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Tableau des abréviations

Abréviation | Signification (unités)

ADF Teneur en fibres insolubles au détergent acide (%)

ADL Teneur en lignine sulfurique (%)

CEC Capacité d’échange cationique (cmol.kg™)

CWM Moyenne pondérée sur la communauté
Ccwv Variance pondérée sur la communauté
DMC Teneur en matiére séche (mg.g™')

DMD Digestibilité de la matiére séche (g.kg™")

IN Indice de nutrition (%)

INN Indice de nutrition azotée (%)

INP Indice de nutrition phosphatée (%)

LCC Teneur en carbone des feuilles (mg.g™')
LDMC Teneur en matiére séche des feuilles (mg.g™)

LLS Durée de vie des feuilles (°jour)

LNC Teneur en azote des feuilles (mg.g™')

LPC Teneur en phosphore des feuilles (mg.g™")

NC Teneur en azote (mg.g™)

NDF Teneur en fibres insolubles au détergent neutre (%)
NIRS Spectrométrie dans le proche infrarouge

SLA Surface spécifique foliaire (m2.kg™)

StDMC Teneur en matiére séche des tiges (mg.g™)
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Figure 1. Le réle de la structure fonctionnelle des prairies permanentes (adaptée de Diaz et
al. 2007a; Garnier et Navas 2013). Les facteurs du milieu influencent directement la
fourniture de services écosystémiques et donc les bénéfices attendus par les hommes (e.g.
écologiques, agronomiques, économiques, culturels, etc.), mais aussi indirectement via des
modifications dans la composition spécifique et fonctionnelle des écosystémes. Un
changement dans la valeur des traits est alors observé dans ces communautés. En réponse,
les propriétés écosystémiques (e.g. la productivité, la digestibilité ou la décomposabilité) sont
directement impactées par ces facteurs du milieu, et indirectement par les variations de
traits. Ces propriétés influencent d’'une part la fourniture des services écosystémiques, et
d’autre part la composition des communautés végétales suite aux modifications du milieu

provoquées.
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A. CONTEXTE

1. PRAIRIES PERMANENTES ET SERVICES ECOSYSTEMIQUES

Les prairies permanentes couvrent une surface importante des terres en Europe. Elles
représentent 33% de la surface agricole utile frangaise (FAO 2011) et plus de 60% de la
surface fourragére (Rodrigues et al. 2007). Elles constituent la principale ressource
fourragére de I'élevage frangais et européen (Plantureux et al. 2012), et jouent donc un réle

fondamental dans I'alimentation des herbivores.

La définition des prairies permanentes est variable selon les acteurs (éleveur,
écologue, agronome ou administration) (Plantureux et al. 2012 ; Peeters et al. 2014). On
parle de prairies permanentes pour des prairies qui n‘'ont pas été semées depuis au moins
cing ans (cf. Politique Agricole Commune). De fagon plus générale, ces prairies sont
composées par des communautés vegétales constituées d’'une dominance de poacées
associées ou non a d'autres dicotylédones herbacées natives, fixatrices ou non d’azote,
avec parfois quelques espéces arborées. Elles présentent une forte diversité vegétale
provenant d’un large panel de pratiques agricoles (fertilisation ponctuelle, paturage, fauche,
etc.), ne faisant pas appel a un usage régulier d’herbicides ou de culture (Crofts et Jefferson

1994), et qui devraient permettre une utilisation durable de ces surfaces (Duru et al. 1998).

Les prairies permanentes sont porteuses a la fois de services écologiques
(environnementaux, patrimoniaux) et agronomiques (production, alimentation des herbivores
domestiques, fertilité des sols) (Sala et Paruelo 1997; Lemaire et al. 2011) (Fig. 1). Ces
services correspondent a des bienfaits directs et indirects, que 'Homme retire de la nature
(Millenium Ecosystem Assessment 2005). lls proviennent d’'un ensemble d’interactions
complexes entre les espéces et leur biotope, sous l'effet de divers types d'usage et
d'utilisation, dont les perceptions varient entre les différents bénéficiaires (Fisher et al. 2009).
Pourtant, ces prairies permanentes sont souvent situées dans des zones peu favorables a la
culture en termes de contraintes environnementales et socio-économique (Caballero 2007).
La rudesse des conditions climatiques associée a une faible productivité du fourrage et une
faible valeur économique du bétail engendre un abandon fréquent de ces prairies dans
certaines régions, ce qui a des répercussions sur la fourniture des services écosystémiques
(Fig. 1). Ces prairies sont donc difficiles a évaluer et a gérer, en comparaison des prairies

cultivées, ce qui entraine leur sous exploitation, en particulier dans le sud de I'Europe.
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Les facteurs du milieu en interaction avec les facteurs de gestion (fertilisation,
paturage, fauche) engendrent une grande variabilité de composition botanique observée
dans les prairies permanentes (Loiseau et al. 1990). Celle-ci se répercute sur les services
écosystémiques (Chapin et al. 2000) tels que l'approvisionnement en fourrage qui peut
bénéficier aussi bien a I'animal qu’a l'agriculteur, ou encore les cycles des nutriments, la
régulation du climat dont les bénéfices peuvent revenir a 'lHomme (Lemaire et al. 2011). La
fourniture de ces services est fluctuante, notamment par une grande variabilit¢é de

productivité et de valeur nutritive au cours de la saison (Loiseau et al. 1990) (Fig. 1).

La richesse spécifique élevée de ces prairies pourrait étre avantageuse selon les
attendus et les besoins d’élevage. Pourtant peu de recherches ont été menées sur la qualité
de I'herbage produit, et ce, malgré la forte valeur écologique qui leur est reconnue (Duru, et
al. 2008a). Une meilleure connaissance de la réponse de ces prairies aux changements
d’'usage des terres devrait permettre d’'identifier la gestion adéquate selon une large gamme
d’itinéraires techniques possibles, afin de modifier la composition botanique et fonctionnelle,
et de répondre aux objectifs de qualité fourragére, pouvant étre estimée par la digestibilité
(Groot et Neuteboom 1997), ou de vitesse du cycle des nutriments, pouvant étre estimée par

la décomposabilité.

2. IMPORTANCE DE LA QUALITE DU FOURRAGE ET DE LA
DECOMPOSABILITE DES LITIERES

Lors de cette thése, je me suis plus particuliérement intéressée a deux propriétés
écosystémiques : la digestibilité du fourrage, qui peut étre reliée au service
d’approvisionnement, et la décomposabilit¢ de la litiére, plutdt reliée aux cycles des
nutriments (Fig. 1). Il est nécessaire de préciser que ce travail n’a pas porté sur la fourniture
des services par ces prairies, mais plutét sur certaines propriétés écosystémiques a la base
de ces services. Nous nous sommes donc intéressés plus spécifiquement au compartiment
aérien, méme si les racines représentent la majorité du compartiment des prairies et
impactent également le fonctionnement de ces prairies en réponse aux facteurs de gestion,
e.g. diminution de la biomasse racinaire sous l'effet du paturage (Seagle et al. 1992;
Mawdsley et Bardgett 1997) ou augmentation de la litiére racinaire (Evans 1971; Hodgkinson
et Becking 1978).
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Figure 2. Schéma des constituants de la matiére séche des aliments et de leur
fractionnement par la méthode d’analyse classique (issue de Pontes 2006). La détermination
de la fraction de cellulose brute ne comprend pas toutes les composantes des parois
cellulaires (entre 40 et 100% de cellulose, entre 15 et 20% d’hémicellulose, et entre 5 et 90%
de lignine de I'’échantillon selon I'aliment (Mertens 2003)) en raison du traitement chimique
qui induit une importante solubilisation des polysaccarides structuraux et d’'une partie de la

lignine.
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2.1. Ladigestibilité du fourrage comme estimateur de la qualité du fourrage

L’approvisionnement en fourrage est un service qui dépend de la quantité et de la
qualité de la biomasse produite. Il est indispensable aux grands herbivores afin d’assurer la
production animale (production de lait ou encore le gain de poids) (Skarpe et Bergstrom
1986; Gibson 2009). En plus de la quantité de biomasse offerte, il est essentiel de considérer
également le role de la composition chimique et structurelle de la végétation pour améliorer
la production animale (Skarpe et Bergstrom 1986), puisque la biomasse ingérée par les
herbivores est fortement reliée a la valeur nutritionnelle du fourrage (Skarpe et Bergstrom
1986; McNaughton 1988).

La qualité des fourrages peut étre estimée par la valeur nutritive i.e. la composition
chimique, la digestibilité et la nature des produits digérés (Allen et al. 2011). La digestibilité
est donc une composante clef de la valeur nutritionnelle, qui fournit une mesure synthétique
de la quantité d’énergie disponible dans les constituants de la plante pour les herbivores, en
particulier les ruminants (Bruinenberg et al. 2002). Elle correspond a la proportion de matiere
séche, matiére organique ou nutriments pouvant étre absorbée durant le passage dans le
tube digestif des herbivores (Allen et al. 2011). Cette mesure ne prend pas en compte les
différences de digestion inter et intra spécifique des animaux, I'état physiologique de
'animal, de sa flore digestive, la chronologie d’'ingestion des aliments, etc. C’est donc une
mesure potentielle de la digestion par I'animal, indicatrice de la différence entre les
nutriments ingérés et excrétés par I'animal. Elle a été validée comme un estimateur correct

de l'ingestion par I'animal (Armstrong et al. 1986).

La digestibilité dépend de la proportion des teneurs en composés intracellulaires et
parois cellulaires. En effet, les composés intracellulaires, qui représentent environ 44% de la
matiere séche, sont facilement solubles dans le rumen et donc facilement dégradables (i.e.
carbohydrates solubles, protéines, acides organiques, cellulose) (Fig. 2) car accessibles a la
faune microbienne du rumen (Buxton et Mertens 1995). En revanche, les teneurs en
composés présents dans les parois cellulaires, qui représentent entre 30 et 80% de la
matiére séche, constituent des barriéres a la digestion (i.e. hemicellulose, cellulose, lignine)
(Fig. 2) (Groot et Neuteboom 1997). Ainsi la digestibilité d’un fourrage dépend a la fois de la
composition chimique et de l'arrangement physique des parois cellulaires (Wilson 1994).
Celle-ci a été particuliérement reliée a la concentration en lignine présente dans les parois
cellulaires (Fig. 2) (Van Soest 1994), car elle interfere avec la dégradation microbienne qui a
lieu dans le rumen, du fait de la structure récalcitrante a la dégradation de ce composé. La

lignine peut ainsi limiter 'accés aux composés intracellulaires plus digestibles (Buxton et
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Redfearn 1997). La proportion de ces différents constituants varie en fonction de 'organe, ce
qui entraine des digestibilités variées entre les différents organes de la plante a un instant
donné, mais aussi au cours du temps en raison des changements produits au cours de la

croissance de la plante (Poorter et Bergkotte 1992).

2.2. La décomposabilité de la litiere comme estimateur de la vitesse de

décomposition du fourrage

Le cycle des nutriments est quant a lui affecté en partie par la vitesse de
décomposition des litieres, c’est-a-dire la dégradation physique et chimique de la matiére
organique par I'action des organismes et des facteurs abiotiques, aboutissant a la libération
des éléments minéraux dans une forme disponible pour les plantes (Swift et al. 1979; Begon
2005). Cette dégradation de la litiere représente un processus clef lié a la durabilité de
'écosysteme (Swift et al. 1979) puisque c’est le seul processus qui assure un recyclage
massif des nutriments en les rendant disponibles pour les plantes, via une chaine de
dégradations physiques et chimiques (Chapin et al. 2002; Begon 2005) effectuées par
différents groupes d'organismes tels que la macrofaune du sol et les micro-organismes (Berg
et Laskowski 2006). Il impacte en conséquence la structure des communautés (Chapin et al.
2002; Wardle et al. 2002; Bardgett et al. 2005) et donc le fonctionnement des écosystémes
(Swift et al. 1979). Le climat, la qualité de la litiére et les conditions édaphiques (en
particulier la faune du sol) sont les trois facteurs majeurs qui contrdlent la vitesse de

décomposition de la litiere (Colteaux et al. 1995).

La décomposition a lieu suivant trois processus successifs :

(i) Le lessivage intervient durant les premiéres phases de décomposition, par transfert au
sol des constituants solubles de la plante ;

(i) puis la fragmentation intervient par catabolisme de la macrofaune du sol, contribuant
d'une part a la réduction de la taille des particules, ce qui augmente la surface
d’échange en crée une ressource plus accessible a la décomposition par la microfaune,
et d’autre part au mélange de la matiére organique en décomposition ;

(iii) enfin l'altération chimique est effectuée par les micro-organismes.

Une partie des éléments est ainsi minéralisée par libération de CO- et de nutriments, tandis

qu’'une autre partie est humifiée par formation de la matiére organique du sol (Swift et al.

1979).

La qualité de la litiére évolue durant la décomposition suite a la dégradation plus rapide

des composés cellulaires solubles du contenu intracellulaire par rapport aux composés
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Figure 3. Représentation de la décomposition des composés de la litiere végétale en

fonction du temps (adaptée de Heal et al. 1997).
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structuraux tels que la lignine (Chapin et al. 2002) présents dans les parois cellulaires
(Fig. 3). Les différentes parties de la plante affectent également la qualité de la litiére, en lien
avec la proportion des composés les constituant, ce qui entraine des vitesses de

décomposition différentes entre organes (Freschet et al. 2012).

3. APPROCHE FONCTIONNELLE DE LA DIVERSITE POUR EVALUER LES
CHANGEMENTS DE PROPRIETES ECOSYSTEMIQUES

3.1. Traits fonctionnels et structure fonctionnelle des communautés

L’approche fonctionnelle permet de décrire les organismes par leurs propriétés
fonctionnelles et de comprendre le role que ces derniers jouent sur la structure des
communautés et les propriétés des écosystémes (Diaz et al. 2007b; Pakeman et al. 2011;
Garnier et Navas 2012; Garnier et al. 2016). La structure fonctionnelle d’'une communauté
est caractérisée par la valeur, I'étendue et 'abondance relative des traits fonctionnels des
espéces présentes dans une communauté (Garnier et Navas 2013). Elle est fondée sur la
notion de trait fonctionnel qui recouvre toute caractéristique morphologique, physiologique ou
phénologique, mesurable au niveau d'un individu, impactant indirectement une des
composantes de la fithess (croissance, reproduction ou survie) (Violle et al. 2007). Ces
caractéristiques des plantes sont corrélées a leurs fonctions, mais plus facilement
mesurables que la fonction elle-méme. Certains traits, appelés « traits de réponse »,
permettent d’expliquer la réponse des plantes a des changements de I'environnement (e.g.
impact du paturage ou de la fertilisation), et donc 'assemblage des communautés. D’autres
traits appelés « traits d’effet », permettent de comprendre [leffet des traits sur le
fonctionnement de I'écosystéme (Lavorel et Garnier 2002). L’approche fonctionnelle de la
diversité permet ainsi de mieux comprendre le fonctionnement des écosystémes et les
services qu’ils rendent aux sociétés humaines (Diaz et Cabido 2001; Lavorel et Garnier
2002; Diaz et al. 2006; Garnier et al. 2016).

L'utilisation des traits est un outil pertinent pour répondre a certaines questions portant
sur les relations entre facteurs biotiques et abiotiques du milieu et le fonctionnement des
organismes, ou encore sur la prédiction du fonctionnement des écosystémes a partir de celui
des organismes et ainsi leurs effets sur les services écosystémiques (Garnier et Navas

2013). Cette approche est donc tout a fait pertinente pour comprendre la réponse de la
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Figure 4. Schéma conceptuel des changements d’échelles des compromis entre traits,

propriétés et services écosystémiques pour les prairies permanentes le long de gradients

d’intensité de gestion (adapté de Lavorel et Grigulis 2012).
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qualité du fourrage et de sa vitesse de décomposition suite a des modifications de pratiques

de gestion engendrant des variations de traits de la végétation (Fig. 1).

A I'échelle d’une communauté, de nombreuses études ont mis en évidence le contrble
de propriétés écosystémiques comme la digestibilité (i.e. Ansquer et al. 2009; Lavorel et
Grigulis 2012) ou la décomposabilité (i.e. Zhang et al. 2008; Cornwell et al. 2008) par
certains traits fonctionnels. Les propriétés des écosystémes dépendent donc plus de la
composition fonctionnelle des communautés, i.e. la distribution des valeurs de traits, que de

la composition spécifique (Diaz et al. 2007b).

3.2. Relation entre qualité du fourrage et décomposition de la litiére le long d’un

gradient d’intensité de gestion

Les pratiques de gestion comme la fertilisation et le paturage affectent le
fonctionnement de ces écosystémes. Selon le schéma synthétique proposé par Lavorel et
Grigulis (2012) (Fig. 4), des prairies soumises a une fertilisation et a un taux de paturage
élevés (fréquence de paturage et quantité de biomasse prélevée) vont étre caractérisées par
une dominance d’espéces a stratégie d’acquisition des ressources alors que des prairies
avec un faible niveau de fertilité et de paturage vont étre dominées par des espéces
conservatrices des ressources. Les communautés a especes exploitatrices fournissent un
fourrage de qualité élevée et présentent des cycles biogéochimiques rapides (Lavorel et
Grigulis 2012), a l'inverse des communautés caractérisées par des espéces qui conservent
les ressources efficacement (Fig. 4). Les prairies fertilisées et paturées ayant de fortes
teneurs en nutriments, elles devraient présenter une circulation rapide des nutriments alors
que les systémes a faible teneurs en nutriments présentent une circulation lente qui se
traduit par 'accumulation de la litiére (Cebrian et Lartigue 2004; Wardle et al. 2004). En effet,
une végétation a concentration en nutriments élevée caractérisée par des traits d’acquisition
des ressources engendre par effet cascade une décomposabilité élevée (Grime et al. 1996;
Bardgett et Wardle 2003) (Fig. 4).

Plusieurs études ont mis en évidence I'existence d’une relation positive entre une
mesure de qualité du fourrage liée a la préférence alimentaire, la palatabilité, avec la vitesse
de décomposition de la matiére organique (Grime et al. 1996; Cornelissen et al. 1999;
Wardle et al. 2002; Schadler et al. 2003; Mason et al. 2011; Silva et Vasconcelos 2011) : les
feuilles qui sont plus consommées ou digestibles produisent des litiéres qui se décomposent
vite par rapport a des espéces moins consommées ou digestibles. Toutefois, ces études ont

porté sur une gamme d’espéces assez réduite d’invertébrés avec une approche purement
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Figure 5. Schéma des principaux facteurs et propriétés écosystémiques d’intéréts affectées
par ces facteurs. Différentes échelles ont été considérées pour cette étude : espeéce,
communauté et écosystéme. Les numéros correspondent aux principales questions de la

thése.
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corrélative ne permettant pas d’identifier les mécanismes responsables du lien entre ces
deux processus. Aussi, il serait préférable d’étudier le lien entre digestibilité et
décomposabilité (White et al. 2004; Cornelissen et al. 2004), deux processus de dégradation
d’'un méme matériel végétal, une fois sous forme verte pour la digestibilité puis de litiére pour
la décomposabilité. Parmi les deux études menées, une seule a associé les variations de
ces deux propriétés a celles de traits mesurés sur le matériel vert et la litiere (Cornelissen et
al. 2004).

4. QUESTIONS DE LA THESE

L'objectif général de cette thése est de comprendre la réponse de deux propriétés
écosystémiques clefs des prairies permanentes (la digestibilité du fourrage et la
décomposabilité de sa litiére) soumises a différentes pratiques de gestion, et ce, en
considérant différents niveaux d’organisation. Il s’agit d’améliorer la compréhension des
relations entre ces deux propriétés afin de déterminer le rble et I'importance des différents
facteurs, responsables de la structure des communautés végétales et des propriétés des

écosystémes dans le cas des prairies permanentes (Fig. 5).
Plusieurs questions ont permis d’articuler ce travail (Fig. 5):

- 1) Quel est I'impact des pratiques de gestion sur la digestibilité des espéces et des

communautés a plusieurs dates de la saison ?

- 2) Quels sont les traits déterminants de la digestibilité et de sa décomposabilité

permettant d’expliquer le lien entre ces deux propriétés ?

- 3) La digestibilité des différents organes des espéces pondérée par leur abondance

permet-elle de prédire la digestibilité de la communauté ?

- 4) Les relations entre digestibilité-décomposabilité-trait sont-elles généralisables de

I'échelle de I'espéce a la communauté ?

15
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B.ETAT DE L’ART

1. SOURCES DE VARIATION DE LA DIGESTIBILITE ET DE LA
DECOMPOSABILITE D’ESPECES DE PRAIRIES PERMANENTES

Les propriétés des écosystémes sont affectées par différents facteurs (Fig. 1) qui
jouent le réle de filtre puisqu’ils sélectionnent les espéces qui pourront s’établir et persister
au sein des communautés, dans un milieu local donné (Diaz et al. 1998). La digestibilité et la
décomposabilité des prairies de parcours sont affectées par un certain nombre de facteurs
abiotiques. C’est le cas du climat qui a un réle majeur sur la dynamique et la structure de ces
communautés végétales (Grime et al. 1988) et donc sur les propriétés écosystémiques. La
température est un des principaux facteurs responsable de variation de la qualité du fourrage
(Bruinenberg et al. 2002), mais aussi de la décomposition de la litiere (Colteaux et al. 1995).
La dynamique de végétation est également controlée par deux filtres sur lesquels
I'agriculteur peut intervenir : le type de perturbation (paturage) et la fertilisation (Ansquer et
al. 2004). Nous traiterons uniquement de I'effet des pratiques de gestion sur la digestibilité et

la décomposabilité a I'échelle de I'espéce et de la communauté.

1.1. Traits de réponse des espéces aux pratiques de gestion et a

I’abandon

Certains traits, appelés « traits de réponse », sont affectés par les facteurs du milieu
(Lavorel et Garnier 2002), et sont responsables du tri différentiel des espéces qui vont
composer la communauté. lls permettent ainsi de définir des stratégies adaptatives des
plantes aux facteurs du milieu : des compromis fonctionnels et groupes de traits sont
retrouvés sous l'effet de la fertilisation ou du péaturage. L’historique de ces pratiques de
gestion est un élément essentiel pour comprendre I'état et le fonctionnement des

communautés végétales.
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Figure 6. Répartition des stratégies d’acquisition des nutriments le long d’un gradient de
fertilité, associées a certains traits et groupes de poacées. Quatre groupes de poacées ont
été proposés pour décrire les relations entre les stratégies des espéces et les pratiques de
gestion (dont le niveau de ressources). Chaque type de végétation est caractérisé par les
traits des espéces dominantes et posséde un régime de fonctionnement permettant de

définir des valeurs d’'usage de la végétation (Cruz et al. 2002).
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1.1.1. Réponses a la fertilisation

Nous parlerons dans la suite de ce travail de la réponse des plantes a la fertilisation,
sans distinguer I'effet des nombreux mécanismes et modalités composant cette pratique

comme le type de fertilisant, la durée de cette pratique, son intensité, etc.

Traits des especes

La fertilisation sélectionne certaines espéces en fonction de leur stratégie d’acquisition
des nutriments et impacte les communautés végétales. Un compromis entre acquisition et
conservation des nutriments appelé « syndrome d’économie foliaire » (leaf economic
spectrum) a été mis en évidence au niveau des feuilles (Wright et al. 2004). La mesure de la
surface spécifique foliaire (SLA), la teneur en matiére séche des feuilles (LDMC), la teneur
en azote des feuilles (LNC) et la durée de vie des feuilles (LLS) ont permis d’opposer deux
types de stratégies (Fig. 6) : des espéces exploitatrices a croissance rapide qui maximisent
l'acquisition des ressources grace a des traits favorisant une absorption rapide des
ressources tels que de fortes SLA, LNC (Lavorel et Garnier 2002; Garnier et al. 2007) ; des
espéces conservatrices a croissance lente ayant des traits qui favorisent la conservation des
nutriments tels que de fortes LDMC et LLS (Lavorel et Garnier 2002; Al Haj Khaled et al.
2005; Garnier et al. 2007).

Ce compromis entre acquisition et conservation des ressources peut étre utilisé
comme un indicateur de la réponse des plantes a la fertilité du milieu : une dominance
d’espéces exploitatrices des ressources dans des milieux riches et d’espéces conservatrices
des ressources dans des milieux pauvres. Sur cette base, la mesure de traits foliaires a
permis de proposer une typologie des graminées prairiales (Cruz et al. 2002) (Fig. 6) : les
types A et B pour des stratégies d’acquisition dominantes dans les parcelles fertiles et les
types C et D pour des stratégies de conservation dominantes dans les parcelles moins
fertiles. Ce compromis a été vérifié sur des communautés prairiales le long de gradient de
fertilité de la fagon suivante : une diminution de la LDMC et une augmentation de la SLA
(Lavorel et Garnier 2002) ou encore une augmentation de la hauteur végétative, de la teneur

en azote des limbes et une diminution du rapport C/N des limbes (Gaucherand 2005).

Digestibilité des espéces

Les espéces soumises a la fertilisation présentent généralement une digestibilité

supérieure a celle des espéces non fertilisées (Duru et al. 1998; Cruz et al. 2002;
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Bruinenberg et al. 2002; Duru 2003; Pontes et al. 2007), qui peut étre entre 20 et 80 g.kg™
supérieure a celle d’habitats pauvres pour les feuilles de graminées (Duru 1997). Cette
augmentation a été montrée sur la digestibilité des limbes (Duru et al. 2008a) mais aussi
pour les tiges, a longueur égale (Duru et al. 2000). Cette hausse liée a 'augmentation de la
disponibilité en nutriments du milieu peut étre expliquée par certains traits et stratégies : la
digestibilité du compartiment structural des espéces conservatrices des ressources est plus
faible que celle des espéces a stratégie d’acquisition des ressources (Duru al. 2008a). Les
plantes exploitatrices des ressources auraient des digestibilités élevees en raison des fortes
LNC (Garnier et al. 2007) liées a 'augmentation des teneurs en matiéres azotées totales
(Duru 2003; Pontes et al. 2007) et couplée a la diminution des teneurs en lignine et cellulose
(Duru et al. 1998) (Fig. 2). A l'inverse, la faible digestibilité des espéces conservatrices a pu
étre reliée a leur teneur en fibres élevée (Van Arendonk et Poorter 1994; Al Haj Khaled et al.
2006) (Fig. 2): chez les graminées, une forte proportion en tissus de soutien induit une
teneur en matiére séche élevée (Ansquer et al. 2004; Al Haj Khaled et al. 2005, 2006), et
une densité des tissus élevée (Vile et al. 2005). Ces changements ont été mis en évidence
en intraspécifique, notamment pour Dactylis glomerata dont la baisse de disponibilité en
azote du milieu entraine une baisse de la digestibilité liée a une baisse de teneurs en N, et
une augmentation de la LDMC et de la LLS (Duru et Ducrocq 2002).

Cette réponse a la fertilisation est également trouvée lorsque la palatabilité (une autre
mesure de qualité) est considérée. La palatabilité étant corrélée positivement a la LNC, les
espéces qui acquiérent rapidement les ressources sont préférées des herbivores (Schadler
et al. 2003; Adler et al. 2004; Lloyd et al. 2010). En revanche, les espéces peu consommées
présentent certaines caractéristiques des espéces a stratégie de conservation des
ressources comme de fortes LDMC (Pontes et al. 2007), concentrations en tannins, lignine
(Wardle et al. 2002; De Bello et al. 2010) et une épaisseur importante (Grime et al. 1996;
Cornelissen et al. 1999; De Bello et al. 2010).

En revanche, un effet négatif de la fertilisation a aussi été observé avec une baisse de
la digestibilité de la plante entiére en raison d’'une proportion en tige supérieure (Demarquilly
1970; Duru et al. 2000; Duru et al. 2008b).

Décomposition des especes

Selon un modéle conceptuel proposé par Bridgham et Richardson (2003), la
fertilisation a un effet variable sur la décomposition des espéces : dans des habitats a forte
disponibilité en nutriments, la fertilisation induit une augmentation de la teneur en nutriments

contenus dans les litiéres et par conséquent une vitesse de décomposition plus rapide ; dans
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Encadré 1. Les mécanismes de résistance a I'herbivorie.

Trois mécanismes peuvent étre mis en place par les plantes pour réduire l'impact de

I'herbivorie : I'évitement, la défense et la tolérance (figure issue de Boege et Marquis 2005).

I Evitement I l Défense I I Tolérance I

A 4 A4 A 4

Réduction de la probabilité K Directe: \ Réduction des impacts négatifs

‘étre trouvée par les , . s , P
d herbivores: Réduction de la qualité des de I'herbivorie sur les
Taille ’ tissus prélevés par les composantes de la valeur
- Date d’émergence herbivores sélective des individus:
- Phénologie foliaire -Métabolites secondaires - Croissance compensatoire
- Epines - Vitesse de photosynthése
- Pilosité - Activation des méristemes

- Allocation des ressources j

Indirecte : \

Réduction de la qualité de la
plante en tant qu’abri pour les
herbivores

\ -Architecture /

Le mécanisme d’évitement réduit la probabilité pour la descendance d’une plante

d’étre consommée par un herbivore via des phénoménes de dispersion, de germination ou
de phénologie de développement (Boege et Marquis 2005). Les espéces capables d’éviter
I'herbivorie peuvent, par exemple, développer rapidement leurs feuilles pour minimiser la
période vulnérable (Kurokawa et Nakashizuka 2008). L’évitement peut donc s’établir dans le
temps via un décalage phénologique pour échapper a la période de présence des herbivores
(Briske 1996), ou encore dans I'espace avec notamment une taille réduite, des formes de
croissance en rosette pour limiter la possible préhension par les herbivores (Diaz et al.
2007c).

Le mécanisme de tolérance réduit les impacts négatifs sur la fitness des plantes
(Boege et Marquis 2005) en facilitant la croissance aprés défoliation (Trlica et Rittenhouse
1993; Briske 1996). Les plantes possédent alors un plus grand nombre de méristémes, ou
mettent en place des processus de compensation (photosynthése, absorption des
nutriments) (Trlica et Rittenhouse 1993; Briske 1996).

Le mécanisme de défense peut avoir lieu de maniére directe par la présence de
formes de dissuasion (feuilles épaisses, épines ou composés secondaires) (Trlica et
Rittenhouse 1993; Briske 1996) qui induisent une baisse de la qualité des plantes
consommeées par les herbivores (Boege et Marquis 2005) ou de maniére indirecte en
modifiant notamment l'efficacité de la recherche de cette ressource par les herbivores
(Boege et Marquis 2005).
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des habitats a faible disponibilité en nutriments, 'augmentation de la teneur en nutriments
des litieres n’est pas suffisante pour affecter la vitesse de décomposition des espéces de ces
milieux, qui possédent des litieres de faible qualité. Mais ce modéle théorique n’est pas
toujours confirmé : une revue traitant de I'effet de la fertilisation azotée sur la vitesse de
décomposition a montré que la vitesse de décomposition ne varie pas malgré 'augmentation
de la concentration en nutriments des liti€res provoquée par la fertilisation (Knorr et al. 2005;
Kazakou et al. 2009).

1.1.2. Réponses au paturage

L’herbivorie peut agir sur les plantes de maniére directe en entrainant des pertes de
tissus par défoliation, en ajoutant de I'azote via les urines, ou en occasionnant des dégats
dus au piétinement (Bardgett et Wardle 2003). En plus de ces nombreux mécanismes, la
réponse des plantes au paturage recouvre de nombreuses modalités telles que le
chargement global et instantané, la durée de paturage, le type d’animal, etc. Nous parlerons
dans la suite de ce travail de I'impact de cette pratique, sans distinction de l'effet propre de

chacune des modalités.

Traits des especes

Différentes réponses des plantes ont été observées le long de gradients d’intensité de
paturage, en fonction de leur histoire de vie (pérennes vs. annuelles), de leur groupe
taxonomique (e.g. graminées vs. dicotylédones) et de leur forme de croissance (rosette, tige
érigée, graminoide) (Diaz et al. 2007c). En effet, la proportion des annuelles a tendance a
augmenter sous l'effet du paturage contrairement a la proportion de pérennes, tout comme
les espéces de petite taille en rosette répondent positivement a I'effet du paturage alors
gu’'une baisse des plantes de grande taille a tige érigée ou graminoides est constatée (Diaz
et al. 2007c). Ces différents groupes ont également pu étre reliés a certains traits, ce qui
permet d’étudier plus finement la réponse des plantes a cette perturbation (Cingolani et al.
2005; Diaz et al. 2006; Diaz et al. 2007c; Golodets et al. 2009). Selon Boege et Marquis

(2005), on peut distinguer plusieurs stratégies pour lutter contre I'’herbivorie (Encadré 1).

Une théorie a été proposée par Coley (1987) afin de comprendre ces différents types
de défense anti-herbivores : I'’hypothése de I'équilibre de différenciation de croissance. Elle
prédit que les colts et les bénéfices de l'investissement dans la défense dépendent de la

vitesse de croissance des espéces végétales. Autrement dit, les espéces a croissance
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rapide ont un colt élevé d’investissement dans la défense, comparé aux espéces a
croissance lente. En fait, les espéces a croissance rapide subissent un impact plus fort des
herbivores comparé aux espéces a croissance lente. Elles réallouent des ressources dans
les feuilles pour compenser la perte de tissu foliaire alors que les espéces a croissance lente
possédent un faible colt d’investissement dans la défense. Les herbivores impactent donc

plus fortement des plantes sans défense ayant une croissance rapide (Coley et al. 1985).

Digestibilité des espéces

Les mécanismes de résistance a I'herbivorie décrits dans I'encadré 1 peuvent avoir
des conséquences contrastées sur la qualité du fourrage. Dans certains cas, les espéces
paturées présentent une digestibilité supérieure a celle des espéces non paturées : la coupe
conduit a la formation d’'un fourrage jeune, pauvre en constituants pariétaux lignifiés et riche
en matiére azotée et en minéraux (Buxton 1996). La forte reprise de croissance de la plante
induite par un paturage rotatif (Kristensen 1988) ou continu (Binnie et Chestnutt 1994)
entraine une hausse de la digestibilité de la plante entiére (Hoogendoorn et al. 1992) et
aussi des différents organes (Duru et al. 1999). Les espéces dominantes des pelouses
paturées présentent alors de fortes vitesses de croissance, fortes SLA (Diaz et al. 2001;
Cruz et al. 2002) et teneurs en protéines élevées (Pontes et al. 2007) associées a de faibles
LDMC (Cruz et al. 2002), caractéristiques des espéces a stratégie de tolérance (Westoby
1999). Ces résultats ont également été validés chez des espéces paturées et plus attractives
pour les herbivores (Diaz et al. 2001) (forte teneur en azote) que les espéces non paturées
aux tissus riches en composés C plus résistants a I'étirement (Coley 1988). En revanche,
d’autres études ont mis en évidence que les espéces de milieu paturé présentent une
palatabilité inférieure dans des systémes connaissant une longue histoire du paturage
(Wardle et al. 1998; Adler et al. 2004; Diaz et al. 2007¢). Ces résultats sont en accord avec
la théorie de « I'équilibre de différenciation de croissance » puisque les plantes a longue
durée de vie des feuilles allouent plus de ressources a la défense et sont moins attractives

pour les herbivores (Coley 1988).

Décomposition des especes

L'effet du paturage induit également deux types de résultats contradictoires sur la
vitesse de décomposition des litiéres. Dans certains cas, il engendre une augmentation de la
qualité de la litiére des feuilles et donc de la vitesse de décomposition de ces organes
(Wardle et Bardgett 2004) via l'augmentation de [lactivité des micro-organismes

décomposeurs (Bardgett et al. 1998; Bardgett et Wardle 2003). En effet, la composition
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chimique de la litiere et sa stcechiométrie ainsi que les caractéristiques physiques des litieres
peuvent affecter 'abondance et I'activité des organismes décomposeurs (Melillo et al. 1982).
Des vitesses de décomposition élevées ont été associées a des litieres d’espéces
présentant de fortes teneurs en composés azotés (Pérez-Harguindeguy et al. 2000; Schadler
et al. 2003; Wardle et al. 2004). Par ailleurs, les faibles teneurs en tissus structuraux (fibres,
teneur en matiére séche) sont responsables des forts taux de décomposition (Wardle et al.
2004), caractéristiques d’espéces a stratégie de tolérance. A linverse, la présence de
paturage peut induire une baisse de la décomposition des litiéres d’espéces (Grime et al.
1996; Wardle et al. 1998; Harrison et Bardgett 2003; Cornelissen et al. 2004), par la
présence de forte teneur en C (Pérez-Harguindeguy et al. 2000; Harrison et Bardgett 2003),
fibres, tannins condensés, lignine (Wardle et al. 2002) et polyphénols (Wardle et al. 2002;
Kurokawa et Nakashizuka 2008; Coq et al. 2010; Kurokawa et al. 2010), qui sont des
composés caractéristiques de la stratégie de défense. La présence de métabolites
secondaires peut alors induire une inhibition de la décomposition par les organismes
décomposeurs (Hattenschwiler et Vitousek 2000). Ces résultats valident I'hypothése de
Pastor et Cohen (1997) selon laquelle les espéces végétales produisant une litiere de qualité
élevée (riche en nutriments) sont désavantagées par I'herbivorie car consommées, et
favorisent la dominance de plantes a qualité inférieure et non attrayantes, qui sont non
consommeées. Toutefois, les effets de cette consommation par les herbivores sur la
décomposition de la litiere sont encore méconnus, en particulier I'herbivorie par les insectes
(Bardgett et Wardle 2003).

La variabilit¢ de réponse de la digestibilité et de la décomposabilité des espéces
dominantes en milieu paturé peut étre reliée a l'intensité de cette pratique et au degré de
sélection, qui créent une végétation hétérogéne, et donc reliée a la présence de plusieurs
stratégies. Les espéces qui dominent les milieux a forte pression de paturage non sélective
peuvent présenter une forte palatabilité : toutes les espéces sont alors consommées et les
espéces a forte SLA sont avantagées pour la reprise de croissance (Westoby 1999; Catorci
et al. 2012). En revanche, une forte pression de défoliation sélective pour les espéces
attrayantes peut entrainer la dominance d’espéces a faible attrait (Westoby 1999; Catorci et
al. 2012), expliquée en grande partie par la préférence des herbivores pour les espéces
riches en azote, qui est un élément limitant pour le développement des plantes (Bryant et al.
1991).
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1.1.3. Réponses a la pratique simultanée de la fertilisation et du paturage

Dans de nombreuses études, 'effet du paturage est couplé a celui de la fertilisation.
Une hypothése a été formulée selon laquelle il existe un équilibre entre la concentration en
composés carbonés liés a la défense et la disponibilité en nutriments dans le milieu (Bryant
et al. 1983) : une baisse de la concentration en composés carbonés, de type polyphénols et
tannins, serait reliée a une augmentation de la disponibilité en nutriments du milieu. Les
espéces dominantes de ces prairies présentent donc certaines valeurs de traits qui concilient
stratégies de réponse a la fertilisation et stratégies de réponse au péaturage. Les prairies
fertilisées et fortement fauchées ou péaturées présentent une dominance d’espéces
exploitatrices (Wardle et al. 2004; Robson et al. 2007; Lavorel et Grigulis 2012), également
caractérisées par une stratégie de tolérance ou de défense a I'herbivorie (Anderson et Briske
1995) contrairement aux prairies peu fertilisées et non fauchées dominées par des espéces
conservatrices (Wardle et al. 2004; Robson et al. 2007; Lavorel et Grigulis 2012), et
caractérisées par une résistance élevée a 'herbivorie (Aerts et Chapin 2000). Ces réponses
sont retrouvées pour les prairies peu fertilisées et paturées, dominées par des espéces a
stratégies d’évitement (Rosenthal et Kotanen 1994) ou de défense car elles ne seraient pas
capables de compenser les pertes de biomasse dues aux faibles ressources du milieu
(Briske 1996). Ainsi, des espéces exploitatrices des ressources a croissance rapide sont
généralement peu défendues et produisent des litiéres a forte décomposabilité alors que les
espéces conservatrices des ressources a croissance lente présentent une stratégie de
défense élevée et produisent des litieres a faible vitesse de décomposition (Cornelissen et
al. 1999; Kazakou et al. 2006).

1.1.4. Réponses a I'abandon

L’abandon lié a 'absence de paturage et de fertilisation entraine plutét la dominance
d’espéces conservatrices des ressources (Robson et al. 2007). Des expeérimentations
s’appuyant sur la présence d’exclos ont montré que les espéces qui dominent aprés cinq
années d’exclusion du paturage sont caractérisées par des hauteurs maximales deux fois
supérieures a celles des plantes situées hors exclos (Myster 2011). Ces espéces sont aussi
caractérisées par de fortes teneurs en matiere séche et de faibles teneurs en N (Kahmen et
Poschlod 2004). Cet effet a aussi été mis en évidence au cours des successions végétales
aprés un abandon : des espéces a croissance rapide de petite stature sont progressivement

remplacées par des espéces a croissance lente de grande stature (Garnier et al. 2004).
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L'effet de I'abandon a été peu étudié sur la digestibilité. Cependant, la présence
d’exclos a permis de comparer la réponse des plantes a la présence ou a l'absence de

paturage (cf. section 1.1.2).

L’abandon de la fauche et de la fertilisation conduit a la dominance d’espéces a
stratégie de conservation des ressources, pouvant étre riches en lignine, qui est un
constituant nécessitant une plus grande quantité d’énergie pour étre dégradé par les micro-
organismes (Codlteaux et al. 1995), et pauvres en N, ce qui réduit I'activité microbienne dans

ces systémes (Robson et al. 2007) et donc la vitesse de décomposition des litiéres.

1.2. Réponses des différents organes de la plante aux pratiques de

gestion

Des différences de digestibilité entre les organes ont été mises en évidence. Elles
peuvent étre expliquées par une différentiation tissulaire de composition structurelle et
chimique liée a leurs fonctions dans la plante (Hacker et Minson 1981). Puisque la
digestibilité varie entre organes (Duru et al. 2000), des changements de digestibilité mesurés
a I'échelle de la plante entiére peuvent étre reliés a la proportion des différents organes de la
plante (Duru et al. 2008b). En général, les feuilles présentent des teneurs en mésophylle
élevées, contrairement aux tiges, riches en tissus structuraux (Poorter et Bergkotte 1992),
contribuant au maintien de la stature de la plante. Une étude portant sur la digestibilité
d’autres organes a mis en évidence que les fleurs présentent les digestibilités les plus
élevées et les fruits les plus faibles (Ammar et al. 2004). Cependant, au sein méme de la
feuille des graminées, des distinctions sont trouvées entre les limbes et les gaines : les
limbes présentent une digestibilité supérieure a celle des gaines, pouvant étre liée a des
teneurs en azote dans les limbes supérieures a celles des gaines (Semmartin et Ghersa
2006). La proportion de ces organes interagit avec la fertilisation, ce qui entraine des
variations de la digestibilité a I'échelle de la plante entiére : I'ajout d’azote conduit a une plus
grande proportion de tiges (Calviere et Duru 1999; Duru et al. 2000; Duru 2003), et donc a
une baisse de digestibilité des graminées (Demarquilly 1970; Duru et al. 2000; Aydin et Uzun
2005). Sur Dactylis glomerata, plus la longueur des tiges est importante, plus la digestibilité
est faible (Duru et al. 2000).

Ces différences de composition chimique et structurelle se retrouveraient également
dans la litiére puisqu’il a été mis en évidence que tous les organes ne décomposent pas a la

méme vitesse (Freschet et al. 2012). Ainsi, les feuilles d’'une espéce de graminées
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(Paspalum dilatatum) décomposent 10% plus rapidement que les gaines (Semmartin et
Ghersa 2006). Sur un ensemble d’espéces prairiales et pour une teneur en lignine donnée,
les feuilles décomposent 1,6 fois plus vite que les tiges fines et 3,1 fois plus vite que les tiges
épaisses (Freschet et al. 2012). Ceci est relié a la composition chimique et structurelle de
chacun des organes, et notamment aux teneurs en lignine, en matiére séche (DMC) et en
azote et leurs interactions (Freschet et al. 2012). La structure plate des feuilles fournit une
surface plus importante pour permettre I'attaque par les micro-organismes décomposeurs,

comparativement aux tiges qui sont plutét cylindriques (Freschet et al. 2012).

1.3. Différences entre formes de croissance et groupes fonctionnels

Les espéces légumineuses ont une qualité supérieure a celle des graminées du fait de
la présence de tissus riches en azote et pauvres en fibres (Bruinenberg et al. 2002). En effet,
c'est la teneur en fibres qui détermine majoritairement I'énergie disponible dans les fourrages
car les fibres sont digérées de maniére lente et incompléte contrairement aux cellules
solubles (Buxton et Redfearn 1997). Les graminées présentent des teneurs en fibres
supérieures aux légumineuses (Buxton et Redfearn 1997), ou plus généralement une plus
forte proportion de tissus de soutien (Duru 1997) que les dicotylédones, qui se traduit par
des LDMC élevées (Ansquer et al. 2009; Duru et al. 2010). Les dicotylédones sont ainsi plus
digestibles que les graminées (Buxton et Redfearn 1997; Duru 1997; Ansquer et al. 2009;
Duru et al. 2010).

