisova
et al., 2009) where lime and fertiliser were added from 1965 to
1967 showed similar patterns in their resilience compared to the
here presented experiment.

In our study above-ground productivity quickly increased by
about 40% during the first 3 years following liming and fertilisation
(unpubl. data), probably as a consequence of an increased
availability of soil nutrients, but this trend reversed when the
treatments were stopped. A similar pattern was found at Schynige

Platte (Liidi, 1959) where biomass production began to decrease in
the early 1940s, 5 years after cessation of the treatments. So
consistently, above-ground biomass of mountain grasslands seems
to reverse - similarly to experiments in lowlands (Willems and
Nieuwstadt, 1996; Hrevusova et al., 2009) - to its original level
within about a decade, while other ecosystem properties (e.g.
vegetation composition or soil chemical composition, but see
below) still remain changed.

The vegetation composition was still remarkably different
between limed and unlimed plots. Already after 3 consecutive
years of liming vegetation composition was substantially changed:
the proportion of N. stricta declined from 20% to 10% in the limed
plots until 1997, when N. stricta represented only 2% of the
vegetation cover (Brau-Nogue, 1996). Ten years later, i.e. 15 years
after cessation of the treatments, acidophilous grasses (N. stricta
and D. flexuosa) and forbs and legumes typical of nutrient-poor
habitats (A. montana, Campanula barbata L., Homogyne alpina Cass.,
T. alpinum), which initially were dominant, were still less abundant
on limed plots than more generalist species and more valuable
fodder grasses (F. rubra, P. alpinum, T. pratense) and did not (yet)
recover from this disturbance.

Similarly, vegetation composition between fertilised and
unfertilised plots was 15 years after cessation of the treatments
still different. In contrast to other studies (Willems and
Nieuwstadt, 1996), it was not the cover of large grasses, but the
cover of legumes which was particularly different between
fertilised and unfertilised plots (cf. Table 2). Phosphorus
fertilisation has been shown to have long-term effects on plant
composition because it is not effectively removed through
harvesting (Ekholm et al., 2005) and tends to accumulate in the
soil as calcium-phosphate. As a consequence, vegetation compo-
sition remains often changed for several years after cessation of
fertiliser applications (Marini et al.,, 2007). However, while
vegetation composition is still different, resilience of the species
richness and biomass was achieved after 15 years as already
shown for other grasslands (Hrevusova et al., 2009).

Despite this shift in vegetation composition in both treatments
towards species commonly seen as more productive, above-
ground biomass did not reflect this difference. We suggest that an
initial fertilisation leads to a higher plant N concentration, which
would make this plant material more easily degradable (Knorr et
al., 2005). However, while we detected changes through NIRS
analysis in the leaf quality due to liming, we did not detect such
changes neither in the litter, nor in the soil quality. Interestingly,
both liming and fertilisation led to a depletion of soil N
concentration, but plant N concentration was only higher in the
fertilised plots and not in limed ones.

Liming quickly increased the soil pH and soil nutrient
availability after 3 years and induced a change in the vegetation
composition (Brau-Nogue, 1996). With time, it can be expected
that soil returns to initially poor and acid conditions. However, our
results show that 15 years later soil pH is still affected by liming, as
pH on plots that received lime was still higher than on control
plots. The difference in pH is relatively small (5.93 vs. 5.25) but
represents an about 30% higher H*-concentration in the unlimed
compared to the limed plots.

The long-term effects on vegetation are also visible through the
strong increase of the pastoral value. 15 years after the last
treatment, pastoral value is about 40% higher on limed and
fertilised plots than on control plots indicating that fodder quality
can be improved for a long period of time with low input of lime
and fertiliser. However, we did not observe any long-term effects of
treatments on species richness or diversity. Long-term effects of
liming on vegetation composition have been observed in other
experiments (Hegg et al., 1992; Hejcman et al., 2007; Klaudisova et
al., 2009). They are mainly attributed to direct and indirect effects
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of lime through increase of the soil pH and improvement of the
nutrient availability. Acidophilous and oligotrophic species are
often disadvantaged by a higher Ca?* concentration as these
species are not physiologically adapted to basic soils and do not
withstand an increase in Ca®* concentration, and indirectly by
competitive exclusion (Grime et al., 2007).

In conclusion, our study shows that even short-term soil
amendments in species rich mountain grasslands dominated by
nard grass can substantially increase their pastoral values. This
increase may persist over periods of time that far exceed the period
of influence on biomass, due to changes in vegetation composition
or nutrient content. However, from a conservational point of view,
these ecosystems, which stand on the priority list of the EU-
habitats, may persistently be altered as some typical plant species
were replaced on the long term by much more common species.
Management methods commonly used to manage such ecosys-
tems as frequent cutting may not be sufficient to allow recovery
from disturbances like soil amendments. We highly recommend
not only using one (easily measurable) ecosystem component such
as above-ground biomass to estimate the resilience of those
habitats, but rather assessing the state of the ecosystem return
towards its initial composition through vegetation composition
and soil chemical properties.

Acknowledgments

We are grateful to Fréderic Braisaz who allowed André Bornard
to install the experiment in 1989. Financial support for field work
was provided by Cemagref. Comments by A. Buttler, R. Eschen, K.
Lannas, G. Loucougaray, the editor and two anonymous reviewers
on a previous version did substantially improve the manuscript.

Appendix A. Supplementary data

Supplementary data associated with this article can be found, in
the online version, at doi:10.1016/j.agee.2010.01.017.

References

Baath, E., Anderson, T.H., 2003. Comparison of soil fungal/bacterial ratios in a pH
gradient using physiological and PLFA-based techniques. Soil Biol. Biochem. 35,
955-963.

Brau-Nogue, C., 1996. Dynamique des pelouses d’alpages laitiers des Alpes du Nord
externes. Département de Biologie, Joseph Fourier, Grenoble, France.

Cornelissen, J.H.C., Pérez-Harguindeguy, N., Diaz, S., Grime, ].P., Marzano, B., Cabido,
M., Vendramini, F., Cerabolini, B., 1999. Leaf structure and defence control litter
decomposition rate across species and life forms in regional floras on two
continents. New Phytol. 143, 191-200.

Crawley, M.J., Johnston, A.E., Silvertown, J., Dodd, M., Mazancourt, C.D., Heard, M.S.,
Henman, D.F., Edwards, G.R., 2005. Determinants of species richness in the park
grass experiment. Am. Nat. 165, 179-192.

Daget, P., Poissonet, J., 1972. Un procédé d’estimation de la valeur pastorale des
paturages. Fourrages 49, 31-39.

Ddhler, W., 1992. Long term influence of fertilization in a Nardetum. Vegetatio 103,
135-140.

DeAngelis, D.L., Bartell, S.M., Brenkert, A.L., 1989. Effects of nutrient recycling and
food-chain length on resilience. Am. Nat. 134, 778-805.

Ekholm, P., Turtola, E., Gronroos, ]J., Seuri, P., Ylivainio, K., 2005. Phosphorus loss
from different farming systems estimated from soil surface phosphorus bal-
ance. Agric. Ecosys. Environ. 110, 266-278.

Grime, J.P., Hodgson, ].G., Hunt, R,, 2007. Comparative Plant Ecology. Castlepoint
Press, Dalbeattie.

Hegg, O., Feller, U., Ddhler, W., Scherrer, C., 1992. Long term influence of fertilization
in a Nardetum. Vegetatio 103, 151-158.

Hejcman, M., Klaudisova, M., Stursa, ., Pavlu, V., Schellberg, ]., Hejcmanova, P., Hakl,
J., Rauch, 0., Vacek, S., 2007. Revisiting a 37 years abandoned fertilizer experi-
ment on Nardus grassland in the Czech Republic. Agric. Ecosys. Environ. 118,
231-236.