Des variations de la vitesse de décomposition des espéces ont aussi été mises en
évidence en considérant les groupes fonctionnels et clades : les espéces fixatrices d’azote
se décomposent plus rapidement que les non fixatrices, en relation avec la présence de
fortes teneurs en azote (Cornwell et al. 2008), et les graminoides plus lentement que les
dicotylédones (Cornwell et al. 2008) par leur teneur en fibres élevée (Andueza et al. 2010).
Une large gamme de décomposition des feuilles a été montrée pour des espéces présentant
des formes de croissance variées provenant a la fois d’espéces herbacées et arborées
(Cornelissen 1996; Pérez-Harguindeguy et al. 2000). L’effet des traits des espéces serait
supérieur a celui des variables climatiques pour la vitesse de décomposition (Cornwell et al.
2008).
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Figure 7. Variations temporelles (A) de la digestibilité des feuilles et tiges et (B) du
pourcentage de feuilles en fonction du temps de pousse pour des prairies de milieu pauvre

(tirets) et de milieu riche (trait plein) (adaptée de Duru 1997).
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Figure 8. Variation schématique de la digestibilité du fourrage en fonction de la teneur en
azote et de la teneur en matiére séche de la plante au cours des stades de croissance, selon
nos hypothéses. La digestibilité serait maximale au début de la croissance, diminuerait au
cours de la croissance, atteignant une valeur minimale lors de la sénescence. Les variations
de la teneur en azote seraient similaires a celles de la digestibilité alors que la teneur en

matiére séche augmenterait durant le développement de la plante.

34



Introduction

1.4. Variation temporelle de la qualité du fourrage au cours de la vie de la

plante

La digestibilité d’'une espéce fluctue au cours de I'année, en fonction des variations
saisonniéres, responsables de différences de stades de maturité et de la phénologie des
espéces (Jung et Allen 1995; Buxton 1996; Valente et al. 2000; Rodrigues et al. 2007). La
digestibilité des organes varie au cours du développement de la plante : chez les graminées,
la digestibilité des organes est élevée pendant le stade végétatif, puis elle baisse passé un
certain stade de maturité, lors de la mise en place des parties reproductives (Duru et al.
1995, 1998; Bruinenberg et al. 2002) (Fig. 7A et 8). Cette diminution est plus lente pour les
limbes que pour les gaines (Buxton 1996; Duru et al. 2000) ou les tiges (Fig. 7A) (Duru 1997;
Duru et al. 2000), du fait de leur composition chimique et structurelle différente. L’élongation
des tiges est responsable de leur lignification plus importante que celle des feuilles (Duru et
al. 2000). Les proportions des composants des parois cellulaires tels que la cellulose et la
lignine augmentent avec I'dge pour les graminées alors que le contenu cellulaire riche en
protéines diminue (Buxton 1996; Pérez Corona et al. 1998; Bruinenberg et al. 2002). Ces
changements se traduiraient donc par une augmentation de la teneur en matiére séche de la
plante entiére associée a une diminution de la teneur en azote (Fig. 8). D’autre part, le
vieillissement des tissus engendre une diminution de la digestibilité du compartiment
structural en particulier, en lien avec le processus de lignification (Duru et Ducrocq 2002).
Ainsi chez les graminées, une augmentation de la taille des tiges et donc de la proportion de
tiges augmente au cours du temps, jusqu'a ce que les tiges participent a la majorité du

fourrage (Fig. 7B).

En plus, de ces changements dans la composition chimique et structurelle, la
proportion des organes varie aussi au cours du développement de la plante (Buxton 1996)
(Fig. 7B) et entraine des modifications de la digestibilité (Duru et al. 1998; Bruinenberg et al.
2002). La proportion des feuilles diminue (Fig. 7B) au profit de la proportion en tige pour le
stade reproductif (Duru 1997). Cette baisse de digestibilité de la plante qui se produit donc
au cours de la maturité des fourrages (Fig. 8) se traduit notamment par la baisse du
prélévement par les herbivores (Buxton 1996). La dynamique saisonniére de la qualité du
fourrage a été mise en évidence sur les différents types fonctionnels de plantes (A, B, C, D)
(cf. section 1.1.1 ; Fig. 6). La date a laquelle les récoltes de la végétation sont effectuées est
essentielle car elle témoigne de la qualité de la végétation a un moment donné, dépendant

fortement de son stade de développement (Fig. 8).
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2. LIEN ENTRE DIGESTIBILITE ET DECOMPOSABILITE VIA LES TRAITS:
L'HYPOTHESE DE L'« EFFET POST-MORTEM »

Une hypothése a été proposée selon laquelle certaines caractéristiques du matériel
vert peuvent se répercuter sur la litiere produite par ce qui est appelé I'« effet post-mortem »
(Grime et Anderson 1986). Ceci se traduit par une forte corrélation entre la composition
chimique des feuilles des tissus verts et celle de la litiere (Aerts 1996). Les traits provenant
du matériel vert peuvent étre des déterminants de la qualité de la litiére (matériel sénescent),
et donc impacter des propriétés écosystémiques qui en découlent telles que la
décomposabilité de la litiere (Cornelissen et al. 1999; Santiago 2007; Cornwell et al. 2008;
Fortunel et al. 2009; Jackson et al. 2013). Certains traits mesurés sur le matériel vert
présentent en effet un bon pouvoir prédictif des vitesses de décomposition des litieres
(Bakker et al. 2011). C’est le cas de la LDMC (Kazakou et al. 2006, 2009; Cornwell et al.
2008) et de la résistance a l'étirement des feuilles (Cornelissen et al. 1999; Pérez-
Harguindeguy et al. 2000) qui sont corrélées négativement a la vitesse de décomposition de
la litiere foliaire alors que la LNC est corrélée positivement (Cornwell et al. 2008; Bakker et
al. 2011). Une combinaison de traits mesurés sur le mateériel vert explique particulierement
bien la décomposition : la LNC, la SLA et la teneur en chlorophylle (Bakker et al. 2011), qui

sont élevées chez des espéces exploitatrices des ressources.

La plupart de ces études ont été menées au niveau des feuilles, sans prendre en
compte les autres organes de la plante tels que les gaines ou les tiges, qui possédent des
qualités différentes (Duru 1997) et décomposent donc a différentes vitesses (Semmartin et
Ghersa 2006). Freschet et al. (2012) ont tenté de vérifier si les relations trouvées au niveau
des feuilles entre traits et décomposition pouvaient s’étendre a d’autres organes. Il a été
montré que la décomposition des feuilles est corrélée positivement a celle des tiges, et que
leurs vitesses de décomposition sont corrélées aux mémes traits fonctionnels (Wardle et al.
1998; Freschet et al. 2013).

L’activité des herbivores et des détritivores étant basée sur la consommation de deux
types de matiére organique (feuilles vivantes et litiéres issues de ces feuilles vertes) dont les
qualités respectives sont liées l'une a lautre, les mémes traits pourraient controler la
préférence des herbivores (via la qualité du fourrage vert) et la décomposition (via la qualité
de la litiere). En effet, des études menées sur la relation entre qualité de la plante (a travers
la palatabilité ou la digestibilité) et décomposition de sa litiere ont montré que ces propriétés
étaient corrélées aux mémes traits foliaires et de litiere : la résistance a I'étirement des
feuilles (Cornelissen et al. 1999), la LNC (Schadler et al. 2003), le ratio C/P de la litiére
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Figure 9. Effet de plusieurs facteurs abiotiques agissant comme des filtres sur les espéces,
la structuration fonctionnelle des communautés et les propriétés des écosystémes qui en

découlent (inspirée de Chapin et al. 2000; Lavorel et Garnier 2002).
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(Kurokawa et al. 2010), les ratios teneur en tannins condensés/N dans les feuilles (Kurokawa
et Nakashizuka 2008), teneur en lignine/N et en lignine/P dans la litiére (Wardle et al. 2002),
la teneur en fibres et lignine dans la litiere (Wardle et al. 2002) et en phénols totaux
(Kurokawa et al. 2010). En réduisant la digestibilité des feuilles, ces traits de défense qui
agissent aussi bien contre les herbivores invertébrés que les grands herbivores vertébrés
(Bryant et al. 1991) agissent avec autant d’efficacité contre les décomposeurs (Grime et al.
1996; Wardle et al. 1998).

Cependant, certaines relations n’ont toujours pas été mises en évidence. Une LDMC
élevée a été reliee d’'une part a une faible digestibilité (Louault et al. 2005; Al Haj Khaled et
al. 2006; Duru et al. 2008a) et d'autre part a des décompositions lentes des litiéres
(Cornelissen et al. 2004; Kazakou et al. 2006, 2009) a travers I'hypothése d’effet post-
mortem (Kazakou et al. 2006, 2009). Ce trait serait donc un « marqueur fonctionnel », i.e. un
trait mesuré au niveau d’un organisme et plus facilement mesurable que la fonction elle-
méme, de la digestibilité (Al Haj Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007) et de la
décomposabilité (Kazakou et al. 2006, 2009). Toutefois, la LDMC n’a pas été testée comme
un trait permettant de relier ces deux propriétés. Il s’agirait donc de déterminer si ce trait peut
prédire la relation entre digestibilité et décomposabilité de facon fiable. Cette relation n’a été

validée que pour les feuilles, il serait important de la vérifier pour d’autres organes.

3. PASSAGE DU FONCTIONNEMENT DE L'ESPECE A CELUI DE
COMMUNAUTES VEGETALES DE PRAIRIES PERMANENTES

3.1. Passage de I’espéce a la communauté

L’effet des pratiques de gestion a été mis en évidence a I'échelle de I'espéce et il est
essentiel de pouvoir comprendre son effet a I'échelle de la communauté. Les communautés
résultent d’'un certain nombre de facteurs ayant joué le réle de filire dans la sélection
d’individus, fondée notamment sur leurs stratégies. Les conditions abiotiques et biotiques de
'habitat, régies en partie par les facteurs environnementaux incluant les pratiques de
gestion, déterminent les individus capables de persister dans ce milieu sur la base de leurs
traits. La structure fonctionnelle de ces communautés, i.e. la valeur des traits et leur

abondance relative, résulte donc de cet assemblage d’individus (Fig. 9) (Diaz et al. 2007a).
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La structure fonctionnelle des communautés aurait un impact plus fort que la
composition spécifique sur les propriétés des écosystémes (Garnier et al. 2004; Diaz et al.
2007a). Les traits qui affectent les propriétés des ecosystémes sont nommeés « traits d’effet »
(Lavorel et Garnier 2002).

Ce changement d’échelle avec passage des propriétés de I'espéce a celles de la
communauté (ou « scaling-up ») est essentiel pour assurer une meilleure compréhension du
fonctionnement de ces écosystémes. |l est toutefois difficile a établir du fait des interactions
complexes qui ont lieu entre espéces, mais aussi entre espéces et facteurs abiotiques. Il
peut étre appréhendé par deux hypothéses qui caractérisent la relation entre la diversité et

les propriétés des écosystémes :

- L’hypothése de dominance

Selon cette hypothése, les traits et I'abondance relative des espéces dominantes des
communautés végétales permettent de prédire certaines propriétés écosystémiques (Grime
1998). Elle s’appuie sur le principe d’additivité des espéces et peut étre testée par le calcul
d’un trait moyen. L’ensemble des valeurs de traits des espéces composant la communauté
est pondéré par leur abondance relative (community weighted mean, CWM) (Garnier et al.
2004) (Fig. 9). Ainsi, I'effet d’'une espéce sur un processus écosystémique est proportionnel
a son abondance dans la communauté (Garnier et al. 2004), et les traits des espéces
dominantes ont plus d’influence sur les propriétés de I'écosysteme (Grime 1998). Il a
d’ailleurs été mis en évidence que I'étude des espéces représentant 80% de la biomasse de
la communauté fournit une prédiction satisfaisante des propriétés de I'écosystéme (Garnier
et al. 2004; Pakeman et Quested 2007).

- L’hypothése de complémentarité fonctionnelle.

Elle stipule que les propriétés de I'écosystéme sont influencées par la présence d’espéces
différentes qui utilisent les ressources de I'environnement de fagon complémentaire. Il existe
différentes métriques permettant de déterminer la variabilité des traits des individus
composant la communauté. L’indice de variance (community weighted variance, CWV),
décrivant l'inégalité de distribution d’abondance des traits des espéces composant la
communauté, peut étre utilisé comme métrique pour tester cette hypothése (Garnier et al.
2016) (Fig. 9).

Ces deux indices sont complémentaires pour comprendre le fonctionnement des
communautés (Diaz et al. 2007a) ; cependant, davantage d’études ont vérifié I'nypothése de
dominance, notamment pour les deux propriétés écosystémiques d’intérét : la digestibilité
(Ansquer et al. 2009; Andueza et al. 2010; Lavorel et Grigulis 2012; Gardarin et al. 2014) et
la décomposition des litieres (Cortez et al. 2007; Quested et al. 2007; Quétier et al. 2007,
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Figure 10. Variations temporelles de la digestibilité de I'ensemble de la végétation en
fonction du temps de pousse pour des prairies de milieu pauvre (tirets) et de milieu riche
(trait plein) (adaptée de Duru 1997).
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Fortunel et al. 2009; Pakeman et al. 2011; Tardif et Shipley 2013; Tardif et al. 2014). Nous

nous intéresserons donc uniquement a I'hnypothése de dominance dans la suite de ce travail.

3.2. Traits d’effets sur la digestibilité et la décomposabilité

Il s’agit de vérifier si les effets des pratiques de gestion qui ont un effet sur la
digestibilité et la décomposabilité des espéces conduisent a une réponse similaire a I'échelle
des communautés, et si les traits de réponse peuvent également étre considérés comme des

traits d’effets pour la digestibilité et la décomposabilité des communautés.

Selon I'hypothése de dominance, les propriétés de I'écosystéme seraient expliquées
par la valeur moyenne de traits de la communauté. Il a été montré que la digestibilité
mesurée sur la communauté augmente sous I'effet de l'intensité des pratiques de gestion, et
a été reliée négativement a la CWM LDMC et positivement a la CWM SLA, LNC, teneur en
phosphore des feuilles (LPC) (Gardarin et al. 2014). Les CWM de traits de liti€re comme la
teneur en N, le rapport C/N (Cortez et al. 2007) ou la teneur en hémicellulose (Fortunel et al.

2009) ont été utilisées pour expliquer la décomposition des communautés.

Certains traits d’effet pourraient expliquer la variation temporelle de propriétés des
écosystémes : la digestibilité de la matiére organique mesurée sur des prairies a deux dates
de 'année a été corrélée négativement a la CWM LDMC mesurée sur des graminées a la
premiére date de récolte (Andueza et al. 2010). En effet, la baisse de digestibilité mesurée
directement a I'échelle de la communauté a été reliée a la baisse des teneurs en protéines et
a la hausse des fibres (lignine, cellulose) mesurées également au niveau de la communauté
(Perez Corona et al. 1995). A terme, ceci entraine des prairies fertilisées a digestibilité
inférieure a celle de prairies non fertilisées (Duru et al. 1998) (Fig. 10). Cette baisse de
digestibilité au cours de la saison peut étre trés variable et impactée également par la
sévérité et la fréquence du paturage (Garcia et al. 2003; Kuusela 2004). Des changements
d’intensité de défoliation induisent une baisse de CWM digestibilité des feuilles, associée a
une augmentation de la densité des tissus (LDMC, teneur en carbone des feuilles (LCC))
(Louault et al. 2005). Il est donc nécessaire d’étudier la digestibilité sur plusieurs saisons et a
différents moments de la saison pour suivre son évolution et avoir une détermination plus

fine de cette propriété (Ansquer et al. 2009), en lien avec les variations de traits.

Les perturbations influencent également les CWM LDMC qui diminuent conjointement
a laugmentation des CWM LNC, et induisent des décomposabilités des litieres des

communautés plus élevées (Fortunel et al. 2009). Le remplacement des espéces au cours
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de successions aprés abandon entraine des variations des CWM de traits (Quested et al.
2007) : les communautés présentent une augmentation des CWM LDMC et C/N associee a
une diminution des CWM SLA avec I'age depuis I'abandon. Ces communautés connaissent
donc une accumulation de litiére plus élevée (Quétier et al. 2007) qui engendre la diminution
de la fertilité de ces milieux (Lavorel et Grigulis 2012), et en réponse celle de la

décomposition des litieres de ces communautés.

La fiabilité de la prédiction par ce changement d’échelle a été vérifiée pour la
décomposabilité des litiéres, mais jamais pour la digestibilité. Tardif et Shipley (2013) ont
compare la CWM issue de communautés monospécifiques a celle de meélanges de litiéres
pour des arbres dans une expérimentation en microcosmes. Cette hypothése a également
été vérifiée le long d’un gradient climatique afin de comparer la mesure et la prédiction par
CWM de la décomposition de mélanges de litieres d'espéces herbacées en jardin
expérimental (Tardif et al. 2014). Il s’agirait donc d'étendre ces validations sur des
communautés plurispécifiques en conditions naturelles pour vérifier que le changement
d’échelle entre la mesure et la prédiction de la digestibilité est fiable, et ainsi valider

'hypothése de dominance pour ces deux propriétés.

3.3. Lien entre digestibilité et décomposabilité : extension de I’hypothése

de I'« effet post-mortem » a la communauté

Les relations entre digestibilité et décomposabilité mises en évidence a I'échelle de
'espéce devraient donc se répercuter a I'échelle de la communauté. L’hypothése de I'« effet
post-mortem » (Grime et Anderson 1986) a déja été validée a I'échelle de la communauté
puisque certains traits mesurés sur le matériel vert ont présenté un bon pouvoir prédictif des
vitesses de décomposition des litieres des communautés, tels que la LDMC (Cornwell et al.
2008; Fortunel et al. 2009) ou la LNC (Cornwell et al. 2008; Fortunel et al. 2009; Bakker et al.
2011).

Des résultats similaires a ceux obtenus a I'’échelle de I'espéce ont été mis en évidence
a l'échelle des communautés: des CWM LDMC élevées ont été reliées a une faible
digestibilité des communautés d’un cété (Ansquer et al. 2009; Andueza et al. 2010; Gardarin
et al. 2014), et a une faible décomposition des communautés de l'autre (Fortunel et al.
2009). Néanmoins, cette relation n’a pas été vérifiée sur ces deux propriétés au sein d’une
méme étude. White et al. (2004) ont établi une relation positive entre digestibilité et
décomposabilité des communautés sans mesurer les traits des espéces. Il s’agirait donc

d’aller plus loin que cette étude en intégrant I'utilisation des traits.
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Figure 11. Schéma récapitulatif du projet scientifique avec position des chapitres de la
thése. Deux chapitres ont concerné I'échelle de 'espéce : le chapitre 1 est centré sur I'étude
de la digestibilité et des traits mesurés sur matériel vert ; le chapitre 2 correspond a la fois a
l'étude de la digestibilité et de la décomposabilité en lien avec les traits provenant du
matériel vert et de la litiere. Le chapitre 3 portant sur I'échelle de la communauté, est
découpé en deux parties: le chapitre 3A s’intéresse au changement d’échelle de la
digestibilité alors que le chapitre 3B étudie la digestibilité et la décomposabilité, en lien avec

les traits.
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C. PROBLEMATIQUES DE LA THESE

Afin de comprendre les relations entre la qualité du fourrage et sa décomposition, nous
nous sommes intéressés a des prairies permanentes situées sur le Causse du Larzac. Ces
prairies sont soumises a plusieurs modes de gestion : le traitement fertile’ est paturé et
fertilisé depuis 1978 ; le traitement ‘natif’ est uniquement paturé avec une pression inférieure

a celle du traitement ‘fertile’; le traitement ‘témoin’ est maintenu a I'abandon.

L'objectif général est de comprendre la réponse de la digestibilité de la végétation et de
la décomposabilité de sa litiere aux pratiques de gestion, a différents niveaux d’organisation

biologique (espéces et communautés végétales).

1. AU NIVEAU DE L’ESPECE

Chapitre1

L’objectif de ce chapitre est de tester I'effet des pratiques de gestion et de la date de
récolte sur le matériel végétal d’espéces dominantes de prairies permanentes soumises a
différentes pratiques de gestion (Fig. 11). Il s’agissait de comprendre plus précisément le
réle des différents organes dans les changements de qualité observée au niveau de
'espéce. Jusqu’'a présent, peu d’études ont été menées sur un grand nombre d’espéces
représentant une large gamme de familles botaniques, formes de croissance et de traits afin
d’identifier les mécanismes responsables des variations de digestibilité. La plupart ont porté
uniquement sur des poacées, sans combiner I'effet des pratiques de gestion et du stade de
développement de la plante sur plusieurs mesures de qualité du fourrage et de traits
provenant de différents organes. L’expérimentation que nous avons menée a donc porté sur
l'étude des organes d'un grand nombre d’espéces herbacées, a plusieurs stades de
développement (deux dates de récolte au printemps) et sous différentes pratiques de gestion
(un traitement paturé et fertilisé et un traitement uniquement paturé). Cette partie du
manuscrit se compose d’un article accepté avec révisions mineures dans Annals of Botany
Plants.

Nous attendions (i) des différences de digestibilité et traits entre les organes sous

l'effet des pratiques de gestion et de la date de récolte ; (ii) des relations entre traits et
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digestibilité maintenues au sein des différents organes ; (iii) une variation de digestibilité

expliquée par les variations de certains traits comme la teneur en matiére séche (DMC).

Chapitre 2

Dans ce chapitre, nous avons testé d’'une part la relation entre la digestibilité et les
traits, et d’autre part la décomposabilité et les traits, pour comprendre quels étaient les traits
sous-jacents contrblant la relation entre ces deux propriétés (Fig. 11). Ce type d’études a
déja été mené sur les feuilles. Nous avons proposé d’aller plus loin et de tester ces relations
en considérant les organes indépendamment, en utilisant des traits mesurés sur ces mémes
organes. L’échantillonnage d’'un grand nombre d’espéces herbacées soumises a différentes
pratiques de gestion (traitement paturé et fertilisé et traitement uniquement paturé) a été
effectué pour répondre a cet objectif. Cette partie du manuscrit se compose d’'un article en

préparation.

Nous attendions (i) des différences interspécifiques de digestibilité, décomposabilité et
traits des organes sous l'effet de la fertilisation ; (i) une relation entre ces propriétés
maintenue au sein des différents organes ; (iii) un lien entre digestibilité et décomposabilité
expliqgué notamment par la teneur en matiére seche (DMC) : une faible digestibilité et une

faible décomposabilité liees a de fortes DMC.

2. AU NIVEAU DE LA COMMUNAUTE

Chapitre 3

Dans un second temps, il s’agissait d’étendre les relations trouvées de I'échelle de

I'espéce a la communauté (Fig. 11). Ce chapitre se compose de deux parties :

- Le chapitre 3A a consisté a valider la méthode de prédiction de la digestibilité des
communautés a partir d’'indices basés sur la digestibilité des différents organes ou de la
plante entiére (Fig. 11). Aucune étude n’a vérifié ce type de relation sur la digestibilité,
en revisitant I'indice du CWM de fagon a intégrer la qualité de chacun des organes et
leur proportion afin de calculer un indice a I'échelle de la plante entiére. Cette partie du

manuscrit se compose d’un article en préparation (rédaction en francais).
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- Le chapitre 3B a porté sur la vérification de ces effets post-mortem a I'échelle de la
communauté par I'étude de la relation entre digestibilité et décomposabilité via
l'utilisation de traits (Fig. 11). Aucune étude n’a testé cette relation a I'échelle des
communautés, en considérant un grand nombre de traits qui permettent d’expliquer ce
lien. L’échantillonnage des communautés a été effectué en considérant un traitement
paturé et fertilisé, un traitement uniquement paturé et un traitement abandonné. Cette

partie du manuscrit se compose d’un article en préparation.

Nous avons fait les hypothéses que (i) les calculs de digestibilité moyenne des
communautés réalisés a I'échelle de la plante entiére devraient mieux prédire la digestibilité
des communautés que ceux basés sur des calculs a I'échelle de I'organe ; (ii) la teneur en
matieére séche est un bon indicateur des variations de digestibilité et décomposabilité a

I'échelle des communautés, tout comme a I'échelle de I'espéce.
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Figure 1. (A) Localisation géographique des Grands Causses et du domaine INRA La Fage
(43%5'N, 30V5’E, 792 m d’altitude) (adaptée de Fay olle 2008) ; (B) Limite ouest du plateau

au printemps 2013 ; (C) Zone du parcours non fertilisée ; et (D) fertilisée au printemps 2013.
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Figure 2. Diagramme ombrothermique des moyennes des précipitations et des températures
mensuelles au cours de la période 1973-2014 de la station expérimentale du domaine INRA
de La Fage. (Adaptée de Fayolle 2008).
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1. SITE D’ETUDE

L’ensemble des travaux présentés ont été menés sur la zone de parcours du domaine
expérimental INRA de La Fage (Causse du Larzac: 43°55°N, 3°05°E) (Fig. 1A), station de
référence dans le domaine de linnovation des modes d'élevage des ovins et de la
valorisation des ressources fourragéres locales (Molenat et al. 2005). Ce domaine comprend
une zone de parcours de 280 hectares, paturé par des brebis depuis plus de 35 ans (1972)
(Molenat et al. 2005; Pérez-Ramos et al. 2012) (Fig. 1B, C, D). Ce troupeau de 300 tétes en

plein air intégral effectue un paturage rotatif au cours de I'année.

Le site d’étude est soumis a un climat méditerranéen subhumide, caractérisé par des
hivers frais et humides, et des étés chauds et secs. Situé a8 800 m d’altitude, une station
météorologique collecte de fagon journaliére les données climatiques, permettant de calculer
les normales de précipitations et températures : les précipitations moyennes annuelles sont
de 1043 mm et la température moyenne annuelle est de 9,6C (Fig. 2). La période de
végeétation dure environ huit mois, limitée par les faibles températures et la neige en hiver,
puis par les fortes températures et la sécheresse en été. Le printemps et 'automne sont les

périodes les plus favorables au développement de la végétation (Fig. 2).

Le sol du domaine présente une forte diversité en termes de composition pédologique.
On trouve de nombreux sols dolomitiques, issus de la dégradation de la dolomie, et aussi
des sols bruns sur calcaire, peu profond en présence d'un sous-sol trés caillouteux.
Ponctuellement, on trouve également des sols colluviaux profonds, notamment des dolines.
Ces différents types de substrats sont responsables de fortes contraintes hydriques et

minérales, ce qui affecte la composition floristique et la dynamique de la végétation.

2. DISPOSITIF EXPERIMENTAL

2.1. Répartition des plots choisis

Ce domaine, subdivisé en 18 parcs de plusieurs dizaines d’hectares, est soumis a trois
pratiques de gestion agricole : (1) trois parcs sont fertilisés depuis 1978 pour deux d’entre

eux (C1, C2) et depuis 1993 pour le troisiéme (C3) avec 65 kg.ha™ d’azote minéral tous les
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Tableau 1. Récapitulatif des trois traitements étudiés, des parcelles associées et de la

gestion pratiquée

Traitement Témoin (G-F-) Natif (G+F-) Fertile (G+F+)
Parcelle T P6 ; P8 ; P9 C1;C2;C3
Pratique de o
) Aucune Paturage Fertilisation + Paturage
gestion

Figure 3. Plan du domaine INRA de La Fage a partir d’'une photographie aérienne, et
répartition spatiale des sept parcs considérés, représentant les trois types de pratiques de
gestion. En rouge, les trois parcs du traitement fertile (C1, C2, C3), en bleu les trois parcs du

traitement natif (P6, P8, P9), et en orange le parc du traitement témoin (T).
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ans et 40 kg.ha' de phosphore tous les trois ans (arrét de la fertilisation phosphatée depuis
2008), dans le but d’augmenter la production d’herbe et d’avancer le démarrage de la
végeétation. Ces parcs, correspondant au traitement dit ‘fertile’ (G+F+), sont également
paturés plus intensément (0,61 kg.kg' représentant la proportion de biomasse annuelle
produite qui est enlevée par la pature) et précocement pour répondre aux besoins
alimentaires des brebis et de leurs agneaux ; (2) les autres parcs du domaine sont paturés
moins intensément que le traitement G+F+ (0,20 kg.kg™") depuis 1972 mais non fertilisés. lls
constituent le traitement « natif » (G+F-); (3) depuis 1987, un parc est considéré comme
abandonné car ni paturé, ni fertilisé. Ce parc, est aussi appelé traitement « témoin » (G-F-).
Parmi 'ensemble de ces parcs dont la surface varie entre 4,7 et 24,5 ha, nous nous sommes
intéressés aux trois parcs du traitement G+F+ et au parc G-F-, et a trois parcs du traitement
G+F- (Tableau 1 et Fig. 3). Les parcs du traitement G+F+ présentent une productivité
moyenne annuelle de l'ordre de 524 + 41 g/m? alors que les parcs du traitement G+F-
possédent une faible productivité de 157 + 22 g/m? (pour la période de 1990-2004 ; Chollet
et al. 2014).

Le choix du réseau de parcelles au sein du domaine provient d’'une part de contraintes
logistiques liées aux pratiques de gestion mises en place, et d’autre part de la connaissance
approfondie de certaines d’entre elles par les études menées depuis plusieurs années sur
des thématiques variées. Ce dispositif, qui manipule a la fois le niveau de ressources et de
perturbations, permet de couvrir un fort gradient de situation au sein du site expérimental
pour comprendre la réponse de ces prairies a des modifications de pratiques de gestion sur
le long terme. Par ce suivi historique, des études diachroniques peuvent étre menées, afin
de reconstituer les variations temporelles de certaines propriétés, en lien avec les

modifications de gestion connues.

Au sein de chaque traitement, des zones d’études d’environ 200 m?, appelées « plot »,
ont été définies. Ces plots ont été sélectionnés sur la base d’observations de la végétation a
plusieurs périodes de I'année afin de couvrir différents types de corteges floristiques,
représentatifs de chaque traitement : soit trois plots par parc pour les traitements G+F+ et
G+F-, et six plots pour le traitement G-F- (Fig. 4). Durant I'expérimentation, les plots du
traitement G+F+ continuaient a étre fertilisés et paturés, et ceux du traitement G+F- a étre
uniquement paturés. La caractérisation du sol et de la végétation de chacun de ces plots a
eu lieu afin de déterminer les caractéristiques du gradient continu d’intensité de paturage et
de disponibilité en nutriments au travers des différents traitements, allant du traitement G-F-,

en passant par le traitement G+F- et jusqu’au traitement G+F+.
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Témoin Natif Fertile
(G-F-) (G+F-) (G+F+)
T P& P8 P9 [0 |

F+

c2 3

Figure 4. Schéma du dispositif expérimental. Chaque rectangle correspond a un plot.

Sableux

S W

F++

Gradient de sol
Inter
Gradient INN
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Encadré 1. Indices de nutrition

L’indice de nutrition azoté (INN) donne une indication sur la limitation en azote pour la
croissance d’'un couvert végetal (Lemaire et Gastal 1997) et a été calculé a partir de

I'équation suivante :
N
4.8 X Biomasse~0-32

INN,¢ (%) = 100 x

ou N, la quantité d’azote des parties aériennes vivantes et Biomasse, la biomasse séche
(t.ha™).
Lorsque les valeurs d’'INN sont supérieures ou égales a 100%, I'azote est disponible pour la

croissance des plantes alors qu'il est limitant lorsque le pourcentage est faible.

De la méme maniére que pour I'azote, un IN a été développé pour le phosphore. Il est
basé sur la teneur en azote des parties aériennes vivantes (N) et la teneur en phosphore (P)

d’un couvert de biomasse séche (Duru 1997).

INP,ep (%) = 100 x

0.15+0.065+ N
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2.2. Caractérisation de la disponibilité en azote et en phosphore des plots

Un gradient de disponibilité en nutriments a été mis en évidence intra-traitement. Ce
gradient avait été étudié au sein du traitement G+F- lors de précédentes théses : d’'un coté
des sols sableux peu profonds et pauvres en ressources, et de l'autre des sols de doline
profonds et riches en ressources. En revanche, ce type de gradient n’avait pas été mis en
évidence au sein du traitement G+F+. Comme les sols rencontrés sont assez homogénes,
nous nous sommes basés sur I'étude de la végétation en utilisant des indices de nutrition
(IN) mesurés chaque année par I'INRA de Toulouse. Ces indices permettent de mesurer la
limitation en nutriments de la végétation, en mesurant la biomasse et la teneur en éléments

d’un couvert végétal (Encadré 1).

Des indices de nutrition azotée (INN) et phosphatée (INP) ont été calculés sur 21 plots
(24 plots moins 3 plots du traitement G-F-) afin de mettre en évidence un gradient de fertilité
couvrant 'ensemble des pratiques de gestion. Pour chaque plot, la végétation contenue
dans des cages de 0,75 m? disposées a lintérieur ou a proximité de chacun des plots a été
collectée au pic de biomasse (printemps 2013). De retour au laboratoire, un tri du matériel
végétal a été effectué afin de conserver uniquement la végétation verte de 'ensemble de la
communauté. Ce matériel végétal a été broyé, puis les quantités dN et P ont été
déterminées avec la NIRS (spectrométrie dans le proche infrarouge) a partir des calibrations
et appareils de mesure de I'INRA de Toulouse. Ces concentrations ont ensuite été utilisées
afin de calculer les INN et INP de chaque plot a partir des équations présentées dans

'encadré 1.

Les résultats de ces analyses ont montré que les prairies paturées et fertilisées (G+F+)
possédent une limitation en N et P supérieure a celle des prairies paturées non fertilisées
(G+F-) (Fig. 5). Un gradient de fertilité a été mis en évidence au sein des trois parcs
fertilisés, permettant d’établir des groupements de plots. Ainsi, trois plots répartis entre les
parcs C1, C2 et C3 du traitement G+F+ ont été rassemblés sous le terme « F+++ » lorsqu’ils
possédaient les INN les plus élevés (63,2 a 70,4%), puis « F++ » pour les INN intermédiaires
(54,6 a 60,5%) et enfin « F+ » pour les IN les plus bas (49,1 a 50,4%) (Fig. 5). Les valeurs
d’'IN du traitement G+F- étaient globalement inférieures a celles du G+F+, et ont montré une
adéquation entre le gradient de fertilité et le gradient de sol précédemment mis en évidence
par Pérez-Ramos et al. (2012) : trois plots répartis entre les parcs P6, P8 et P9 ont été
regroupés sous le terme « Doline » pour les INN les plus élevés (40,8 a 79,8%), puis
« Intermédiaire » pour les INN intermédiaires (17,1 a 34,4%) et enfin « Sableux » pour les

plus faibles (17,4 a 18,0%) (Fig. 5). Seul le sol Doline présentait une végétation a niveau d’N
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Figure 5. Indices de Nutrition Azoté (INN) et Phosphaté (INP) mesurés au sein de chaque
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plot et regroupés par niveau de fertilité. Les INN sont représentés en foncé et les INP en clair
de la couleur correspondant a chaque traitement (rouge pour le traitement G+F+, bleu pour
le traitement G+F- et orange pour le traitement G-F-). Les barres d’erreur correspondent aux

erreurs standards.
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Figure 6. Positionnement des traitements fertile (G+F+), natif (G+F-) et témoin (G-F-) le long
d'un gradient d’intensité d’utilisation, mesuré par le ratio entre la biomasse prélevée et
produite de ces parcours, et d’'un gradient de disponibilité en nutriments, mesuré par les

indices de nutrition.
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comparable au traitement G+F+. Le traitement témoin (G-F-) présentait des IN inférieurs a
ceux du traitement G+F+, mais compris dans la gamme d’IN sur traitement G+F- (29,4 a
39,1%) (Fig. 5). Les mesures de disponibilité en nutriments par les indices de nutrition,
combinées aux mesures d’intensité d’utilisation ont permis de distinguer les trois traitements
étudiés (Fig. 6).

2.3. Caractérisation du sol

En plus de ces analyses de végétation, quatre carottages répartis a lintérieur de
chaque plot ont été effectués en février 2013 a 'aide d’une tariére de 5 cm de diamétre sur
'horizon de sol 0-10 cm. Ces échantillons ont été séchés a lair libre, puis envoyés au
laboratoire d’analyse des sols d’Arras (INRA) afin de caractériser la granulométrie, la teneur
en C et N, le pH de l'eau, la teneur en calcaire et en phosphore, la capacité en échange
cationique (CEC) et 'humidité. Ces analyses ont mis en évidence les faibles pH, teneur en
CaCO:s et les fortes teneurs en argile et CEC des sols du traitement G+F+, en comparaison
avec les sols des traitements G+F- et G-F- (Tableau 2). Le traitement G+F+ est donc
caractérisé par des sols trés peu calcaires, a forte capacité de rétention d’eau, et dont

I'acidité serait responsable d’'une meilleure disponibilité en nutriments.

2.4. Especes étudiées

A partir de relevés botaniques réalisés lors de précédentes études avec la méthode
des points contact sur des lignes ou quadrats (Bernard-Verdier et al. 2012; Barkaoui et al.
2013; Chollet et al. 2014), 26 espéces ont été sélectionnées parmi les plus abondantes du
domaine (Tableau 3). Elles représentent une large gamme de familles botaniques, de
valeurs de traits et formes de croissance. Quelques espéces minoritaires présentes dans
d’autres modalités ont également été intégrées pour permettre de tester la variabilité intra-

spécifique sous l'effet de différentes pratiques de gestion.

En 2013, 16 espéces ont été étudiées en considérant uniquement les traitements G+F-
et G+F+ (en blanc dans le Tableau 3). Parmi elles, six espéces étaient présentes
uniquement dans le traitement G+F-, et six autres uniquement dans le traitement G+F+ et
quatre réparties dans les deux traitements (Bromopsis erecta, Pilosella officinarum, Potentilla

tabernaemontani et Poterium sanguisorba) (Tableau 3).
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Tableau 2. Propriétés physico-chimiques dans les trois traitements (G-F-, G+F-, G+F+) : humidité, texture du sol (teneur gravimétrique en
argile, limon, sable), teneur en C organique total, N total et matiére organique (MO), pH de I'eau, teneur en carbonate de calcium (CaCO:s) et P

(P20s) et capacité d’échange cationique (CEC).

Traitement  Plot Humidité Argile Limon fin Limon grossier Sable fin Sable grossier Corga N tot MO 5 CaCOs P (P20s) CEC
(9/100g) (g/kg)  (g/kg) (9/kg) (g/kg) (g/kg) (g/kg)  (g/kg) (g/kg) (g/kg)  (g/kg)  (cmol+/kg)

T 1 10,1 560 21,0 23,0 423 477 336 230 580 810 908 0,01 7,35

T(Zm;')” 2 332 377 248 90 212 73,0 551 420 950 800 343 0,01 24,1

3 28,7 185 255 34 224 302 635 569 110 8,00 564 0,01 20,0

4 281 189 262 46 293 210 582 515 101 7,97 549 0,01 19,7

5 18,2 119 65 29 117 670 554 351 959 801 683 0,011 14,3

6 20 137 99 38 243 483 689 420 119 810 603 0,011 13,2

. 7 53,6 162 389 119 211 119 935 886 162 796 338 0,017 31,6

(gf:lf) 8 28,3 178 177 57 523 65 760 548 131 803 542 0,014 201

9 376 190 316 125 303 66 875 743 151 7.89 333 0,019 25,9

10 351 235 417 107 165 76 653 491 113 7,96 217 0,015 26,7

11 37.7 248 452 142 80 78 67,2 576 116 7,66 124 0,017 283

12 405 311 462 119 71 37 702 6,02 121 755 85 0,015 312

13 36,7 536 333 70 33 28 544 476 941 722 <1 0,028 27,7

14 392 466 363 71 47 53 653 594 113 741 7 0,045 30,0

15 39,7 350 444 125 44 37 689 635 119 746 17 0,05 32,9

, 16 418 631 285 50 38 23 573 465 991 767 53 0,018 30,4

(ZefF"f) 17 32,3 445 315 64 64 112 60,3 422 104 7,84 37 0,037 23,5

18 36,2 599 168 36 42 155 655 517 113 6,90 3 0,039 27,6

19 41 382 455 108 37 18 66,0 640 114 744 14 0,111 34,3

20 341 465 315 79 46 95 514 409 889 7,80 66 0,027 245

21 38 517 297 56 45 85 622 575 108 725 4 0,035 31,9
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En 2014, I'échantillonnage a été mené de fagcon a permettre un changement d’échelle
(espéce a la communauté), ce qui a nécessité une augmentation du nombre d’espéce
récoltées pour permettre une meilleure représentation de la communauté. De plus, afin de
comparer les communautés entre les trois traitements, I'échantillonnage a été étendu au
traitement G-F-. Lorsque les espéces étudiées en 2013 étaient présentes dans le traitement
G-F-, elles ont alors été récoltées selon leur répartition, et 10 espéces ont été ajoutées a la
liste initiale pour permettre une meilleure représentation de ces communautés (en gris dans
le Tableau 3).

3. DIGESTIBILITE DES ESPECES

3.1. Echantillonnage selon les organes et le stade de développement des

especes

Afin de prendre en compte la variation temporelle de la digestibilité, les récoltes de la
biomasse verte des 16 espéces ont eu lieu a deux dates de I'année sur la base du calendrier
de paturage et de la phénologie des plantes : une premiére récolte au début de la croissance
végeétative, soit mi-avril pour le traitement G+F+ (juste avant le premier passage des brebis)
et fin avril pour le traitement G+F- (Fig. 7A) ; et une deuxiéme récolte au pic de biomasse,
soit fin mai pour le traitement G+F+ et mi-juin pour le traitement G+F- (juste avant le second

passage des brebis en G+F+ et le premier passage des brebis en G+F-) (Fig. 7B).

Les récoltes comprenaient entre 30 et 150 individus (I'objectif étant de réunir au moins
4 g de masse séche par espéce et par organe, nécessaires a la suite des mesures). Les
individus sélectionnés devaient étre sans dommage apparent, et ils étaient immédiatement
disposés dans du papier sopalin humidifié par de I'eau distillée dans un sachet plastique, et
placés dans une glaciaire en attendant le retour au laboratoire ou les sachets étaient alors
conservés au froid a 4C (au maximum sept jours). C haque échantillon a été trié de maniére
a séparer les feuilles (limbe et parfois gaine pour les poacées), tiges et parties reproductrices
(fleurs et fruits) (Fig. 7C), puis séché a lI'étuve a 60T pendant 72 h. Ces récoltes ont
représenté au total 469 échantillons de différents organes appartenant aux 16 espéces

réparties sur les 18 plots a deux dates de I'année.
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Tableau 3. Liste des espéces étudiées et localisation dans chaque traitement le long du

gradient de fertilité. Les 16 espéces en blanc ont été échantillonnées en 2013 pour répondre

a des questions a échelle de 'espéce et les espéces en gris ont été intégrées en 2014 pour

répondre a des questions a I'échelle de la communauté.

Famille Forme de Témoin Natif Fertile
Espece . .
botanique croissance (G-F-) (G+F-) (G+F+)
S | D|s | F+ F++ F+++
Anthyllis vulneraria Fabacées Rosette X X X
Aphyllantes monspeliensis Asparagacées | Graminoide X
Brachypodium pinnatum Poacées Graminoide
Bromopsis erecta Poacées Graminoide X X | x X X X
Bromus hordeaceus Poacées Graminoide X
Bromus sterilis Poacées Graminoide X
Capsella bursa-pastoris Brassicacées Rosette X X
Carex humilis Cypéracées Graminoide | X X | x X
Coronilla minima Fabacées Tige érigée
Erodium cicutarium Géraniacées Rosette X X X
Festuca christianii-bernardii Poacées Graminoide | x X X X
Geranium molle Géraniacées Tige érigée X X X
Helianthemum apenninum Cistacées Tige érigée
Helianthemum canum Cistacées Tige érigée
Hippocrepis comosa Fabaceées Tige érigée X
Lotus corniculatus Fabacées Tige érigée X
Ononis striata Fabacées Tige érigée
Pilosella officinarum Astéracées Rosette X
Plantago lanceolata Plantaginacées Rosette X
Poa bulbosa Poacées Graminoide X
Potentilla tabernaemontani Rosacées Tige érigée X
Poterium sanguisorba Rosacées Rosette X
Stipa pennata Poacées Graminoide | x
Trifolium repens Fabacées Tige érigée
Veronica arvensis Plantaginacées | Tige érigée X X
Vulpia myuros Poacées Graminoide
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3.2. Estimation de la digestibilité et autres composantes de qualité du

fourrage

Aprés le tri, les échantillons de végétation ont été broyés en utilisant un broyeur
centrifuge ZM100 avec une grille d’1 mm. La digestibilité et les composantes de qualité du
fourrage telles que la teneur en azote ou la teneur en fibres ont été estimées en utilisant la
spectrométrie en proche infrarouge (Encadré 2) dans des cellules rondes équipées d’un
verre en quartz (Fig. 8A). Les spectres de réflectance ont été collectés via un spectrométre
FOSS Nirsystem 6500 (FOSS Nirsystems, Silver Spring, MD, USA) (Fig. 8B), représentant
une gamme comprise entre 400 et 2500 nm. Ces mesures ont eu lieu en collaboration avec
le CIRAD de Baillarguet qui posséde les appareils de mesure et les calibrations nécessaires
aux prédictions. Chaque échantillon a été passé deux fois au NIRS pour obtenir la moyenne
des deux spectres, ou quatre fois si les sorties des deux premiers passages étaient
différents. Avant chaque prédiction, il a été vérifié que la digestibilité de I'échantillon pouvait
étre prédite a partir des calibrations existantes au CIRAD. Lorsque qu’un échantillon était
situé hors des gammes de calibration, des analyses de référence ont été menées. 24
échantillons représentatifs de notre base de données et mal prédits ont été analysés
chimiquement, afin d’augmenter la gamme de calibration du CIRAD et donc améliorer leur

prédiction.

Les calibrations ont été effectuées en utilisant des régressions partielles de moindres
carrés avec WINISI software (Infrasoft International, Port Matilda, PA, USA). Ces spectres de
sortie prédisent des proxys de la digestibilité de la matiére séche (g.kg™') mesurée par la
méthode pepsine-cellulase de Aufrére et al. (2007), la teneur en azote (NC) mesurée par la
méthode Kjeldahl (g.kg™'), les composés structuraux des parois cellulaires comme les
teneurs en lignine sulfurique (ADL ; %), en fibres insolubles au détergent acide (ADF ; %) et
en fibres insolubles au détergent neutre (NDF ; %) mesurées par la méthode de détergente
séquentielle de Van Soest avec un prétraitement amyolytique et protease (Van Soest et al.
1991).
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(A)

Figure 7. Etat de la végétation lors des récoltes du matériel vert (A) a la date 1 dans le
traitement G+F+ et G+F-; (B) a la date 2 dans le traitement G+F+ et G+F- ; (C) Séparation

des différents organes lors du tri en laboratoire.
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4. DECOMPOSABILITE DES LITIERES DES ESPECES

4.1. Echantillonnage des différents organes

La récolte de la litiere des feuilles et des tiges appartenant aux 16 espéces a eu lieu entre
juin et septembre 2013, en fonction de I'état de sénescence des organes de chaque espéce,
dans les traitements G+F+ et G+F- (Fig. 9A). La litiére de chaque espéce a été collectée selon
leur répartition dans les différents plots (Tableau 3), directement sur la plante. Les feuilles et
tiges mortes ou sénescentes étaient soigneusement nettoyées, stockées dans des pochettes en

papier et mises a sécher a I'étuve a 40T avant le début de I'expérimentation de décomposition.

Des échantillons composites ont été constitués pour un méme organe et une méme
espéce de maniére a former quatre réplicats selon les groupements effectués avec le gradient
de fertilité s’appuyant sur les INN (soit trois groupes pour le traitement G+F- et trois groupes
pour le traitement G+F+ ; cf. section 2.2). Entre 0,5 et 2 g d’échantillon de litiere séchée ont été
pesés exactement et mis dans des sacs de litiere (litterbag) a maille de 2 mm avec quatre

répétitions par regroupement (Northern Mesh, Oldham, UK).

4.2. Mesure de la décomposabilité des litieres

L’expérience de décomposition a eu lieu dans des conditions contrdlées via I'utilisation de
microcosmes. Ce sont des analogues des écosystémes naturels qui permettent d’étudier la
décomposition de la litiere en contrdlant la température et 'humidité sous des conditions
similaires de sols et de populations de décomposeur, permettant ainsi d’extrapoler la
décomposition qui aurait lieu in situ (Taylor et Parkinson 1988). Ces microcosmes
correspondant a des cylindres en PVC de 15 cm de diamétre sur 15 cm de hauteur, fermés en
haut par un couvercle et en bas par un fond scellé percé d’un orifice obstrué par un bouchon
(Fig. 9B). A environ 2 cm du fond, une grille divise I'intérieur en deux : un espace supeérieur
d’'une capacité de 1,5 L sur lequel 1 kg de terre (identique pour tous les microcosmes) est placé
et une chambre de drainage inférieure. Le sol était un mélange de 4:1 de sol minéral et d’'un
horizon organique de surface prélevé au terrain d’expérience du CEFE. Le sol a été arrosé pour
atteindre 80% de sa capacité au champ. Puis afin de maintenir la teneur en eau constante, les
microcosmes ont été pesés chaque semaine et la quantit¢é d’eau manquante ajoutée pour

remplacer celle évaporée.
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Encadré 2. Méthodes de mesures de la digestibilité

La digestibilité correspond a la proportion de matiére séche, matiére organique et nutriments
absorbés durant le passage dans le tube digestif des herbivores (Allen et al. 2011). Il existe

différentes méthodes pour la mesurer, et notamment les suivantes :

Méthode in vivo
C’est la méthode la plus directe qui est menée sur l'animal. Elle détermine la digestibilité
apparente comme la différence entre la matiére séche ingérée et la matiére séche excrétée,
sous I'hypothése que la masse perdue a été digérée (Gibson 2009). Cette méthode est trés

colteuse et nécessite un long dispositif expérimental (Andrés et al. 2005).

Méthode in vitro
Elle est basée sur le principe du lien entre digestibilité et teneur en constituants pariétaux et
matiéres azotées, responsables de la teneur en parois indigestibles (Jarrige et Minson 1964;
Baumont et al. 2007). C’est une méthode qui permet d’estimer la digestibilité en laboratoire, soit
par voie biologique aprés récupération du contenu digestif des ruminants étudiés (Terry et Tilley
1964), soit par voie enzymatique aprés une attaque par la pepsine puis la cellulase, enzymes
présentes dans le rumen des herbivores (Aufrére 1982). Cette derniére méthode a l'avantage
d’étre facile a mettre en ceuvre (pas d’inoculum), répétable, reproductible mais aussi peu

colteuse, et applicable aux prairies permanentes (Aufrére et al. 2007).

Spectrométrie dans le proche infrarouge (NIRS)

Le principe de cette méthode repose sur le scan d’échantillons par un rayonnement dans la
gamme du proche infrarouge, qui interagit avec les caractéristiques chimiques (les liaisons entre
molécules organiques) et physiques (taille des particules) de I'échantillon (Stuth et al. 2003).
L’intensité de I'absorption sélective de la lumiére par les liaisons chimiques est proportionnelle a
leur concentration (Boever et al. 1994) et les longueurs d’'onde réémises fournissent un spectre
(Stuth et al. 2003). Des équations de calibration mises en place entre les données de référence
et celles du spectre permettent ensuite de retracer I'information chimique issue des spectres afin
de quantifier les constituants de I'échantillon, et donc déterminer la digestibilité sans avoir a
effectuer la méthode d’analyse de référence en laboratoire (Boever et al. 1994; Foley et Lawler
1998; Stuth et al. 2003). Cette méthode est applicable a la fois sur le tissu végétal ou sur les
fécés (Stuth et al. 2003). Elle présente 'avantage d’étre rapide, non destructive, sans utilisation
d’agents chimiques ni polluants (Boever et al. 1994; Foley et Lawler 1998; Stuth et al. 2003), et
peu colteuse (Foley et Lawler 1998). Une relation trés forte entre la digestibilité prédite par la
NIRS et la digestibilité mesurée in vivo (Boever et al. 1994) ou in vitro (Andrés et al. 2005) a été
mise en évidence. D’autres composantes de la qualité de I'herbage telles que la teneur en
protéines, en fibres (NDF, ADF et ADL), en cellulose brute (Givens et al. 2000; Stuth et al. 2003;
Gibson 2009) peuvent étre prédits par la NIRS.
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Chaque litterbag contenant soit de la litiere de feuille, soit de la litiére de tige pour les
16 espéces (Fig. 9C) a été déposé a la surface d’'un microcosme (Fig. 9D). Aprés huit
semaines (équivalent & 2 ans de décomposition in situ) d’'incubation dans le noir a 22T en
moyenne, les litterbags ont été séchés a I'étuve pendant 48 h a 60C. Puis ils ont été ouverts
afin de récupérer le matériel restant (Fig. 9E). Les feuilles et tiges ont été soigneusement
nettoyées et pesées afin de déterminer le pourcentage de perte de masse a partir de la

différence entre la masse de litiére initiale et finale.

5. TRAITS FONCTIONNELS

5.1. Traits morpho-anatomiques

Le rapport feuille/tige a été estimé a partir du matériel végétal récolté pour les mesures
de digestibilité (soit sur 'ensemble d’individus variant entre 30 et 150 selon les espéces). |l
correspond au rapport entre la masse séche des feuilles sur la masse séche des tiges

collectées.

La teneur en matiére séche (DMC) des différents organes a été déterminée sur 12
individus par espéce, sans dommage apparent, répartis au sein de chaque niveau de fertilité.
Ces individus ont été récoltés au méme moment que I'échantillonnage effectué pour
déterminer la digestibilité, soit a deux dates de l'année (cf. section 3.1). lls étaient
immédiatement placés dans un tube a essai avec de I'eau distillée dans une glaciaire. De
retour au laboratoire, ces tubes ont été stockés a 4T au minimum 6 h pour assurer leur
réhydratation compléte (cf. Garnier et al. 2001). La derniére feuille mature, la tige et les
parties reproductrices de chaque individu ont été séparées, puis pesées afin d’obtenir leur
masse fraiche. Ces échantillons ont été mis a I'étuve durant 72 h a 60T afin d’obtenir leur
masse séche et calculer leur teneur en matiére séche (ratio entre la masse séche et la

masse fraiche).

5.2. Traits chimiques

La teneur en C et N de chacun des organes a été déterminée sur le matériel ayant

servi aux mesures de DMC, soit sur 12 individus par espéce répartis au sein de chaque
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Figure 8. (A) Plateau de 24 cellules prétes pour le passage au NIRS ; (B) Spectromeétre

dans le proche infrarouge en cours d’acquisition de données.

(A)

(B)

(C)

(D)

Figure 9. (A) Etat de la végétation lors des récoltes de la litiere dans le traitement G+F+ et
G+F-; (B) Etagere de microcosmes ; (C) Litterbags contenant des feuilles ou des tiges ; (D)
Litterbags contenant des feuilles ou des tiges a lintérieur d’'un microcosme aprés huit

semaines d’incubation ; (E) Litterbags ouverts apres huit semaines de décomposition.
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niveau de fertilité. Des groupements ont été nécessaires pour obtenir une quantité de
matériel suffisante pour les analyses. D’autres mesures des teneurs en C, N et P ont eu lieu
sur I'ensemble des feuilles et tiges échantillonnées pour les prédictions a la NIRS de la
qualité de I'herbage. La végétation récoltée comprend des feuilles ou tiges de différents
ages. Ces mesures ont également été effectuées sur les feuilles et tiges de litiere avant
décomposition. Les teneurs en C et N ont été mesurées par chromatographie en phase
gazeuse (analyseur élémentaire Flash EA1112 Series (NC Soil analyzer), Thermofilligan,
Milan, Italie). Les différents composés présents dans chaque échantillon sont séparés en
fonction de leur affinité spécifique aprés une combustion compléte, permettant ainsi de
déterminer la teneur en C et N par I'étude des deux pics indiqués sur le chromatogramme.
Le P a été déterminé colorimétriquement avec un autoanalyseur (Grimshaw et al. 1989),

dont la concentration dépend de I'intensité de coloration obtenue.

Afin de caractériser la défense des plantes au paturage, la teneur en tannins
condensés contenus dans le matériel vert et la litiere a été mesurée a partir du matériel
végeétal ayant servi a la détermination de la qualité de I'herbage (passage NIRS) et a partir
de la litiere avant décomposition. Une quantité déterminée de chaque échantillon est mise en
présence d’'un solvant acétone/eau (70/30) et passée au vortex puis aux ultra-sons afin de
récupérer le surnageant. Ce dernier est ensuite mis au contact d’'une solution de butanol/HCI
(95 mL de butanol pour 5 mL d’'HCI) et d'un réactif ferrique a 2% (FeNH4(SO4)) pour

déterminer son absorbance a 550 nm.

6. ECHELLE DE LA COMMUNAUTE

6.1. Relevés botaniques et échantillonnage de la biomasse verte

Des relevés botaniques associés a des récoltes du matériel végétal vert ont été menés
a I'échelle des communautés au pic de biomasse (printemps 2014). Des quadrats de 0,75 m?
(Fig. 10A, B) ont été positionnés sur les différents plots du domaine et dans les trois
traitements (Fig. 4), soit 24 relevés. lIs ont été disposés sur 'emplacement méme des cages
ayant servis aux mesures des IN afin d’étudier une végétation non consommée par les
brebis. Ces relevés, effectués avec la méthode de points contacts (81 points au total par

quadrat), ont permis de déterminer les espéces représentant 80% de la biomasse contenue
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(A

©)

Figure 10. Quadrat pour les relevés botaniques au pic de biomasse (A) au sein du
traitement fertile (G+F+) et (B) du natif (G+F-) ; (C) Récolte de la végétation sur la surface de
relevé botanique pour les mesures de digestibilité (D) et a c6té de cette surface pour les

mesures de décomposabilité.
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dans chaque quadrat. Une fois un relevé botanique terminé, la végétation contenue dans le
quadrat était collectée a 2 cm du sol (Fig. 10C). La litiére a été triée afin de ne conserver que
la végétation verte. Puis chaque récolte a été séchée a I'étuve pendant 72 h a 60T, et
broyée afin d’estimer la qualité de I'nerbage de chacune de ces communautés (digestibilité,

teneur en fibres et en N).
6.2. Echantillonnage des litieres

En aodt 2014, soit au pic de sénescence, des quadrats 0,75 m? ont été positionnés a
c6té des zones de collectes du matériel végétal vert (Fig. 4 et 10D). La totalité de la
végeétation, en majorité sous forme de litiere pour les différents organes, a été collectée. De
retour au laboratoire, le matériel végétal de ces 24 prélevements a été trié afin de ne
conserver que la litiere de la communauté, tout organe confondu, puis mis a sécher a I'étuve.
La litiere de chaque communauté a ensuite été divisée en quatre sous-échantillons afin de
former quatre répétitions, soit quatre litterbags par niveau de fertilité. A 'automne 2014, une
expérimentation de décomposition des litieres a été menée pour déterminer la
décomposabilité de chacune de ces communautés, sous l'effet de différentes pratiques de

gestion et de niveau de fertilité (cf. section 4.2).
6.3. Digestibilité et traits pondérés

Les moyennes pondérées sur les communautés (CWM) ont été utilisées pour calculer
les valeurs moyennes de digestibilité de chaque communauté, a partir des différents organes
(Garnier et al. 2004) :

s
CWMdigestibilitéi organe — Z p; X digesti;
i=1

ou s est le nombre d’espéces de la communauté, pi est 'abondance relative de I'espéce i et
digestibilité i correspond a la valeur de digestibilité de I'espéce i (mesurées en 2013 ou 2014
selon I'espéce (cf. Tableau 3)). Les valeurs de digestibilité de chaque espéce représentant
une partie des 80% de la biomasse de la végétation contenue dans un quadrat ont été

pondérées par 'abondance relative des espéces obtenue a partir des relevés botaniques.

Les CWM de la digestibilité ont également été calculés a I'échelle de la plante entiére

en utilisant le pourcentage des organes a pour les feuilles, b pour les tiges et ¢ pour les
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Tableau 4. Récapitulatif du matériel et méthode de la thése pour les trois chapitres de la thése.

Chapitre de la thése Echelle Matériel Organe Propriété écosystémique Traits et composantes de qualité
Feuille DMC
Chapitre 1 Espece Vert Tige Digestibilité NDF
Partie reproductrice NC
DMC
Vert Feuille Digestibilité NDF
Chapitre 2 Espece N ) o
Litiére Tige Décomposabilité NC, P
Tannins
Feuille
DMC
) Vert Tige Digestibilité
Chapitre 3 Communauté . . ) o NDF
Litiere Partie reproductrice Décomposabilité NG

(—Plante entiére)
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parties reproductrices moyennée par pratique de gestion, selon I'équation suivante :

CWMdigestibilitéiplante entiére = Zle((ai X digeStii) + (bi X digeStii) + (Ci X digeStii)) X pi

\ J | ) | J
| | |

feuille tige partie reproductrice

Ces calculs ont aussi été effectués pour les traits fonctionnels : la digestibilité digesti; a
été remplacée par les valeurs de traits frait; (NC, NDF et DMC) afin d’obtenir un CWM des

traits au niveau de 'organe et de la plante entiére.

7. RECAPITULATIF DU MATERIEL ET METHODES POUR LES
CHAPITRES DE LA THESE

Un récapitulatif du matériel et méthodes pour les trois chapitres de la thése est
présenté dans le tableau 4. A chaque chapitre est associé le niveau d’organisation étudié, le

matériel végétal récolté, 'organe considéré et les mesures des propriétés et traits effectuées.
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CHAPITRE 1

FACTEURS RESPONSABLES
DES VARIATIONS DE DIGESTIBILITE DES ORGANES

Influence des pratiques de gestion et de |la date de récolte

sur la qualité du fourrage de plantes de parcours :

importance de la teneur en matiére séche
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Tableau A. Résumé des études testant les relations entre digestibilité et traits fonctionnels a I'échelle de I'espéce et des communautés. Le type

d’espéce, I'organe concerné par la mesure de digestibilité et le nombre d’études menées sont notés. Le nombre moyen d’espéces étudiées

dans chaque article est associé au nombre total d’espéces différentes étudiées et sa gamme pour 'ensemble des articles. Les traits liés a la

digestibilité sont notés avec un chiffre qui correspond a la référence bibliographique. Des parenthéses autour de ce chiffre sont utilisées lorsque

la relation dépend de certaines conditions (type d’organe, pratique de gestion, date de récolte).

Study level

Species type

Organ level of
digestibility
measurement

Number of
studies

Mean of
species
number

Number of
species
identity

Range of
species
number

Relationships between
digestibility and traits

Species

Grass

Leaf

3.6

16

Appearance rate’
LDMC?
SLA?
LLS?
Sheath length'”: 18
Leaf growth duration®

Different organs

1.75

Maturity®
Blade and stem width®
Blade and stem length®
Tiller number)
Organ proportion*
Phenylalanine Ammonia Lyase'®

Whole plant

30

Maturity®
Blade and stem width3
Blade and stem length3
Blade and stem thickness?
Tiller number?®
SLAS. 6
LDMCG, 8,14
LNC®)
Leaf tensile strength”

Forb

Leaf

Condensed tannins'®
Protein-binding capacity of CT"®

Whole plant

LDMC?

Tree

O
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Introduction

La valeur nutritionnelle des prairies permanentes riches en espéces pour les
herbivores est relativement peu connue. Les pratiques de gestion peuvent induire des effets
contrastés sur la qualité du fourrage d’ou I'importance de mieux comprendre les sources de
variations et d’identifier des prédicteurs. Les objectifs de ce chapitre étaient de (i) tester les
sources de variation de plusieurs composantes de la qualité du fourrage mesurées a
'échelle de l'organe ; (ii) tester si la teneur en matiére séche est un bon prédicteur de la

qualité du fourrage.

16 espéces de prairies permanentes Méditerranéenne soumises a deux pratiques de
gestion (fertilisation et paturage intensif vs. paturage modéré uniquement) ont été étudiées.
Plusieurs composantes de la valeur nutritionnelle du fourrage ainsi que la teneur en matiéere

séche ont été estimées sur les différents organes, a deux périodes de I'année.

Résultats marquants

Plusieurs facteurs semblent influencer la qualité du fourrage: les formes de
croissance, la date de récolte, I'organe et les pratiques de gestion. La teneur en fibres est le
principal déterminant de la digestibilité. La teneur en matiére séche des organes est
fortement reliée a la teneur en fibres, et serait donc un trait puissant et facilement mesurable

pour estimer la digestibilité.

Cf. Tableau A. Analyse bibliographique des relations entre digestibilité et traits, préalable a la

construction de l'article qui suit.
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"Lavorel S, Grigulis K. 2012. How fundamental plant functional trait relationships scale-up to trade-offs and synergies in ecosystem services. Journal of Ecology 100:128-140.

2P¢rez Corona EM, Vazquez-de-Aldana BR, Garcia-Criado B, Garcia-Ciudad A. 1998. Variations in nutritional quality and biomass production of semiarid grasslands. Journal of Rangeland Management
51:570-576.

SAnsquer P, Duru M, Theau JP, Cruz P. 2009. Functional traits as indicators of fodder provision over a short time scale in species-rich grasslands. Annals of Botany 103:117—-126.
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Science of Food and Agriculture 86:1023-1031.

8Bidlack JE, Vaughan JE, Dewald CL. 1999. Forage quality of 10 Eastern gamagrass [ Tripsacum dactyloides (L.) L.] genotypes. Journal of Range Management 52:661-665.
7Duru M, Feuillerac E, Ducrocq H. 1999. In vitro digestibility response of cocksfoot (Dactylis glomerata L.) to growth and defoliation: a simple model. The Journal of Agricultural Science 133:379-388.
8Duru M, Ducrocq H. 2002. A model of lamina digestibility of Orchardgrass as influenced by nitrogen and defoliation. Crop Science 42:214-223.

102



Chapitre 1 — Sources de variation de la digestibilité des organes

Influence of management regime and harvest date
on the forage quality of rangelands plants:

the importance of dry matter content

Iris Bumb'"", Eric Garnier?, Denis Bastianelli®, Jean Richarte', Laurent Bonnal® and Elena

Kazakou'

Accepted with minor revisions in Annals of Botany Plants:

version 3 in revision

"Montpellier Supagro, Centre d’Ecologie Fonctionnelle et Evolutive (UMR CEFE), CNRS -
Université de Montpellier - Université Paul-Valéry Montpellier - EPHE, campus CNRS, 1919
route de Mende, 34293 Montpellier cedex 5, France

2Centre d’Ecologie Fonctionnelle et Evolutive (UMR 5175), CNRS - Université de Montpellier
- Université Paul-Valéry Montpellier - EPHE, campus CNRS, 1919 route de Mende, 34293
Montpellier cedex 5, France

3CIRAD, UMR SELMET, Baillarguet, 34398 Montpellier cedex 5, France

*Corresponding author

103



Chapitre 1 — Sources de variation de la digestibilité des organes

104



Chapitre 1 — Sources de variation de la digestibilité des organes

ABSTRACT

In spite of their recognised ecological value, relatively little is known about the
nutritional value of species-rich rangelands for herbivores. We investigated the sources of
variation in dry matter digestibility [DMD], neutral detergent fibre content [NDF] and nitrogen
content [NC] in plants from species-rich Mediterranean rangelands of southern France, and
tested whether dry matter content [DMC] was a good predictor of different plant parts forage
quality. 16 plant species with contrasting growth forms (rosette, tussock, extensive and
stemmed-herb) were studied, representative of two management regimes imposed in these
rangelands: fertilisation and intensive grazing vs. non-fertilisation and moderate grazing.
Among the 16 species, four species were found in both treatments, allowing us to assess the
intraspecific variability in forage quality and DMC. The components of nutritional value (DMD,
NDF, NC) as well as the DMC of leaves, stems and reproductive plant parts, were assessed
at the beginning of the growing season and at peak standing biomass. Growth form affected
all components of nutritional value and DMC: rosettes growth forms had higher DMD and NC
than tussocks; the reverse was found for NDF and DMC. As the season progressed, DMD
and NC of the different plant parts decreased while NDF and DMC increased for all species.
DMC was negatively related to DMD and NC and positively to NDF, regardless of the source
of variation (species, harvest date, management regime or plant part). Path analysis
indicated that NDF was the main determinant of DMD. Better assessment of forage quality in
species-rich systems requires consideration of their growth form composition. DMC of all
plant parts, which is closely related to NDF, emerged as a good predictor and easily

measured trait to estimate DMD in these species-rich systems.

KEYWORDS: Dry matter digestibility; dry matter content; fertilisation; fibre content; grazing;

nutritional value of forage; growth form; nitrogen content
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INTRODUCTION

Rangelands provide a range of ecosystem goods and services including fodder
provision, soil stability, carbon sequestration and maintenance of species diversity, as well as
water and climate regulation (De Bello et al. 2010; Yahdjian et al. 2015). The provision of
fodder, which is key to herbivore diet (cf. Lemaire et al. 2011), depends on such factors as
the amount and seasonality of biomass production, forage quality and management flexibility
(Duru et al. 2010; Duru et al. 2014a). Differences in management regimes pertaining to
defoliation or fertilizer supply affect vegetation structure and function, leading to differences

in these various components of fodder provision (Garnier and Navas 2012).

In spite of their widely recognised ecological value, little is known about the nutritional
value of species-rich rangelands for herbivores (Duru et al. 2008a). A better understanding
requires improved knowledge of the nutritional value of the large number of species in these
systems. Dry matter digestibility (DMD), which provides a synthetic measure of the amount of
energy in plant constituents available for herbivores, especially ruminants, is a key

component of this nutritional value (Bruinenberg et al. 2002).

Whole plant digestibility depends on several factors: (i) species, in particular its
taxonomic affiliation (Pontes et al. 2007; Carrére et al. 2010) and growth form; (ii) plant
developmental stage (Buxton 1996; Bruinenberg et al. 2002); (iii) management regimes, in
particular fertilisation (Duru et al. 2000; Pontes et al. 2007), and grazing intensity (Bardgett
and Wardle 2003; Garcia et al. 2003). Fibre content (hemicellulose, cellulose and lignin) and
nitrogen content (NC) have been shown to have significant effects on digestibility (e.g. Jung
and Allen 1995; Karn et al. 2006). To date, only a few studies have assessed the relative
importance of management regime and/or developmental stage on whole-plant or different
plant parts digestibility of a wide range of species beyond grasses (Duru 1997; Calviére and
Duru 1999; Pontes et al. 2007; Carrére et al. 2010).

The aim of the present study is to analyse the relative importance of species growth
forms, plant development stages and management regimes on digestibility, fibre content and
nitrogen content through a trait-based approach to plant functioning. The use of plant traits,
which enables us to assess the interactions between organisms and their environment
simultaneously on a large number of species, has been advocated as a relevant means to
address pending questions in species-rich eco- and agro-systems (reviewed in Garnier and
Navas 2012; Duru et al. 2014a). Differences in digestibility induced by one or several of the

above mentioned factors have been associated with a number of functional traits (Violle et al.
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2007), either at the species (Al Haj Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007) or community
level (Andueza et al. 2010; Gardarin et al. 2014). Among the traits tested in these previous
studies, Leaf Dry Matter Content (LDMC: the ratio of leaf dry mass to water saturated fresh
mass) was the most consistent and best predictor of digestibility and was positively related to
fibre content (Al Haj Khaled et al. 2006) and negatively correlated with digestibility at both
species (Louault et al. 2005; Al Haj Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007) and community
levels (Duru et al. 2008a; Andueza et al. 2010; Gardarin et al. 2014). Previous studies have
suggested that the LDMC of dominant species was a pivotal trait for grouping species into
functional types to improve the assessment of digestibility in species-rich rangelands
(Ansquer et al. 2004; Al Haj Khaled et al. 2006; Duru et al. 2008a).

So far, trait-digestibility relationships have mostly been established for grass species,
which represent only a fraction of the species present in species-rich rangelands. Only one
study has considered more than one forb species (Louault et al. 2005). Further, since
digestibility (DMD) and dry matter content (DMC) differ among plant parts, relationships
between these two variables should be considered separately for each of them. We therefore
addressed the following question: Does DMC adequately capture differences in digestibility
and components of forage quality among plant species differing in growth forms,
developmental stages, across different management regimes and plant parts, in a range of

species from species-rich rangelands?

Ouir first objective was to test the influence of different factors on dry matter digestibility
(DMD) and components of forage quality in different plant parts. We hypothesised that
fertilisation and intense grazing would favour species with high NC and/or low DMC
(reviewed in Garnier et al. 2016) and low fibre content and thus high DMD. We predicted that
these effects would be comparable within species but would vary according to growth form,
species and developmental stage. Our second objective was to determine the influence of
DMC on DMD and other components of forage quality. We hypothesised that DMC would co-
vary with DMD and that this relationship would be maintained for each plant part. We also
assessed the relative influence of the above-mentioned factors on DMD. Our study included
16 species chosen as representative of those found in a Mediterranean rangeland in

southern France, and spanning a range of growth forms.
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Table 1. List of species studied, with abbreviation, location in each treatment, taxonomic group, life cycle and growth form (Pérez-Harguindeguy

et al. 2013). G+F-: non-fertilised and moderately grazed treatment; G+F+: fertilised and intensely grazed treatment.

Species Abbrev. Treatment Taxonomic group Life cycle Growth form
Anthyllis vulneraria Av G+F- Fabaceae Perennial/Annual Rosette
Brachypodium pinnatum Bp G+F- Poaceae Perennial Tussock

Carex humilis Ch G+F- Cyperaceae Perennial Tussock
Helianthemum apenninum Ha G+F- Cistaceae Perennial Extensive and stemmed-herb
Helianthemum canum Hc G+F- Cistaceae Perennial Extensive and stemmed-herb
Stipa pennata Sp G+F- Poaceae Perennial Tussock

Capsella bursa-pastoris Cb G+F+ Brassicaceae Annual Rosette

Erodium cicutarium Ec G+F+ Geraniaceae Annual Rosette

Geranium molle Gm G+F+ Geraniaceae Annual Extensive and stemmed-herb
Plantago lanceolata PI G+F+ Plantaginaceae Perennial Rosette

Poa bulbosa Pb G+F+ Poaceae Perennial Tussock

Veronica arvensis Va G+F+ Plantaginaceae Annual Extensive and stemmed-herb
Bromopsis erecta Be G+F- G+F+ Poaceae Perennial Tussock

Pilosella officinarum Po G+F- G+F+ Asteraceae Perennial Rosette

Potentilla tabernaemontani Pt G+F- G+F+ Rosaceae Perennial Extensive and stemmed-herb
Poterium sanguisorba Ps G+F- G+F+ Rosaceae Perennial Rosette
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METHODS

Study site and experimental design

The study was conducted using abundant plant species found in dry calcareous
rangelands in southern France located on a limestone plateau (Larzac Causse) at the La
Fage research station of INRA (French National Institute for Agricultural Research) (43%55'N,
305'E, 790 m above sea level). The climate of the plateau is sub-humid with a
Mediterranean influence, with cool wet winters and warm dry summers. Annual mean
precipitation of 1070 mm occurs mainly during spring and autumn, and mean monthly
temperatures vary from 1C in January to 19T in Au gust (data from 1973-2013: data from
the on-site meteorological station). Vegetation is dominated by perennial herbaceous species
(the most abundant herbaceous species is Bromopsis erecta), along with loosely scattered
shrubs and trees (Buxus sempervirens and Juniperus oxycedrus are two of the most
abundant shrubs and tree species) (Bernard 1996; Bernard-Verdier et al. 2012; Barkaoui et
al. 2013; Chollet et al. 2014). Since 1972, the station’s 280 ha of rangelands have been

grazed by a sheep herd (Romane breed) raised outdoors year-round for meat production.

The experimental station is divided into paddocks that vary from 4.7-24.5 ha which are
subjected to two different management regimes. We selected six of these paddocks (three
per management regime), which were close to one another and comparable in terms of soil
composition and topography. The first management regime consisted of fertilisation and
grazing (“G+F+" treatment hereafter) of 0.61 kg.kg™' (proportion of total annual biomass
produced that is removed by grazing; with intense grazing in spring). In this first treatment,
mineral nitrogen (65 kg.ha™ year) and phosphorus (40 kg.ha™ every three years) have been
added since 1978. The second management regime applied since 1972 consisted of a
moderate grazing starting in early May of 0.20 kg.kg™, without fertilisation (“G+F-" treatment
hereafter). Within each of the six selected paddocks, three plots (plot area comprised
between 200 and 500 m? to account for differences in species density), were set for the

present study making 9 plots for each treatment.

Species studied and sampling

Based on botanical surveys of the paddocks (Bernard-Verdier et al. 2012; Barkaoui et
al. 2013; Chollet et al. 2014), we selected 16 plant species representing three growth forms
(Table 1), among those most abundant of the two treatments: six species were present only

in G+F-, six species were present only in the G+F+ and four were present in both treatments
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(Bromopsis erecta, Pilosella officinarum, Potentilla tabernaemontani and Poterium

sanguisorba) (Table 1).

In spring 2013, biomass was harvested at two times chosen on the basis of the grazing
calendar and plant phenology, which was delayed in the G+F- treatment (Chollet et al. 2014):
the first harvest occurred at the beginning of vegetative growth (mid-April for G+F+ and end-
of-April to early-May for G+F-) when sheep grazed for the first time, and the second occurred

at the peak biomass (end-of-May for G+F+ and mid-June for G+F-).

Two batches of plant samples were collected: 1) for forage quality measurements, 30-
150 individuals without apparent damage were collected for each species in each plot, so
that enough biomass per species was available to conduct the analyses. The samples were
placed into plastic bags with moist tissues (with deionised water). Individuals of each species
per plot were lumped together and kept in a cooling-box until return to the laboratory. Each
sample was then sorted into leaves (lamina and sheath), stems and reproductive parts
(flowers and fruits), and dried at 60C for 72 h. Samples were ground using a ZM100
centrifugal mill through a 1 mm screen; 2) for DMC measurements, the above-ground parts
of at least 12 individuals per species were collected in each plot. After harvesting they were
immediately placed in a test tube with water and placed in a cool box. The tubes were then

stored at 4T for at least 6 h to insure full rehyd ration of the samples (cf. Garnier et al. 2001).

Digestibility and components of forage quality measurements

DMD and components of forage quality (NC and NDF) were assessed from the first
batch, which included 469 plant part samples of the 16 species collected from the 18 plots

from the two management regimes and the two harvest dates.

Dried and ground samples of the different plant parts of each species from each plot
were analysed using near-infrared reflectance spectroscopy. Reflectance spectra were
collected from duplicate samples presented in ring cells equipped with quartz glass using a
FOSS Nirsystem 6500 spectrometer (FOSS Nirsystems, Silver Spring, MD, USA) operating
at 400-2500 nm.

Near infrared reflectance spectroscopy (NIRS) is a non-destructive and highly precise
physical method based on selective absorption of near infrared electromagnetic waves by
organic molecules (Birth and Hecht 1987). NIRS has proved useful to relate the spectra of
samples to their laboratory biochemical values in a number of digestibility studies (e.g.
Aufrére et al. 1996; Stuth et al. 2003; Andrés et al. 2005). In the present study, dried and
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ground samples of different plant parts of each species from each plot were analysed using
near-infrared reflectance spectroscopy. Reflectance spectra were collected from duplicate
samples presented in ring cells equipped with quartz glass using a FOSS Nirsystem 6500
spectrometer (FOSS Nirsystems, Silver Spring, MD, USA) operating at 400-2500 nm so as to
produce an average spectrum with 870-1013 data points. Existing calibrations at CIRAD
(French International Centre of Agricultural Research for Development) between the spectral
properties and the measured digestibility were updated and adapted to our samples with
reference analyses of 24 samples representative of our dataset. Calibration was performed
using modified partial least square regression with WINISI software (version 4, Infrasoft
International, Port Matilda, PA, USA). Statistical parameters of the calibration models for
forage quality measurements are presented in File 1 [See supporting information]. As
measured and predicted digestibility were strongly correlated [See supporting information],

the NIRS method was used to predict digestibility from spectral data.

Chemical parameters known to be related to the nutritional value of samples were also
measured on samples used for calibrations: in vitro DMD (g.kg™') was measured by the
pepsin-cellulase method of Aufrére et al. (2007); total NC (g.kg™') was measured by the
Kjeldahl method; fibre content (Neutral Detergent Fibre, NDF %) was measured by the Van
Soest sequential detergent method with an amylase and protease pre-treatment (Van Soest
et al. 1991).

Dry matter content measurements

DMC was measured from the second batch of samples. After rehydration, plant parts
were sorted as follows: the youngest mature leaf was cut at the petiole insertion for
dicotyledons and at the lamina for monocotyledons (including the sheath for Poaceae); the
entire stem of one individual was included (or sometimes a portion); and the reproductive
parts were a mix of flowers, fruits and peduncle. DMC was assessed for each of these plant
parts for the 12 individuals per species collected in each plot, according to the protocol
described in Garnier et al. (2001). Each plant part was gently blotted dry before weighing to
obtain its water-saturated fresh mass, dried for 72 h at 60C and weighed to measure dry
mass. DMC was calculated as the ratio between the dry mass of the plant part and its water-

saturated fresh mass.
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Data analysis

Statistical analyses were performed using R software (R Development Core Team
2010). Linear models were used to test the influence of management regime, harvest date,
growth form, and species (nested within growth form) and their interactions with DMD,
components of forage quality and DMC. These analyses were performed for each plant part
(leaf, stem and reproductive part) of the studied species. The model selection, based on
Anova, used manual backward elimination and stepwise regression with the ‘Im’ function.
The normality of the distribution of residuals was verified for each model. The same
procedure was applied to the four species in both treatments to test the influence of

management regime, harvest date, and species and their interactions for each plant part.

Principal Component Analysis (PCA) was performed for each plant part at the time of
peak biomass (harvest date 2) using the ‘ime4’ package to evaluate differences in DMD, the
other components of forage quality and the DMC between species growth forms. The
projection of the points on axis 1 was recovered to test differences in DMD, other forage
components quality and DMC between growth forms using one-way Anova, followed by a

Tukey test to determine differences between plant parts at the time of peak biomass.

In order to assess the relative importance of harvest date, species and management
regimes, and their interactions on leaf DMD, components of forage quality and DMC at the
intraspecific level, a variance decomposition analysis was performed for the four species

present in both treatments (see Table 1) (Xu 2003).

Pearson and Spearman correlations were calculated for each plant part of the 16
species on DMD, components of forage quality and DMC averaged per species,
management regime and harvest date to test relationships between forage quality and DMC.
Intercepts and slopes were tested using Ancova to compare the influences of developmental

stage and plant parts.

Path analysis was used to understand direct and indirect causal relationships among
variables (management regime, harvest date, DMD, components of forage quality and DMC)
via a combination of linear models forming a correlation network (Shipley 2000). This
method, based on Structural Equation Modelling, can be used to quantify the relative
importance of management regime and harvest date on DMD, components of forage quality
and DMC for each plant part and to identify which was the best combination of trait or
components of forage quality could be used to predict variation in DMD. DMD, NC, NDF and
DMC were scaled with the ‘scale’ function from ‘base’ package (Becker et al. 1988), and the

‘species’ effect was added as a random factor in the models tested. Several initial global
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Figure 1. Influence of management regimes (grazed and fertilised (G+F+) and grazed and
non-fertilised (G+F-) treatments) and harvest dates on leaves: (A) dry matter digestibility
(DMD), (B) fibre content (NDF), (C) nitrogen content (NC) and (D) dry matter content (DMC).
Boxes and whisker plots at the top of the plots show the distribution of values at date 1 (the
open circles represent outliers); Boxes and whisker plots at the right of the plots show the
distribution of values at date 2 (the open circles represent outliers). Solid symbols and
whisker plots represent the G+F- treatment, while open symbols and whisker plots represent
the G+F+ treatment. Solid lines connect values for the four species found in both treatments.

Species abbreviations are provided in Table 1.
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conceptual models were developed following our hypothesis of causal relationships among
variables, involving variations in direct and indirect effects between variables. The overall fits
of the path models (including relationships between the variables fertilisation, grazing, DMD,
NC, NDF and DMC) were tested with a generalised d-sep test (Shipley 2009) using the ‘ggm’
package in R. A Fisher’'s C test of the overall models were performed between each initial
overall model proposed (expected covariance structure) and the data measured (observed
covariance structure) in order to select the best model. A chi-squared distribution and a non-
significant P value of fit indicated that the initial model structure and the data did not differ
significantly and that the model suitably represented the data. The significance of regression
path coefficients associated with each arrow was also tested. The estimates of each linear
model were used to indicate the relative strength and influence of each of the relationships in
the model. By convention, standardised regression path coefficients (i.e. estimate) > 0.8 are
considered to have large influence, those equal to 0.5 moderate influence, and those < 0.2
little influence (see Shipley (2009) [for more details on the method]). Indirect effects of factors
on DMD were calculated by multiplying all coefficients encountered on the paths linking

variables and by summing them if there were multiple paths (Shipley 2000).

RESULTS

Interspecific variation in forage quality and dry matter content

Our data showed large variation in DMD of leaves between harvest dates (means per
species ranged 408-892 g.kg™' for the 16 studied species and 408-735 g.kg™ for the four
Poaceae species) and for stems (means per species ranged 339-839 g.kg™' for the 16

studied species for the harvest date 2).

At the beginning of growth (harvest date 1), leaves were on average 10.4% more
digestible and 25.6% richer in nitrogen than at the peak biomass (harvest date 2) (Fig. 1A, C
and Table 2). Stipa pennata had the largest decrease in leaf DMD between the two dates (-
53.2%), while Anthyllis vulneraria had the smallest decrease (-0.77%) (Fig. 1A). Leaf NDF
and DMC were higher at the peak biomass (+14.7% and +9.7%, respectively) (Fig. 1B, D
and Table 2). Stems and reproductive plant parts followed the same pattern as leaves
between harvest dates (Table 2). In general, the decrease in DMD between harvests was
more pronounced for species with the lowest DMD values (mostly true for leaves for which all

data were available at both harvest dates).

119



Chapitre 1 — Sources de variation de la digestibilité des organes

Table 2. Influence of harvest date, growth form, species, and management regime and their interactions on digestibility, other components of

herbage quality (nitrogen and fibre content) and dry matter content. Plant parts (leaf, stem and reproductive parts) were analysed at the

interspecific level. Only factors or interactions with indicators of significance (including “ns”) were selected in the model. Numbers represent the

F value from Anova. Degrees of freedom are in brackets (dffactor/dfresiqual)-

Dry Matter Digestibility (DMD) Nitrogen Content (NC) Fibre Content (NDF) Dry Matter Content (DMC)
Leaf Stem Rpeari’:g Leaf Stem F:;Fitrg' Leaf Stem F:;Fitrg' Leaf Stem R;)ea;:'tr;).
(n=229) (n=131) (n=137) (n=229) (n=131) (n=137) (n=229) (n=131) (n=137) (n=229) (n=144) (n=137)

Harvest date 489 395 299 620 311 619 443 816 530 190 23.0 19.0

(1/169) (1/84) (1/80) (11137) (1/76) (1/50) (11172) (1/84) (1/71) (11175) (11111) (1/104)
G 780*** 496*** 270*** | 52.9**  39.0*** 110*** | 3543*** 1558*** 1097*** | 904***  90.3*** 125***

rowth form

(2/169) (2/84) (2/80) (21137) (2/76) (2/50) (21172) (2/84) @I71) (2/175) (21111) (2/104)
Species 71.6*** 61.2*** 66.2*** | 29.5** 14.1*** 68.6*** | 71.3*** 62.8*** 81.0*™* 110***  34.5*** 11.9***

(2/104) (11/84) (11/80) (13/137) (11/76) (11/50) (13/172) (11/84) (11/71) (13/175) (13/1111) (13/104)
M . 1386™*** 981*** 269*** 525*** 186*** 570*** | 1644*** 572***  49.4*** | 1831*** 224***  80.9***

anagement regime

(1/169) (1/84) (1/80) (11137) (1/76) (1/50) (11172) (1/84) (1171) (11175) (11111) (1/104)
Harvest date x 3.4 16.5*** 7.50*  26.8*** ns ns ns ns 59.4*** 6.16*
Management regime (1/169) (1/84) (1/137) (1/76) (1/50) (1/172) (1/84) (1/71) (1/175) (1/104)
Harvest date x 83.3*** 18.4*** 8.7 23.3*** 10.2** 4.31* 110*** 18.2***  23.0*** | 11.7*** ns 7.97***
Growth form (2/169) (1/84) (2/80) (21137) (2/76) (2/50) (21172) (1/84) @I71) (2/175) (11111) (2/104)
Harvest date x 8.3*** 10.2*** 7.67*** 2.33 3.21* 11.8***  10.7*** 8.49*** | 8.70"* 6.67*** 5.23**
Species (13/169) (3/84) (13/137) (3/76) (4/50) (13/1172) (3/84) @71 (13/175) (4/111) (3/104)
Management regime 2.8 23.5** ns ns 3.01 3.72 ns
x Growth form (2/169) (2/84) (2/80) (2/137) (2/50) (2/172) (2171)

Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001; marginally significant results (0.05 < P < 0.1) are shown in italics.
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Across all the species, leaves, had the highest DMD and NC and stems the lowest
(3.17<F25<22.4, P<0.05). Reproductive plant parts had a DMD values between those of
leaves and stems (means per plant parts at the harvest date 2: leaves=69.0 g.kg”,
reproductive parts=65.2 g.kg”', stems=58.0 g.kg”') and an NC equivalent to that of leaves
(means per plant parts at the harvest date 2: leaves=24.1 mg.g", reproductive
parts=22.5 mg.g™', stems=14.0 mg.g™"). No difference was detected between plant parts in
NDF (F2,52=1.61", P>0.05) or DMC (F2,55=1.31", P>0.05) (Fig. 1).