Hrevusova, Z., Hejcman, M., Pavlu, V.V., Hak], ]., Klaudisova, M., Mrkvicka, J., 2009.
Long-term dynamics of biomass production, soil chemical properties and plant
species composition of alluvial grassland after the cessation of fertilizer appli-
cation in the Czech Republic. Agric. Ecosys. Environ. 130, 123-130.

Klaudisova, M., Hejcman, M., Pavluy, V., 2009. Long-term residual effect of short-
term fertilizer application on Ca, N and P concentrations in grasses Nardus
stricta L. and Avenella flexuosa L. Nutr. Cycl. Agroecosys. 85, 187-193.

Knorr, M., Frey, S.D., Curtis, P.S., 2005. Nitrogen additions and litter decomposition:
a meta-analysis. Ecology 86, 3252-3257.

Landolt, E., 1977. Okologischer Zeigerwert zur Schweizer Flora. Verdffentlichungen
des Geobotanischen Instituts ETH, Ziirich.

Leps, J., Smilauer, P., 2003. Multivariate Analysis of Ecological Data using CANOCO.
Cambridge University Press, Cambridge.

Lidi, W., 1959. Versuche zur Alpweidenverbesserung auf der Schynigen Platte bei
Interlaken. Alpengarten Schynige Platte, Interlaken, pp. 1-8.

Marini, L., Scotton, M., Klimek, S., Isselstein, J., Pecile, A., 2007. Effects of local factors
on plant species richness and composition of Alpine meadows. Agric. Ecosys.
Environ. 119, 281-288.

May, R.M., 1973. Stability and Complexity in Model Ecosystems. Princeton Univer-
sity Press, Princeton, NJ.

Schellberg, J., Moseler, B.M., Kuhbauch, W., Rademacher, LF., 1999. Long-term
effects of fertilizer on soil nutrient concentration, yield, forage quality and
floristic composition of a hay meadow in the Eifel mountains, Germany. Grass
Forage Sci. 54, 195-207.

Semelova, V., Hejcman, M., Pavl, V., Vacek, S., Podrazsky, V., 2008. The grass garden
in the Giant Mts. (Czech Republic): residual effect of long-term fertilization
after 62 years. Agric. Ecosys. Environ. 123, 337-342.

Silvertown, J., Poulton, P., Johnston, E., Edwards, G., Heard, M., Biss, P.M., 2006. The
park grass experiment 1856-2006: its contribution to ecology. ]. Ecol. 94, 801-
814.

Smits, N.A.C., Willems, J.H., Bobbink, R., 2008. Long-term after-effects of fertilisation
on the restoration of calcareous grasslands. Appl. Veg. Sci. 11, 279-292.

Spiegelberger, T., Hegg, O., Matthies, D., Hedlund, K., Schaffner, U., 2006. Long-term
effects of short-term perturbation in a sub-alpine grassland. Ecology 87, 1939-
1944.

Wardle, D.A., 2002. Communities and Ecosystems—Linking the Aboveground and
Belowground Components. Princeton University Press, Princeton, NJ.

Willems, J.H., Nieuwstadt, M.G.L.V., 1996. Long-term after effects of fertilization on
above-ground phytomass and species diversity in calcareous grassland. J. Veg.
Sci. 7, 177-184.

Agric. Ecosyst. Environ. (2010), doi:10.1016/j.agee.2010.01.017

Please cite this article in press as: Spiegelberger, T., et al., Resilience of acid subalpine grassland to short-term liming and fertilisation.



http://dx.doi.org/10.1016/j.agee.2010.01.017
http://dx.doi.org/10.1016/j.agee.2010.01.017

	Spiegelberger,deleglise et al2010.pdf
	Resilience of acid subalpine grassland to short-term liming and fertilisation
	Introduction
	Materials and methods
	Study site and experimental design
	Sampling and analysis
	Data analysis

	Results
	Soil and litter
	Vegetation

	Discussion
	Acknowledgments
	Supplementary data

	Supplementary data