Fertilisation increased leaf DMD and NC in all species (+19.8% and +24.1% increase,
respectively) (Fig. 1A, C and Table 2). Conversely, NDF and DMC of leaves in the G+F+
treatment were lower than those in the G+F- treatment (-37.1% and -35.8%, respectively)
(Fig. 1B, D and Table 2).

Forage quality and DMC varied according to species growth form (Table 2; P<0.05).
These variations were identified in the PCA, where the first axis accounted for 86.4% for
leaves; 79.5% for stems, and 79.7% for reproductive parts (Fig. 2). Axis 1 was determined by
DMD and NC opposed to NDF and DMC. Loading of species on axis 1 varied significantly
among growth forms at the biomass peak. All plant parts of tussock species had lower DMD
and higher NDF than rosette and extensive and stemmed-herbs species at both harvest
dates (Fig. 2; Tukey test). Plant species differing growth forms responded differently to
harvest date (Table 2). Tussocks had a higher decrease in DMD during plant growth (-
22.9%) than rosettes (-7.34%) and extensive and stemmed-herbs (-4.60%). Tussock species
with high NDF and DMC, such as S. pennata, had the highest decrease in DMD between
harvest dates while DMD of species with low NDF and high NC, such as A. vulneraria, did

not vary between harvest dates.

Intraspecific variations in forage quality and dry matter content

For the four species grown in both fertiised and non-fertilised treatments, we
observed a decrease in DMD and NC (Fig. 1A, C) and an increase in NDF and DMC
between harvest dates (Fig. 1B, D). Fertilisation consistently induced an increase in DMD
and NC (Fig. 1A, C) and a decrease in NDF and DMC (Fig. 1B, D). The relative influence of
species, harvest date and fertilisation on forage quality and DMC varied (Fig. 3). Considering
leaf DMD, 27.1% of the variance was attributed to plant species, 37.0% to species
developmental stage and 15.3% to the management regime (Fig. 3). For leaf NDF and DMC,

more than 60% of the variance was attributed to species (71.8% and 61.7%, respectively).

121



Chapitre 1 — Sources de variation de la digestibilité des organes

Leaves Reproductive parts
= A g " B ‘“'-.? s Mitroden C
ie B';r“: g:! CD“@ contém
E. . E ¥ E ¥ [Drfmatter Digestikility
o~ o o cotent
g g : |4 m e
2 Q 2 .| = sl
= B o = £ o
£ £ £ |~ A
: il i =
@ E E
c £ =
g‘ L CDL T 8 ¥ L
= = E
(3 w (3 o) 55 w
By | | | I I ¥ I I I i I O 5 L1 I I I I I
-6 -4 -2 ] 2 4 G -6 -4 -2 0 2 4 B -6 -4 -2 a 2 4 G
Component Principal 1 (86.4 %) Component Principal 1 (79.5 %) Component Principal 1 (79.7 %)
(3 Rosetie
[1 Tussock

2 Extensive and stemmed-herb

Figure 2. Principal component analysis between forage quality (dry matter digestibility (DMD), fibre content (NDF), and nitrogen content (NC))
and dry matter content (DMC) measured at the biomass peak (harvest date 2) for (A) leaves, (B) stems and (C) reproductive parts. Ellipses

were drawn at a 0.70 confidence level around the points for each growth form.
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For leaf NC, little variance was attributed to species (2.40%), while most of the variance was

attributed to developmental stage (51.5%) (Fig. 3).

Relationships between dry matter content and forage quality

Results showed clear links between forage quality and DMC (Fig. 2 and File 2 [See
supporting information]). Leaf DMC was negatively related to DMD (Fig. 4A) and NC
(Fig. 4G) and positively related to leaf NDF (Fig. 4D). The same patterns were found for
stems (Fig. 4B, E, H) and reproductive plant parts (Fig. 4C, F, I). Slopes of relationships
between DMC and DMD or components of forage quality considering each plant part
separately were similar for both harvest dates (Table 3). Intercepts of species’ developmental
stages differed for DMD and NC for each plant part (Table 3), for which the intercept at
harvest date 1 was higher than that at harvest date 2 (Table 3 and Fig. 4). Intercepts of the
relationships between dry matter content and NDF were similar for leaves and reproductive
plant parts (Table 3). Slopes of the relationships between DMD and DMC on the one hand,
and DMD and components of forage quality on the other hand, were similar for the different
plant parts (Table 3). Intercepts for leaves were higher than those for the other plant parts
(Table 3 and Fig. 4).

Relative influence of factors affecting dry matter digestibility

Harvest date negatively affected leaf NC and positively affected leaf NDF and DMC
across all 16 plant species (Fig. 5A; X?=11.04, df=8, P=0.20). Conversely, management
regime induced an increase in leaf NC and a decrease in leaf NDF and DMC. An increase in
NDF can induce an increase in DMC and a decrease in NC. Leaf DMD was influenced more
by NDF than NC, and was not affected by DMC (path coefficient not significant) when
considering the effect of NDF. For stems, management regime and harvest date affected
only NDF and NC in the same direction as that for leaves. Variations in stem DMC were
caused only by variations in NDF. DMD was principally influenced by NDF and slightly
influenced by NC and DMC (Fig. 5B; X?=17.96, df=12, P=0.12). The model retained for
reproductive plant parts was similar to those for leaves and stems, except that NDF was not
influenced by management regime (path coefficient not significant), and DMC influenced NC
(Fig. 5C; X2=9.93, df=6, P=0.13).

The indirect influence of harvest date was equivalent to management regime on leaf
(path coefficients were -0.61 and +0.48, respectively) and on stem DMD (path coefficients

were -0.78 and +0.97, respectively). For reproductive parts, harvest date seemed to
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Figure 3. Estimated variance decomposition among species, management regime and
developmental stage for forage quality (dry matter digestibility (DMD), fibre content (NDF),

and nitrogen content (NC)) and dry matter content (DMC) of leaves.
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influence more DMD than management regime (path coefficients were -0.86 and +0.21,

respectively).

DISCUSSION

An initial objective of this study was to test the influence of plant species, harvest dates
and management regimes on the forage quality of different plant parts. While most previous
studies have considered mainly grass species (but see Cruz et al. 2002; Ammar et al. 2004),
ours is amongst the first to have been conducted on a wide diversity of species belonging to
different botanical families and growth forms. The trait-based approach followed here has
allowed us (1) to assess some aspects of the functional response of this wide range of
species to changes in the environmental conditions induced by the different management
regimes, and (2) to relate this functional response to changes in forage digestibility, a key

property of animal diet.

Source of variation in plant digestibility

The range of values found here for leaf DMD (408-892 g.kg™') was larger than those
obtained in previous studies, which ranged from 700-845 g.kg™ for leaves of 14 grasses (Al
Haj Khaled et al. 2006) and from 546-759 g.kg”' for leaves of four functional types
established for Poaceae (Duru et al. 2008a). The same trend occurred for stem DMD of
these four functional types which varied from 421-699 g.kg™”' (Duru et al. 2008a). Leaves
generally had higher digestibility than stems and reproductive plant parts, which agrees with
previous studies conducted on grass species only (Bidlack et al. 1999; Arzani et al. 2004;
Karn et al. 2006; Duru et al. 2008b; Beecher et al. 2013) or both grass and dicotyledonous
species (Duru 1997).

Forage quality varied significantly according to species growth form: grass species,
composed mainly of tussocks, had the lowest DMD for each plant part. This was especially
the case for S. pennata, the least consumed species (field observations), which also had the
highest NDF and DMC and the lowest NC. Conversely, in agreement with Duru (1997),
dicotyledonous species, composed of rosettes and extensive and stemmed-herbs, had the
highest DMD. DMD variations across growth forms are explained by differences in NDF and
DMC. Tussocks had higher NDF and DMC than rosettes and extensive and stemmed-herbs,
as also found in previous studies (Cruz et al. 2002 for DMC; Buxton and Redfearn 1997 for
NDF).
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Figure 4. Relationships between forage quality and dry matter content of species plant parts:
dry matter digestibility (DMD) and dry matter content (DMC) for (A) leaves, (B) stems and (C)
reproductive parts; fibre content (NDF) and dry matter content (DMC) for (D) leaves, (E)

stems and (F) reproductive plant parts; and nitrogen content (NC) and dry matter content

(DMC) for (G) leaves, (H) stems and () reproductive plant parts. The r values are Pearson or

Spearman correlation coefficients for all data. See File 3 for correlation results at each

harvest date [See Supporting Information].
Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001
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In agreement with our hypothesis, forage quality was significantly influenced by harvest
dates. DMD and NC decreased while NDF increased with developmental stage for all
species studied. These results agree with previous studies conducted at the species (Karn et
al. 2006; Carrére et al. 2010; Asaadi and Yazdi 2011; Atis et al. 2012) and community levels
(Pérez Corona et al. 1998; Bruinenberg et al. 2002; Garcia et al. 2003; Michaud et al. 2012).
However, in most previous studies, these changes in forage quality were assessed at the
whole-plant (or whole community) level (Carrére et al. 2010; Asaadi and Yazdi 2011) and
were associated with changes in the proportion of different plant parts during development
(Buxton 1996; Bruinenberg et al. 2002). Here we analysed the temporal changes in the
quality of three plant parts — leaves, stems and reproductive parts — separately, and showed
that digestibility decreased with time in all three. In leaves, this results from (1) the ageing
process of individual leaves during which the contents of nitrogen and water-soluble
carbohydrate decrease while that of fibre increases (Terry and Tilley 1964; Karn et al. 2006),
(2) increase in the amount of indigestible cell walls per unit area with the level of insertion of
the leaf on the shoot, at least in grasses (Groot and Neuteboom 1997). Similarly, in stems,
there is an increase in cell-wall concentration and a decrease in soluble cells during
development (Buxton 1996), making basal segments more digestible than upper segments
(Pritchard et al. 1963). At the whole plant and community levels, the decrease in digestibility
with time therefore results from a combination of an increase in the stem/leaf ratio of the
shoot and a decrease in the digestibility of the different plant parts. Our study showed that in
leaves, the decrease in digestibility was less pronounced for dicots than for grasses, which is
in agreement with the finding that leaf cell-wall concentration varies less with time in legumes

than in grasses (Jung and Allen 1995).

In the rangelands studied, the high abundance of tussocks (Bernard-Verdier et al.
2012; Barkaoui et al. 2013; Chollet et al. 2014) provide the amount of dry mass that sheep
require, while rosette and extensive and stemmed-herbs produce forage of higher quality
over a longer period during spring. As shown in the study by Mladek et al. (2013), we
assume that sheep recognise an ‘average forage value’: sheep maximise forage quality
when forage is abundant and offers a choice of highly nutritious species, whereas when
quality decreases, they maximise intake. Hassoun et al. (2007) found that in certain
rangelands dry matter intake in fertilised and intensely grazed treatments is higher than that

in non-fertilised and moderately grazed treatments.
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Table 3. Harvest date and plant parts influence on the slopes and intercepts of the relationships between dry matter content (DMC) and

components of forage quality (dry matter digestibility (DMD), nitrogen content (NC) and fibre content (NDF)) presented in Fig. 4. Numbers

represent the F value from Ancova. Degrees of freedom are in brackets (dftactor/dfresiduat)-

Harvest date Plant parts
Relationship with the Dry Matter Content (DMC)
Slope Intercept Slope Intercept
Leaf 0.17ms (1/36) 5.62* (1/36)
Dry Matter Digestibility (DMD) Stem 0.00" (1119) 7.89% (1119 1.55™ (2182) 29.7*** (22
Reproductive parts 0.00" (1121 3.10 (1121

Reproductive parts

0.31" (121

1.75" (1721

Leaf 0.04" (136) 22.8*** (1136)

Nitrogen Content (NC) Stem 0.40" (1119 23.1%** (n9) 0.58" (282) 44 1% (282)
Reproductive parts 1.09™ (1121 9.67* (1121
Leaf 0.00" (1136) 0.47" (1136)

Fibre Content (NDF) Stem 0.91" (1119) 6.10% (1119 0.11" (282 10.1%** (2/82)

Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001; marginally significant results (0.05 < P < 0.1) are shown in italics.
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Fertilisation combined with more intense grazing induced higher DMD. This increase is
explained by an increase in NC (Pontes et al. 2007; Carrére et al. 2010) and a decrease in
fibre content (Duru and Ducrocq 2002; Carrére et al. 2010) and DMC (Pontes et al. 2007).
Wilson et al. (1999) reported that the lower digestibility of species that prefer low-nutrient
habitats is the consequence of their chemical composition and tissue anatomy, which is due
to their high proportion of non-veinal sclerenchyma cells (Van Arendonk and Poorter 1994).
Duru and Ducrocq (2002) found that digestibility of the latest mature leaf and whole green
lamina under severe defoliation was higher than that under low defoliation, and that the
decrease in digestibility accelerated when combined with fertilisation. Our results showed
that an interaction occurred between harvest date and management regime, and the
digestibility of different plant parts in the G+F+ treatment remained higher than that in the

G+F- treatment at both harvest dates.

Relationships between dry matter content and forage quality

DMC was strongly linked with DMD, NDF and NC, and slopes of these relationships
were similar between harvest dates for every plant part. This finding indicates that variation
in DMC induced a similar variation in DMD as a component of forage quality at both harvest
dates. Intercepts generally differed between the two harvest dates. For a low DMC, DMD and
NC were higher at the beginning of growth than at the biomass peak, while the opposite
occurred for NDF. Comparison of slopes of the relationships between DMD and DMC on the
one hand and between DMD and the other components of forage quality on the other hand
revealed that traits variations (DMD and components of forage quality) caused an identical
range of variations in DMD of different plant parts (similar slopes). This pattern was not found
for their intercepts which differed. For a given DMC, leaves of the 16 species had higher
DMD and NC than stems, while leaf NDF was the lowest, which validates our previous
results for the range in DMD among plant parts. Measurement of the DMC of particular plant
parts makes it possible to predict forage quality of each part at another harvest date and to

predict the DMD of other plant parts.

Direct links were found between DMD, components of forage quality and DMC,
especially between DMD and NDF. This relationship has been demonstrated in previous
studies, but only as correlation and not in terms of causality. Previous studies found a
negative correlation between DMD and DMC at the species level for Poaceae species (Al
Haj Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007) and at the community level (Andueza et al. 2010;
Gardarin et al. 2014). Our results confirm that DMC is a suitable indicator of DMD for leaves,

stems and reproductive parts, even when variations in DMD are caused more by NDF and
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Figure 5. Structural equation models for (A) leaves, (B) stems and (C) reproductive parts.
Path coefficients between variables are standardised partial regression coefficients.
Intercepts are provided in brackets. Note that management regime and developmental stage
are exogenous variables (no arrow point to them).
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NC than by DMC. We assume that the influence of NDF on DMD was particularly due to
cellulose (Beni de Sousa et al. 1982) and lignin (Beni de Sousa et al. 1982; Jung and Allen
1995). The variation in DMC was partly due to fibre content, which has high structural
carbohydrate content and a low proportion of mesophyll (Garnier and Laurent 1994). The
increase in fibre content was responsible for the increase in DMC and consequently the
decrease in DMD. Duru et al. (2008b) demonstrated that DMD was higher in species with
lower leaf DMC at the leafy stage; we confirmed that this also occurs at the reproductive

stage.

Relative influence of species, developmental stage and management regime on

digestibility variation

Our approach is original in its use of path analysis to understand the relative influence
of each factor on DMD. Among the factors studied, species developmental stage and
management regime seemed to equally influence DMD of leaves and stems. In previous
studies, developmental stage was shown as the most important factor affecting cell wall

concentration and composition (Jung 2012) and thus digestibility (Buxton 1996).

The relative influence of species, harvest date and management regime on
components of forage quality, leaf DMC and DMD was also assessed at the intraspecific
level using the four species found in the two treatments. Harvest date and fertilisation had
the strongest effects on NC as demonstrated elsewhere (Kazakou et al. 2013), while species
effects were strongest for NDF and DMC. As digestibility depends on a complex combination
of NC, NDF, DMC (cf. Fig. 5), the relative effects of harvest date, management regimes and
species on DMD were intermediate between the effects of these factors on NC on the one
hand and NDF an DMC on the other hand. Although the influence of a number of factors on
leaf digestibility have been assessed at the intraspecific level (e.g. Groot et al. 1999; Duru
2008; Nissinen et al. 2010), these have generally been done for each factor individually,
making the comparison with our findings difficult. Only the study of Beni de Sousa et al.
(1982) considered the relative importance of different fibre components on DMD and leaf
tensile strength of a grass species at the whole-plant level. Cellulose and lignin concentration
had the highest influence on DMD, in agreement with our study where NDF, which takes into

account two fibre components, was assessed.
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File 1.
Number of M Standard Standard error R?
ean
samples deviation (cross validation) (cross validation)
DMD, g.kg™ In vitro dry matter digestibility 870 517 164 3.85 0.95
NC, g.kg™ Total nitrogen 1008 17.7 6.78 0.83 0.96
NDF, %DM Neutral detergent fibre 1013 56.9 12.2 3.40 0.92
File 2.
DMD of leaf DMD of stem DMD of reproductive part
Harvest Harvest Harvest Harvest Harvest Harvest
Total Total Total
date 1 date 2 date 1 date 2 date 1 date 2
(n=40) (n=23) (n=26)
(n=20) (n=20) (n=6) (n=17) (n=8) (n=18)
Nitrogen content
0.70*** 0.79*** 0.78*** 0.80 0.54* 0.61** 0.81* 0.67** 0.76***
(NC)
Fibre content
-0.82*** -0.89*** -0.86*** -0.97*** -0.94*** -0.94*** -0.60ns -0.79*** -0.79***
(NDF)
Dry matter content
(DMC) -0.90*** -0.91** -0.84*** -0.89 -0.85*** -0.84** -0.46ns -0.75** -0.73***
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CONCLUSIONS

Better assessment of nutritional value of forage in species-rich systems requires
knowledge of their growth form composition. Developmental stage is an essential factor that
induces changes in forage quality, which is also influenced by management regimes.
Functional traits and especially DMC of the different plant parts, which is closely related to
fibre content, is a good and easily measured predictor of DMD in these species-rich systems
dominated by herbaceous species. Future studies could extend these results to vegetation
including a wider range of growth forms, as our results revealed the importance of
maintaining a complex community structure in rangelands (different species, growth forms
and development stages) in order to maintain their nutritive value in time. A large range of
variation in the DMC of leaves has also been shown to improve the flexibility of production in
permanent grasslands (Duru et al. 2014b). These various findings suggest that a high
functional diversity for certain key traits might be required to enhance several aspects of

forage production and quality.

SUPPORTING INFORMATION

The following [SUPPORTING INFORMATION] is available in the online version of this

article:
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File 3.
Dry Matter Digestibility Nitrogen Content Fibre Content Dry Matter Content
(DMD) (NC) (NDF) (DMC)
Repro. Repro Repro. Repro.
Leaf Stem Leaf Stem Leaf Stem Leaf Stem
part part part part
(n=89) (n=54) (n=89) (n=54) (n=89) (n=54) (n=89) (n=57)
(n=57) (n=57) (n=57) (n=57)
Harvest date 255***  474***  193*** | 262***  39.2***  46.6*** | 249**  712***  357*** | 226™*  26.0*** 20.5***
Species 90.5***  183***  138** | 7.66*** 4.19* 4.12* 637***  470*** 446 | 205  35.7*** 26.4***
Management regime | 35.7***  179*** ns 175**  84.8*** 47.1*** | 13.7** 33.7*** 93.6*** | 32.7*** 69.7*** 9.17*
Harvest date x
. 39.6*** ns 20.5***  7.86** 50.4*** ns 8.86** 4.16* 6.05*
Management regime
Harvest date x
) 37.8*** 13.3** 43.4%* 5.31**
Species
Management regime
18.0*** ns 8.86***  3.22* 22.2***  2.88*

x Species
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CHAPITRE 2

RELATION ENTRE DIGESTIBILITE ET DECOMPOSABILITE
A L’ECHELLE DE L’ESPECE

Expliquer les relations digestibilité-décomposabilité

pour des especes de prairies permanentes Méditerranéennes :

quels traits ont la plus grande importance ?
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Introduction

L’intensité de paturage et le niveau de ressources sont les principaux facteurs
contrélant la réponse des plantes aux pratiques de gestion. Les plantes mettent en place des
stratégies afin de se maintenir dans ces milieux, selon un compromis entre croissance et
défense, qui se traduisent par des changements de qualité du fourrage et en conséquence
de sa litiére. Cependant, peu d’études ont exploré les liens entre digestibilité du fourrage par
les herbivores et décomposabilité de la litiere. Les objectifs de ce chapitre étaient de (i)
tester les liens entre digestibilité de la matiére séche et décomposabilité ; (ii) déterminer les
traits reliés a chacune de ces propriétés ; (iii) identifier un ou plusieurs traits prédicteurs de

variations de digestibilité et décomposabilité.

16 espéces de prairies permanentes Méditerranéenne soumises a deux pratiques de
gestion (fertilisation et paturage intensif vs. paturage modéré uniquement) ont été étudiées.
La digestibilité ainsi que plusieurs traits fonctionnels ont été déterminés sur matériel vert, et

la décomposabilité sur la litiére, au pic de biomasse.

Résultats marquants

Nous avons démontré qu’il existe une relation positive entre la digestibilité de la
matiere séche et la décomposabilité de la litiere qui se maintient dans les feuilles et les tiges,
au travers de différentes pratiques de gestion. Cette relation est déterminée par certains
traits, en particulier la teneur en fibres mesurée sur le matériel vert, qui prédit a la fois la
digestibilité du fourrage et la décomposabilité des litiéres. La teneur en matiére séche des
organes étant fortement reliée a la teneur en fibres, ce trait affecte a la fois les herbivores et

les micro-organismes a travers I'effet post-mortem.
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ABSTRACT

Herbivory and soil fertility are the principal factors controlling plant responses to the
management regime and affecting vegetation composition and structure. Few comparative
studies explored the influence of forage quality for herbivores on the decomposability of the
corresponding litter through the ‘afterlife’ effects hypothesis, considering different plant
organs. We investigated the dry matter digestibility-decomposability linkage in plants from a
species-rich rangeland, and which traits were good predictors of this relationship at organ
level. We studied 16 species with contrasting growth forms in a Mediterranean rangeland in
southern France grazed by sheep and subject to two management regimes: fertilization and
intensive grazing vs. non-fertilization and moderate grazing. The dry matter digestibility and
decomposability of leaves and stems were estimated at peak standing biomass, as well as
functional traits measured both on green and litter plants such as fibre content (NDF), dry
matter content (DMC), N, P and tannin contents. Dry matter digestibility was significantly
positively related to decomposability, both properties being influenced in the same direction
by management regime, organ and growth forms. This relationship was consistent when
each management regime or organ was considered separately. Dry matter digestibility of
leaves and stems was mostly and negatively explained by green NDF and positively by
green N content (NC). Decomposability was more predicted by traits measured on green
rather than litter plants, and was negatively related to NDF for leaves and stems and
positively to N and P contents for leaves only. These two degradation processes were
governed by similar traits, in particular NDF, affecting both herbivores and micro-organisms

through the ‘afterlife’ effect.

KEYWORDS: ‘afterlife’ effect; dry matter digestibility; decomposability; fertilization; grazing;

green and litter traits; organ;
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INTRODUCTION

Local vegetation structure and functioning result from the sorting and filtering of plants
by biotic and abiotic factors (Keddy 1992). In managed ecosystems such as permanent
grasslands, grazing by domestic herbivores and availability of soil resource are the principal
factors controlling plant responses to the management regime (Duru et al. 2005; Garnier and
Navas 2012).

Herbivory and soil fertility affect vegetation composition and structure in an interactive
way. Increasing soil nutrient availability results in plants with high nutrient concentration and
low defense investment, allowing them to face herbivory with a tolerance strategy (Trlica and
Rittenhouse 1993; Briske 1996; Boege and Marquis 2005). In contrast, plants growing in
nutrient poor habitats are characterized by an efficient ability to conserve resources, driven in
particular by a long potential lifespan and a high investment in protection against herbivores
(Coley et al. 1985; Chapin et al. 1990; Boege and Marquis 2005). These opposed strategies
against herbivory along soil fertility gradients correspond to a trade-off between growth and
defense (Herms and Mattson 1992). This trade-off has direct impacts on plant consumption
by herbivores, less protected and rapidly growing plants being expected to be more heavily
grazed by herbivores (Coley et al. 1985), but also has important ‘afterlife’ effects (Grime and
Anderson 1986), because it induces interspecific variation in litter quality and
decomposability (Cornelissen 1996; Hobbie 1996; Cornelissen and Thompson 1997; Wardle
et al. 1998; Aerts et al. 1999; Pérez-Harguindeguy et al. 2000; Quested et al. 2003;
Cornelissen et al. 2004). These authors suggested that plant investment in leaves heavily
defended against herbivores will result in litters with a low decomposition rate due to the
presence of highly recalcitrant components (Grime et al. 1996). Several litter traits have been
explored as drivers of litter decomposition, such as litter nitrogen content (Pérez-
Harguindeguy et al. 2000; Cornwell et al. 2008), lignin content (Meentemeyer 1978), physical
toughness (Pérez-Harguindeguy et al. 2000), polyphenol content (Coq et al. 2010). Other
studies also directly linked plant litter decomposability to the traits of green leaves such as
nitrogen content (Cornwell et al. 2008; Bakker et al. 2011) or leaf dry matter content (LDMC)
(Kazakou et al. 2006; Cortez et al. 2007; Quested et al. 2007; Bakker et al. 2011), leaf
thickness (Kazakou et al. 2009; Bakker et al. 2011), leaf tensile strength (Pérez-
Harguindeguy et al. 2000; Kazakou et al. 2009). Most studies aiming at linking plant or litter
traits to litter decomposability focused on leaves or whole plants, and very few studies
compared plant organ decomposability (but see Birouste et al. 2012; Freschet et al. 2012,

2013). In addition, few studies used both green and litter traits to compare their potential to
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predict litter decomposability (Fortunel et al. 2009; Kazakou et al. 2009; Bakker et al. 2011)

and verify their ‘afterlife’ effects.

Digestibility provides a measure of the plant nutritive value (Bruinenberg et al. 2002),
especially for ruminants, and can be considered as a measurement of degradability of green
plant material by ruminant herbivores. Whole plant digestibility varied across species for
grasslands, depending in particular on its taxonomic affiliation and growth form (Pontes et al.
2007; Carrere et al. 2010). Digestibility is strongly dependent on plant traits, and is in
particular reduced for plants with long leaf lifespan (LLS) (Al Haj Khaled et al. 2006), high
physical toughness (Onoda et al. 2011; Moles et al. 2013), high LDMC (Louault et al. 2005;
Al Haj Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007; Ansquer et al. 2009; Andueza et al. 2010;
Gardarin et al. 2014), and low nutrient concentrations such as nitrogen content (Bidlack et al.
1999; Ammar et al. 2004; Karn et al. 2006; Lavorel and Grigulis 2012; Gardarin et al. 2014)
and P content at community level (Gardarin et al. 2014). These traits can therefore be used
to predict the herbage quality for ruminants (Bruinenberg et al. 2002), for herbaceous
species from permanent temperate grasslands. Links between plant tissue digestibility and
plant traits were established for leaves or shoots (Louault et al. 2005; Al Haj Khaled et al.
2006; Pontes et al. 2007) and have recently been extended to the stems (Bumb et al.
accepted). The few studies comparing organ digestibility were conducted on grass species
(Bidlack et al. 1999; Arzani et al. 2004; Karn et al. 2006; Duru et al. 2008; Beecher et al.

2013), except Duru (1997) that focused on both grass and dicotyledonous species.

A few comparative studies explored the link between plant quality for herbivores and
the decomposability of the corresponding litter. Using the palatability of whole plant or
isolated leaf to invertebrate herbivores (slugs, snails, mollusks and insects) as an index of
the herbivory process, most of them showed a positive relationship between palatability and
decomposability. To our knowledge, only Cornelissen et al. (2004) explored the links
between the digestibility for ruminant herbivores of green material and the decomposability of
the corresponding litter via the functional traits. Using 32 subarctic species, dominated by
forbs and woody species, they found a positive relationship between both processes
indicating that the less digestible leaves were transformed into low-quality litter. However,
their study only focused on leaves, and did not explicitly considered the soil resources as a

potential factor affecting the observed relationship.

In the present study, we explored the links between dry matter digestibility and
decomposability of the corresponding litter in 16 dominant plant species from Mediterranean

rangelands characteristics of different management regimes, corresponding to intense
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grazing in fertilized plots and lower grazing in plots without fertilization. Plant and litter traits
measured on leaves and stems were used as explanatory factors to link both processes. We

hypothesized that:

(i) There is a link between dry matter digestibility and decomposability, both across and
within management regimes, and for all studied organ types, corresponding to the
‘afterlife’ effects hypothesis.

(i) Dry matter digestibility is related to functional traits measured on green organs, and
decomposability to functional traits measured on both green and litter organs. According
to the ‘afterlife’ effects hypothesis, we expected that green traits are good predictors for
both dry matter digestibility and litter decomposability.

(iii) Structural compounds being largely unchanged during the senescence, fibres should
better explain the variation in dry matter digestibility and decomposability than nutritive

compounds.

MATERIEL AND METHODS

Study site, experimental design and plant species

The study was conducted on species from dry calcareous rangelands in southern
France located on a limestone plateau (Larzac Causse) at the La Fage research station of
INRA (French National Institute for Agricultural Research) (43%5'N, 305'E, 790 m above
sea level). The climate of the plateau is sub-humid with a Mediterranean influence, with cool
wet winters and warm dry summers. Annual mean precipitation of 1070 mm occurs mainly
during spring and autumn, and mean monthly temperatures vary from 1C in January to 19C
in August (data from 1973-2006). The vegetation is dominated by perennial herbaceous
species (Bromopsis erecta), along with loosely scattered shrubs and trees (Buxus
sempervirens and Juniperus oxycedrus) (Bernard 1996). For the past 35 years, these
rangelands have been grazed by sheep herds (Romane breed) raised outdoors year-round

for meat production.

The experimental station is divided into paddocks that vary between 4.7 and 24.5 ha.
We chose six of them, which have experienced two different management regimes since
1978. The first consists of moderate grazing (“G+F-" hereafter) of 0.20 kg.kg™" (proportion of
total annual biomass produced that is removed by grazing) and no fertilisation. The second
consists of intensive grazing (“G+F+" hereafter) of 0.61 kg.kg™" (due to increased spring

grazing) and fertilisation. In the G+F+ treatment, mineral nitrogen (65 kg.ha' year) and
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Table 1. List of species studied, with occurrence in each treatment, taxonomic group, life cycle and growth form (according to Pérez-

Harguindeguy et al. 2013). G+F-: non-fertilized and moderately grazed treatment; G+F+: fertilized and intensely grazed treatment.

Species Treatment Taxonomic group Life cycle Growth form
Anthyllis vulneraria G+F- Fabaceae Perennial/Annual Rosette
Brachypodium pinnatum G+F- Poaceae Perennial Tussock
Carex humilis G+F- Cyperaceae Perennial Tussock
Helianthemum apenninum G+F- Cistaceae Perennial Extensive and stemmed-herb
Helianthemum canum G+F- Cistaceae Perennial Extensive and stemmed-herb
Stipa pennata G+F- Poaceae Perennial Tussock
Capsella bursa-pastoris G+F+ Brassicaceae Annual Rosette
Erodium cicutarium G+F+ Geraniaceae Annual Rosette
Geranium molle G+F+ Geraniaceae Annual Extensive and stemmed-herb
Plantago lanceolata G+F+ Plantaginaceae Perennial Rosette
Poa bulbosa G+F+ Poaceae Perennial Tussock
Veronica arvensis G+F+ Plantaginaceae Annual Extensive and stemmed-herb
Bromopsis erecta G+F- G+F+ Poaceae Perennial Tussock
Pilosella officinarum G+F- G+F+ Asteraceae Perennial Rosette
Potentilla tabernaemontani G+F- G+F+ Rosaceae Perennial Extensive and stemmed-herb
Poterium sanguisorba G+F- G+F+ Rosaceae Perennial Rosette
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phosphorus (40 kg.ha™ every three years) have been added since 1978, and until 2005
concerning the phosphorus. Three plots per paddock, which covered 200-500 m?, were

chosen for the present study and considered as replicates.

Based on previous botanical surveys conducted in the paddocks (Bernard-Verdier et al.
2012; Barkaoui et al. 2013; Chollet et al. 2014), we selected 16 species among the most
abundant ones: six species were present only in G+F-, six species were present only in the
G+F+ and four were present in both treatments (Bromopsis erecta, Pilosella officinarum,

Potentilla tabernaemontani and Poterium sanguisorba) (Table 1).

Sampling for dry matter digestibility of green organs and litter decomposability

In spring 2013, green biomass was harvested at the peak of biomass (end-of-May for
G+F+ and mid-June for G+F-). 30-150 healthy individuals per species in each plot were
placed into plastic bags with moist tissues (with deionised water) and kept in a cooling-box
until it was processed in the laboratory. Each sample was then sorted into leaves (lamina
and sheath) and stems, and dried at 60C for 72 h. Samples were ground using a ZM100

centrifugal mill through a 1 mm screen.

Leaf and stem litter were collected at the season of maximum senescence for each
species (summer and autumn 2013). Dead or senescing leaves and stems were collected
directly from the standing-plant, carefully cleaned, dried at 60C for 72 h and stored in the

laboratory.

Dry matter digestibility

Dry matter digestibility was measured on dried and ground samples of green organs
using near-infrared reflectance spectroscopy in ring cells equipped with quartz glass.
Reflectance spectra were collected from duplicate samples using a FOSS Nirsystem 6500
spectrometer (FOSS Nirsystems, Silver Spring, MD, USA) operating at 400-2500 nm.
Calibrations previously available were updated and adapted to our samples with reference
analyses of 24 samples representative of our dataset. Calibration was performed using
modified partial least square regression using the WINISI software (Infrasoft International,
Port Matilda, PA, USA) (for more details see Bumb et al. accepted). Dry matter digestibility
(9.kg™") was estimated via in vitro measurements by the pepsin-cellulase method of Aufrére
et al. (2007).
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Litter decomposability

Leaf and stem litters were incubated in microcosms in the laboratory, under controlled
temperature and humidity conditions, to measure the potential decomposability of the litter
directly related to differences in litter quality. The microcosm type used for this experiment
was described by Taylor and Parkinson (1988). Each microcosm chamber, 15 cm high, was
made of a 15 cm diameter polyvinylchloride pipe, fitted with a lid and a sealed bottom. The lid
could be opened to allow gas exchange and the plug at the bottom could be removed to
drain excess water. A grid, 2 cm above the bottom, divided the chamber into two unequal
parts: a usable space of 1.5 L capacity and a drainage compartment of 300 mL. One
kilogram of standard soil was placed on the grid. The soil was a 3:1 mixture of mineral soil
and surface organic horizon taken from the CEFE experimental garden in Montpellier. For
each of the 16 species, four repetitions of litter samples (between 0.40 and 2.10 £0.01 g
each) per management regime were sealed in a nylon litter bag of 1 mm mesh (Northern
Mesh, Oldham, UK). Each litter sample was weighed to get an initial mass. The soil was
subsequently moistened up to 80% of field capacity. The microcosms were kept in the dark
at 24T throughout the experiment and watered once a week to maintain constant soil
moisture during the incubation period. After eight weeks, litter bags were taken out of the
microcosms, soil particles were carefully removed from the litter bags and the litter samples
dried for 48 h at 60C and weighed.

Traits of green and litter organs: sampling and measurements

Trait measurements on green leaves and stems were conducted on at least 12
individuals per species in each plot during spring 2013, on the youngest fully expanded, well-
lit leaves at their peak period of growth. After harvesting, at the same time than those for
green biomass used to digestibility measurements, they were immediately placed in a test
tube filled with water and placed in a cool box. The tubes were then stored at 4T for at least
6 h to insure full rehydration of the samples (cf. Garnier et al. 2001). After rehydration, plant
parts were processed as follows: the youngest mature leaf was cut at the level of petiole
insertion for dicotyledons and at the ligule level for monocotyledons; the sheath was
associated with lamina for Poaceae; for larger and highly branched species, only a

representative fragment of the individual was sampled.

Green leaf and stem dry matter content (DMC) was assessed for each of these organs.
Each organ was gently blotted dry before weighing to obtain its water-saturated fresh mass.
It was then dried for 72 h at 60C and weighed to m easure dry mass. DMC was calculated as

the ratio between the water-saturated fresh mass of the organ and its dry mass.
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Chemical analyses were conducted on green and litter material for both leaves and
stems (phosphorus and tannins were not measured on green stems due to insufficient
material). For green leaves and stems, nitrogen content (NC) and fibre content (Neutral
Detergent Fibre, NDF %) were estimated by NIRS method on the same material used for
digestibility measurement. Calibrations were based on NC (g.kg™") measured by the Kjeldahl
method and fibre content (Neutral Detergent Fibre, NDF %) measured by the Van Soest
sequential detergent method with an amylolytic and protease pre-treatment (Van Soest et al.
1991). The NC of litter leaves and stems was determined with an elemental analyser (model
EA 1108; Carlo Erba Intruments, Milan, Italy) while their NDF was also predicted by NIRS.
Phosphorus contents were measured colorimetrically with an autoanalyser (Evolution II;
Alliance instruments, Frépillon, France), using the molybdenum blue method following
digestion by sulphuric acid (Grimshaw et al. 1989) on green leaves and stems and litter
leaves. Condensed tannins were measured according to the acid butanol method (Waterman
and Mole 1994).

Data analysis

Statistical analyses were performed with R software (R Development Core Team
2010). Linear models were used to test the influence of management regime, growth form,
species (nested in growth form) and their interactions with dry matter digestibility and
decomposability. This was performed for each organ (leaf and stem) of the studied species.
The model selection, based on Anova, used manual backward elimination and stepwise
regression with the ‘Im’ function. The normality of the distribution of residues was verified for
each model. When growth form effect was detected, Tukey tests were used to discriminate

them.

Pearson and Spearman correlations were calculated on data averaged per species,
organ and management regime to test relationships between dry matter digestibility,
decomposability and some functional traits. Digestibility was tested in relation to green traits
only while for decomposability relationship green with litter traits were established to capture
the ‘afterlife effect’ and predict decomposability from green traits. Correlations were also
tested for each organ and management regime in order to compare the strength of the
relationship in each management regime and organ. Intercepts and slopes were tested with
Ancova to compare the influences of management regime and organ. In order to test the
species ranking between a same functional trait measured on green and litter material,
Spearman correlations were calculated for total data averaged per species, organ and

management regime.
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Figure 1. Relationship between leaves and stems for (A) dry matter digestibility and (B)

decomposability. The r values are Spearman correlation coefficients and F value correspond

to Anova test. Open symbols represent the G+F+ treatment and closed symbols represent

the G+F- treatment.
Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001

Table 2. Influence of management regime, growth form, species on dry matter digestibility

and decomposability of leaves and stems. Values correspond to F statistics from Anova.

Dry Matter Digestibility

Decomposability

Leaf (n=115)  Stem (n=97) Leaf (n=18) Stem (n=18)
Management regime 650*** 551*** 191 65.2***
Species 59.0*** 49.2%** 10.2*** 35.1%*
Growth form 690*** 466*** 88.6™** 148***

Notes: ***P < 0.001
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Principal Component Analyses (PCA) were performed for each organ using the ‘ime4’
package to determine the relationships among traits across species, considering separately
leaves and stems in the one hand and green and litter traits on the other hand. The
projection of the points on axis 1 was recovered to test correlations with dry matter
digestibility for green traits and decomposability for green and litter traits, then to test

differences between growth forms using one-way Anova, followed by a Tukey test.

Multiple regressions were used to test the relative importance of functional traits to
predict dry matter digestibility and decomposability (explained variables). Only green traits
were used to predict digestibility while green and litter traits were considered in separate
models to predict decomposability. A stepwise approach to select the best model was used
and based on the corrected Akaike Information Criterion (package glmulti, function glmulti).
The variance inflation factor (VIF) was tested (package car, function vif) in order to avoid
collinearity between variables. Variables presenting a VIF < 5 were considered in the model
(Kutner et al. 2004). The partial eta-squared was calculated (package heplots, function
etasq) to provide a measure of the relative importance of each variable representing the
proportion of the total variability attributable to a given factor. After selection of variables, we
checked and confirmed the homoscedasticity and normality of the residuals of each best

model.

RESULTS

Variations in dry matter digestibility and decomposability

Dry matter digestibility was higher for leaves than stems (Fig. 1A) while
decomposability was not significantly different between organs (Fig. 1B). Management
regimes influenced dry matter digestibility and decomposability of each organ (Table 2):
species in the G+F+ treatment presented higher dry matter digestibility and decomposability
than those in the G+F- treatment for leaves and stems (+20.3% and +26.0% respectively for
dry matter digestibility; +38.8% and +20.2% respectively for decomposability). Species
identity and growth forms influenced dry matter digestibility (Table 2 and Fig. 1A) and
decomposability (Table 2 and Fig. 1B). Rosette plants like Capsella bursa-pastoris and
Erodium cicutarium showed higher dry matter digestibility (Fig. 1A) and decomposability (Fig.
1B) than tussock plants like Stipa pennata, Bromopsis erecta and Carex humilis. Extensive
and stemmed-herbs like Potentilla tabernaemontani presented dry matter digestibility and

decomposability similar to rosette plants or intermediate between rosette and tussock plants
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Figure 2. Relationship between dry matter digestibility and decomposability. Boxes and
whisker plots at the top of the plot show the distribution of values for decomposability; Boxes
and whisker plots at the right of the plot show the distribution of values for digestibility. Solid
symbols and whisker plots represent the G+F- treatment, while open symbols and whisker
plots represent the G+F+ treatment. The r values are Pearson or Spearman correlation
coefficients for all data (rwta), both organ (resr Or rstem) and both management regime (rg+F+ or
re+r-). The influence of management regimes and organs on slopes and intercepts of the
relationships are presented in the table.
Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001
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(Fig. 1). The effects of organs, management regimes and growth forms were higher for dry

matter digestibility than for decomposability (Fig. 1).

Relationships between digestibility and decomposability

Dry matter digestibility was positively related to decomposability when all data from the
16 plant species were considered in the analysis (Fig. 2). This relationship was also
consistent within each management regime or organ (Fig. 2). Dry matter digestibility-
decomposability relationships typically showed similar slopes when the two management
regimes were analyzed separately (Fig. 2), with slight shifts in elevations (intercepts): the
intercept of the relationship in the G+F+ treatment were marginally higher than in G+F-
treatment (Fig. 2). Similarly, patterns of common slope and intercept were also found when

stems and leaves were analyzed separately (Fig. 2).

Relationships between dry matter digestibility, decomposability and functional traits

Bivariate relationships between green traits and dry matter digestibility (Fig. 3A), and
between both green and litter traits and decomposability showed negative correlations with
green and litter NDF (Fig. 3A, B, C) and with green DMC (Fig. 3D, E), and a positive
correlation with green and litter N (Fig. 3F, G, H). A positive correlation with green and litter P
content was found for the decomposability only (Fig. 3J, K). Most of the relationships
between traits and dry matter digestibility or decomposability presented in the Fig. 3 were
consistent in each organ (Appendix 1). Tannin content was not related to dry matter
digestibility (r=0.30") and decomposability (rgreen=0.37"%; riiter=0.26"). Relationships between
decomposability and traits from green material showed a positive correlation with NC only for
leaves (Appendix 1). Relationships presented in the Fig. 3 were consistent in each
management regime (Appendix 1), except for the link between decomposability and DMC in
the G+F+ treatment and litter NC in the G+F- treatment (Appendix 1). Consistent rankings
between green and litter organs were found for functional traits measured on leaves and

stems (Appendix 2).

Axis 1 of PCA on green leaves accounted for 52.4% of the variation and was
determined by DMC and NDF opposed to NC (Appendix 3). Axis 1 of PCA for green stems
accounted for 75.6% and was determined by similar traits than for the PCA on green leaves
(Appendix 3). Dry matter digestibility was negatively related to this axis 1 for both leaves (Fig.
4A) and stems (Fig. 4B). Decomposability was also highly negatively correlated with this first

PCA axis for both leaves (Fig. 4C) and stems (Fig. 4D). Concerning PCA for litter leaves, the
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Figure 3. Relationships between dry matter digestibility and (A) green NDF, (D) green DMC,
(F) green N content and (1) green P content; between decomposability and (B) green NDF,
(E) green DMC, (G) green N content and (J) green P content; between decomposability and
(C) litter NDF, (H) litter N content and (K) litter P content. The r values are Pearson or
Spearman correlation coefficients for all data.

Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001
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axis 1 accounted 53.2% of variation and was determined in addition to NDF and N content by
P content (Appendix 3) mostly by NDF and N content for litter stems of which the axis 1 of
PCA accounted 52.6% of the variation (Appendix 3). Decomposability was negatively related

to this axis 1 for both leaves (Fig. 4E) and stems (Fig. 4F).

Loading of species on axis 1 varied significantly among species growth forms. Tussock
plants had higher NDF, DMC and lower NC than rosette plants and extensive and stemmed-
herbs for green leaves (F=11.4***; Fig. 4A, C and Appendix 3) and also lower P content than
rosette plants and extensive and stemmed-herbs for litter leaves (F=15.9***; Fig. 4E and
Appendix 3) while extensive and stemmed-herbs were intermediate for green stems
(F=5.66%; Fig. 4B, D and Appendix 3). Tussock and rosette plants presented mostly higher
NDF and lower NC than extensive and stemmed-herbs for litter stems (F=10.1**; Fig. 4F and

Appendix 3).

Relative influence of functional traits on dry matter digestibility and decomposability

The regression model showed that dry matter digestibility of leaves was mostly and
negatively explained by green NDF, then positively by NC. P and tannins contents
contributed to the variance explanation, but were non-significant (Table 3). Green NDF was
also the most important variable explaining the dry matter digestibility of stems, while green

NC on additional variance (Table 3).

The regression model based on litter traits showed that NDF, N, P and tannin contents
were the four most important variables explaining decomposability of leaves, but none was
significant (Table 3). When only green traits were considered to explain decomposability of
leaves, P content presented a relative importance higher than NDF, N and tannin contents
(Table 3). Decomposability of stems was more explained by NDF in the both regression
model considering litter traits or green traits (Table 3). Additional variance was explained by
litter tannin, N and P contents in one case, and by green N content in the second case, but

these variables were non-significant in regression models (Table 3).
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Figure 4. Relationships between the axis 1 of PCA combining functional traits of green plant

(see Appendix 3) and (A) leaf dry matter digestibility, (B) stem dry matter digestibility, (C) leaf

decomposability, (D) stem decomposability, and between the axis 1 of PCA combining litter

functional traits (see Appendix 3) and (E) leaf decomposability and (F) stem decomposability.

Open symbols correspond to the G+F+ treatment and close symbols to the G+F- treatment.

The r values are Pearson correlation coefficients for all data.
Notes: *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001
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DISCUSSION

Links between digestibility and decomposability across species, organs and

management regimes

The first objective was to test the relationship between dry matter digestibility and
decomposability across different species and organs in species from permanent grasslands
characterized by different management regimes. Our results supported the ‘afterlife’ effects
hypothesis (Grime and Anderson 1986) which postulate that highly defended leaves have
low digestibility (Cornelissen et al. 2004; Furstenberg-Hagg et al. 2013) and produced more
recalcitrant litter causing low decomposition rate (Melillo et al. 1982; Grime et al. 1996;
Cornelissen et al. 1999, 2004; Hattenschwiler and Vitousek 2000). This hypothesis has been
tested only in two previous studies in the context of vertebrate herbivores (White et al. 2004;
Cornelissen et al. 2004) which considered only leaves. We tested this hypothesis by
considering other plant organs like stems and by also considering two management regimes.
We found that a given change in dry matter digestibility induced a comparable change of

decomposability for species across management regimes and organs.

In comparison with the study of Cornelissen et al. (2004) considering 32 subarctic plant
species, our study carried only on 16 species from permanent grasslands showed an
equivalent range of variation (*350-800 g.kg™ vs. 300-872 g.kg™' for leaf digestibility; ~20-
80% in situ vs. 8.13-41.3% in microcosm for leaf litter mass loss). Whole plant digestibility
and litter decomposability varied across species for grasslands, depending in particular on
their taxonomic affiliation and growth form (Pontes et al. 2007; Carrére et al. 2010 for
digestibility; Cornelissen et al. 2004; Kazakou et al. 2009 for decomposability). Cornelissen
et al. (2004) showed that even if this relationship was confirmed with a broad species
number from a subarctic region, this was not found within different plant types. Our results
were in agreement with previous studies showing that dicotyledonous species, composed
mainly by rosettes and extensive and stemmed-herbs, presented higher digestibility or
palatability (Grime et al. 1996; Duru 1997; Diaz et al. 2001; Cingolani et al. 2005), and higher
decomposability than monocotyledonous species, composed by tussocks (Cornelissen et al.
1999, 2004; Pérez-Harguindeguy et al. 2000; Palkova and Lep$ 2008; Cornwell et al. 2008)

in our study site.

The association between grazing and fertilization in the G+F+ treatment was
responsible for a modification in the species composition over time at the La Fage

experiment station (Chollet et al. 2014), resulting to species with higher dry matter
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Table 3. Effects of functional traits on dry matter digestibility and decomposability for leaves and stems. t values from multiple linear regression
models are presented, associated with their relative importance in dry matter digestibility or decomposability variation (%). The R? adjusted

result from best model after traits selection. Management regime is coded ‘0’ for the G+F- treatment and ‘1’ for the G+F+ treatment.

Dry matter digestibility Decomposability
Leaf Stem Leaf Stem
Effect Relative Effoct Relative Effoct Relative Effoct Relative
importance importance importance importance
N 2.65* 30.0 2.00 20.3 2.35* 254 0.28" 1.16
Green NDF -7.00*** 69.7 -9.74*** 79.7 -2.78* 31.9 -3.53* 98.8
trait P -0.18" 0.22 3.42* 40.9
Tannins 0.14"s 0.13 -0.54"s 1.82
Adjusted R? 0.89 0.90 0.76 0.47
N 1.32m 27.8 0.59" 7.17
Litter NDF -0.54"s 5.21 -1.83 54.8
trait P 1.69m 42.1 0.39" 3.20
Tannins 1.24m 24.8 -1.39" 34.8
Adjusted R? 0.52 0.33

Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001
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digestibility and decomposability than species in the G+F- treatment. In addition to changes
in chemical composition such as an increase in nitrogen content (Pontes et al. 2007; Carrere
et al. 2010) and a decrease in fibre content of plants (Duru and Ducrocq 2002; Carrere et al.
2010), we hypothesized that more intensive management practices hastened plant
development in relation to faster plant growth. Therefore, the decrease in herbage quality
(Duru et al. 2000) would be induced by an increase in stem production, richer in structural
compounds (Calviére and Duru 1999; Duru et al. 2000; Duru 2003). Our results showed that
dry matter digestibility of leaves was 1.2 times higher than that of stems, in agreement with
previous studies (Duru 1997; Bidlack et al. 1999; Arzani et al. 2004; Karn et al. 2006; Duru et
al. 2008; Beecher et al. 2013). We found the same range of decomposability between leaves
and stems (8.13-41.3% and 13.5-35.2% respectively), without significant difference between
them. However, we expected higher decomposability of leaves than stems (Semmartin and
Ghersa 2006; Freschet et al. 2012, 2013). Freschet et al. (2013) showed that leaf litter
decomposed 1.5 times quicker than fine stem litter of grasslands species due to differences
in structural and chemical composition of organs: leaves are rich in nitrogen and soluble
components easily degradable while stems contained more fibre and structural tissue in
order to maintain the plant erected (Poorter and Bergkotte 1992; Calviére and Duru 1999;
Duru et al. 2000; Duru 2003). The comparable decomposability of leaves and stems could be
explained by the similar P content from litter in both organs. We can suppose that the P
content in leaves from green material was higher than those of stems (not measured), and

thus P resorption would be higher in leaves than stems.

Functional traits related to dry matter digestibility or decomposability

The second objective of this study was to determine which functional traits explained
variations in dry matter digestibility or decomposability, and the relative importance of these
traits on the two processes. The NDF was the trait the most related to the dry matter
digestibility of leaves and stems, in association with NC. The major importance of NDF in
digestibility variation was previously found in leaves, stems and reproductive parts for the 16
species studied, collected at two harvest dates (Bumb et al. accepted). No relationship was
found between dry matter digestibility and P content while a positive correlation was
expected (Gardarin et al. 2014). This result can be explained by the method used to measure
the digestibility: the in vitro enzymatic method is based on pepsin-cellulase, enzymes related
to the N and C cycles respectively. We hypothesize that in vivo digestibility, integrating the
rumen juice and thus the microbial flora of the ruminants producing enzymes for P

degradation, would be linked to the P content.
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Relationships between decomposability and traits revealed that green and litter traits
can be used to explain variation in decomposability. NDF, N and P contents measured on the
two types of material had an explanatory power in decomposability, allowing to validate the
‘afterlife’ effects hypothesis on traits. However, structural compounds seemed to be more
conserved across the senescing process than nutrient compounds, as showed by the
strength of the link between NDF and decomposability considering green and litter leaves
and stems. Conversely, traits related to the chemical composition such as the N and P
contents did not affect significantly the decomposability. The few studies comparing the
prediction of a similar trait measured on both green and litter material considered only
chemical traits like C, N and P contents (Kazakou et al. 2009; Kurokawa et al. 2010; Bakker
et al. 2011). One of them found that a combination of traits measured on litter (C/P, lignin
and total phenolics) had an explanatory power of decomposition slightly higher than other
measured on green material (C/P and total phenolics) (Kurokawa et al. 2010) while the two
other found that traits from green plant better predict the decomposability than litter traits
(leaf NC for Bakker et al. (2011) and leaf DMC for Kazakou et al. (2009)). However, it was
tested for the first time in our knowledge to structural compounds. The NDF from green
material was more related to decomposability than those measured on litter materiel. We
supposed that green NDF was a better indicator of the suite of correlated traits to
decomposability than litter NDF, in particular for the stems richer in fibre than leaves, as
proposed by Bakker et al. (2011) concerning the leaf NC. Among the traits selected in our
study, green P content could play an important role on the control of decomposition, as
suggested by Jackson et al. (2013) on wood litter. This trait measured on green leaves was
previously positively correlated to decomposability (Cornelissen and Thompson 1997;
Kazakou et al. 2009). The lower P availability in environment than N availability could explain

the control of decomposition by this limiting element (Aerts and Caluwe 1997).

Functional traits explaining the linkage between dry matter digestibility and

decomposability

The third objective of this study was to determine which functional traits explained
better the positive relationship between dry matter digestibility of green material and
decomposability of litter for leaves and stems. Among the traits measured, NC and NDF had
strong explanatory power on dry matter digestibility and decomposability. High NC
represents high nutritional quality and has been shown to influence digestibility (Al Haj
Khaled et al. 2006; Karn et al. 2006; Pontes et al. 2007; Lavorel and Grigulis 2012) and
decomposability (Pérez-Harguindeguy et al. 2000; Bakker et al. 2011; Dias et al. 2013).

Conversely, NDF (i.e. hemicellulose, cellulose and lignin) can be considered as an anti-
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herbivore defense (Coley 1988) and has been shown to affect negatively the digestibility (Al
Haj Khaled et al. 2006) and decomposability (Cobo et al. 2002; Wardle et al. 2002; White et
al. 2004). These results were in agreement with the consistent ranking found between green
material and litter for leaf NC and leaf and stem NDF, and also showed by other studies
(Cornelissen et al. 2004; Freschet et al. 2010). Because digestibility and decomposability can
be considered as two degradation processes, a same trait measured on green leaves can
explain a similar effect in favor or against invertebrate and vertebrate herbivores (Bryant et
al. 1991) and microbial decomposer (Grime et al. 1996; Wardle et al. 1998). But traits of
green leaves showed a stronger relationship with dry matter digestibility than
decomposability, which can be explained by the fact that digestibility is assessed on green
material, while decomposability is measured on litter, pointing to an “imperfect” afterlife
effect. Resorption can occur across the senescence and induce the loss of nutritive elements
in the litter (Aerts 1996). Litter material used for decomposition experiment would be poorer

in N and P than green material, responsible in lower relationships.

Based on previous studies showing that LDMC was strongly related to digestibility (Al
Haj Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007; Ansquer et al. 2009; Gardarin et al. 2014) and
decomposability (Cornelissen et al. 2004; Kazakou et al. 2006), we expected that DMC
explain for the first time the relationship between dry matter digestibility and decomposability,
considering both leaves and stems. Simple correlations with this trait confirmed that more the
DMC is high, more the mesophyll proportion compared to sclerenchyma proportion is low
(Garnier and Laurent 1994), inducing a low digestibility and decomposability for each organ.
However, this trait was excluded from the regression model due to the collinearity with
several other traits. Leaf DMC was the only trait explaining the digestibility variation
(Gardarin et al. 2014) or combined with litter C content and seed mass to explain leaf
palatability (Palkova and Lep$ 2008). In fact, dry matter digestibility was caused by NDF
more than DMC (Bumb et al. accepted). Lloyd et al. (2010) suggested that the relationships
between palatability for sheep and functional traits could not be extending to other ungulate
species. Leaf DMC was the only trait explaining the decomposability variation in leaf mixtures
(Pakeman et al. 2011) or for decomposability at community level (Quested et al. 2007;
Fortunel et al. 2009), but was not tested at species level and on other organs than leaves.
We showed that DMC was a useful trait easy to measure in order to estimate the dry matter

digestibility and decomposability of plant organs.

We proposed to use the axis 1 of PCA combining functional traits to link dry matter
digestibility and decomposability. The correlations between each property with the axis were
strong for both organs. This axis represented the tradeoff between resource acquisition vs.

conservation that opposed high N and P contents linked to exploitative species
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to high NDF and DMC linked to conservative species. Environment poor in nutrients, here
the G+F- treatment, were characterized by species with low growth rate and low quality due
to more defense mechanisms to overcome herbivory (Herms and Mattson 1992) that
contribute to low litter quality slowing down microbial decomposition and thus nutrient
mineralization (Hobbie 1992). Conversely, environments rich in nutrients, here the G+F+
treatment, were characterized by species with high growth rate and high quality able to
compensatory growth after grazing (Herms and Mattson 1992) that contribute to high litter
quality increasing microbial decomposition and thus nutrient mineralization (Hobbie 1992).
Dominant species in the G+F+ treatment owned the characteristics of exploitative species,
i.e. high NC (Lavorel and Grigulis 2012), highly degradable by herbivores (Duru and Ducrocq
2002; Pontes et al. 2007; Carrére et al. 2010) and soil micro-organisms (Bardgett et al. 1998;
Bardgett and Wardle 2003), and less fibrous (NDF) (Lavorel and Grigulis 2012), responsible
of their high quality making them more palatable (Lavorel and Grigulis 2012) and digestible
by herbivores, and more decomposable by micro-organisms. Contrary, dominant species in
the G+F- treatment had high complex C compounds concentration, low nutrient
concentration (N and P contents) (Wright et al. 2004; Lavorel and Grigulis 2012) in order to
increase their life span and to allocate more resources to defense making them less
palatable (Lavorel and Grigulis 2012), digestible and decomposable. This important
investment in C compounds with high LDMC (Pontes et al. 2007), high tannins, terpene,
lignin and fibre contents (De Bello et al. 2010) and high thickness (Grime et al. 1996;
Cornelissen et al. 1999; De Bello et al. 2010) decreased highly palatability (Coley 1988), and
thus digestibility. The positive relationship between dry matter digestibility and
decomposability, mediated by these functional traits lead to the low decomposability of
conservative species dominating in the G+F- treatment opposed to the high decomposability
of species dominating in the G+F+ treatment. Thus, plant traits mediated the response to

grazing and fertilization on the digestibility and in consequence on the decomposability.

CONCLUSION

Our results provide evidence that the positive relationship between dry matter
digestibility and decomposability is related to the ‘afterlife’ effect hypothesis. Green traits can
be used to predict both dry matter digestibility and decomposability due to the persistence of
fibore and nutrient plant composition from green material to litter. Thus, these two

degradations processes were governed by similar functional traits, in particular fibre
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Appendix 1. Correlations between dry matter digestibility and decomposability with functional traits (dry matter content, nitrogen and

phosphorous contents, NDF and tannin content) measured on green and litter material. The r values are Pearson or Spearman correlation

coefficients for each management regime (G+F+ or G+F- treatments) and each organ (leaf or stem).

Dry matter digestibility Decomposability
G+F+ G+F- Leaf Stem G+F+ G+F- Leaf Stem
Dry matter content | Green -0.53* -0.69** -0.91**  -0.85"** ns -0.52* -0.62** -0.47*
Green 0.54* 0.69** 0.79*** 0.54* 0.41 ns 0,78*** ns
N content
Litter 0.52* ns 0.67** 0.46*
Green ns ns ns ns ns 0.53*
P content
Litter 0.66** 0.56* 0.84*** 0.63**
Green | -0.96*** -0.93*** -0.89*** -0.94*** -0.74*** -0.62** -0.75*** -0.73***
NDF content
Litter -0.74*** -0.49* -0.55* -0.72***
Green ns ns ns ns ns ns
Tannin content
Litter 0.48* ns ns ns

Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001; marginally significant results (0.05 < P < 0.1) are shown in italics.
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content, affecting both herbivores and micro-organisms. Green NDF presented the best
explanatory power, but the DMC strongly related to NDF and easier to measure could be
used to predict the dry matter digestibility and decomposability variations. In order to better
understand the importance of structural compounds, other traits related to defense strategy
could be integrated, such as the resistance to fracture, strongly correlated to litter
decomposition and playing an important role in interactions between plants and herbivores
(Onoda et al. 2011). Measurements of palatability by sheep could bring perspectives to the
role of functional traits on the ‘afterlife’ effect between different forage quality measurements

and decomposability.

SUPPORTING INFORMATION

Appendix 1. Correlations between dry matter digestibility and decomposability with

functional traits measured on green and litter material.

Appendix 2. Spearman ranking coefficients between green and litter traits measured on

leaves and stems.

Appendix 3. Principal component analysis between functional traits measured on leaves and

stems from green and litter material.
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Appendix 3. Principal component analysis between functional traits (NDF and dry matter,
nitrogen, phosphorous and tannin contents) measured (A) on green leaves, (B) leaf litter; (C)
green stems and (D) stem litter. Ellipses were drawn at a 0.70 confidence level around the

points for each growth form. The histogram represents trait loadings (%) on the first axis of
PCA.
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Echelle de I'espéce

Echelle de la communauté

Chapitre 3B

Chapitre 3A

Digestibilite; prédite
Decomposabilite; predite
> aTrait +b

Digestibilité; mesurée
- feuille, tige, partie repro

CWM (Digestibilité; prédite)

CVATINE) CWM (Décomposabilité, prédite)

CWM (Digestibilité; mesuree)
- feuille, tige, partie repro

plante entiére

h 4

Digestibilité mesuree
Décomposabilité mesuree

Figure A. Schéma des relations testées pour établir le changement d’échelle de I'espéce

vers la communauté constituant le chapitre 3 de la thése. Une partie des relations testées,

centrée sur I'étude de la digestibilité, correspond au chapitre 3A (en violet). Une autre partie

sur les relations entre digestibilité, décomposabilité et traits correspond au chapitre 3B (en

vert).
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Introduction

La composition fonctionnelle des communautés qui est déterminée par les
caractéristiques des espéces dominantes, sous I'’hypothése de dominance, explique la
digestibilité et la décomposabilité des prairies permanentes. Les caractéristiques d’'une
plante se transmettent a sa litiére, ce qui entraine une forte relation entre la digestibilité et la
décomposabilité des espéces. Cependant, la relation entre ces deux processus de
dégradation n’a pas été mise en évidence a I'échelle des communautés. Aussi, lorsque ces
propriétés sont mesurées a I'échelle des communautés, elles sont généralement reliées a
des traits foliaires alors qu'il est essentiel de considérer 'ensemble des organes constituant
la plante entiére et donc la communauté pour établir ce changement d’échelle. Les objectifs
de ce chapitre étaient de (i) vérifier 'hypothése de contribution spécifique sur la digestibilité
basée sur des calculs de moyennes pondérées sur la communauté (CWM) a I'échelle de
'organe et de la plante entiére (chapitre 3A ; Fig. A); (ii) tester I'hnypothése « d’effet post-
mortem » sur la relation digestibilité-décomposabilité a I'échelle des communautés sous
I'effet de plusieurs pratiques de gestion (chapitre 3B ; Fig. A) ; (iii) établir les traits expliquant

le mieux la relation digestibilité-décomposabilité des communautés (chapitre 3B ; Fig. A).

24 communautés végétales de prairies permanentes méditerranéennes soumises a
trois pratiques de gestion (fertilisation et paturage intensif, paturage modéré uniquement, ou
abandon) ont été étudiées. La digestibilité, ainsi que plusieurs traits fonctionnels ont été
déterminés sur du matériel vert au pic de biomasse, et la décomposabilité sur la litiere au pic

de sénescence.

Résultats marquants

Dans le chapitre 3A, I'hypothése de dominance a été validée pour la digestibilité, avec
une prédiction basée sur la CWM plante entiére meilleure que celles provenant des organes

séparément, méme si elle a une tendance a la surestimation.

Dans le chapitre 3B, une relation positive entre digestibilité et décomposabilité a été
mise en évidence entre les communautés, et fortement influencée par les pratiques de
gestion qui ont modifié leur structure fonctionnelle. Plusieurs traits estimés au niveau de la
communauté ont été reliés a chacune de ces propriétés : la teneur en matiere séche (DMC),
la teneur en fibres (NDF) et la teneur en azote (NC) seraient de bons prédicteurs de cette

relation établie sur la communauté.
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RESUME

La digestibilité de la végétation est particulierement importante pour comprendre I'effet
des pratiques de gestion sur l'approvisionnement et la qualité des fourrages pour les
herbivores. Elle est reliée a la composition fonctionnelle de ces communautés, en particulier
par les caractéristiques des espéces dominantes. Cependant, les études qui relient la
digestibilité des communautés avec des moyennes des traits pondérés des communautés
utilisent généralement des mesures basées uniquement sur les traits foliaires alors qu’il est
essentiel de considérer 'ensemble des organes constituant la plante entiére et donc la
communauté. Les objectifs de cette étude étaient de vérifier I'hypothése de contribution
spécifique sur la digestibilité, puis de proposer un calcul de moyenne pondérée sur la
communauté (CWM) plante entiére intégrant la proportion des organes et de le comparer
aux CWM par organe. La digestibilité de la matiére seéche de 24 communautés de prairies
permanentes riches en espéces soumises a un gradient de pratiques de gestion (paturage et
fertilisation jusqu’a abandon) a été déterminée au pic de biomasse. La digestibilité ainsi que
la teneur en matiére séche (DMC), la teneur en fibres (NDF) et la teneur en azote (NC) ont
été mesurées sur 26 espéces parmi les plus abondantes. Ces valeurs ont ensuite été
pondérées par 'abondance de chacune des espéces afin d’obtenir une prédiction par CWM
de la digestibilité et des traits. Le calcul du CWM a été effectué par organe, mais il a
également été revisité plante entiére en intégrant la proportion des organes de chaque
espéce. La comparaison des digestibilités de ces communautés mesurées et prédites a
révélé une surestimation de la prédiction lors du calcul plante entiére, feuille et partie
reproductrice mais une sous-estimation lors du calcul tige. Toutefois, la digestibilité mesurée
sur ces communautés était mieux prédite par le CWM digestibilité plante entiére que ceux
considérant chaque organe séparément. La prise en compte de la digestibilité et des traits
mesurés sur 'ensemble des organes ainsi que de leur proportion semble essentielle afin

d’améliorer les estimations de certaines propriétés écosystémiques telles que la digestibilité.

MOTS CLEFS : prairie permanente ; teneur en azote ; digestibilité de la matiére séche ;
moyenne pondérée sur la communauté (CWM) ; pratiques de gestion; proportion des

organes ; teneur en fibres ; traits fonctionnels
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INTRODUCTION

La structure et le fonctionnement des prairies permanentes sont affectés par les
pratiques de gestion telles que la défoliation par le paturage domestique ou la fertilisation
(Garnier et Navas 2012), induisant des différences dans les propriétés et les services fournis
par ces écosystémes (Lemaire et al. 2011). La digestibilité de la végétation, une propriété
écosystémique liée a sa valeur nutritive (Bruinenberg et al. 2002), est particulierement
importante pour comprendre I'effet de ces pratiques de gestion sur I'approvisionnement et la

qualité des fourrages pour les herbivores (Garnier et Navas 2012).

I a été montré que les propriétés écosystémiques sont plus affectées par la
composition fonctionnelle que par la composition en espéces des communautés végétales
(i.e. Diaz et al. 2007a). La composition fonctionnelle est caractérisée par la valeur, I'étendue
et 'abondance relative des traits fonctionnels des espéces présentes dans une communauté
(Garnier et Navas 2013). Elle permet de prédire le fonctionnement des écosystémes via
l'utilisation des traits fonctionnels (Lavorel et Garnier 2002; Vile et al. 2006; Ansquer et al.
2009; Schumacher et Roscher 2009). Il existe deux hypothéses permettant d’appréhender la
composition fonctionnelle : I'hypothése de « dominance » (Grime 1998) et I'hypothése de
« complémentarité fonctionnelle » (Diaz et al. 2007a). Selon la premiéere, I'effet des traits
fonctionnels est lié a 'abondance relative des espéces au sein des communautés, ainsi les
traits des espéces dominantes ont plus d’influence sur le fonctionnement des écosystémes
(Grime 1998) et déterminent certaines propriétés écosystémiques. Pour quantifier cet effet,
un indice a été proposé par Garnier et al. (2004) afin de calculer la moyenne des traits
pondérée sur la communauté (CWM). Selon la seconde hypothése, la gamme de variation
des valeurs de traits entre espéces au sein d'une méme communauté reflete différents
patrons d’utilisation des ressources (Petchey et Gaston 2006). L’indice de variance pondérée
sur la communauté (CWV) est une fagon de quantifier cette dissimilarité de valeurs de traits
autour de la CWM.

De nombreuses études se sont intéressées aux effets de la composition fonctionnelle
sur des propriétés écosystémiques comme la productivité (i.e. Craine et al. 2002; Garnier et
al. 2007; Mokany et al. 2008; Schumacher et Roscher 2009) ou la vitesse de décomposition
(i.e. Garnier et al. 2004; Quested et al. 2007; Fortunel et al. 2009), en revanche ses effets
sur la digestibilité ont été moins étudiés a I'échelle des communautés (Andueza et al. 2010;
Lavorel et Grigulis 2012). L’hypothése de dominance semble généralement davantage
vérifiee que I'hypothése de diversité fonctionnelle (synthése dans Garnier et al. 2016).

Cependant, I'importance de ces hypothéses varie selon les écosystémes considérés, les
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propriétés écosystémiques étudiées ou encore les conditions expérimentales. Il semble donc
difficile de conclure a I'importance relative de I'une d’entre elles (Garnier et al. 2016). Leur
combinaison pourrait parfois expliquer le plus efficacement les variations de propriétés

écosystémiques (Diaz et al. 2007a; Grigulis et al. 2013).

Toutefois, il semble essentiel d’associer les facteurs abiotiques et certains traits pour
comprendre les variations des propriétés écosystémiques (Diaz et al. 2007b) comme il a été
mis en évidence sur la digestibilité (Gardarin et al. 2014). Plus précisément, il a été montré
que la fertilisation (Ansquer et al. 2009; Gardarin et al. 2014) et le paturage (Mladek et al.
2011; Gardarin et al. 2014) ont des effets variables sur la digestibilité des communautés, et
que certains traits tels que la teneur en matiére séche des feuilles et la teneur en azote
contrélent la digestibilité (Cruz et al. 2002; Pontes et al. 2007; Ansquer et al. 2009).
Cependant, ces études qui relient la digestibilité des communautés avec des traits utilisent
généralement des CWM calculées uniquement a partir des traits foliaires (Louault et al.
2005; Ansquer et al. 2009; Andueza et al. 2010; Lavorel et Grigulis 2012; Gardarin et al.
2014). Pourtant, quelques études menées sur les variations de digestibilité a I'échelle de la
plante entiére (Carrére et al. 2010; Asaadi et Yazdi 2011) ont mis en évidence un effet lié
aux changements de proportion des organes durant le développement de la plante (Buxton
1996; Bruinenberg et al. 2002), causé par des différences de composition chimique et
structurelle (Beni de Sousa et al. 1982; Jung et Allen 1995; Bumb et al. accepted). Il semble
donc essentiel de considérer 'ensemble des organes qui constituent la plante afin de tester
la relation avec la digestibilité de la communauté. A notre connaissance, aucune étude n’'a
utilisé d’indice prenant en compte a la fois la proportion des organes et la valeur de leur
digestibilité ou de leur trait. Etant donné que la proportion des organes implique un
changement de digestibilité au niveau de la plante entiére, notre hypothése est qu’intégrer
cette proportion a lindice de CWM devrait mieux prédire la digestibilité mesurée sur la
communauté que les indices calculés seulement a I'échelle de I'organe. Valider ce type de
relation entre digestibilité mesurée et prédite par un CWM de digestibilité plante entiére
devait permettre dans un second temps d’étendre cette relation aux traits et de tester le lien

entre digestibilité mesurée et prédite par un CWM de trait.
Les objectifs de cette étude étaient :

(i) de vérifier 'hypothése de contribution spécifique sur la digestibilité. Nous faisions
'hypothése que la digestibilité mesurée sur les communautés est prédite par la
digestibilité estimée par CWM en raison du poids plus fort des espéces dominantes sur

les propriétés écosystémiques ;
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(i) de proposer un calcul de CWM plante entiére intégrant d’'une part la proportion des
organes et d’autre part les traits des organes, et par la suite de le comparer aux
prédictions de la digestibilité des communautés obtenues avec l'organe seul. Nous
faisions I'hnypothése que les CWM plante entiére fournissent une meilleure prédiction de
la digestibilité mesurée sur la communauté que les CWM organe. Cette hypothése serait
vérifiée en particulier dans le cas des communautés dont les espéces les plus
abondantes posséedent une forte proportion en tiges ;

(iii) de comprendre quels facteurs expliquent la différence entre la digestibilité mesurée et
prédite a I'échelle de la plante entiére. La déviation entre digestibilité mesurée et
digestibilité prédite serait expliquée par la composition spécifique ou fonctionnelle de
chaque communauté. Nous avons testé si certains CWM ou CWV de traits tels que la

proportion en tiges, ou encore la teneur en fibres, seraient liés avec cette déviation.

MATERIEL ET METHODES

Site d’étude, dispositif expérimental

L’étude a été menée sur 24 communautés caractéristiques de prairies permanentes
séches calcaires, dans le sud de la France et localisées sur un plateau calcaire (le Causse
du Larzac), a la station expérimentale INRA de La Fage (43%5'N, 305'E, 790 m du dessus
du niveau de la mer). Le climat du plateau est subhumide, avec une influence
méditerranéenne, caractérisé par des hivers humides et des étés chauds et secs. Les
précipitations annuelles de 1070 mm ont lieu principalement durant le printemps et
lautomne, et la moyenne mensuelle des températures varie de 1TC en janvier a 19T en
aolt (données de 1973-2006). La vegétation est dominée par des espéces herbacées
pérennes (Bromopsis erecta), avec des buissons et arbres dispersés (Buxus sempervirens
et Juniperus oxycedrus) (Bernard 1996). Depuis plus de 35 ans, les 280 ha de parcours sont
paturés par des brebis (race Romane) en plein air intégral qui sont élevées pour la

production de viande.

La station expérimentale est divisée en parcs qui varient entre 4,7 et 24,5 ha. Nous
avons choisi sept d’entre eux qui ont été expérimentés en trois différentes pratiques de
gestion depuis 1978. Le premier consiste en un paturage intensif (nommé “G+F+”, en raison
d’une augmentation de pression de paturage au printemps) de 0,61 kg.kg™" (proportion de
biomasse totale annuelle produite et supprimée par le paturage) et de la fertilisation. Dans le
traitement G+F+, de I'azote minéral (65 kg.ha™' par an) et du phosphore (40 kg.ha™ tous les

trois ans) ont été ajoutés depuis 1978. Le second traitement consiste en un paturage modéré
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Tableau 1. Composition des 24 communautés étudiées réparties dans les trois traitements (G+F+ pour paturé et fertilisé ; G+F- pour
uniquement paturé ; G-F- pour abandonné) : nombre total d’espéces recensées dans les relevés botaniques, nombre d’espéces mesureées,

proportion de monocotylédones, dicotylédones, graminées, légumineuses et formes de croissance (graminoide, rosette ou autre) (%).

Proportion (%)

Classification Groupe taxonomique Forme de croissance
Commu. Traitement Nb. esp. tot. Nb. esp. mesurée Monocot. Dicot. Poacées Legum. Gramin. Rosette Autre
1 G+F+ 9 6 86,4 13,6 86,4 6,00 86,4 3,69 9,91
2 G+F+ 12 6 84,9 15,1 84,9 0,73 84,9 11,6 3,51
3 G+F+ 17 8 72,5 27,5 72,5 3,17 72,5 6,00 21,5
4 G+F+ 18 7 68,5 31,5 68,5 19,2 68,5 2,20 29,3
5 G+F+ 12 5 89,6 10,4 89,6 0,82 89,6 3,68 6,75
6 G+F+ 10 4 90,5 9,50 90,5 3,72 90,5 0,00 9,50
7 G+F+ 14 5 79,4 20,6 79,4 0,28 79,4 1,98 18,6
8 G+F+ 16 7 85,9 14,1 85,9 10, 1 85,9 1,79 12,3
9 G+F+ 16 5 63,8 36,2 63,8 23,6 63,8 0,94 35,3
10 G+F- 11 6 71,3 28,7 71,3 0,27 71,3 12,5 16,3
11 G+F- 9 6 75,9 241 75,6 9,38 75,9 7,50 16,6
12 G+F- 10 5 421 57,9 421 1,87 421 0,00 57,9
13 G+F- 11 6 80,2 19,8 79,3 1,75 80,2 11,7 8,16
14 G+F- 13 8 44.4 55,6 44,0 38,2 44,4 3,27 52,4
15 G+F- 9 4 57,2 42,8 56,7 0,52 57,2 0,00 42,8
16 G+F- 20 7 73,2 26,8 51,6 14,8 73,2 9,29 17,5
17 G+F- 19 9 70,8 29,2 67,3 14,8 70,8 0,35 28,9
18 G+F- 11 8 90,0 10,0 75,2 4,29 90,0 2,38 7,62
19 G-F- 8 4 67,2 32,8 67,2 32,0 67,2 0,00 32,8
20 G-F- 12 4 61,0 39,0 61,0 35,5 61,0 0,29 38,7
21 G-F- 14 4 84,5 15,5 84,1 8,16 84,5 8,98 6,53
22 G-F- 8 5 86,7 13,3 86,7 7,08 86,7 7,08 6,23
23 G-F- 10 4 85,5 14,5 85,5 4,95 85,5 4,95 9,54
24 G-F- 9 3 84,2 15,8 84,2 0,00 84,2 0,00 15,8
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(nommé “G+F-“) de 0,20 kg.kg™' et sans fertilisation. Le troisiéme traitement consiste a

'abandon, i.e. absence de paturage et fertilisation depuis 1987 (nommé “G-F-“).

Trois communautés par parc d’'une surface de 0,75 m? ont été sélectionnées dans les
traitements G+F+ et G+F- (soit neuf communautés dans chacun d’eux) et six communautés
dans le seul parc représentant le traitement G-F-. Au total, 24 communautés ont donc été

étudiées.

Estimation de I'abondance des espéces et récolte de la biomasse des communautés

Durant le printemps 2014, 'abondance des espéces a été estimée en utilisant la
méthode des quadrats en point contact au pic de biomasse (fin mai pour le traitement G+F+
et début juin pour les traitements G+F- et G-F-) dans chacune des 24 communautés
étudiées (Tableau 1). Pour chaque communauté, un relevé botanique de 0,75 m? a été
effectué, avec 81 points contact par quadrat, dans le but de déterminer les espéces
représentant 80% de la biomasse de chaque quadrat et la proportion des différentes formes
de croissance et groupes botaniques (Tableau 1). Puis, le matériel vert contenu dans chaque
quadrat a été échantillonné a 2 cm du sol. La litiére était exclue des échantillons pour garder
uniqguement la végétation verte. Les 24 échantillons étaient séchés a I'étuve durant 72 h a

60T, puis broyés avec un broyeur centrifuge ZM100 avec une grille de 1 mm.

Sur la base de nos propres relevés botaniques et ceux effectués précédemment dans
les mémes parcs (Bernard-Verdier et al. 2012; Barkaoui et al. 2013; Chollet et al. 2014),
nous avons sélectionné 26 espéces parmi les plus abondantes (Tableau 2), représentant
une large gamme de famille botaniques, formes de croissance et valeurs de traits. Parmi
elles, 16 espéces ont été échantillonnées au pic de biomasse en 2013 et 10 autres espéces
en 2014 (fin mai pour le traitement G+F+ et mi-juin pour les traitements G+F- et G-F-), selon
leur répartition dans chaque traitement. Les temps thermiques correspondant a chacune des
dates de récolte ont été identifiés pour les années 2013 et 2014. Les individus collectés,
sans dommage apparent, ont été glissés dans du sopalin humidifié (avec de I'eau distillée),
placés dans des sacs plastiques, puis conservés dans une glaciére jusqu’au retour au
laboratoire. Chaque échantillon était trié afin de séparer les feuilles (limbe et gaine), tiges et
parties reproductrices (fleurs et fruits), et séchés a 60T durant 72 h. Les échantillons étaient

broyés avec un broyeur centrifuge ZM100 avec une grille de 1 mm.
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Tableau 2. Répartition des 26 espéces étudiées au sein de chaque traitement, associée a

leur forme de croissance. Les espéces en blanc ont été collectées en 2013 et celles en gris

en 2014. G-F- ni paturé ni fertilisé, G+F- uniquement paturé, G+F+ paturé et fertilisé.

Espéce Forme de croissance @ G-F- G+F- G+F+
Anthyllis vulneraria Rosette X X
Aphyllantes monspeliensis Graminoide X
Brachypodium pinnatum Graminoide X
Bromopsis erecta Graminoide X X X
Bromus hordeaceus Graminoide X
Bromus sterilis Graminoide X
Capsella bursa-pastoris Rosette X
Carex humilis Graminoide X X
Coronilla minima Autre X
Erodium cicutarium Rosette X
Festuca christianii-bernardii Graminoide X X
Geranium molle Autre X
Helianthemum apenninum Autre X
Helianthemum canum Autre X
Hippocrepis comosa Autre X
Lotus corniculatus Autre X
Ononis striata Autre X
Pilosella officinarum Rosette X X
Plantago lanceolata Rosette X
Poa bulbosa Graminoide X
Potentilla tabernaemontani Autre X X
Poterium sanguisorba Rosette X X
Stipa pennata Graminoide X X
Trifolium repens Autre X
Veronica arvensis Autre X
Vulpia myuros Graminoide X
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Mesures de la digestibilité de la matiére séche a I’échelle des communautés et des

organes

La digestibilité de la matiére séche a été déterminée a I'échelle de la communauté a
partir des récoltes de végétation provenant des quadrats, et a I'échelle de I'espéce a partir
de la végétation récoltée sur chacune de 26 espéces en 2013 et 2014. Concernant I'échelle
de l'espéce, un tri a ensuite été mené pour séparer les feuilles, les tiges et les parties
reproductrices de chacune des 26 espéces. Une fois séchés et broyés, les échantillons
récoltés a I'échelle de la communauté et de I'espéce (organes séparés) ont été analysés en
utilisant la spectroscopie en proche infrarouge (NIRS). Les spectres de réflectance ont été
collectés a partir d’échantillons dupliqués en utilisant un spectrométre FOSS Nirsystem 6500
(FOSS Nirsystems, Silver Spring, MD, USA) opérant entre 400 et 2500 nm. Les calibrations
précédemment disponibles ont été révisées et adaptées a nos échantillons suite a des
analyses de référence sur 24 échantillons représentatifs de notre jeu de données. Les
calibrations ont été établies en utilisant des régressions partielles des moindres carrés avec
le logiciel WINISI (Infrasoft International, Port Matilda, PA, USA) (pour plus de détails, voir
Bumb et al. accepted). La digestibilité de la matiere séche (g.kg™') a été estimée via des
mesures de digestibilité de la matiére séche in vitro avec la méthode de pepsine-cellulase
d’Aufrére et al. (2007).

Traits des organes verts : échantillonnage et mesures

Des traits liés a la qualité du fourrage ont été déterminés a partir des échantillons ayant
servi aux mesures de la digestibilité a I'échelle de la communauté et de 'organe. La teneur
en azote (NC) et la teneur en fibres (fibres insolubles au détergent neutre, NDF %) ont été
prédites par la NIRS. Ces prédictions sont issues de calibrations basées sur des analyses
chimiques d’échantillons : I'analyse de Kjeldhal pour la teneur en azote total et la méthode
détergente séquentielle de Van Soest avec un prétraitement amyolitique et protease (Van
Soest et al. 1991) pour la teneur en fibres. Ces prédictions ont été faites pour chacune des
24 communautés, mais aussi pour les organes appartenant a chacune des 26 espéces

étudiées.

Le pourcentage de chaque organe a été estimé pour les 26 especes, sur les
échantillons de feuilles, tiges et parties reproductrices obtenus aprés un tri suivi des pesées

de masse séche de chaque organe.

Les mesures de la teneur en matiére séche (DMC) sur les feuilles, tiges et parties

reproductrices ont été menées sur au minimum 12 individus par espéce dans chaque
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communauté durant les printemps 2013 ou 2014 selon les espéces considérées. Les
récoltes d’individus pleinement développés ont été effectuées durant la période du pic de
croissance. Aprés la récolte, les échantillons étaient immédiatement placés dans un tube a
essai rempli d’eau distillée et conservés dans une glaciére. Les tubes étaient stockés a 4T
durant 6 h minimum afin d’assurer une pleine réhydratation des échantillons (cf. Garnier et
al. 2001). Aprés réhydratation, les différents organes étaient séparés comme suit: la derniére
feuille mature était coupée a I'insertion du pétiole pour les dicotylédones et du limbe pour les
monocotylédones; la tige de I'individu; et les parties reproductrices étaient constituées d’un
mélange de fleurs, fruits et pédoncule. Chaque organe était séché deélicatement avant pesée
pour obtenir la masse fraiche a saturation maximale, puis mis a I'étuve durant 72 h a 60T et
pesé pour mesurer la masse séche. La DMC a été calculée comme le ratio entre la masse

séche de I'organe et sa masse fraiche a saturation.

Calcul des moyennes pondérées sur la communauté de la digestibilité et des traits

Nous avons utilisé les moyennes pondérées sur les communautés (CWM) pour
calculer les valeurs moyennes de digestibilité digestibilité; organe, de s espéce dans chaque
communauté, ou la digestibilité de I'espéce i, digesti; provenant de moyennes par espéce et
par pratique de gestion (mesurées en 2013 ou 2014 selon I'espéce ; cf. Tableau 2), est

pondérée par son abondance relative p; (Garnier et al. 2004) :

s
CWMdigestibilitéi organe — Z p; X digesti;
i=1

Les espéces majoritaires recensées dans chaque quadrat ont été utilisées pour estimer la
digestibilité de la matiére séche de chaque communauté (les espéces représentaient entre

66.5 et 98.1% de la biomasse selon les communautés).

Les CWM ont été calculées a I'échelle de la plante entiére en utilisant le pourcentage
des organes a pour les feuilles, b pour les tiges et ¢ pour les parties reproductrices
moyennée par pratique de gestion, selon I'’équation suivante :

CWMgigestivitité; plante entiere = 2i=1((a; X digesti;) + (b; X digesti;) + (¢; X digesti;)) X p;
\ ]\ ] | J
| |

feuille tige partie reproductrice

Ces calculs ont également été effectués en utilisant les valeurs de traits en remplagant

digesti; par trait; pour la NC, la NDF et la DMC de chaque organe, et de la plante entiére.
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Analyse des données

Les analyses statistiques ont été effectuées avec le logiciel R (R Development Core
Team 2010). Des Anova ont été utilisées pour tester I'influence des pratiques de gestion sur
la digestibilité des communautés mesurée et estimée a I'échelle de la plante entiére a partir
des CWM et aussi sur les CWM de la proportion de chaque organe des 26 espéces. La
normalité de distribution des résidus a été vérifiée pour chaque modéle. Quand un effet des

pratiques de gestion était détecté, un test de Tukey a été utilisé pour les discriminer.

Des modéles linéaires ont été utilisés pour analyser les variations de digestibilité de la
matiére séche mesurée a I'échelle des communautés par les prédictions de la digestibilité
effectuées a I'échelle de la plante entiére et de l'organe (Digestibilité mesurée sur la
communauté ~ CWM digestibilité plante entiere ou CWM digestibilité organe). Un modéle par
prédiction a été établi, et les R* de chaque modéle ont été comparés afin de déterminer
'échelle de la plante expliquant le maximum de variance. Puis, des corrélations de
Spearman ont permis de tester la persistance du rang entre les communautés pour chacune
de ces relations. Ces modéles linéaires ont aussi été appliqués aux trois traits étudiés, et

suivis d’'un test de corrélation.

Les relations entre les CWM de digestibilité obtenues pour les feuilles, tiges et parties
reproductrices ont été testées avec des corrélations de Spearman afin de détecter
I'existence de covariation entre organes. Ces relations ont également été testées a I'échelle
de l'espéce, suivies de test-t de Student appariés pour tester la différence entre la

digestibilité des organes d’'une méme espéce.

La déviation entre la mesure effectuée a I'échelle de la communauté et sa prédiction
par CWM plante entiére a été calculée pour la digestibilité de la matiére séche, la NDF et la
NC. La déviation obtenue entre la mesure et la prédiction pour la digestibilité de la matiere
séche a été mise en relation par des tests de Spearman avec certaines caractéristiques des
communautés (nombre d’espéce, proportion de formes de croissance ou groupes d’espéce)
et les CWM des traits plante entiére et par organe (DMC, NDF, NC), pour identifier les
facteurs explicatifs de cette déviation. Afin de tester I'effet de la phénologie, la différence
entre les temps thermiques associés aux mesures de digestibilité des communautés en 2014
et la CWM des temps thermiques associés aux mesures de digestibilité des espéces en
2013 et 2014 a été calculée, puis également mise en relation avec la déviation. La déviation
de la digestibilité a également été reliée a la déviation obtenue entre mesure et prédiction
par CWM plante entiére de la NDF et de la NC.
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Figure 1. Variation entre les pratiques de gestion (A) de la digestibilité de la matiére séche
moyenne mesurée sur la communauté et (B) de la digestibilité de la matiére séche plante
entiére moyenne calculée par CWM sur la communauté. Les valeurs F correspondent a la
statistique des Anova de l'effet du traitement, et les lettres correspondent aux différences
entre traitements aprés un test de Tukey.

Notes : ***P < 0.001
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RESULTATS

Effet des pratiques de gestion sur les communautés végétales et leur digestibilité

La composition en espéces était variable entre les différents traitements : parmi les
sept espéces les plus abondantes du traitement G-F-, cinqg étaient communes avec le
traitement G+F- et une pour le traitement G+F+. Quatre espéces étaient communes aux
traitements G+F- et G+F+ (Tableau 2). En revanche, la proportion des organes est restée
inchangée entre les traitements (Annexe 1), méme si le traitement G+F+ tendait a présenter
une proportion en tiges et parties reproductrices supérieure a celle du traitement G-F- avec,

quant a elle, une proportion supérieure en feuilles.

Les pratiques de gestion ont affecté la digestibilité de la matiére séche des
communautés : les communautés fertilisées et paturées (traitement G+F+) présentaient une
digestibilité de la matiére séche supérieure a celle des communautés uniquement paturées
(traitement G+F-) et abandonnées (traitement G-F-) (Fig. 1A). Des résultats comparables ont
été trouvés lorsque la digestibilité des communautés a été estimée a partir du calcul de

moyenne pondéreée (Fig. 1B).

Relation entre digestibilité des communautés mesurée et prédite par CWM

Nous avons trouvé une relation significative entre la digestibilité mesurée des 24
communautés et la digestibilité prédite par les CWM estimées sur la plante entiére (Fig. 2A).
De plus, la hiérarchie des communautés a été conservée entre les deux mesures de
digestibilité (Fig. 2A). Ce résultat a également été trouvé lorsque seulement les feuilles, les
tiges ou les parties reproductrices ont été considérées dans le calcul de la digestibilité
prédite par CWM (Fig. 2B, C, D). La comparaison des R? provenant des modéles linéaires a
révélé que les CWM organe et plante entiére étaient fortement relié a la digestibilité de la
matiére séche mesurée a I'échelle des communautés, bien que le CWM plante entiére
posséde un pouvoir de prédiction Iégérement supérieur (Fig. 2A) a ceux des CWM feuilles,
tiges et parties reproductrices (Fig. 2B, C, D). Cependant, la comparaison des tests t de
Student appariés révelent que les tiges fournissent une prédiction digestibilité moins
déviante que les parties reproduction, feuille, et aussi la plante entiére. De plus, la NDF et la
NC mesurés sur les communautés ont également bien été prédites par la CWM plante

entiére (R?ypr=0.68"** ; R%=0.83*** ; résultats non montrés).

217



Chapitre 3A — Mesure et prédiction de la digestibilité

(A) (B)

700 4 r=0.93"** J/ 700 4 r=0.92"** /
—~ R?=0.86*** / ~~ R2=0.77*** /
2 t=-6.31*** / o t=-8.64*** /5{

% 600 - PP 600 - o O
2 &&o © e
$ o (;3 $ . 800
? 500 - s o @ 500 - s @
[0] [ ) (0] [ J
€ /@ € /@
2 S 2 /@ e
3 400 - / eg 0 3 400 - /e %e
@ / ] /
& s/ ®° S s ee ©
& 300+ s & 300 Y
/ /
200 T T T T T 200 T T T T T
200 300 400 500 600 700 200 300 400 500 600 700
CWM Digestibilité plante entiére (g.kg™") CWM Digestibilité feuille (g.kg™)
(C) (D)

700 | r=0.89"** / 700 4 r=0.89"** s
~ R2=0.76*** / P R?=0.78*** /
2 t=2.22* / k2 t=-2.82** /

3 600 Qog 'é 600 | %9’
@)
3 e @ 3 o
5 % 5 ©
@ 500 - @ /./ @ 500 s ©
@ @ °
1S ® £ o/
2 % e 2 & °
5 400 - 5 400 - A
g 7 g .
o) LA o) .
S 300 / 5 300 .
/ /
200 T T T T T 200 T T T T T
200 300 400 500 600 700 200 300 400 500 600 700

CWM Digestibilité tige (g.kg™") CWM Digestibilité partie reproductrice (g.kg™)

Figure 2. Relation entre la digestibilité de la MS mesurée a I'échelle de la communauté et
(A) la CWM digestibilité plante entiere, (B) CWM digestibilité feuille, (C) CWM digestibilité
tige, (D) CWM digestibilité partie reproductrice. Les couleurs représentent les pratiques de
gestion : blanc pour le traitement G+F+, gris pour le traitement G+F- et noir pour le
traitement G-F-. Les valeurs r correspondent au coefficient de corrélation de Spearman. Les
valeurs R? proviennent de modéle linéaire (Digestibilité mesurée ~ CWM Digestibilité
organe). Les valeurs t correspondent aux t-test appariés.

Notes: ns, non significatif; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001
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Les CWM des digestibilités prédites pour chacun des organes ont covarié entre eux
(r=0.95"** entre feuille et tige ; r=0.96***entre feuille et partie reproductrice ; r=0.90*** entre
tige et partie reproductrice). Cette tendance a également été mise en évidence a I'échelle de
l'espéce (Fig. 3): les espéces présentant les digestibilités des feuilles les plus élevées
avaient également les plus fortes digestibilités des tiges et parties reproductrices. Les feuilles
possédaient une digestibilité supérieure a celles des tiges (Fig. 3A) et des parties

reproductrices (Fig. 3B).

La digestibilité mesurée sur les communautés était plus faible que celle calculée a
partir des CWM a I'échelle de la plante entiére (Fig. 2A), des feuilles (Fig. 2B) et des parties
reproductrices (Fig. 2D) alors qu’elle a été supérieure a la CWM de la digestibilité des tiges
(Fig. 2C). Les estimations de digestibilité obtenues par les CWM dans le traitement G+F+
semblaient plus proches des digestibilités mesurées par rapport aux estimations obtenues
dans les traitements G+F- et G-F- (Fig. 2A, B, C, D).

Facteurs expliquant la déviation entre mesure et prédiction de la digestibilité

Comme montré dans la partie précédente, la digestibilité mesurée sur la communauté
a été bien prédite par les CWM de la digestibilité plante entiére, feuille, tige et partie
reproductrice (Fig. 2A, B, C, D ; R>0.76). Cependant, la prédiction obtenue a été meilleure
lorsque le calcul de la CWM était effectué en considérant la digestibilité de la plante entiere
(donc la proportion et la digestibilité chaque organe) (Fig. 2A) plutét que la digestibilité d’un
organe seul (Fig. 2B, C, D).

La déviation entre les mesures et prédictions de digestibilité a été corrélée
négativement avec la proportion de rosette et certaines CWM de traits : plus la déviation était
élevée, plus la DMC de chacun des organes et la teneur en fibres des tiges était forte, alors
la NC des organes et de la plante entiére diminuaient (Tableau 3). La déviation de la
digestibilité a été reliée positivement a la déviation de la NDF et négativement a celle de la

NC. Les CWV n'ont pas été reliés a la déviation (résultats non montrés).

DISCUSSION

L’hypothése de contribution spécifique appliquée a la digestibilité

La digestibilité mesurée a I'échelle des communautés était bien prédite par le calcul

des CWM, ce qui confirme I'hypothése de dominance. De nombreuses études ont déja mis
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Figure 3. Relations entre la digestibilité des différents organes, mesurée a I'échelle de
'espéce. (A) digestibilité des feuilles en fonction des tiges, (B) digestibilité des feuilles en
fonction des parties reproductrices. Les couleurs représentent les pratiques de gestion :
blanc pour le traitement G+F+, gris pour le traitement G+F- et noir pour le traitement G-F-.
Les valeurs r correspondent au coefficient de corrélation de Spearman. Les valeurs t
correspondent aux tests-t appariés.

Notes: ***P < 0.001
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en évidence l'importance de I'hypothése de contribution spécifique par l'utilisation de traits
des especes dominantes pour expliquer des propriétés écosystémiques telles que la
digestibilité (Ansquer et al. 2009; Andueza et al. 2010; Lavorel et Grigulis 2012; Gardarin et
al. 2014), la productivité (Garnier et al. 2004; Vile et al. 2006), la décomposabilité (Cortez et
al. 2007; Quested et al. 2007; Quétier et al. 2007; Fortunel et al. 2009; Pakeman et al. 2011;
Tardif et Shipley 2013; Tardif et al. 2014). De plus, nous avons pu étendre I'hypothése de
contribution speécifique a d’autres composantes de qualité du fourrage puisque la NDF et la

NC mesurés sur les communautés ont été bien prédites par la CWM plante entiére.

Un gradient de digestibilité a pu étre observé allant de digestibilités élevées dans les
communautés du traitement G+F+ vers des digestibilités faibles dans les communautés du
traitement G-F-. Selon I'hypothése de contribution spécifique, cette variation serait liée a la
dominance d’espéces a digestibilité élevée dans les communautés fertilisées et paturées et
a faible digestibilité dans les communautés abandonnées. Ceci peut étre lié aux stratégies
d’acquisition des nutriments caractérisant les espéces sélectionnées par les conditions du
milieu : un compromis entre acquisition et conservation des nutriments appelé « spectre
d’économie foliaire » a été mis en évidence au niveau des feuilles (Wright et al. 2004) et
étendu a I'échelle de la plante (Freschet et al. 2010). Il oppose des espéces exploitatrices a
croissance rapide dont les traits permettent de maximiser I'acquisition des ressources, et qui
seraient dominantes au sein du traitement G+F+; et des espéces conservatrices a
croissance lente ayant des traits qui favorisent la conservation des nutriments, qui seraient
présentes en moins grand nombre dans le traitement G+F+. Les parcours des traitements
G+F- et G-F- présentaient une composition floristique trés proche, ce qui expliquerait la
similarité de digestibilité entre ces deux traitements. Le paturage aurait un impact moindre en
comparaison de la fertilisation sur la composition spécifique et fonctionnelle des différentes

communautés puisque cette pratique n’a pas discriminé les traitements G+F- et G-F-.

Intégration de I'organe au calcul de prédiction de la digestibilité des communautés

A notre connaissance, cette étude est la premiére a intégrer I'organe au calcul d’'un
indice de CWM. La digestibilité des communautés était mieux prédite par la CWM plante
entiére intégrant la proportion des organes plutét que par les CWM considérant chaque
organe séparément. En effet, la plupart des études utilisent des mesures de traits foliaires
pour prédire la digestibilité des communautés (Louault et al. 2005; Pontes et al. 2007;
Ansquer et al. 2009; Lavorel et Grigulis 2012; Gardarin et al. 2014), sans pour autant valider

la relation entre la digestibilité des feuilles et la digestibilit¢é des communautés. Afin
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Tableau 3. Relation entre la déviation de la prédiction pour la CWM plante entiére et la
mesure de digestibilité a I'échelle de la communauté avec des caractéristiques moyennes
des communautés, CWM de traits, et déviation de la prédiction pour la CWM plante entiére

et la mesure de NDF et NC. Les valeurs correspondent aux coefficients de corrélation de

Spearman.

Variables étudises r avec la déviation entre prédiction et
mesure de digestibilité

Nombre d’espéce total -0,39
Ratio nombre d’espéce mesurée / total ns
Proportion de graminées ns
Proportion de dicotylédones ns
Proportion de graminoides ns
Proportion de rosettes -0,53**
Proportion d’autres ns
Proportion de feuille 0,39
Proportion de tige ns
Proportion de partie reproductrice ns
DMC feuille 0,66***
DMC tige 0,64**
DMC partie reproductrice 0,67***
N feuille -0,61**
N tige -0,48*
N partie reproductrice -0,54**
N plante entiere -0,63**
NDF feuille ns
NDF tige 0,48*
NDF partie reproductrice ns
NDF plante entiére ns
Date de floraison ns
Différence [temps thermique digestibilité mesurée — prédite] | ns
Déviation NDF prédit - mesuré -0,67***
Déviation N prédit — mesuré 0,46*

Notes : ns, non significatif; *P < 0,05; **P < 0,01; ***P < 0,001. Les valeurs en italiques

correspondent a des relations marginalement significatives.
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d’améliorer la prédiction de la digestibilité des communautés, il semble important de
consideérer la proportion des organes dans le calcul des CWM. En effet, les tiges possédent
des caractéristiques chimiques et structurelles différentes des feuilles (Beni de Sousa et al.
1982; Jung et Allen 1995), et représentent également une forte proportion de la biomasse
des communautés. Cependant, obtenir la proportion des organes de chacune des espéces a
une date donnée pour calculer des CWM plante entiére est fastidieux, car nécessite un long
travail de tri des différents organes. Etant donné que la digestibilité mesurée a I'échelle de la
communauté a été également bien prédite par les CWM de chacun des organes, les feuilles

pourraient rester une échelle de mesure fiable pour prédire la digestibilité des communautés.

Facteurs de variations entre mesure et prédiction de la digestibilité des communautés

La relation entre la digestibilité mesurée et prédite par CWM a I'échelle de la
communauté a présenté une déviation : les CWM plante entiére surestimaient la digestibilité
des communautés, en particulier pour les communautés des traitements G+F- et G-F-. Les
CWM digestibilité au niveau de la plante entiére et de I'organe ont fourni des prédictions
représentatives de la digestibilité mesurée sur les communautés. La déviation observée
entre la mesure et la prédiction était significative, mais relativement faible : allant au
maximum -24,4% pour les tiges, 34,3% pour la digestibilité plante entiére, 36,8% pour les
parties reproductrices et 48,1% pour les feuilles. Comme le calcul du CWM repose sur
ladditivité entre les espéces, lorsque la CWM prédit correctement la digestibilité des
communautés, et donc que la déviation est minimale, les espéces contribueraient toutes a
poids égal a la digestibilité de la communauté. En revanche, lorsque la déviation est grande,
il N’y a pas additivité entre les espéces, et d’autres paramétres entrent en jeu comme de

possibles interactions entre les espéces.

Contrairement a nos attentes, la déviation entre mesure et prédiction de la digestibilité
n’était pas plus importante dans les communautés les plus riches en espéces (traitement
G+F+) en raison d’un plus grand nombre d’interactions pouvant potentiellement rendre les
prédictions imprécises. Certaines études ont pourtant mis en évidence une convergence
fonctionnelle au sein de communautés a forte richesse spécifique et donc une meilleure
prédiction de la décomposition des litiéres par la méthode des CWM (Keith et al. 2008; Tardif
et Shipley 2013). La surestimation de la digestibilité pourrait survenir d’effets antagonistes
entre espéces au sein des communautés G+F- et G-F- puisque la digestibilité mesurée sur la
communauté est inférieure a la somme pondérée de l'effet de chaque espéce seule. De

précédentes études ont déja mis en évidence des effets non additifs entre espéces,
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notamment pour la décomposition (Gartner et Cardon 2004; Hattenschwiler et Gasser 2005).

La surestimation de la digestibilité des communautés pourrait aussi étre liée a la
proportion des organes qui intervient dans le calcul de la CWM plante entiere. La digestibilité
des communautés étant surestimée par les CWM feuille et partie reproductrice mais sous-
estimée par les CWM tige, on peut supposer que la proportion en tiges serait plus élevée
dans les communautés mesurées que dans les communautés prédites. Etant donné que la
composition chimique et structurelle varie entre organes, la digestibilité dépend fortement de
la proportion tige/feuille des communautés (Duru et al. 2008). Comme montré dans de
précédentes études, les tiges possédaient des teneurs en fibres supérieures (Poorter et
Bergkotte 1992; Buxton 1996; Arzani et al. 2004; King et al. 2014) et des teneurs en azote
inférieures a celles des feuilles et parties reproductrices (Buxton 1996). Comme la proportion
en tige a été reliée a la teneur en fibres des communautés, la NDF peut étre utilisée comme
proxy du ratio tige/feuille. Dans cette étude, la déviation de digestibilité était élevée lorsque la
déviation de la NDF était faible, ce qui semble suggérer que le pourcentage de tige
diminurait. Ainsi, les proportions en tiges utilisées dans les calculs de prédiction par CWM
seraient inférieures aux proportions de tiges retrouvées dans les communautés in situ, en

particulier pour les traitements G+F- et G-F-.

La déviation de digestibilité n’a pas été expliquée par des différences de date ou année
entre les récoltes effectuées pour les communautés ou les espéces. On peut donc supposer
que, malgré une récolte a une méme date (cas du traitement G-F-), les individus ayant servis
au calcul des CWM n’étaient pas représentatifs de I'état global de la communauté : ils
possédaient une plus forte proportion de feuilles que les individus moyens des

communautés.

CONCLUSION

La digestibilité des communautés a été reliée a I'hypothése d’additivité des espéces,
Les prédictions étaient meilleures lorsque le calcul était effectué plante entiére et intégrait la
proportion des organes. Il semble donc important de considérer a la fois la digestibilité de
chaque organe en la pondérant par sa proportion pour améliorer les prédictions. C’est
d’autant plus vrai que la digestibilité varie au cours du temps sous l'effet des variations de
composition chimique et structurelle des organes et de leur proportion (Buxton 1996; Duru et
al. 2000; Bruinenberg et al. 2002).
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Annexe 1. Proportion des organes de chaque espéce selon les pratiques de gestion. Les
statistiques F issues d’Anova correspondent a I'effet des pratiques de gestion sur les feuilles,

les tiges et les parties reproductrices.
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Cette étude a permis de valider la méthode du calcul de la CWM plante entiére pour
prédire la digestibilité des communautés. L'utilisation de cet indice devra étre étendue a
d’autres traits et propriétés écosystémiques telles que la décomposabilité, une autre mesure
de la dégradation du matériel végétal associée a d’autres consommateurs. Toutefois, les
résultats obtenus entre mesure et prédiction de la digestibilité basée sur les CWM feuilles
étaient corrects. Etant donné le travail conséquent et fastidieux du tri pour séparer les
différents organes, les mesures foliaires seraient suffisantes pour prédire efficacement les

propriétés écosystémiques a I'échelle des communautés.

ANNEXE

Annexe 1. Proportion des organes de chaque espéce selon les pratiques de gestion.
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ABSTRACT

Intensive grazing associated with fertilization in permanent grasslands can alter the
functional composition and structure of plant communities, and thus some ecosystem
properties as forage digestibility or litter decomposability. According to the ‘afterlife’ effect
hypothesis, variations in functional traits of green plants should be found in litter, inducing a
positive relationship between these two degradation processes measured at the species
level. Scaling up from species to community level allows a better understanding of
management regimes effects on community functional composition. The objectives of this
study were to verify this hypothesis on digestibility and decomposability at the community
level, and to relate these properties to their predicted values based on community weighted
means (CWM) of traits. Digestibility and decomposability of 24 communities from species-
rich rangelands under different management regimes (grazing and fertilization to
abandonment) were determined at the vegetation biomass peak. Dry matter content (DMC),
fibre content (NDF) and nitrogen content (NC) were measured on different organs from 26
dominant species in order to predict CWM of digestibility and decomposability at organ and
whole plant level from relationships with these traits. Management regimes affected the dry
matter digestibility and decomposability measured at the community level via changes in
functional composition and structure of plant communities: rangelands intensively managed
presented high digestibility and decomposability, associated to high CWM NC and low NDF
and DMC in comparison to rangelands moderately managed or abandoned. The ‘afterlife’
effect hypothesis was verified at the community level, and traits measured on green material
at whole plant and organ level can be used to predict both ecosystem properties from green
and litter material. Among the studied traits, CWM DMC revealed a good predictor of

digestibility and decomposability, and as a consequence of their positive relationship.

KEYWORDS: Community weighted mean (CWM); decomposability; dry matter digestibility;

functional trait; management regime; rangeland
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INTRODUCTION

Intensive grazing in permanent grasslands, associated with other management
regimes like fertilization, can alter some ecosystem functions via changes in functional
composition and structure of plant communities (Diaz and Cabido 2001). The selection by
herbivores of plants with high leaf nutrient concentrations and low concentrations in structural
or chemical defence compounds (e.g. Coley 1987; Lloyd et al. 2010; Mason et al. 2011)
affect ecosystem properties such as forage digestibility (Andueza et al. 2010; Lavorel and
Grigulis 2012) and litter decomposition (Wardle et al. 2004; Bardgett and Wardle 2010;
Lavorel and Grigulis 2012). Forage quality can be measured by the digestibility of green plant
material, providing a synthetic measurement of the amount of energy available for herbivores
(Bruinenberg et al. 2002) while litter decomposition rate can be estimated by mass loss of

litter plant material during decomposition.

Trait-based approaches have been proposed to identify some key traits that affect
ecosystems processes (reviewed in Diaz and Cabido 2001; Chapin et al. 2002; Garnier et al.
2016). It has been demonstrated that foliar trait values leading to high palatability or
digestibility, such as high nitrogen and low structural carbohydrate concentration, affect
leaves decomposition rate (Grime et al. 1996; Cornelissen et al. 1999, 2004; Pérez-
Harguindeguy et al. 2000; Wardle et al. 2002). Previous experimental studies have shown a
positive relationship between species palatability and decomposability. Most of them have
considered plant palatability for insects (Schadler et al. 2003) or molluscs (Grime et al. 1996;
Cornelissen et al. 1999; Schadler et al. 2003; Kurokawa et al. 2010), while only two have
established direct links between digestibility for large herbivores and litter decomposability
(Cornelissen et al. 2004; Bumb et al. in prep (Chapter 2)). Other studies on large herbivores
have assessed the link between the rate of herbivory, an index of animal preference, and
litter decomposition (Wardle et al. 2002; Kurokawa and Nakashizuka 2008).

Digestibility and decomposability can be considered as two degradation processes, the
first one in the digestive tracts of herbivores and the second one by soil macrofauna and
microbial activity. According to the “afterlife effect” hypothesis (Grime and Anderson 1986),
variations in functional traits of green plants can be related to high digestibility and then
induce high litter decomposability (Pérez-Harguindeguy et al. 2000; Cornelissen et al. 2004;
Quested et al. 2007). Such effects are therefore of prime importance to understand variations
in terrestrial ecosystem fluxes (Swift et al. 1979; Colteaux et al. 1995; Chapin et al. 2002).
Morpho-anatomical traits such as leaf dry matter content were found to be negatively related
to digestibility (Al Haj Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007; Gardarin et al. 2014) and litter
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decomposition or decomposability both at species and community levels (Garnier et al. 2004;
Kazakou et al. 2006; Cortez et al. 2007). Chemical traits, such as leaf nitrogen content were
positively linked to digestibility (Al Haj Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007; Gardarin et al.
2014) and litter decomposability (Garnier et al. 2004; Quested et al. 2007; Fortunel et al.
2009).

Scaling up from species to community level allows a better understanding and
prediction of management regimes effects on community’s functional composition.
Additionally, links between functional structure and community digestibility and
decomposability could be established (Chapin et al. 2000; Lavorel and Garnier 2002; Quétier
et al. 2007). According to the “mass ratio hypothesis” proposed by Grime (1998), ecosystem
properties are determined to a large extent by dominant species trait values. This hypothesis
has been tested for digestibility using the classification in different types of vegetation (Duru
et al. 2008a; Ansquer et al. 2009), and more recently via the abundance of species that
composed the community (Andueza et al. 2010; Lavorel and Grigulis 2012; Gardarin et al.
2014). It has also been tested for litter decomposition, both within sites (Cortez et al. 2007;
Quested et al. 2007; Quétier et al. 2007) and also considering a range of management

regimes across different sites (Fortunel et al. 2009).
The objectives of this study were to:

(i) determine the effect of management regimes on the community’s structure and
composition and by consequence on community’s digestibility and decomposability. We
hypothesized that in intensively managed regimes, communities will be composed by
highly digestible species which produce easily degradable leaves decomposing fast,
whereas no fertilization and no grazing would result in low digestible communities
producing litter with high amounts of non-labile compounds which will decompose slowly;

(ii) verify the ‘afterlife’ effect hypothesis at the community level considering for the first time
the relationship between digestibility and decomposability using functional traits. We
hypothesized that a positive relationship would be found between the two degradation
processes at the community level across a gradient of management regimes, and that
both digestibility and decomposability would be related to the same traits;

(iii) test the mass ratio hypothesis for measured community digestibility and decomposability
and their predictions based on traits measured at species level via calculations of
community weighted means. We expected that a combination of traits including the dry
matter and fibre content would adequately predict dry matter digestibility and

decomposability at the community level, in agreement with the mass ratio hypothesis.
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Table 1. List of species studied, with abbreviation, taxonomic group, growth form (Pérez-

Harguindeguy et al. 2013) and location in each management regime. G+F+: fertilized and

intensely grazed treatment; G+F-: non-fertilized and moderately grazed treatment; G-F-: non-

fertilised and un-grazed treatment. Shaded cells correspond to species harvested in 2014.

Species Taxonomic Growth form G+F+ G+F- G-F-
group
Anthyllis vulneraria Fabaceae Rosette X X
Aphyllantes monspeliensis Asparagaceae Tussock X
Brachypodium pinnatum Poaceae Tussock X
Bromopsis erecta Poaceae Tussock X X X
Bromus hordeaceus Poaceae Tussock X
Bromus sterilis Poaceae Tussock X
Capsella bursa-pastoris Brassicaceae Rosette X
Carex humilis Cyperaceae Tussock X X
Coronilla minima Fabaceae Extensive and stemmed herb X
Erodium cicutarium Geraniaceae Rosette X
Festuca christianii-bernardii Poaceae Tussock X X
Geranium molle Geraniaceae Extensive and stemmed herb X
Helianthemum apenninum Cistaceae Extensive and stemmed herb X
Helianthemum canum Cistaceae Extensive and stemmed herb X
Hippocrepis comosa Fabaceae Extensive and stemmed herb X
Lotus corniculatus Fabaceae Extensive and stemmed herb X
Ononis striata Fabaceae Extensive and stemmed herb X
Pilosella officinarum Asteraceae Rosette X X
Plantago lanceolata Plantaginaceae Rosette X
Poa bulbosa Poaceae Tussock X
Potentilla tabernaemontani Rosaceae Extensive and stemmed herb X X
Poterium sanguisorba Rosaceae Rosette X X
Stipa pennata Poaceae Tussock X X
Trifolium repens Fabaceae Extensive and stemmed herb X
Veronica arvensis Plantaginaceae Extensive and stemmed herb X
Vulpia myuros Poaceae Tussock X
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MATERIAL AND METHODS

Study site, experimental design and plant species

The study was conducted in dry calcareous rangelands of southern France located on
a limestone plateau (Larzac Causse) at the INRA (French National Institute for Agricultural
Research) La Fage research station (43%5'N, 305 'E, 790 m above sea level). The climate
of the plateau is sub-humid with a Mediterranean influence, with cool wet winters and warm
dry summers. Annual mean precipitation of 1070 mm occurs mainly during spring and
autumn, and mean monthly temperatures vary from 1T in January to 19T in August (data
from 1973-2006). Vegetation is dominated by perennial herbaceous species (Bromopsis
erecta), along with loosely scattered shrubs and trees (Buxus sempervirens and Juniperus
oxycedrus) (Bernard 1996). For the past 35 years, the station’s 280 ha of rangelands have
been grazed by sheep herds (Romane breed) raised outdoors year-round for meat

production.

The experimental station is divided into paddocks that vary between 4.7 and 24.5 ha.
We chose seven of them, which have experienced three different management regimes
since 1978. The first consists of intensive grazing (“G+F+" hereafter) of 0.61 kg.kg™ (due to
increased spring grazing) and fertilisation. In the G+F+ treatment, mineral nitrogen (65 kg.ha
' year) and phosphorus (40 kg.ha™ every three years) have been added since 1978. The
second consists of moderate grazing (“G+F-" hereafter) of 0.20 kg.kg™ (proportion of total
annual biomass produced that is removed by grazing) and no fertilisation. The third consists
of abandonment, without grazing and fertilization since 1987 (“G-F-" hereafter). Three plots
per paddock in G+F+ and G+F- treatment and six plots in the only paddock representing the
G-F- treatment, which covered 200-500 m? were chosen for the present study and

considered as replicates (nine G+F+ plots, nine G+F- plots and six G-F- plots).

Based on botanical surveys of the paddocks (Bernard-Verdier et al. 2012; Barkaoui et
al. 2013; Chollet et al. 2014), we selected 26 species among the most abundant ones (Table
1), representing a large range of botanical families, growth forms and trait values. 16 species

were sampled at the peak of biomass in 2013, and 10 species were sampled in 2014.

Species abundance and sampling of green and litter biomass

During spring 2014, the abundance of species was estimated using the point quadrat

method at the peak of biomass (end of May for the G+F+ treatment, early June for the G+F-
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and mid-June for the G-F-). 24 botanical relevés of 0.75 m? were achieved, with 81 points per
quadrat, in order to determine the species representing 80% of the biomass of each quadrat.
Then, green plant material contained in each quadrat was sampled. The litter was excluded
from the sample in order to have retained only green plant parts. The 24 samples were dried
in the oven during 72 h at 60TC.

In spring 2013 and 2014, individuals of the 26 species were harvested at the time of
peak vegetation biomass (end-of-May for G+F+ and mid-June for G+F- and G-F-), according
to their distribution in the plots of each treatment. Between 30 and 150 healthy individuals
per species in each plot were sampled and placed into plastic bags with moist tissues (with
deionised water) and kept in a cooling-box until return to the laboratory. Each sample was
then sorted into leaves (lamina and sheath), stems and reproductive parts (flowers and
fruits), and dried at 60T for 72 h. Samples were ground using a ZM100 centrifugal mill

through a 1 mm screen.

In August 2014, at the season of maximum senescence for the community, vegetation
present in 0.75 m? quadrat was collected. Quadrats were positioned close to the places
where botanical relevés were conducted. Vegetation was then sorted in order to keep only
the litter of the whole community present at that time (mixing litter of leaves, stems and

reproductive parts) and dried in an oven during 72 h at 60C.

Measurements of dry matter digestibility at community and organ level

Dry matter digestibility was determined (1) at the community level using the green
vegetation sampled in the quadrats, and (2) at the species level on each of the 26 species
collected either in 2013 or 2014, separately on leaves, stems, and reproductive parts. Dried
and ground samples of green plants were analysed using near-infrared reflectance
spectroscopy (NIRS) in ring cells equipped with quartz glass. Reflectance spectra were
collected from duplicate samples using a FOSS Nirsystem 6500 spectrometer (FOSS
Nirsystems, Silver Spring, MD, USA) operating at 400-2500 nm. Calibrations previously
available were updated and adapted to our samples with reference analyses of 24 samples
representative of our dataset. Calibration was performed using modified partial least square
regression using the WINISI software (Infrasoft International, Port Matilda, PA, USA) (for
more details see Bumb et al. accepted). DMD (g.kg™") was estimated via measurements of in

vitro DMD by the pepsin-cellulase method of Aufrére et al. (2007) for the calibration.
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Traits of green and litter organs: sampling and measurements

Measurements on green leaves, stems and reproductive parts were conducted on at
least 12 individuals per species in each plot during spring 2013 or 2014, according to species
considered, on the youngest fully expanded, well-lit leaves at their peak period of growth.
After harvesting they were immediately placed in a test tube filled with water and placed in a
cool box. The tubes were then stored at 4T for at least 6 h to insure full rehydration of the
samples (cf. Garnier et al. 2001). After rehydration, plant parts were sorted as follows: the
youngest mature leaf was cut at the level of petiole insertion for dicotyledons and at the ligule
level for monocotyledons; the sheath was associated with lamina for Poaceae; the entire
stem of one individual was considered (or sometimes a portion); the reproductive parts

comprised the flowers or seeds, depending on plant developmental stage.

Green leaf, stem and reproductive part dry matter content was assessed for each of
these organs. Each organ was gently blotted dry before weighing to obtain its water-
saturated fresh mass. It was then dried for 72 h at 60C and weighed to measure dry mass.
DMC was calculated as the ratio between the water-saturated fresh mass of the organ and

its dry mass.

Nitrogen content (NC) and fibre content (Neutral Detergent Fibre, NDF %) of leaves,
stems and reproductive parts from green material were measured using NIRS method.
Calibrations were based on the Kjeldhal analysis for NC and Van Soest sequential detergent

method with an amylolytic and protease pre-treatment (Van Soest et al. 1991) for NDF.

Litter decomposability measurements

The litter collected in each quadrat was divided into four sub-samples (i.e. four
litterbags per plot) treated as replicates. During autumn 2014, the litter of each community
was incubated in microcosms in the laboratory, under controlled temperature and humidity
conditions. Microcosms, as simplified analogues of natural ecosystems, allow the study of
litter decomposition by controlling temperature and humidity, with similar soil conditions and
decomposer populations, while maintaining a sufficiently natural situation so that results of
laboratory tests may be extrapolated to the field situation with confidence (Taylor and
Parkinson 1988). The microcosm type used for this experiment was described by Taylor and
Parkinson 1988). Each microcosm chamber, 15 cm high, was made of a 15 cm diameter
polyvinylchloride pipe, fitted with a lid and a sealed bottom. The lid could be opened to allow

gas exchange and the plug at the bottom could be removed to drain excess water. A grid,
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Figure 1. Scaling-up from species to community level in order to predict the dry matter
digestibility and decomposability by functional traits. Traits measured at species level were
used in two ways: (i) to calculate community weighted means (CWM) of traits and correlate
them to digestibility and decomposability measured at the community level; (ii) to predict
digestibility and decomposability of species (from equation coefficients of the relationship
established in Bumb et al. in prep (Chapter 2) in order to predict them at the community level,

and then the prediction with the measurements.
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2 cm above the bottom, divided the chamber into two unequal parts: a usable space of 1.5 L
capacity and a drainage compartment of 300 mL. One kilogram of soil, of known water-
holding capacity, was placed on the grid. The soil was a 3:1 mixture of mineral soil and
surface organic horizon taken from CEFE at Montpellier. The four subsamples of each litter
community (between 0.40 and 2.10 g + 0.01 g) per management regime were sealed in a
nylon litter bag of 1 mm mesh (Northern Mesh, Oldham, UK). Each litter sample was
weighed in order to have the exact initial mass. The soil was subsequently moistened up to
80% of field capacity. The microcosms were kept in the dark at an average temperature of
24 throughout the experiment and watered once a w eek to maintain constant soil moisture
during the height weeks of incubation. After eight weeks, the litter bags were taken out of the
microcosms. Soil particles were carefully removed from the litter bags and the litter samples

were weighed after drying for 48 h at 60T to deter mine the percentage of litter mass loss.

Calculation of the trait and digestibility community weighted means

We used the community weighted means (CWM) to calculate the mean of trait values
trait, of the s species in each community, where the species i, weighted by its relative
abundance (Garnier et al. 2004) (Fig. 1):

s
CWMorgan trait; = Z pi X trait;
i=1

The 26 species studied contributed to 66.5 to 98.1% of each quadrat biomass and were used
for the calculation. The trait value averaged per management regime (measured during
sampling 2013 or 2014) was weighted by the relative abundance of species in the quadrat.
CWM was calculated at organ level, but also at whole plant level (Fig. 1) using the organ
proportion of leaves a, stems b and reproductive parts ¢ averaged per management regime
following this equation:

CWMynote plant trait; = Li=1((@; X trait;) + (b; X trait;) + (¢; X trait;)) X p;

\ ] | ]\ J
| | |

leaf stem  reproductive parts

In order to predict the dry matter digestibility and decomposability of the 26 species
studied, we used the equation coefficients of the relationships between dry matter
digestibility or decomposability with DMC, NDF, N or axis 1 of PCA combining leaves and
stems from the 16 species studied in Bumb et al. in prep (Chapter 2) (Table 2). Predictions of
dry matter digestibility and decomposability of the 26 species based on DMC, NDF and N

were effected at the whole plant and organ level (leaves, stems and reproductive parts)
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Table 2. Coefficients of prediction equations at the species level, based on the relationship

between the dry matter digestibility or decomposability with the DMC, NDF and NC of leaves

and stems (cf. Bumb et al. in prep; Chapter 2). These equations are used to predict the dry

matter digestibility and decomposability of whole plant, leaves, stems and reproductive parts;

and with the axis 1 of the PCA on green leaf or green stem traits (cf. Bumb et al. in prep;

Chapter 2) used to predict the dry matter digestibility of decomposability of leaves or stems

respectively. The coefficients of the linear relationships correspond to the intercept for a and

to the slope for b, associated with the R? adjusted of each model.

Dry matter digestibility

Decomposability

Trait Organ a b R? adjusted a b R? adjusted
DMC | leaves and stems | -1.38 992 0.53*** -0.06 41.7 0.25***
NDF | leaves and stems | -8.50 1020 0.87*** -0.38 449 0.51***
NC leaves and stems | 15.6 335 0.47*** 0.62 157 0.20**
leaves -77.6 690 0.85*** -443 285 0.64***
PeA stems -74.1 584 0.76*** -297 26.3 0.29*
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(Fig. 1). When predictions were based on the axis 1 of PCA, only the leaves and stems were

considered (cf. Bumb et al. in prep; Chapter 2) (Fig. 1).

We calculated the community weighted means (CWM) of dry matter digestibility values
digestibility;, or decomposability values decomposability; of the s species in each community,
where the species i, weighted by its relative abundance as followed:

N
p; X digestibility predicted;

CWMgigestibitity predicted =
=1

L

s
CWMdecomposability predicted = Z pi X decomposability predi(:tedi
i=1

The dry matter digestibility or decomposability values predicted from traits at organ and
whole plant level or PCA at organ level were weighted by the relative abundance of species

in each quadrat biomass.

Data analysis

Statistical analyses were performed with R software (R Development Core Team
2010). Anova was used to test the influence of management regime on dry matter
digestibility, decomposability, green functional traits (CWM of DMC, NDF, N, stem
proportion), grass proportion and species humber at the community level. The normality of
the distribution of residues was verified for each model. When management regime effect

was detected, Tukey tests were used to discriminate them.

Principal Component Analyses (PCA) were performed using the ‘Ime4’ package to
determine the relationships between dry matter digestibility, decomposability and functional
traits (CWM DMC, NDF, N) across communities (Fig. 1). The projection of the points on axis
1 was recovered to test differences between growth forms using one-way Anova, followed by

a Tukey test.

Linear models were performed to relate the dry matter digestibility and decomposability
measured at the community level to their CWM predicted via the functional traits (DMC and
NDF) (Fig. 1). Models were tested considering CWM of dry matter digestibility and
decomposability at the whole plant level, and also considering each organ. The R? of each
final model were compared in order to discriminate which level of the plant can be used to
explain the maximum of variance. Differences between the measurement and the prediction

among communities were tested using paired t-tests (Fig. 1).
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Figure 2. Effect of management regime on the (A) dry matter digestibility measured at the
community level (%), (B) litter mass loss measured at the community level (%), (C) CWM dry
matter content whole plant (mg.g™), (D) CWM fibre content whole plant (%), (E) CWM nitrogen
content whole plant (mg.g™), (F) stem proportion (%), (G) CWM axis 1 of PCA on leaves (see
Bumb et al. in prep; Chapter 2), (H) CWM axis 1 of PCA on stems (see Bumb et al. in prep;
Chapter 2). F corresponds to Anova test and letters to Tukey test.

Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001
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Spearman correlations were calculated to test relationships between dry matter

digestibility and decomposability measured at the community level.

RESULTS

Community digestibility, decomposition and trait responses to management effects

Communities in the G+F+ treatment were dominated by grass species (89.2%), and
especially by Bromopsis erecta representing a proportion of 69.9% (Appendix 1). The
dominance by grasses was less pronounced in the G+F- (61.9%) and G-F- treatment
(65.5%), where B. erecta co-dominated (23.9% and 36.5% respectively) with Festuca
christiani-bernardii (32.6% and 24.2% respectively) (Appendix 1). The grass species were
more abundant in the G+F+ treatment than in the G+F- treatment, where G-F- treatment
presented intermediate grass proportion (F=5.57*) while no difference was found concerning
monocotyledonous (F=2.57"), dicotyledonous (F=2.57") and leguminous species (F=0.67").
We found slight, but non-significant differences (F=2.01") in species richness among
treatments: 13.8 +, 12.6+ and 10.2 * species in the G+F+, G+F- and G-F- treatments,
respectively. No significant differences in growth form proportions were found among
treatments: the three communities presented the same proportion in tussocks (80.2% £,
67.2% = and 78.2% % in the G+F+, G+F- and G-F- treatments, respectively; F=2.57"),
rosettes (3.54% +, 5.21% + and 3.55% % in the G+F+, G+F- and G-F- treatments,
respectively; F=0.43") and extensive and stemmed-herbs (16.3% *, 27.6% * and 18.3% % in

the G+F+, G+F- and G-F- treatments, respectively; F=1.38").

Our data showed a large variation in dry matter digestibility (322-615 mg.g™') and
decomposability (16.2-45.5%) across the studied 24 communities (Fig. 2). This variation is
associated to changes in species composition across the different management regimes
(Appendix 1). Management practices influenced both dry the matter digestibility (Fig. 2A) and
decomposability (Fig. 2B) measured at the community level: communities in the G+F+
treatment presented higher dry matter digestibility and decomposability than in the G+F- and

G-F- treatments, in which these were not significantly different.

Management regime influenced also the functional structure of the communities: CWM
dry matter content was lower while CWM nitrogen content was higher in the G+F+ treatment
than in the G+F- or G-F- treatments, calculated both at the whole plant (Fig. 2C, E) and
organ levels (data not shown). CWM NDF at whole plant level varied across management

regimes: communities in the G+F- treatment presented lower NDF values than

253



Chapitre 3B — Relation digestibilité-décomposabilité : échelle de la communauté

Dry matter digestibility measured (g.kg™)

800

600 -

400 -

200 H

r=0.80"**
F anagement digestibility=22.5**
F Management d€COMPpoOsability=19.2**
oo © o©
o
e % o °
° o
%
oe ©
o o o®
(O [
T T T T T
0 10 20 30 40 50

Decomposability measured (%)

60

Figure 3. Relationship between dry matter digestibility and litter decomposability measured

at community level. Colors represent management regime: open symbols for the G+F+,
shaded symbols for the G+F- and closed symbols for the G-F- treatment. The r value is

Spearman correlation coefficients. The F statistics correspond to the effect of management

regimes on the dry matter digestibility and decomposability.

Notes: ***P < 0.001
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those in the G+F+ and G-F- treatments (Fig. 2D). The CWM stem proportion was equivalent
between the communities from the three management regimes (Fig. 2F). In general,
communities in the G+F+ treatment were characterized by species presenting higher DMC
and NDF and lower NC (low CWM Axis 1 of PCA for leaves and stems; cf. Bumb et al. in
prep; Chapter 2) while communities in the G+F- and G-F- treatments presenting species with

opposite traits (Fig. 2G, H).

Links between the dry matter digestibility and decomposability with functional traits

A strong positive correlation was found between dry matter digestibility and
decomposability measured at the community level across a gradient of management
practices (Fig. 3). Axis 1 of PCA from community level accounted for 83.3% of the variation
and was determined by digestibility, decomposability and all the functional traits (Fig. 4). Dry
matter digestibility, decomposability and NC were negatively related to axis 1 while NDF and
DMC were positively related (Fig. 4). Dry matter digestibility and decomposability were
negatively correlated (Fig. 3 and 4) and related to similar functional traits (Fig. 5): a negative
correlation with the DMC and NDF and a positive correlation with NC (Appendix 2). Loading
of communities on axis 1 varied significantly among management regimes (F=28.3***;
Fig. 3): high digestibility and decomposability of communities in the G+F+ treatment were
associated with high NC and low NDF and DMC.

Relationships between measured and predicted values of dry matter digestibility and

decomposability based on species relationships

The comparison of the R? from linear models revealed that dry matter digestibility
measured at community level was strongly related (R?20.84) to the CWM digestibility
predicted from DMC of whole plant (Table 3) and leaves (Fig. 5A and Table 3), from NC of
whole plant (Table 3) and leaves (Fig. 5E and Table 3) and from the CWM from the axis 1 of
PCA on leaves measured at the species level (cf. Bumb et al. in prep; Chapter 2) (Fig. 5G
and Table 3). Decomposability measured at the community level was highly related (R?20.51)
to CWM decomposability predicted from DMC of whole plant (Table 3), leaves (Fig. 5B and
Table 3) and stems (Table 3), from NC of whole plant (Table 3) and leaves (Fig. 5F and
Table 3) and from the CWM from the axis 1 of PCA on leaves (Table 3 and Fig. 5H) and
stems (Table 3) measured at the species level (cf. Bumb et al. in prep; Chapter 2). The
whole plant and organ NDF presented the lowest predictions of the both ecosystem
properties, in particular for decomposability (Table 3). Predictions of dry matter digestibility
based on CWM were higher than those of decomposability (Table 3).
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Figure 4. Principal component analysis conducted on community-level data, between dry
matter digestibility, decomposability and functional traits (CWM of NDF, DMC and N).
Ellipses were drawn at a 0.70 confidence level around the points for each management
regime. Colours represent management regimes: open symbols for the G+F+, shaded
symbols for the G+F- and full symbols for the G-F- treatment.
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Our results showed a deviation between the measured and the predicted dry matter
digestibility and decomposability (significant t-test) (Table 3): predicted digestibility presented
higher values than measured, in particular for the G+F- and G-F- treatments (Fig. 5C, E, G).
Predicted decomposability was lower than measured, in particular for the G+F+ treatment
(Fig. 6B, D, H). However, no significant differences were found between measured
digestibility and predicted by CWM leaf DMC (Fig. 5A) as well as between measured
decomposability and predicted by leaf NC (Fig. 5F).

DISCUSSION

Effect of management practices on the digestibility and decomposability

In agreement with our hypothesis, communities in the G+F+ treatment presented
higher dry matter digestibility and decomposability than those in the G+F- and G-F-
treatments. Management practices effects could be explained by communities’ specific
composition but also by communities’ functional composition. Species number did not differ
between management regimes, but the G+F+ treatment, dominated by B. erecta, presented
a higher amount of grasses than the other communities, whereas the G+F- and G-F-
treatments were co-dominated by B. erecta and F. christiani-bernardii. This last species had
lower dry matter digestibility (means of 428 g.kg™ in the G+F- and 391 g.kg™' in the G-F-
treatment, data not shown) than those of B. erecta (see Bumb et al. accepted), and would
participate to communities dry matter digestibility reduction in the G+F- and G-F- treatment.
In addition, the intraspecific variability of B. erecta digestibility could explain this difference
between the three management regimes: dry matter digestibility in the G+F+ treatment was
significantly higher than those in the G+F- and G-F- treatment (mean of 591 g.kg™ in the
G+F+, 492 g.kg™' in the G+F- and 469 g.kg™"). B. erecta dominance in the three treatments
could induce higher dry matter digestibility and by consequence higher decomposability in
the G+F+ treatment than in other management practices. In addition, no difference in stem
proportion was found while we expected an effect of organ proportion on dry matter
digestibility and decomposability variations between communities. More precisely, we
expected that the G+F+ treatment would present low stem proportion, an organ less
digestible than leaves for grass species (Bidlack et al. 1999; Arzani et al. 2004; Karn et al.
2006; Duru et al. 2008b; Beecher et al. 2013), and thus high dry matter digestibility and

decomposability at the community level.

Differences between dry matter digestibility and decomposability can be related to the

community functional composition changes under contrasted management regimes. The
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Table 3. Relationships between the dry matter digestibility or decomposability measured at
the community level and their estimations for whole plant, leaves, stems and reproductive
parts based on the dry matter content (DMC), fibre content (NDF), nitrogen content (NC) and
the axis 1 of the PCA at the species level. R? provide from linear model. t correspond to the

value of Student t-test for paired samples.

Digestibility Decomposability
measured measured
R? t R? t
CWM whole plant 0.88***  -2.54*  0.54*** 553***
Property predicted CWM for leaves 0.89*** ns 0.55** 570"
via the DMC CWM for stems 0.73*** -5.64** 0.53*** 4.39***

CWM for reproductive parts  0.82*** ns 0.47**  6.64**

CWM whole plant 0.56*** ns 0.15* 4.59%**
Property predicted CWM for leaves 0.49***  -2.46" 0.11 4.05%**
via the NDF CWM for stems 0.58***  2.79* 0.24*  6.12***
CWM for reproductive parts  0.36** ns 0.01 4,92%**
CWM whole plant 0.84***  -15.3**  0.55*** 1.85
Property predicted CWM for leaves 0.86** -20.5** 0.53*** ns
via the NC CWM for stems 0.62*** -4.31** 0.34** 3.60**

CWM for reproductive parts  0.77***  -15.9*** 0.41** ns

Property predicted CWM for leaves 0.86™* -10.9** 0.51** 6.10™

via the PCA CWM for stems 0.70*** ns 0.52***  5.59***
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strength of the relationships with traits validates the importance of functional composition
rather than species composition to explain the dry matter digestibility and decomposability
variation under different management practices. This pattern was shown previously
concerning other ecosystem properties such as primary productivity, litter accumulation or
decomposition (reviewed in Garnier et al. 2016). By consequence, management regimes
influenced communities dry matter digestibility and decomposability as previously shown for
digestibility (Ansquer et al. 2009; Andueza et al. 2010; Gardarin et al. 2014) and
decomposability (Cortez et al. 2007; Fortunel et al. 2009; Bakker et al. 2011). Fertilisation
combined with more intense grazing in the G+F+ treatment induced high dry matter
digestibility due to an increase in nitrogen content (Pontes et al. 2007; Carrére et al. 2010)
and a decrease in fibre content (Duru and Ducrocq 2002; Carrére et al. 2010; Bumb et al.
accepted) and DMC (Pontes et al. 2007). In a previous study, comparing multiple
communities over a wide range of climates and management regimes, Gardarin et al. (2014)
found that high levels of disturbance and low nutrient limitation were associated with
communities with low leaf DMC and high leaf NC values, responsible for communities with
high digestibility. Community digestibility responded both to fertilization and defoliation
(Ansquer et al. 2009). Our results are in agreement with previous studies showing that
communities under intensive management regimes presented lower decomposability and by
consequence lower DMC while the contrary was found for less intensively and frequently
managed communities (Fortunel et al. 2009). This result was also found when communities
differing in the age since abandonment were studied (Cortez et al. 2007; Quested et al.
2007) where DMC of leaves increased whereas NC decreased across succession. However,
communities dry matter digestibility and decomposability in the G+F- and G-F- treatments did
not differ even if we hypothesized that G+F- treatment would be intermediate. This pattern
can be explained by the similar nutrient availability of the G+F- and G-F- treatments while the
G+F+ treatment presented higher nutrient availability (see Bumb et al. accepted for more

details on the nitrogen and phosphorous nutrient index).

The mass ratio hypothesis to predict the dry matter digestibility and decomposability

at the community level

In this study, we verified the ‘afterlife effect’ hypothesis of the relationship between dry
matter digestibility and decomposability at the community level. To our knowledge, only
White et al. (2004) had shown this positive relationship, integrating also the relationship
between decomposability and vegetation diversity. This result was in agreement with
previous studies testing the relationship between palatability and decomposability at species
level (Grime et al. 1996; Cornelissen et al. 1999; Schadler et al. 2003; Kurokawa et al. 2010)
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Figure 5. Relationship between the dry matter digestibility and decomposability measured at
the community level and their predictions using CWM based on (A, B) leaf DMC, (C, D) leaf
fibre content, (E, F) leaf nitrogen content and (G, H) the axis 1 of PCA on green leaves. The r
value is Spearman correlation coefficients. R? gives the adjusted coefficient of determination
of the model (measurement ~ prediction). The t value corresponds to the paired t-test.

Notes: ns, not significant; *P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001
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and only one study related digestibility and decomposability at the species level (Cornelissen
et al. 2004). According to Hobbie (1992), environments poor in nutrients are dominated by
species with low dry matter digestibility contributing to low decomposability of these
communities. Thus, resource availability in interaction with management regimes determined
the functional composition of the community, characterized by a range of plant traits values,
related to conservative or exploitative plant strategies (Robson et al. 2007). The “theory of
growth rate” predicts that species adapted to environments rich in resources would have low
growth rate and high investment in defenses, thus low impacted by herbivores (Coley et al.
1985) and low digestibility.

Prediction of the community dry matter digestibility and decomposability from species

trait

To our knowledge, this is the first study testing the ability of traits to predict the dry
matter digestibility and decomposability, not only considering correlation between trait and
ecosystem property. The role of each trait or combination of traits was tested in order to
verify their potential in the prediction for dry matter digestibility and decomposability. We
found that community measured dry matter digestibility and decomposability were related to
their predictions from CWM based on traits. The potential to predict was higher for the CWM
digestibility and decomposability based on whole plant and leaves DMC and NC while NDF
presented the lowest potential to predict these properties. These relationships were in
agreement with previous results on green leaves linking directly digestibility with CWM DMC
(Andueza et al. 2010; Gardarin et al. 2014), CWM NC (Lavorel and Grigulis 2012) or
between decomposability with CWM DMC (Garnier et al. 2004; Quested et al. 2007; Fortunel
et al. 2009), CWM NC (Garnier et al. 2004). CWM from whole plant and leaves provided
better prediction of community dry matter digestibility and decomposability than stem and
reproductive parts. Bumb et al. (in prep; Chapter 3) found similar result when dry matter
digestibility measured at the community level was related to CWM digestibility at whole plant
and organ level, due to improvement of prediction by integration of organ proportion in the
CWNM calculation.

However, divergences between measurements and predictions of dry matter
digestibility and decomposability were observed. This can be due to the initial equation of
predictions presenting low R? adjusted (between 0.20 and 0.87 according to traits), and
responsible in partial explanation of the variance of each ecosystem property. The estimation

of dry matter digestibility and decomposability at species level was sometimes noisy and
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could induce error in the CWM calculation. (See chapter 3A for more explanation concerning

the digestibility overestimated).

Relationships between measurement and prediction were less significant for
decomposability than dry matter digestibility. Furthermore, the prediction of species
decomposability was performed using equation from traits measured on green plant material.
Despite the ‘afterlife’ effect, we can suppose that predictions from traits measured on litter
plant material would provide better links between measured and predicted decomposability,
as tested previously for litter nitrogen content at species (Cornelissen et al. 1999; Garnier et
al. 2004; Cornwell et al. 2008) and community level (Vaieretti et al. 2013). But we were not
able to verify this hypothesis because of the lack of NDF and N measurements on litter for
the 10 additional species contributing to an important part of community biomass. Another
possible explanation of the gaps between measured and predicted decomposability was
linked to non-additive effects between species. The higher decomposability observed at the
community level was found in previous studies conducted in grasslands (Bardgett and Shine
1999; Hector et al. 2000). Gartner and Cardon (2004) showed that the decomposition of a
mixture of species was higher than expected from species alone, due to synergic interactions
in the mixture. Furthermore, the species abundance in the CWM calculation of
decomposability was based on botanical relevés from quadrat used to sample green
vegetation for dry matter digestibility measurements. Quadrats for litter sampling being
placed next to location of quadrat for green vegetation in order to avoid the plant re-growth,
the litter sampled did not corresponding exactly to the composition of green vegetation. In
addition, botanical relevés were conducted in May while litter was sampled in August.
Species composition and organ proportion would vary across season, inducing a bias in the
CWM calculation of decomposability. It would be better to conduct another botanical relevés

corresponding to the litter vegetation sampled and decomposed.

CONCLUSION

Management regime affected dry matter digestibility and decomposability measured at
the community level. According to our hypothesis, intensively managed treatment induced
changes in the functional composition of communities: we found highly digestible species
producing leaves and stems more decomposable than those found in the abandonment
treatment resulting in communities with low digestible plants producing litter with high
amounts of non-labile compounds which will decompose slowly. The ‘afterlife’ effect

hypothesis was verified at the community level considering the relationship between
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Appendix 1. Relative contribution of species in the (A) G+F+, (B) G+F- and (C) G-F-
treatments. See Table 1 for the species correspondence.
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digestibility and decomposability. These two ecosystem properties were positively correlated
across a gradient of management regime, and were related to the same functional traits:
DMC, NDF and NC. Among those traits, the dry matter content averaged at the community
level (CWM) was found as a good predictor each of them and as a consequence of this

relationship.

SUPPORTING INFORMATION

Appendix 1. Relative contribution of species in the G+F+, G+F- and G-F- treatment.
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Figure 1. Schéma des principales relations étudiées dans les trois chapitres de la thése,

pour différents niveaux d’organisation. (A) chapitre 1; (B) chapitre 2 ; (C) chapitre 3A ; (D)
chapitre 3B.
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Les objectifs principaux de cette thése étaient de comprendre I'influence des pratiques
de gestion, d’'une part sur la qualité du fourrage et la décomposition de la litiere, et d’autre
part sur la relation entre qualité et décomposition. Nous avons appliqué I'approche d’écologie
fonctionnelle fondée sur l'utilisation de traits fonctionnels. Les hypothéses testées étaient
que (1) la fertilisation et le paturage affectent la digestibilité et la décomposabilité des
espéces, et (2) en accord avec I'hypothése de dominance, celles des communautés via leurs
changements de composition spécifique et fonctionnelle des communautés; (3) la
digestibilité et la décomposabilité sont reliees positivement et peuvent étre estimées par un
méme « marqueur fonctionnel » facile @ mesurer non seulement au niveau de I'espéce mais

aussi au niveau de la communauté.

Cette étude a permis d’estimer deux propriétés écosystémiques (digestibiliteé et
décomposabilité) ainsi que plusieurs composantes de qualité fourragére et traits des plantes
vertes et sénescentes (teneur en fibres, en matiere seche et en azote) a deux niveaux
d’organisation biologique : d’'une part sur une large gamme d’espéces soumises a des
pratiques de gestion contrastées (fertilisation et paturage, paturage seul ou abandon), et
d’autre part a I'échelle des communautés de ces parcours. Les différents organes de la
plante ont également été distingués pour ces estimations afin de considérer une échelle plus
fine et de mieux comprendre les changements qui s’opérent a I'échelle de la plante entiére.
Cette étude a permis d’améliorer la compréhension des mécanismes responsables des
variations de la digestibilit¢é du fourrage, en lien avec sa décomposabilité. Le pouvoir de
prédiction de ces propriétés écosystémiques par plusieurs traits et composantes de qualité
fourragére a également été testé avec des analyses des pistes afin d’aller au-dela des
relations de corrélations habituellement étudiées. Dans ce qui suit, je discuterai les

conclusions importantes de mes travaux.

1. REPONSE DE LA QUALITE DU FOURRAGE ET DE SA DECOMPOSITION AUX
FACTEURS ENVIRONNEMENTAUX

L’effet des pratiques de gestion a été testé pour la digestibilité et la décomposabilité a
I'échelle de I'organe (chapitre 1 et 2) (Fig. 1A, B), de I'espéce (chapitre 1 et 2) (Fig. 1A, B) et
de la communauté (chapitre 3B) (Fig. 1D). L'importance relative de la date de récolte par
rapport aux pratiques de gestion a été étudiée sur la digestibilité a I'échelle de 'organe et de
l'espéce (chapitre 1) (Fig. 1A) (l'effet de la date de récolte ne pouvant étre testé sur la
décomposabilité car la litiere a uniqguement été récoltée au pic de sénescence de chacune

des espéces).
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1.1. Réponses de la végétation a la date de récolte et aux pratiques de gestion

Afin d’étudier I'effet de la date de récolte sur les variations de qualité du fourrage, un
échantillonnage de la végétation a eu lieu a deux dates de I'année au cours du printemps,
avant I'entrée des brebis dans les parcs (chapitre 1). En accord avec nos hypothéses et avec
de précédentes études menées a I'échelle des espéces (Karn et al. 2006; Carrére et al.
2010; Asaadi et Yazdi 2011; Atis et al. 2012) et des communautés (Pérez Corona et al.
1998; Bruinenberg et al. 2002; Garcia et al. 2003; Michaud et al. 2012), la qualité du fourrage
a été fortement influencée par la date de récolte : la baisse de la digestibilité et de la teneur
en azote a été associée a une augmentation de la teneur en fibres et en matiére séche au
cours des stades de développement pour toutes les espéces étudiées. Nous avons confirmé
que ces changements interviennent aussi au sein des différents organes. lls seraient liés a
deux processus : d’'une part au vieillissement des tissus des organes (Terry et Tilley 1964;
Buxton 1996; Karn et al. 2006), et d’autre part a I'apparition de nouvelles tiges et feuilles au
cours de la croissance, augmentant ainsi la proportion de fibres dans I'ensemble des parties
aériennes (Pritchard et al. 1963; Groot et Neuteboom 1997).

Il n"a pas été possible de dissocier les effets du paturage et de la fertilisation dans le
systéme étudié puisqu’il n’existe pas de traitement uniquement fertilisé, et que les pressions
de paturage sont différentes entre traitements. Par ailleurs, le traitement abandonné a
seulement été intégré dans la partie portant sur les communautés (chapitre 3B), pour des
raisons logistiques et par manque de temps lors de I'échantillonnage 2013 a I'échelle de
l'espéce. Il ne nous a donc pas été possible de tester 'importance relative de chacune de
ces pratiques de gestion. Néanmoins, nous avons montré que les compositions spécifiques
et fonctionnelles des communautés des traitements G+F- et G-F- sont trés proches, et
différentes de celles du traitement G+F+. De plus, les mesures des indices de nutrition ont
mis en évidence que ces deux types de parcours présentent une limitation en nutriments
comparable et supérieure a celle du traitement fertilisé (chapitre 1). Ces résultats
expliqueraient les différences importantes de digestibilité mesurée dans ces parcours
(chapitre 3B). Pour parfaire cette partie du dispositif, il s’agirait de mettre en place un
protocole expérimental présentant a la fois un gradient de paturage et de fertilisation, afin de

tester I'effet de chacun de maniére indépendante.

L'effet de plusieurs pratiques de gestion sur les variations de la digestibilité
(chapitre 1), mais aussi sur son lien avec la décomposabilité a été testé a I'échelle de

'espéce (chapitre 2) et de la communauté (chapitre 3B). Nos résultats ont montré que la
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fertilisation augmente a la fois la digestibilité et la décomposabilité des feuilles et tiges des
espéces dominantes du traitement G+F+ (chapitre 1 et 2) et donc de leur communauté
(chapitre 3). D’autres traits et composantes de la qualité du fourrage ont répondu de fagon
similaire aux pratiques de gestion : les espéces du traitement G+F+ présentaient des teneurs
en azote supérieures et des teneurs en fibres et en matiére séche inférieures a celles des
espéces du traitement G+F- (chapitre 1 et 2). Les études déja menées sur la réponse de la
digestibilité a la gestion portaient sur une gamme d'espéces réduite (Duru 1997) et
majoritairement sur des graminées (e.g. Pontes et al. 2007; Carrére et al. 2010). Nous avons
étendu cette réponse a un plus large panel d’espéces a formes de croissance variées
(graminoide, rosette, tige érigée) correspondant a une gamme de valeurs de traits plus large.
Nous avons également mis en évidence que de faibles valeurs de digestibilité et de
décomposabilité chez les poacées pour chaque organe étaient associées a de fortes teneurs
en fibres et en matiére séche et a de faibles teneurs en azote (chapitre 1 et 2), contrairement
aux dicotylédones qui présentaient des digestibilités et décomposabilités plus élevées. Cette
réponse liée aux stratégies d’acquisition des ressources des espéces de ces prairies a déja
été mise en évidence le long de gradients de fertilité (Wardle et al. 2004; Lavorel et Grigulis
2012). Ainsi, en accord avec le compromis acquisition/conservation des ressources, les
espéces exploitatrices principalement retrouvées dans les milieux riches en nutriments, ici le
parcours G+F+, ont présenté de fortes teneurs en azote et des faibles teneurs en matiere
séche. A l'inverse, les espéces conservatrices des ressources dominantes dans les milieux
pauvres en nutriments, ici le parcours G+F-, étaient caractérisées par de fortes teneurs en
fibres et matiére séche (chapitre 2). Ces traits seraient a la base des variations de
digestibilité et décomposabilité entre espéces provenant des deux traitements. Ce
compromis, mis en évidence au niveau des feuilles (Wright et al. 2004) et étendu a 'échelle
de la plante (Freschet et al. 2010), est ici généralisé a d’autres organes comme les tiges et
les parties reproductrices (chapitre 2). Cette réponse serait également fortement liée a un
autre compromis entre croissance/défense des plantes contre I'herbivorie (Herms et Mattson
1992) puisque les mécanismes de défense sont plus élevés dans le traitement modérément
paturé (G+F-). Des défenses plus élevées dans les parcours intensivement paturés (G+F+)
pouvaient pourtant étre attendues. La fertilisation entrainerait une disponibilité en nutriments
supérieure, et donc la dominance de plantes capables d’'une croissance compensatoire
aprés le paturage (Herms et Mattson 1992). L’historique des pratiques de gestion est un
élément essentiel qui reflete I'état et le fonctionnement des communautés végétales, par la
sélection d’espéces selon certaines caractéristiques liées a leur port (Diaz et al. 2001) ou a

leur composition chimique (Adler et al. 2004).
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1.2. Importance relative de la date de récolte et des pratiques de gestion

Nous avons testé I'importance relative des pratiques de gestion par rapport a la date
de récolte sur la digestibilité par une méthode originale : 'analyse des pistes (chapitre 1). Il
nous semblait important de dissocier I'importance relative de ces facteurs étant donné leur
forte influence respective connue sur la digestibilité. La méthode des analyses des pistes
permet de comprendre les relations causales directes et indirectes entre les variables
étudiées (pratiques de gestion, date de récolte, digestibilité, composantes de qualité
fourragére et DMC) pour chaque organe. En revanche, I'effet du stade de développement n’a
pas été considéré dans le chapitre 2 ou les récoltes de digestibilité et décomposabilité ont
été menées a une seule date: le pic de biomasse pour la digestibilité et le pic de

sénescence pour la décomposabilité.

Les pratiques de gestion et la date de récolte ont influencé de fagon similaire la
digestibilité des différents organes, avec une importance équivalente pour la digestibilité des
feuilles et des tiges. Nous pouvions attendre un effet supérieur de la date de récolte étant
donné que plusieurs études ont mis en avant la prédominance de ce facteur sur les
changements de digestibilité (Buxton 1996) suite aux modifications de composition chimique
et structurelle s’opérant au cours du temps (Jung 2012). Les résultats obtenus dans notre
étude ne nous ont donc pas permis de proposer une préconisation de changements de
pratiques de gestion ou de date de mise au paturage pour améliorer la digestibilité des

différents organes, et donc de la plante entiére.

L'effet de la date de récolte a interagi avec les pratiques de gestion (chapitre 1),
confirmant ainsi I'hypothése initiale selon laquelle les milieux fertilisés connaitraient une
baisse de digestibilité au cours du temps supérieure a celle rencontrée au sein de prairies
non fertilisées. Toutefois, la digestibilité des organes, obtenue chez les espéces du
traitement fertilisé et paturé, était toujours supérieure a celle des espéces du traitement
uniquement paturé. Ces résultats sont contraires a ceux obtenus par Duru (1997) pour
'ensemble de la végétation en cas de récolte tardive. Nos récoltes ayant eu lieu juste avant
I'entrée des brebis dans les parcs, on peut donc penser qu’elles étaient confrontées a un
fourrage de qualité élevée (forte teneur en azote et faible teneur en fibres) dont le stade de
développement n’'est pas suffisamment avancé pour induire une qualité inférieure du
fourrage des parcours fertilisés. Si les récoltes avaient eu lieu plus tardivement dans la
saison, par exemple fin juin pour le traitement G+F+ et mi-juillet pour le traitement G+F-,

nous pouvons supposer que la digestibilité des espéces provenant des deux parcours aurait
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Figure 2. Modéle d’équations structurelles pour les feuilles représentant les relations entre

les pratiques de gestion, les traits mesurés sur le matériel vert et la litiere, la digestibilité et la

décomposabilité. Les coefficients des pistes entres les variables sont des coefficients de

régression partielle standardisés.
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encore diminué, et que les espéces du traitement G+F+ auraient présenté une digestibilité

égale ou inférieure a celles du traitement G+F-.

Le résultat du modéle des analyses des pistes a mis en évidence que les pratiques de
gestion affectaient la digestibilité en passant par des modifications de certains traits pilotant
la digestibilité (chapitre 1). A notre connaissance, seule I'étude de Beni de Sousa et al.
(1982) avait testé des relations de causalité entre plusieurs composants des fibres et la
digestibilité. Nous avons donc pu établir pour la premiére fois les relations de causalité entre
des traits liés a la composition chimique (comprenant fibres, C, N, P, tannins) et morpho-
anatomique (DMC) de la plante et la digestibilité pour chacun des organes (chapitre 1). La
teneur en fibres a expliqué la plus grande part des variations de la digestibilité, suivie par la
teneur en azote, ce qui nous a permis de dire que les variations de digestibilité seraient
principalement dues a la composition structurelle des organes. Nos résultats sont en accord
avec de précédentes études ayant souligné I'importance des fibres comme la cellulose (Beni
de Sousa et al. 1982) ou la lignine (Beni de Sousa et al. 1982; Jung et Allen 1995) dans la
détermination de la digestibilité. Méme si aucune analyse des pistes n’a été présentée dans
le chapitre 2, des tendances similaires ont été trouvées a la fois pour la digestibilité et la
décomposabilité : parmi 'ensemble des traits sélectionnés et mis en relation avec chacune
des propriétés, c'est principalement la teneur en fibres qui détermine les variations de
digestibilité pour les feuilles et les tiges (en association avec la teneur en azote dans une
moindre mesure), et aussi de décomposabilité avec les teneurs en fibres provenant a la fois
du matériel vert et de la litiere (chapitre 2). Des analyses des pistes exploratoires pour relier
ces deux propriétés mesurées sur les feuilles ont mis en évidence l'importance du
compartiment structural sur les variations de digestibilité et de décomposabilité par rapport a
la teneur en éléments minéraux (Fig. 2). La relation positive entre la digestibilité et la
décomposabilité des feuilles serait principalement causée par la NDF et la DMC plutét que la
NC. Le ratio C/N, un trait de litiere ajouté a ce modéle, participerait aux variations de
décomposabilité, mais avec une importance moindre par rapport aux traits provenant du
matériel vert (NDF, DMC et NC) (Fig. 2). Ce type de relation devrait toutefois étre étendu a
d’autres organes, et aussi intégrer un plus grand nombre de traits, en particulier liés a la

défense.
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Figure 3. Traits des espéces dominantes et conséquence sur les propriétés des
écosystemes dans des milieux a forte disponibilité en ressources et perturbation (traitement
G+F+) ou a faible disponibilité en ressources et perturbation (traitement G+F-). Adaptée de
Wardle et al. 2004.
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2. APPROCHE FONCTIONNELLE DE LA RELATION DIGESTIBILITE-
DECOMPOSABILITE A DIFFERENTES ECHELLES

Sachant que les traits jouent un réle essentiel sur les propriétés des écosystémes, il
s’agissait d’'utiliser une approche fonctionnelle de la diversité pour mettre en évidence les
relations retrouvées entre ces deux propriétés et vérifier leur validité a différents niveaux
d’organisation biologique. Ces relations entre qualité du fourrage et décomposition de la
litiere ont été testées au niveau de l'organe et de I'espéce (chapitre 2) (Fig. 1B) et vérifiées a

I'échelle de la communauté (chapitre 3) (Fig. 1D).

2.1. Relation entre digestibilité et décomposabilité par les traits : « effet post-

mortem »

Notre hypothése de départ reposait sur I'existence d'un lien entre digestibilité et
décomposabilité fondée sur la persistance des caractéristiques du matériel vert dans la litiere
appelée « effet post-mortem » (Grime et Anderson 1986) (Fig. 3). Cette hypothése a été
confirmée a I'échelle de I'espéce pour la seconde fois aprés I'étude de Cornelissen et al.
(2004) (chapitre 2) et pour la premiére fois a I'échelle de la communauté puisque White et al.
(2004) n’avaient pas utilisé de traits pour relier ces deux propriétés (chapitre 3B). Les
changements induits par les pratiques de gestion se transmettraient donc a la litiere, et
impacteraient en conséquence les propriétés des litieres telles que leur décomposabilité.
Certains traits mesurés sur le matériel vert seraient donc de bons prédicteurs de la
décomposabilité des litieres (Fig. 3). Plusieurs études ont combiné [l'utilisation de traits
provenant soit du matériel vert, soit de sa litiére, mais sans en vérifier le pouvoir de
prédiction pour la décomposition a I'échelle des espéces (Pérez-Harguindeguy et al. 2000;
Kazakou et al. 2006; Cornwell et al. 2008) et des communautés (Cortez et al. 2007; Quested
et al. 2007; Bakker et al. 2011). D’autres études ont testé I'’hypothése de I'effet post-mortem
pour expliquer les variations de décomposition, par des mesures de traits provenant du
matériel vert et sa litiere (Kazakou et al. 2009; Kurokawa et al. 2010; Bakker et al. 2011).
Ces études ont mis en évidence I'importance de traits mesurés sur le matériel vert comme la
LDMC (Kazakou et al. 2009), la LNC (Bakker et al. 2011), le rapport C/P et la teneur en
phénols totaux (Kurokawa et al. 2010). Nos résultats ont montré que des traits provenant a la
fois du matériel vert et de la litiére, et en particulier la teneur en fibres, avaient un fort pouvoir
explicatif des variations de décomposabilité (chapitre 2). A notre connaissance, seuls

Kurokawa et al. (2010) avaient mesuré a la fois un méme trait lié a la composition
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structurelle sur le matériel vert et sa litiere pour tester leur relation avec la décomposabilité,
en considérant uniquement les feuilles. Notre étude serait donc la premiére a avoir étendu
cette relation en considérant différents organes provenant d’'une large gamme d’espeéces.
Nous avons montré d’'une part que les traits liés aux tissus structuraux comme la NDF
étaient plus reliés a la décomposabilité que les traits liés aux éléments nutritifs comme la NC
(Fig. 3), et d'autre part que ces traits provenant du matériel vert expliquaient mieux les
variations de décomposabilité que ceux provenant de la litiére. Ainsi, les fibres seraient
mieux conservés au cours de la sénescence que les éléments nutritifs, pour lesquels le
processus de résorption peut étre trés efficace (Aerts 1996). En effet, I'N et le P contenus
dans les feuilles matures peuvent étre résorbés de moitié pendant la sénescence (Aerts
1996). Les litieres utilisées pour les expériences de décomposition sont plus pauvres en
nutriments que le matériel vert, alors que les teneurs en fibres sont maintenues au cours de
la sénescence de la plante. Des fortes teneurs en fibres dans les plantes seraient
responsables d’'une litiére plus récalcitrante et donc a faible vitesse de décomposition (Melillo
et al. 1982; Grime et al. 1996; Cornelissen et al. 1999, 2004; Hattenschwiler et Vitousek
2000), comme retrouvé a I'échelle de I'espéce (chapitre 2) et de la communauté (chapitre
3B). Ces traits capables de persister au cours de la sénescence de la plante affectent ainsi a
la fois les grands herbivores (par la digestibilit¢) et les micro-organismes (par la
décomposabilité) (Fig. 3). Un plus fort investissement dans la défense contre les herbivores
est retrouvé dans les différents organes des espéces du parcours non fertilisé et paturé
modérément (chapitre 2), et donc a I'échelle de la communauté par la décomposabilité

inférieure du parcours G+F- (chapitre 3B).

Néanmoins, seule la DMC n’a pas été mesurée a la fois sur le matériel vert et sur sa
litiere. Il serait donc intéressant de mesurer également I'équivalent de ce trait sur la litiere, a
savoir la quantité d’eau que la litiere est capable de retenir par unité de masse (WHC (%) =
(masse litiere réhydratée — masse litiére séche) / masse séche de la litiere x 100) (Naeth et
al. 1991). En effet, la saturation en eau de la litiére de feuille a été montrée comme le second
prédicteur de la décomposition, aprés la concentration en magnésium : en contrdlant le
microclimat pour les décomposeurs, elle détermine I'acquisition et la rétention en eau de la
litiere (Makkonen et al. 2012). Cela permettrait de comparer le pouvoir de prédiction de ce
trait provenant du matériel vert ou de la litiere, comme établi pour la teneur en fibres et la

teneur en azote.
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2.2. La préférence alimentaire : une autre estimation de la qualité du fourrage a

relier a la décomposabilité

Des mesures de préférence alimentaire par les brebis pourraient apporter des
perspectives sur le role des traits persistants au cours de la sénescence pour approfondir la
compréhension du lien entre qualité du fourrage et vitesse de décomposition. Aucune
mesure de palatabilité pour les brebis n'a été effectuée jusqu’ici sur notre site d’étude, mais
nos observations de terrain (estimations visuelles aprés la sortie des brebis des parcs)
semblent concorder avec les mesures de digestibilité a I'échelle des espéces : S. pennata
dont la digestibilité était la plus faible a présenté aussi les taux de consommation les plus
faibles, a l'inverse d’espéces comme Plantago lanceolata dont la digestibilité était élevee.
Cependant, B. erecta, malgré sa faible digestibilité, semblait étre fortement consommée, en
particulier I'extréemité des feuilles. Sachant que les brebis se nourrissent d’'une certaine
quantité de matiere séche fournie en majeure partie par les espéces graminoides
dominantes de ces prairies (Bernard-Verdier et al. 2012; Barkaoui et al. 2013; Chollet et al.
2014), nous supposons que les brebis reconnaissent une « valeur moyenne du fourrage » :
elles maximiseraient la qualité quand le fourrage est abondant et qu’'un choix entre espéces
a forte qualité est offert alors qu’elles maximiseraient la quantité prélevée lorsque le choix a
lieu dans des prairies riches en espéces de faible qualité (Mladek et al. 2013). Dans le cas
de nos parcours, la gestion du paturage rotatif conduit a une végétation rase a la sortie des
brebis des parcs. Dans un premier temps, les brebis sélectionneraient les plantes en fonction
de leurs préférences. Ce choix n’est pas toujours observable car lorsque la durée de séjour
des brebis dans les parcs est prolongée, elles consommeraient alors les espéces

initialement évitées.

Les effets lies a la sélection alimentaire des brebis se répercutent au niveau des
communautés : Hassoun et al. (2007) ont montré que les parcours fertilisés et paturés
intensivement sur le domaine de La Fage (site d’étude de cette thése) présentaient des
prélévements supérieurs aux parcours non fertilisés et modérément paturés. Ces stratégies
de comportement semblent complexes et pourraient étre étudiées plus en détail, d’autant
gu’elles sont déja utilisées par les techniciens du domaine dans la gestion du troupeau sur
les parcours. En effet, S. pennata et Brachypodium pinnatum, espéces connues pour ne pas
étre consommeées par les brebis ou uniquement en dernier recours, sont utilisées comme
espéces indicatrices de lI'état de consommation du parc, ce qui permet de décider du
moment ou la rotation de paturage doit avoir lieu. En revanche, d’autres espéces présentent
des digestibilités élevées comme Capsella bursa-pastoris, Erodium cicutarium ou Geranium

molle, mais ne sont pas consommées en raison d’'une stratégie d’évitement au paturage
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(e.g. rosette pour C. bursa-pastoris) ou peut-étre liées a I'existence d’autres molécules non
prises en compte par la mesure de digestibilité. En effet, des dosages exploratoires a la
premiére date de récolte sur les espéces du parcours G+F+ ont révélé de fortes
concentrations en polyphénols chez E. cicutarium et G. molle. Ce composé de défense
chimique devrait étre mesuré a d’autres dates sachant que I'allocation de la ressource varie
selon l'ontogénie de la plante (Boege et Marquis 2005), mais aussi sur les espéces
dominantes des autres parcours pour tirer des conclusions plus fiables a partir de ces

données.

2.3. La teneur en matiére séche : un trait synthétique de la relation digestibilité-

décomposabilité

De nombreuses études utilisent cette approche fonctionnelle fondée sur la notion de
traits afin d’identifier un ou plusieurs traits permettant d’expliquer et/ou prédire une ou des
propriétés eécosystémiques. Dans notre cas, il s’agissait d’identifier un trait facile, rapide et
peu colteux a mesurer, qui soit lié a une fonction de la plante, possédant une faible
variabilité interspécifique et qui puisse expliquer des propriétés écosystéemiques. Comme
supposé, la teneur en matiére séche a été montrée comme le trait le plus pertinent pour
expliquer le fonctionnement de la plante et des communautés végétales : les variations de
digestibilité et décomposabilité ont été reliées a celles de la DMC a la fois a I'échelle de
l'espéce (chapitre 1 et 2) et de la communauté (chapitre 3B). Ce trait avait déja été établi
comme important a I'échelle de I'espéce pour la digestibilité de poacées uniquement (Al Haj
Khaled et al. 2006; Pontes et al. 2007) ou pour la décomposabilité (Cornelissen et al. 2004;
Kazakou et al. 2006), mais les études n’avaient mesuré ce trait que sur les feuilles. Nos
résultats confirment le pouvoir prédictif de la DMC de plusieurs organes sur la digestibilité de
ces mémes organes, dans des systémes riches en espéces dominés par des herbacées, et

soumis a des pratiques de gestion contrastées.

La capacité de prédiction du DMC pour la digestibilité a également été testée a
plusieurs dates de I'année (chapitre 1). La pente des relations étant similaires entre dates de
récolte et pour chacun des organes, une mesure de DMC a permis de prédire la qualité du
fourrage a une autre date et la qualité des autres organes (chapitre 1). Selon les protocoles
de mesure de traits standardisés, la mesure de ce trait s’effectue uniquement au pic de
biomasse pour permettre des comparaisons, et elle n’est pas effectuée a plusieurs dates de
'année. Dans la présente étude, les variations de DMC au cours du temps ont donc pu étre

reliées aux variations de digestibilité.
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Cependant, les variations de digestibilité ne sont pas directement causées par la DMC
mais par la combinaison des teneurs en fibres et en azote pour chacun des organes
(chapitre 1). Les mémes conclusions ont été trouvées lorsque la décomposabilité était
intégrée a I'étude puisque la DMC était exclue des modéles, du fait de la colinéarité avec
d’autres traits (chapitre 2). Ceci a confirmé les résultats obtenus dans le chapitre 1 selon
lesquels les variations de DMC provenaient des teneurs en fibres, et n’étaient donc pas
directement responsables des variations de digestibilité. De futures études pourront étendre
ces résultats a d’autres types de végétation intégrant une large gamme de formes de

croissance.

La LDMC avait déja été considérée comme un marqueur puissant au niveau des
communautés, permettant donc d’opérer un changement d’échelle pour la digestibilité
(Andueza et al. 2010; Gardarin et al. 2014) et pour la décomposabilité (Quested et al. 2007;
Fortunel et al. 2009). Nos résultats confirment donc que les communautés a LDMC élevée
présentent une faible digestibilité, comme mis en évidence par Gardarin et al. (2014) sur un
ensemble de sites répartis a travers la France, et comprenant le site d’étude de La Fage.
Dans cette étude, les différences entre sites étaient représentées par des variations
d’intercepte, et expliquées par le climat (Gardarin et al. 2014). Ce trait pourrait donc étre
utilisé comme un outil de gestion des prairies permanentes, comme proposé par Duru et al.
(2010), grace a sa capacité a prédire la digestibilité des communautés en utilisant
uniqguement les espéces dominantes. Les mesures de DMC foliaire ont déja été montrées
efficaces pour évaluer d’autres composantes de la valeur d’'usage de prairies permanentes,
notamment la flexibilité de production (Duru et al. 2014), ce qui pourrait étre aussi le cas
pour la digestibilité. En effet, la sélection de ce trait a déja été faite dans le cas des prairies
permanentes avec des classifications de la végétation fondées sur leurs valeurs de LDMC
(Duru et al. 2004). L’indication de digestibilité donnée par sa mesure pourrait donc permettre
d’adapter les pratiques de gestion en vue d’améliorer la fourniture d’'un fourrage de qualité
aux brebis, ou encore d’augmenter la vitesse du cycle des nutriments, qui participe en retour
a des conditions de fertilité optimales au maintien d’espéces a qualité élevée. Ces relations
devraient étre étendues a une grande diversité d’élevage proposant d’autres pratiques de
gestion et conditions environnementales, et dont les attentes en matiére de services varient
également. En effet, des cartographies de digestibilité ont été proposées a échelle régionale,
a partir d'équations de prédiction fondées sur des mesures de LDMC et de variables
climatiques (Violle et al. 2015). La relation entre LDMC et décomposabilité mise en évidence
dans cette étude permettrait d’étendre ce changement d’échelle a la décomposabilité. Ainsi,
des cartographies combinant ces deux processus de dégradation de la matiére pourraient

étre obtenues afin de représenter plus généralement le cycle des nutriments.
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Toutefois, certains traits non mesurés pour cette étude nous semblent essentiels a
considérer, notamment des traits nous permettant de compléter la caractérisation du
syndrome de défense. Digestibilité et décomposabilité pourraient étre pilotées par la
présence de métabolites secondaires liés a une défense induite tels que les composés
phénoliques (Hattenschwiler et Vitousek 2000; Hattenschwiler et Gasser 2005; Coq et al.
2010) ou bien a la présence de tissus structuraux assurant la défense constitutive (Onoda et
al. 2011). Les polyphénols totaux ont été dosés pour quelques espéces du traitement G+F+
a la date 1 de récolte de fagon préliminaire. Il s’agirait d’étendre leur analyse aux autres
espéces végétales du parcours, et aux deux dates de I'année. De plus, I'importance des
traits liés a composition structurelle ayant été mise en évidence dans plusieurs chapitres de
cette thése, nous proposons d’approfondir les recherches dans cette direction. En effet, les
traits de résistance matérielle a la fracture ont déja été reliés a la digestibilité (Beni de Sousa
et al. 1982) mais aussi a la palatabilité et a la décomposabilité (Pérez-Harguindeguy et al.
2000), et pourraient donc étre utilisés afin d’approfondir la compréhension de ces
mécanismes de défense des feuilles et des tiges provenant de la récolte de matériel vert et
de litiere. Ces mesures ont déja été initiées afin de compléter le jeu de données d’une thése

actuellement en cours au sein de I'équipe ECOPAR du CEFE.

3. CHANGEMENT D’ECHELLE: CAPACITE DE PREDIRE A PARTIR DE
L’'ESPECE LE FONCTIONNEMENT DE LA COMMUNAUTE ?

Etant donné la mise en évidence de I'importance de l'organe dans les variations de
digestibilité et décomposabilité, le calcul d’'un indice de CWM intégrant leur proportion a été
proposé et testé sur la digestibilité pour effectuer ce changement d'échelle (chapitre 3A)
(Fig. 1C). La digestibilité et la décomposabilité ont été mesurées directement sur les
communautés, mais aussi predites a partir des CWM, il s’agissait donc de vérifier la validité

de I'hypothése de dominance appliquée a ces propriétés (chapitre 3B) (Fig. 1D).

3.1. Importance de 'organe ou de la plante entiére

Ce travail de thése a montré que l'effet de 'organe était d’'une importance capitale pour
expliquer les variations de digestibilité observées au cours du temps a I'échelle de I'espéce

(chapitre 1). L’objectif de cette partie était de revisiter le calcul d’un indice permettant le
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passage des mesures effectuées sur I'espéce vers la communauté, afin de déterminer si la
prédiction de la digestibilité des parcours était améliorée par l'intégration de la proportion des
organes a ce calcul (chapitre 3A). Nous avons choisi un indice calculant la digestibilité
moyenne des communautés (CWM) puisqu’il a déja été validé dans une précédente étude
menée sur une large gamme de prairies permanentes (Gardarin et al. 2014). A notre
connaissance, la présente étude était la premiére a proposer un indice CWM plante entiére
fondé sur la prise en compte de la proportion des organes dans les changements de
digestibilité. Notre hypothése était que la CWM calculée au niveau de la plante entiére prédit
mieux la digestibilité des communautés que la CWM calculée pour chacun des organes.
L’'indice CWM plante entiére a été validé dans le cas de la digestibilité car il a présenté un
pouvoir prédictif satisfaisant des mesures effectuées directement sur les communautés. Les
variations de digestibilité observées entre les différentes communautés seraient en partie
lices a la composition botanique des communautés, mais aussi a leur stade de
développement. Ainsi, la proportion des différents organes retrouvés pour chaque espéce
(chapitre 3A) combinée a leurs caractéristiques structurelles et chimiques (chapitre 1; Beni
de Sousa et al. 1982; Jung et Allen 1995) seraient des facteurs déterminants de la
digestibilité des communautés. Cette validation entre mesure et prédiction pourrait étre
effectuée sur d’autres propriétés écosystémiques, notamment sur la décomposabilité des
litieres. Nous avons pu étendre la validation de cette hypothése a d’autres composantes de

qualité du fourrage (NDF et teneur en N) (chapitre 3A).

Dans le chapitre 3A, la prédiction de la digestibilité des communautés a été évaluée a
partir de la relation entre digestibilité mesurée et CWM digestibilité. C’est la premiére fois
que cette relation est vérifiée pour cette propriété puisque la plupart des études relient la
digestibilité mesurée a des CWM de traits. L'extension a l'utilisation des traits a été menée
dans le chapitre 3B pour prédire la digestibilité et la décomposabilité, et des résultats
similaires ont été obtenus: les CWM plante entiére et feuille de la digestibilité et
décomposabilité ont présenté un pouvoir prédictif supérieur a celles des tiges et parties
reproductrices. En effet, la plupart des études s’intéressent uniqguement aux relations de
corrélations entre une propriété écosystémique et un trait moyen de la communauté. Dans le
chapitre 3B, nous avons veérifié la capacité de prédiction de la digestibilité et de la
décomposabilité par plusieurs traits, en comparant les prédictions établies et les mesures
directement effectuées sur les communautés. Toutefois, ces deux chapitres ont mis en
évidence que les prédictions basées uniquement sur 'organe étaient aussi trés bonnes, ce
qui nous incite a penser que les calculs de CWM peuvent continuer a s’effectuer au niveau
de la feuille pour plus de simplicité, étant donné le travail chronophage pour obtenir la

proportion des organes nécessaire au calcul de la CWM plante entiére. Nous pourrions
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proposer que les récoltes soient effectuées a I'échelle de la plante entiére, pour éviter le tri et
donc la distinction des différents organes. Cependant, il nous semble préférable de
poursuivre ces mesures a I'échelle de la feuille puisque certains traits sont uniquement
mesurés sur cet organe (SLA, résistance a I'étirement, etc.). Cela permettrait de ne pas

ajouter a la récolte foliaire une récolte de la plante entiére.

Les relations entre mesures et prédictions des propriétés écosystémiques présentent
toutefois des déviations : les CWM plante entiére surestimaient la digestibilité mesurée sur
les communautés, en particulier pour les parcours G+F- et G-F- (chapitre 3A). Des résultats
similaires ont été retrouvés dans le chapitre 3B lorsque la digestibilité et la décomposabilité
étaient estimées par les CWM. Plusieurs hypothéses ont été émises pour expliquer cette
deéviation : (i) l'existence d’interactions entre les espéces, dans notre cas des effets
antagonistes, qui se produiraient au sein des communautés G+F- et G-F-. Ce type d’effets
non additifs entre espéces a déja été mis en évidence dans plusieurs études, notamment
concernant la décomposition de litiéres en mélange (Gartner et Cardon 2004; Hattenschwiler
et Gasser 2005) ; (ii) la proportion en tiges des communautés mesurées serait supérieure a
celle utilisée pour prédire la digestibilité. L’échantillonnage d’individus pour le calcul des
CWM serait non représentatif de I'état global de la communauté, e.g. récolte d’une plus
grande quantité d’individus au stade de feuille alors que les individus possédant des tiges
sont plus nombreux dans les parcours. Le calcul des CWM plante entiere qui intégre la
proportion des organes serait donc biaisé ; (iii) les différences de stades de maturité des
plantes composant la communauté. En général, la digestibilité des communautés est
inférieure a celle des espéces du fait des différents stades de maturité qui entrainent une

plus grande variation dans la digestibilité mesurée (Bruinenberg et al. 2002).

De plus, les capacités de prédiction a partir des traits se sont avérées meilleures pour
la digestibilité que pour la décomposabilité des communautés (chapitre 3B). Les prédictions
de la décomposabilité s’appuyant sur l'utilisation de traits issus du matériel vert, il serait donc
essentiel de tester si les traits de litiere améliorent la prédiction. Les données sont
actuellement en cours d’acquisition par un thésard de I'équipe ECOPAR du CEFE afin de
vérifier cette derniére hypothése. D’autre part, les relevés botaniques ont été effectués au
moment de la récolte du matériel végétal pour les mesures de digestibilité, ils correspondent
donc exactement a la digestibilité des communautés rencontrées, et peuvent étre utilisés
avec fiabilité pour le calcul de la CWM digestibilité. Comme la composition botanique de la
végétation a pu évoluer au cours du temps, la proportion en espéces utilisée pour le calcul
de la CWM décomposabilité ne correspondrait plus a la celle rencontrée, ce qui induirait une
prédiction moins fiable de la décomposabilité des communautés. Il serait préférable que des

relevés botaniques soient effectués sur la litiere au moment de son prélévement, afin
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d'utiliser cette proportion pour le calcul du CWM décomposabilité et de comparer cette
nouvelle CWM. Cependant, I'identification des espéces a ce stade de sénescence n’est pas

toujours possible.

3.2. Importance de I’hypothése de complémentarité fonctionnelle

Un changement d’échelle s’appuyant sur I'hypothése de dominance a été effectué pour
étudier les relations entre propriétés écosystémiques et traits des communautés (chapitre
3B). Comparée a I'hypothése de complémentarité fonctionnelle, cette hypothése est
davantage vérifiée (synthése dans Garnier et al. 2016) : la digestibilit¢ de communauté a été
reliée a des CWM de traits (Ansquer et al. 2009; Andueza et al. 2010; Lavorel et Grigulis
2012; Gardarin et al. 2014), tout comme la décomposabilité (Cortez et al. 2007; Quested et
al. 2007; Quétier et al. 2007; Fortunel et al. 2009; Pakeman et al. 2011; Tardif et Shipley
2013; Tardif et al. 2014). Cependant, ces études ont considéré ces propriétés de maniére

indépendante alors que dans cette thése nous les avons considérées de fagon conjointe.

Notre hypothése initiale était que ces deux propriétés seraient correctement estimées
par 'abondance des espéces dominantes des parcours (Diaz et Cabido 2001; Lavorel et
Garnier 2002), et donc que digestibilité et décomposabilité reposeraient uniquement sur un
effet additif des espéces, sans interaction entre elles (Garnier et al. 2004). Toutefois, les
espéces se trouvent en mélange a la fois dans le rumen des herbivores, mais aussi sur le sol
sous forme de litiere. Ceci engendre de potentielles interactions différentes pour la
digestibilité et la décomposabilité, et 'apparition d’effets synergiques ou antagonistes qui
affectent les propriétés écosystémiques. Ces interactions sont prises en compte dans
'hypothése de complémentarité fonctionnelle (Diaz et al. 2007a), qui a déja été montrée
comme complémentaire a I'hypothése de dominance (Diaz et al. 2007a; Grigulis et al. 2013).
Afin d’améliorer les prédictions de la digestibilité et décomposabilité, il faudrait tester
limportance de I'hypothése de complémentarité en utilisant un indice de diversité
fonctionnelle. Plusieurs études ont montré que les effets de la structure fonctionnelle étaient
plus liées a I'hypothése de dominance que de complémentarité pour la décomposition des
litieres (Mokany et al. 2008) alors que d’autres ont mis en évidence des effets trés variables
de la complémentarité fonctionnelle, parfois positifs (Mouillot et al. 2011), négatifs (Laliberté
et Tylianakis 2012) ou non significatifs (Diaz et al. 2007b). Cependant, aucune étude n’a
testé son effet seul sur la digestibilité du fourrage, ni associé a '’hypothése de dominance.
Dans notre cas, le mélange de litiere est trés complexe puisqu’il comprend un grand nombre

d’espéces de la communauté, il était donc plus difficile de détecter I'effet d’'une espéce en
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particulier. Une suite a cette étude pourrait établir des calculs d’indices CWV, dont
limportance relative par rapport aux CWM serait & déterminer pour la décomposabilité, et

aussi la digestibilité.

4. VERS UNE ANALYSE DYNAMIQUE DES CHANGEMENTS DE QUALITE DU
FOURRAGE

Dans le chapitre 1 de la thése, I'effet de la date de récolte a été testé sur la digestibilité
a deux dates de lannée. Cependant, il serait nécessaire d’obtenir une meilleure
représentation et compréhension de la dynamique de qualité du fourrage au cours du temps
par un suivi plus rigoureux au sein d’'une méme année. Ce type d’approche a été mené sur
le site d’étude par une équipe de recherche de I'INRA qui a effectué des relevés de
végétation suivis de mesures de digestibilité tout au long de I'année, et ceci durant huit ans.
Il a été montré que la dynamique de la digestibilité varie entre les pratiques de gestion
considérées (cf. Annexe de la thése). Ces variations seraient liées a la composition
spécifique et fonctionnelle des communautés végétales qui a changé aprés mise en place de
la fertilisation il y a 35 ans, sous l'effet des conditions édaphiques et de fertilité, responsables
de la dominance d’espéces a digestibilité élevée dans le parcours G+F+ comparé au

parcours G+F-.

Un autre facteur temporel a prendre en compte serait les variations interannuelles de la
digestibilité. Peu d’études ont étudié la dynamique interannuelle de la digestibilité (Vazquez-
de-Aldana et al. 2000, 2008), et un suivi diachronique pourrait prendre en compte d’autres
facteurs régissant ses variations, dont le climat. Une étude diachronique a déja été menée
sur la production de biomasse des parcours G+F+ et G+F- du site d’étude (Chollet et al.
2014). En considérant uniquement les données de digestibilité de nos prairies permanentes
provenant des mois de mai et juin (pic de biomasse) pour les huit années de suivi, nous
avons mis en évidence un effet de la structure fonctionnelle des communautés supérieur a
celui du climat (cf. Annexe de la thése). Ces résultats sont en adéquation avec ceux
concernant la production de biomasse : les prairies fertilisées et paturées étaient plus reliées
a la présence d’espéces a forte SLA, LNC et faible LDMC, comparativement aux prairies
paturées et non fertilisées. De plus, Chollet et al. (2014) ont mis en évidence une
augmentation des valeurs de ces traits au cours du temps, et donc une augmentation des
espéces a stratégies d’acquisition des ressources suite a la mise en place de la fertilisation.

Nos résultats ont montré que la digestibilité du parcours G+F+ était supérieure a celle du
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parcours G+F-, mais stable au cours du temps. Nous pouvions nous attendre a observer une
augmentation de la digestibilité au cours du temps suite a la mise en place de la fertilisation,
étant donné I'effet positif de ce facteur sur la digestibilité (chapitre 1). La période d’étude
serait trop tardive par rapport au début de la fertilisation pour témoigner de la hausse de
digestibilité qui se serait produite en parallele de la productivité. La structure des
communautés serait donc stable depuis plusieurs années. Il est donc particulierement
important de considérer les changements de digestibilité entre années, et de pouvoir les

relier a des variations de traits.

Nos résultats permettraient d’extrapoler la dynamique intra-annuelle de la digestibilité a
d’autres années : les courbes de la digestibilité (rapportée en valeur absolue) provenant des
huit années de suivi se superposent (cf. Article en annexe de la thése). Le rble du climat
serait donc négligeable car il affecterait uniquement la valeur de la digestibilité, sans modifier

sa gamme de variation.

5. DIGESTIBILITE ET DECOMPOSABILITE : DES ESTIMATIONS FIABLES DE LA
DIGESTION DU FOURRAGE ET DE SA DECOMPOSITION ?

5.1. La prédiction NIRS : une mesure de la digestibilité potentielle du fourrage

Dans cette thése, la méthode utilisée pour estimer la digestibilité et les différentes
composantes de la qualité du fourrage est fondée sur des prédictions issues de mesures en
spectrométrie dans le proche infrarouge (NIRS). C’est une analyse directe du tissu qui
informe de la qualité du fourrage par I'estimation de la digestibilité (Stuth et al. 2003), mais
aussi d’autres composants tels que la teneur en protéines, la teneur en fibres (NDF, ADF,
ADL), en cellulose brute (Givens et al. 2000; Stuth et al. 2003). Bien que la digestibilité soit
issue d’'une prédiction, elle procure une estimation fiable pour conclure a des résultats
représentatifs des mesures de la digestibilité in vivo (Boever et al. 1994; Aufrére et al. 1996;
Andrés et al. 2005). Les prédictions NIRS obtenues dans notre étude a partir de calibrations
issues de la méthode pepsine-cellulase pour la digestibilité étaient de trés bonne qualité
puisque les R? étaient de 0,95 pour la digestibilité, 0,96 pour la teneur en azote et 0,92 pour
la teneur en fibres (NDF). Lorsque les prédictions de certains échantillons n’étaient pas
satisfaisantes, des analyses in vitro ont été effectuées afin d’augmenter la gamme de

calibration et donc de prédictions.
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D’autres méthodes in vivo et in vitro provenant d’analyses chimiques ou enzymatiques
existent pour évaluer la qualité des fourrages (Givens et al. 2000). Notre choix s’est porté sur
l'utilisation de la NIRS par ses nombreux avantages en rapport avec le grand nombre
d’échantillons a analyser (539 au total pour les deux années) : rapidité de la mesure, faible
colt des analyses, conservation de I'échantillon (méthode non destructive) et absence
d’agents chimiques et polluants (Boever et al. 1994; Foley et Lawler 1998; Stuth et al. 2003).
En effet, les analyses in vivo, méme si proches de la digestion réelle opérée par I'animal,
sont particuliérement lourdes et longues a mettre en place et nécessitent d’expérimenter au
contact de I'animal. Cette méthode ne peut donc pas étre utilisée en routine en laboratoire
(Givens et al. 2000). De plus, nous souhaitions connaitre la qualité fourragére de plusieurs
organes, il était donc impossible de proposer aux brebis de consommer uniquement 'un de
ces organes dans des quantités suffisantes pour calculer la différence entre les entrées et
les sorties de matiére. D’autres méthodes de mesure in vitro de la digestibilité existent et
proviennent de l'utilisation de fluide de rumen (Terry et Tilley 1964). Elles nécessitent aussi
un contact avec l'animal afin d’effectuer les préleévements, et il est ensuite difficile de
maintenir I'activité des micro-organismes aprés leur préléevement liée a leur altération hors du
rumen (Givens et al. 2000). Une autre méthode in vitro facilite la détermination de la
digestibilité. Elle s’appuie sur I'activité de deux enzymes produites en grande quantité par les
micro-organismes, la pepsine et la cellulase (Aufrére et al. 2007). Mais ces analyses sont
colteuses et nécessitent un temps d’expérimentation plutét long. Néanmoins, nous avons
travaillé sur la digestibilité de la matiére séche uniquement, prédite a partir d’'une digestion
enzymatique in vitro par pepsine-cellulase. Comme ces deux enzymes jouent un role fort
dans la dégradation de molécules azotées et carbonées, la digestibilité prédite n’a pu étre
reliée a la teneur en phosphore (chapitre 2), dont la digestion n’est pas prise en compte. Une
prédiction basée sur une digestion par le jus de rumen intégrerait la flore microbienne
compléte du rumen et donc la production d’enzymes associées au cycle du P par exemple,

avec les limites liées a cette méthode énoncées ci-dessus.

5.2. Lien entre deux dégradations potentielles

Afin d’évaluer I'effet de la qualité des litiéres sur leur décomposabilité, il est nécessaire
d’exclure I'influence des facteurs abiotiques et biotiques. La vitesse de décomposition a donc
été menée dans des conditions standards et contrélées (température, teneur en eau, type de
sol) en laboratoire, au sein de microcosmes. Nous avons ainsi pu obtenir une mesure
potentielle de la décomposition des espéces et communauté par les micro-organismes

détritivores, qui peut étre mise en relation avec leur digestion potentielle par les ruminants.
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Cette relation est uniquement fondée sur le potentiel de dégradation des différentes espéces
ou communautés végétales. Ces vitesses de décomposition auraient pu également étre
déterminées par des prédictions NIRS, selon la méthode de Joffre et al. (1992). Il aurait fallu
déterminer au préalable la prise en compte ou non de la vitesse de décomposition de nos

espéces dans les gammes de calibrations établies.

Il serait intéressant de valider cette relation in situ, c'est-a-dire en prenant en compte
'ensemble des facteurs interagissant avec ces propriétés : le climat, la fertilit¢ du sol, les
organismes du sol associés, etc. Effectuer cette expérimentation en augmentant la maille
des sacs de litiere rendrait possible la pénétration de certains organismes appartenant a la
macrofaune du sol, et qui participent aussi au travail de décomposition. Pour cela, nous
proposons de tester ces relations a I'échelle des communautés afin de prendre également
en compte les possibles interactions entre espéces. Pour étre au plus proche des conditions
réelles de dégradation, la digestibilité pourrait étre mesurée avec la méthode in vivo et la
litiere mise a décomposer in situ. Comme une précédente étude a été menée sur la digestion
in vivo du fourrage des parcours fertilisés et non fertilisés (Hassoun et al. 2007), ces
résultats pourraient étre mis en relation avec ceux d’une expérimentation de décomposition a
mettre en place sur ces mémes communautés, sous I'hypothése que la composition
spécifique et fonctionnelle est restée stable entre ces années. La digestibilité in vivo des
parcours G+F+ plus élevée que celle des parcours G+F- serait associée a des vitesses de

décomposition in situ également plus élevées.

6. CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

Cette thése s’est intéressée aux relations entre deux processus de dégradation, la
digestibilité du fourrage et la décomposabilité de sa litiere, sur une large gamme d’espéces
provenant de parcours a pratiques de gestion contrastées. Elle a permis d’améliorer la
compréhension des mécanismes responsables des variations de la digestibilité, en
proposant pour la premiére fois la détermination de I'importance relative des pratiques de
gestion et de la date de récolte, mais aussi de plusieurs composantes de qualité du fourrage
et traits, sur différents organes. Ce travail a également permis d’améliorer la compréhension
des relations entre qualité du fourrage et de sa litiére testées au sein de différents organes
de la plante (feuille et tige), mais aussi a différents niveaux d’organisation (de I'espéce a la

communauté).
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Figure 4. Récapitulatif des principaux résultats a travers les relations testées aux différentes

échelles d’étude (a partir de la Fig. 5 de l'introduction).
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La relation positive entre digestibilité et décomposabilité a été confirmée pour la
seconde fois seulement a I'échelle de I'espéce, et pour la premiére fois a I'échelle des
communautés par l'intermédiaire de traits fonctionnels (Fig. 4). Ainsi, les relations entre traits
et propriétés des écosystémes ont pu étre étudiées au-delad de simples corrélations, par la
détermination de leur pouvoir de prédiction. Nous avons montré que la teneur en fibres
explique les changements de digestibilité et de décomposabilité des espéces dominantes de
ces parcours, et en conséquence des communautés. Elle est fortement liée a la teneur en
matiere séche des organes, qui est un bon prédicteur de la digestibilité et de la
décomposabilité (Fig. 4). Comme les DMC foliaires permettent aussi bien que les DMC
plante entiere de prédire la digestibilité des communautés, la mesure de LDMC sur les
espéces dominantes permettrait de transposer les relations observées au niveau des
espéces a celui des communautés, et ainsi de prédire de facon fiable les propriétés des
écosystémes. De nombreuses études avaient été menées seulement au niveau spécifique
afin d’établir des outils diagnostics de prairies riches en espéces. Nous avons franchi une
étape supplémentaire en considérant les deux échelles et validant ainsi les relations
trouvées au niveau des espéces a celui des communautés (Fig. 4). L’approche fonctionnelle
de la diversité est donc pertinente pour étudier la réponse aux variations de niveau de fertilité
et de paturage de la qualité du fourrage et la décomposition des prairies permanentes riches

en especes.

Cette étude ouvre la voie a de futurs travaux intégrant d’autres traits afin de mieux
caractériser la défense des plantes. lls ont d’ailleurs été initiés avec la mesure de la
résistance a la fracture des feuilles provenant du matériel vert, et prochainement de la litiere.
D’autres propriétés liées a la valeur d’'usage des parcours devraient étre déterminées afin de
répondre au mieux aux services écosystémiques attendus par ces prairies (par exemple,
maximisation de la quantité et de la qualité de la biomasse produite). Des comparaisons
entre plusieurs mesures de qualité du fourrage (digestibilité, préférence alimentaire) sont
engagees afin de tester si les espéces les plus digestibles sont également les plus
attractives pour d’autres herbivores. En effet, dans les parcours, les plantes sont également
soumises a d’autres organismes herbivores tels que les criquets pour le matériel vert, ou
encore les détritivores comme la macrofaune du sol pour la litiére. En poussant plus loin
I'étude de la palatabilité des espéces, et sachant que la palatabilité d’'une méme espéce peut
varier en fonction de 'organisme considéré, cette derniére pourrait étre testée sur différents
maillons des chaines trophiques. Ce type d’approche multi-trophique a été engagé avec le
projet CASCADE (EC2CO, financement CNRS-INSU) dans lequel s’inscrit ma thése.
L’hypothése de ce projet repose sur l'idée que le continuum herbivore-plante-litiere-

organisme du sol permet de comprendre I'effet cascade de l'influence des herbivores sur la
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Figure 5. Représentation générale du schéma fonctionnel et des axes de travail du projet
CASCADE. Issue du projet EC2CO.
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dégradation de la matiére organique par les détritivores (Fig. 5). La suite de ce travall
consistera donc a comprendre les criteres de sélection des consommateurs des plantes
(brebis, criquet, diplopodes, micro-organismes), qui différent entre ces différents groupes en
lien avec des stcechiométries variées et donc des besoins différents. Des expérimentations
en cafétéria ont été menées pour étudier les choix alimentaires de plusieurs espéces
appartenant a la macrofaune du sol et comprendre leurs critéres de sélection et I'impact des
pratiques de gestion sur leurs préférences pour deux espéces végétales (Bromopsis erecta
et Potentilla tabernaemontani). Les premiers résultats de cette expérimentation semblent
révéler une attractivité de litiéres fortement dépendante de la présence des brebis: elle
augmente les teneurs en nutriments des litieres et l'attractivité de ces espéces pour la
macrofaune du sol (Nahmani et al. in prep.). La famille botanique affecterait également les
préférences alimentaires puisque les Poacées sont les espéces les moins consommées
alors que les plus consommeées par les décomposeurs présentent des teneurs en azote et
phosphore élevées, associées a de fortes vitesses de décomposition. Ces résultats sont en
adéquation avec nos mesures de digestibilité par les brebis et seraient a vérifier en ce qui
concerne leur palatabilité. Une autre étude sera menée sur plusieurs espéces d’orthoptéres,
les principaux herbivores invertébrés rencontrés sur notre site d’étude, afin de comparer les
résultats avec un autre type de consommateur de la méme végétation. Les premiers
résultats mettent en évidence des communautés d’orthoptéres a biomasse et diversité
élevée dans les parcours paturés comparativement aux non paturés, et dont la composition
spécifique est trés différente entre parcours. Le paturage modifierait les communautés

d’orthoptéres, et en conséquence devrait affecter leurs choix alimentaires.

Ainsi, ces travaux ont permis d’extrapoler des résultats trouvés au niveau de l'espéce,
a celui des communautés pour prédire la digestibilité et la décomposabilité, deux propriétés
écosystémiques clefs des prairies permanentes. lls mettent en perspective de nouvelles
pistes de recherche afin d’améliorer la compréhension du fonctionnement de ces

écosystémes.
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Variations interannuelles de la qualité du fourrage

Cette partie du travail de thése a fait 'objet d’'une communication a un colloque
national :

Bumb |, Garnier E, Hassoun P, Bastianelli D, Bonnal L, Kazakou E. 2014. Variation
temporelle de la qualité du fourrage de parcours du Larzac sous I'impact de pratiques
de gestion et du climat : lien avec les traits fonctionnels. ECOVEG10, Lyon, France, 9-
11 avril 2014.
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RESUME

Les prairies permanentes sont porteuses a la fois de services écologiques et
agronomiques. Certains facteurs peuvent affecter la structure fonctionnelle de ces
communautés et donc la fourniture de ces services. Clest le cas de facteurs
environnementaux, mais aussi de facteurs sur lesquels I'agriculteur peut intervenir comme le
type d’exploitation (fauche, paturage) et la fertilisation. Nous proposons d'utiliser une
approche fonctionnelle, fondée sur le concept de trait, afin de comprendre I'effet de pratiques
de gestion sur la qualité du fourrage (digestibilité, teneur en fibres) de prairies permanentes
du Larzac. Le site d’étude est soumis au paturage ovin, associé ou non a de la fertilisation.
Cette étude s’est appuyée sur un suivi de long terme : plusieurs fois par an et durant huit
années (entre 1996 et 2003), des mesures de la qualité du fourrage ont été effectuées.
L’abondance des espéces a été déterminée chaque année et les traits des espéces
dominantes ont été mesurés en 2007. Ces données ont permis de calculer les traits moyens
de ces communautés (CWM) et de reconstituer leurs changements au cours du temps. Nos
résultats ont montré que (i) la qualité du fourrage était stable durant les huit années
d’études ; (ii) les pratiques de gestion ont influencé la qualité du fourrage, mais aucun effet
du climat n’a été détecté ; (iii) les différences de qualité du fourrage ont pu étre reliées a la
structure fonctionnelle des communautés, en particulier la teneur en azote et la teneur en

matiére séche des feuilles.

MOTS CLEFS : digestibilité, fertilisation, paturage, qualité du fourrage, trait fonctionnel,

variation temporelle
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INTRODUCTION

Les prairies de parcours sont porteuses de différents services tels que
'approvisionnement en fourrage, qui peut étre estimé par la quantité et la qualité de la
biomasse produite (Lemaire et al. 2011). Des facteurs abiotiques comme le climat, ou liés
aux activitts humaines comme les pratiques de gestion, jouent un rdle de filtre: ils
sélectionnent les espéces capables de se maintenir dans des conditions données, et
affectent en conséquence la composition fonctionnelle et les propriétés écosystémiques
associées a ces services (Chapin et al. 2002). Peu d’études se sont intéressées aux
variations interannuelles de la production de biomasse et de sa qualité, sous l'effet de
plusieurs facteurs (Vazquez-de-Aldana et al. 2000, 2008; Chollet et al. 2014). Cette étude a
pour objectif de mieux comprendre la réponse de la digestibilité du fourrage produit dans des
parcours riches en espéces, pour lesquels on connait mal les déterminants de la valeur
nutritive (Duru et al. 2008).

Une approche fondée sur le concept de traits (sensu Violle et al. 2007) peut étre
utilisée pour évaluer I'effet de ces facteurs sur la composition des communautés végétales et
la qualité du fourrage produit (Garnier et Navas 2012). L’hypothése de dominance (Grime
1998) selon laquelle les traits des espéces dominantes influencent plus les propriétés
écosystémiques a été vérifiee pour la digestibilité (Andueza et al. 2010; Lavorel et Grigulis
2012; Gardarin et al. 2014). Des relations entre la digestibilité et traits ont déja été mises en
évidence a I'échelle des communautés, notamment une relation négative avec la teneur en
matiére séche (Ansquer et al. 2009; Andueza et al. 2010; Gardarin et al. 2014) et positive
avec la teneur en azote (Lavorel et Grigulis 2012; Gardarin et al. 2014). Cependant, aucun
suivi temporel entre mesure de qualité et de trait n’a pu étre établi au cours du temps (mais

voir Chollet et al. 2014 pour la production de biomasse).

Le premier objectif de cette étude était de comprendre la réponse des communautés
végeétales aux facteurs climatiques et de gestion, et dans un second temps d’expliquer les
variations interannuelles de qualité du fourrage le climat ou I'approche fonctionnelle. Nous
avons fait 'hypothése que (i) les pratiques de gestion affecteraient la qualité du fourrage
produit au cours du temps, et notamment que les parcours plus intensément gérés (fertilisé
et paturé) présenteraient une qualité supérieure ; (ii) les variations interannuelles de qualité
fourragére seraient expliquées a la fois par des variables climatiques comme les
températures ou les précipitations, et par certains traits comme la teneur en matiére séche et

la teneur en azote. Une approche diachronique a été menée sur huit années, portant
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sur la digestibilité et d’autres composantes de qualité fourragére de prairies permanentes

riches en espéces, soumises a deux types de gestion.

MATERIEL ET METHODES

Site d’étude

Le site d’étude est localisé en Aveyron, sur le Causse du Larzac. Des parcours soumis
a plusieurs pratiques de gestion ont été étudiés : I'un des parcours consiste en un paturage
intensif parcouru par des brebis au printemps associé a de la fertilisation depuis 1978
(nommé “G+F+”) alors que le second consiste en un paturage modéré et sans fertilisation
(nommé “G+F-"). Nous nous sommes plus spécifiquement intéressés a la végétation
provenant de deux parcs représentatifs du traitement G+F+ et deux parcs du traitement
G+F-.

Données climatiques

Les données climatiques proviennent d’'une station météorologique présente sur le site
d’étude. Nous avons considéré les données de précipitations cumulées et de températures
moyennes mensuelles pour les mois d’avril et mai, qui précédent la date de récolte de la
végeétation (cf. Chollet et al. 2014), entre 1996 et 2003.

Relevés botaniques

Des relevés floristiques ont été réalisés régulierement depuis 1978 par Daniel Hubert
sur le domaine de la Fage selon la méthode du transect en points contacts : tous les 10 cm
le long du transect, une tige verticale était positionnée et toutes les espéces en contact avec
elle étaient notées. Dans le traitement G+F+, la composition spécifique a été évaluée chaque
année en utilisant 15 transects permanents de 5 m (jusqu’en 2005) alors que dans le

traitement paturé, elle a été évaluée sur 11 transects permanents de 10 m (jusqu’en 2004).

Mesures de la qualité du fourrage

Afin de déterminer la qualité du fourrage, des surfaces de 1 m? ont été récoltées sur les

différents parcs retenus. Les récoltes ont eu lieu a différentes dates au cours I'année entre
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1996 et 2003. Le matériel récolté a ensuite été analysé chimiquement afin d’évaluer la
qualité du fourrage : la digestibilité de la matieére séche a été estimée par la méthode in vitro
pepsine cellulase (Aufrére et al. 2007), et la teneur en fibres par la méthode Van Soest (Van
Soest et al. 1991) pour chaque parc. Ces récoltes ont eu lieu plusieurs fois par mois sur
différents parcs entre avril et décembre pour le parcours G+F+ et entre mai et décembre
pour le parcours G+F-. L’ensemble de ces données proviennent d’un travail en collaboration
avec 'INRA et le CIRAD de Montpellier.

Mesures de traits et reconstitution temporelle

Certains traits des espéces les plus abondantes de chaque parcours ont été mesurées
en 2007 selon des protocoles de mesures standardisés (Pérez-Harguindeguy et al. 2013) : la

teneur en matiére séche des feuilles (LDMC) et la teneur en azote des feuilles (LNC).

Nous avons calculé les moyennes pondérées des communautés (CWM : Garnier et al.
2004) pour chaque type de parcours : la valeur de trait trait;, de 'espéce i a été pondérée par

son abondance relative p; obtenue a partir des relevés botaniques.

S
CWMtraiti = z Di X t‘f‘aitl—

=1

Le calcul des CWM a été effectué huit fois afin d’obtenir une valeur pour chaque année
entre 1996 et 2003 en faisant varier la proportion d’espéces rencontrées chaque année dans
les parcours. Nous avons ainsi obtenu I'évolution des CWM entre 1996 a 2003, afin de les
mettre en relation avec les valeurs de qualité de végétation mesurées pour la méme année.
Ce calcul est fait sous I'’hypothése que la valeur de trait d’'une espéce reste constante au

cours du temps.

Analyses statistiques

Afin de comparer la variation intra-annuelle de qualité du fourrage pour chaque année
entre 1996 et 2003, les données de digestibilité ont été transformées en valeur absolue (%)
par rapport a la valeur maximale mesurée pour chacune des années. Aucune analyse
statistique n’a pour le moment été menée pour tester I'effet de 'année ou du mois sur les

variations observées, mais des tendances générales ont été présentées.

La variation interannuelle de la digestibilité et de la teneur en fibres a été analysée en
utilisant uniquement les mesures des mois de mai, provenant de deux parcs pour chaque

parcours. Des modéles linéaires mixtes ont été utilisés pour expliquer cette variation de
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Figure 1. Variation intra-annuelle de la digestibilit¢ mesurée chaque année entre 1996 et

2003 pour (A) le parcours G+F+ et (B) le parcours G+F-.
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Figure 2. Variation interannuelle de la qualité du fourrage de communautés végétales pour

(A) la digestibilité de la matiére séche et (B) la teneur en fibres (NDF) entre les années 1996

et 2003. Le traitement G+F+ est représenté en blanc et le traitement G+F- en noir. Les

statistiques provenant de modéles linéaires mixtes a deux facteurs (gestion et année) sont

notées sur la figure. Les barres d’erreurs correspondent aux erreurs standards.
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qualité du fourrage. Les pratiques de gestion et 'année ont été définies comme effets fixes
alors que le parc a été considéré comme un effet aléatoire. Si un effet de l'année était
détecté, une corrélation entre la digestibilité et les années était testée pour déterminer la

présence éventuelle d’'un sens a cette variation (augmentation, diminution, stabilité).

Les effets de 'année et de la gestion n‘ont pas pu étre testés étant donné la faible
quantité de relevés botaniques dans les deux parcours pour le calcul des CWM, et donc la
faible quantité de répétitions. Des tendances ont tout de méme été étudiées et mises en

relation avec les variations de la qualité fourragére.

RESULTATS

Variation intra-annuelle de la qualité du fourrage

La qualité du mateériel végétal varie au cours du temps de fagon similaire pour chacune
des années, de 1996 a 2003 (Fig. 1). Les communautés présentent une digestibilité élevée
au début du printemps, a la fois pour les parcours G+F+ (Fig. 1A) et G+F- (Fig. 1B). La
digestibilité diminue au cours de la saison pour atteindre une valeur minimale en été dans le
parcours G+F+ (Fig. 1A), alors que cette baisse s’est poursuivie pour le parcours G+F-
durant toute I'année pour atteindre une valeur minimale en hiver (Fig. 1B). En revanche, la
digestibilité du parcours G+F+ montre une augmentation a I'automne, pour atteindre une
valeur intermédiaire a celle des digestibilités mesurées au printemps et en été (Fig. 1A). Les
tendances inverses sont constatées pour la teneur en fibres, qui présente, dans le parcours
G+F+, les valeurs les plus basses au printemps et a 'automne et les plus hautes en été alors
que la teneur en fibres du parcours G+F- augmente régulierement au cours de l'année

(résultats non présentés).

Variation interannuelle de la qualité du fourrage

Les parcelles fertilisées ont montré une digestibilité supérieure (Fig. 2A) et des teneurs
en fibres plus faibles (Fig. 2B) que les prairies non fertilisées. La qualité du fourrage produit
était donc supérieure dans les prairies fertilisées et paturées. Une forte corrélation négative
entre ces deux mesures de qualité a été trouvée (rspearman=-0.85"**). En revanche, aucun effet
significatif de I'année n’a été trouvé sur ces deux composantes de la qualité des fourrages
(Fig. 2).
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Effet du climat sur la qualité du fourrage

Le climat n'a pas affecté la qualité de la végétation présente dans les deux types de
gestion : la digestibilité de la matieére séche mesurée au pic de biomasse n’était reliée ni aux
précipitations cumulées des mois d’avril et mai (Fig. 3A), ni aux températures moyennes
d’avril et mai (Fig. 3B). Ces résultats ont également été trouvés pour la teneur en fibres (non

représentés ici).

Lien entre qualité du fourrage et traits

En raison du faible nombre de CWM estimés au sein d'un méme parcours (un par
parc) et de I'absence de relevés botaniques répétés entre les années au sein du parcours
G+F-, l'effet de la gestion et de 'année n’ont pu étre testé. Nous avons tout de méme
observé des tendances a I'effet de ces deux facteurs. Les CWM LNC du parcours G+F+ sont
supérieures a celles du parcours G+F- (Fig. 4A), et a l'inverse les CWM LDMC du parcours
G+F+ sont inférieures a celles du parcours G+F- (Fig. 4B). Les CWM sont restées

relativement stables au cours de la période étudiée (Fig. 4).

Pour les mémes raisons et en l'absence d’'une quantité suffisante de données, les
relations entre qualité du fourrage et traits n‘ont pas pu étre testées. Nous avons tout de
méme dégagé des tendances similaires a I'effet des deux facteurs étudiés : un effet de la
gestion et une absence d’effet de I'année a la fois pour les composantes de qualité du
fourrage et les traits. Ceci suggére une relation entre la structure fonctionnelle et la qualité

du fourrage dans les parcours étudiés.

DISCUSSION

Effet des pratiques de gestion sur la composition spécifique et fonctionnelle des

communautés

En accord avec nos hypothéses, les pratiques de gestion ont affecté fortement la
qualité du fourrage. Le paturage associé a la fertilisation a induit un fourrage de qualité
supérieure a celle de parcours uniquement paturés. Cette réponse pourrait étre liée aux
changements de la composition fonctionnelle des communautés. La fertilisation serait
responsable de la sélection d’espéces exploitatrices des ressources, caractérisées par des

LNC élevées (Cruz et al. 2002; Lavorel et Garnier 2002). Les communautés présentent donc
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de plus fortes teneurs en N, et de plus faibles teneurs en fibres, améliorant ainsi la qualité du
fourrage produit (Lavorel et Grigulis 2012). Cet effet serait accentué par un paturage plus
intensif dans les parcours G+F+, les brebis sélectionneraient moins les espéces
consommeées, et ce sont les espéces exploitatrices qui auraient I'avantage pour recoloniser
ces milieux (Westoby 1999). A I'inverse, les parcours non fertilisés seraient dominés par des
espéces a stratégie de conservation des ressources, caractérisées par des LDMC plus
élevées (Cruz et al. 2002; Lavorel et Garnier 2002), associées a de fortes teneurs en fibres
telles que la cellulose, la lignine, qui sont des composants du fourrage moins digestibles
(Coley 1988; Duru 2003). Le paturage mois intensif dans ces parcours induirait un paturage
sélectif et donc une plus faible proportion d’espéces exploitatrices au profit d’espéces plus

conservatrices.

Evolution temporelle de la qualité du fourrage

La qualité du fourrage a présenté une variation intra-annuelle différente entre les deux
parcours a la fois pour la digestibilité et la teneur en fibres, dont les évolutions saisonniéres
semblent liées. Cette variation serait due a la phénologie des plantes (Valente et al. 1991;
Jung et Allen 1995; Rodrigues et al. 2007) qui engendre des modifications dans la proportion
des organes, et donc de digestibilité (Bruinenberg et al. 2002) : une digestibilité élevée
pendant les stades végétatifs qui diminue passé un stade de maturité (Duru et al. 1995,
1998; Bruinenberg et al. 2002) avec 'augmentation de la proportion en tiges, plus riches en
tissus structuraux faiblement digestibles (Duru et al. 2000). Cette baisse serait également
expliquée par le vieillissement des tissus (Groot et al. 1999; Duru et al. 2008) qui engendre
une diminution de la digestibilité du compartiment structural en particulier avec le processus
de lignification (Duru et Ducrocq 2002) pour 'ensemble des organes. En été, la végétation
serait présente majoritairement sous forme de liti€re avec l'effet de la sécheresse estivale,
expliquant la digestibilité minimale rencontrée a cette saison de l'année. Puis, les
précipitations automnales, associées a la fertilisation du parcours G+F+ fourniraient les
ressources nécessaires a la reprise de croissance de la végétation et donc a la formation

d’'un tissu jeune plus digestible.

La qualité de la végétation est restée stable au cours du temps alors que nous nous
attendions a une augmentation de la qualité dans les parcours G+F+. Le départ de la
fertilisation ayant commencé en 1978, I'augmentation de la qualité est probablement
intervenue durant les premiéres années qui ont suivi. Ceci aurait probablement pu étre
détecté si les données avaient été collectées a une période plus précoce, au moment ou la

composition spécifique des communautés a fortement varié. Les faibles variations observées
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sur la période 1996 a 2003 correspondent donc apparemment a un palier pour la qualité du

fourrage.

Les variations interannuelles du climat n’ont pas affecté la qualité du fourrage produit
au cours des huit années étudiées. Ces variations ne sont cependant pas négligeables,
puisque la gamme de précipitations s’étale de 150 a 350 mm, et des différences de
températures de 1,5T ont été observées. L'effet du climat serait donc plus faible que celui
des pratiques de gestion, responsables des modifications de la structure fonctionnelle de ces

communautés de parcours.

CONCLUSION

Les pratiques de gestion auraient donc un effet supérieur a celui du climat sur la
qualité de la végétation, en affectant la composition fonctionnelle des communautés
végeétales, et notamment leur teneur en azote, qui est le trait le plus lié a la qualité du
fourrage. Cependant, la réponse de la végétation aux modes de gestion a été étudiée a une
seule date de I'année (pic de biomasse en mai), il serait donc important de comparer la
réponse a d’autres saisons, d’autant plus que les deux types de parcours semblent présenter

des variations intra-annuelles différentes.
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Titre : Impact des pratiques de gestion sur la qualité du fourrage dans des parcours méditerranéens du sud de
la France : liens avec la décomposition de la litiére

Résumé :

Le but de cette thése était de comprendre les liens entre deux processus de dégradation de la matiére
organique : la digestibilité du fourrage par les herbivores domestiques et la décomposabilité de la litiere par la
microfaune du sol. Nous avons fait les hypothéses suivantes: (i) les pratiques de gestion affectent la
digestibilité et la décomposabilité des especes, et (ii) en accord avec I'hypothése de dominance, celles des
communautés via des changements de leur structure fonctionnelle ; (iii) digestibilité et décomposabilité
peuvent étre estimées par un méme « marqueur fonctionnel » facile a mesurer aux niveaux d’organisation de
I'espéce et de la communauté. Ce travail a été réalisé dans des parcours du domaine expérimental de La Fage
situés sur le Causse du Larzac (Aveyron). Nos résultats ont montré un effet des pratiques de gestion sur la
digestibilité et la décomposabilité des différents organes (feuille, tige, partie reproductrice) : les espéces de
parcours paturés et fertilisés ont présenté une digestibilité et décomposabilité supérieures a celles des
espéces de parcours uniquement paturés. Des mesures effectuées a deux dates de récolte ont permis de
mettre en évidence une baisse de digestibilité au cours du printemps dans les différents organes,
principalement causée par une augmentation de leur teneur en fibres. Une relation positive entre digestibilité et
décomposabilité a été montrée pour les feuilles et les tiges dans les deux types de parcours. Cette relation
était fortement dépendante de la teneur en fibres des organes, qui peut étre estimée de fagon fiable par la
teneur en matiére séche de ceux-ci : plus la teneur en fibres était élevée, plus la teneur en matiére séche était
forte, induisant une faible digestibilit¢é et une faible décomposabilité. Ces résultats ont également été
démontrés a I'échelle des communautés pour la digestibilité et la décomposabilité, confirmant I'hypothese de
dominance : les propriétés des écosystémes peuvent étre prédites a partir de traits des espéces dominantes
des différents parcours, et en particulier de leur teneur en matiére séche. La teneur en matiére séche est donc
un marqueur puissant et facile a mesurer pour estimer la digestibilité et la décomposabilité de systemes
complexes. L’approche fonctionnelle de la diversité biologique basée sur les traits peut donc étre utilisée
comme un outil de diagnostic du fonctionnement des prairies permanentes afin d’adapter les pratiques de
gestion selon les objectifs des éleveurs.
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Title: Impact of management practices on forage quality in Mediterranean rangelands of southern France:
relationships with litter decomposability

Abstract:

The aim of this thesis was to understand links between two degradation processes of organic matter: the
forage digestibility by domestic herbivores and the decomposability of litter by soil microfauna. We
hypothesized that: (i) management regimes influenced species digestibility and decomposability, and (ii) in
agreement with the dominance hypothesis, those of communities through changes in their functional structure;
(iii) digestibility and decomposability can be estimated by the same “functional marker” both at the species and
community levels. This study was conducted in rangelands from the La Fage research station located on the
Larzac Causse (Aveyron). Our results showed an effect of management regimes on the digestibility and
decomposability of different organs (leaf, stem, reproductive part): species from grazed and fertilized
grasslands had higher digestibility and decomposability than those from grasslands solely grazed.
Measurements conducted at two harvest dates showed a decrease of digestibility of the different organs during
spring, mostly due to an increase in fibre content. A positive relationship between digestibility and
decomposability was found for leaves and stems in both management regimes. This relationship was strongly
dependent on organ fibre content, which could be safely estimated by the dry matter content of these different
organs: the higher their content in structural tissues, the higher their dry matter content, and the lower their
digestibility and decomposability. These results were also found at the community level for both properties,
thereby validating the dominance hypothesis: the digestibility and decomposability of communities could be
predicted from the traits of dominant species found in each management regime, in particular their dry matter
content. Dry matter content therefore appears as a powerful and easy to measure marker to estimate the
digestibility and decomposability of complex systems. The trait-based approach to plant functional diversity can
be used as a diagnostic tool to assess rangeland functioning, so as to modulate management practices
according to farmer’s objectives.
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