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Chapitre 1. Introduction 

Parlons de sélection dans le cadre de l'écologie des communautés végétales. Par sélection, 

j'entends le mécanisme qui fixe la valeur sélective d'un individu en déterminant la 

probabilité de survie et l'intensité de sa croissance et de sa reproduction en fonction des 

traits fonctionnels qu'il exhibe (Violle et al. 2007). Ce processus agît à l'échelle des 

individus, mais l'écologie des communautés s'intéresse à une échelle supérieure, 

(potentiellement) émergente d'une quantité déterminée d'organismes de différentes 

espèces qui sont en relations entre eux et avec leur environnement (Morin 2011). Je 

définirai le problème de l'écologie des communautés basée sur les traits fonctionnels 

comme suit: comprendre les conséquences pour les communautés de processus agissant 

à l'échelle individuelle (Shipley et al. 2016). 

Une des approches modernes pour aborder cette question consiste à détecter et 

éventuellement expliquer des patrons entre les propriétés agrégées des communautés 

(moments des distributions de traits, indices de diversité fonctionnelle, taxonomique ou 

phylogénétique, etc.) et des caractéristiques clés de l'environnement. Une relation 

émerge ante entre une propriété de la végétation et une variable de l'environnement permet 

de classer cette variation de l'environnement en tant que gradient environnemental 

(Shipley 2010a). 

À l'échelle des communautés, une des conséquences de la sélection des individus 

pour leurs traits consiste en des modifications des distributions de traits communautaires. 

Ces distributions sont le résultat de l'agrégation des distributions de trait des différentes 

espèces présentes dans une communauté, pondérées par leur abondance. Cette description 

peut-être parfaitement résumée par la formulation statistique d'un modèle de mélange, 

dans lequel la distribution de trait f de la communauté p suit la loi de distribution semi­

paramétrique suivante: 

K 

fp - l ÀsD(f.lsJ CPs) 
{S=l} 

https://www.clicours.com/
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Ou À-s correspond au poids relatif de la distribution paramétrique D de l'espèce s 

(sans a priori sur le type de distribution). Dans cet exemple, les distributions spécifiques 

sont paramétrées par un paramètre de moyenne (Il) et de dispersion (ifJ). 

Trois conséquences de la sélection peuvent affecter la distribution de trait des 

communautés. La première consiste en la variation de l'abondance relative d'une espèce, 

À-s, le long d'un gradient environnemental. Cette abondance varie en fonction de 

l'adaptation de cette espèce aux conditions environnementales mesurées dans la 

communauté p . Cette adaptation dépend en partie de la plasticité de l'espèce: à quel point 

les individus de ce taxon sont-ils capables d'exhiber les traits permettant une valeur 

sélective positive dans l'environnement de la communauté p, c'est-à-dire à exhiber des 

traits différents à pl et p2? Cette plasticité peut avoir un impact direct sur les distributions 

de trait à l'échelle des communautés en modifiant la moyenne (Ps) et la dispersion (ifJs) de 

l'espèce s. Finalement, si un gradient environnemental est suffisamment étendu pour 

dépasser la plasticité de certaines espèces, c 'est-à-dire présente des conditions dans 

lesquelles les individus de celles-ci ne peuvent pas exhiber des traits permettant de 

maintenir une valeur sélective positive, un renouvellement d'espèce à lieu. Dans ce cas, 

l'abondance des espèces concernées passe à zéro, et celles-ci sont remplacées par de 

nouvelles espèces possédant des distributions de traits contrastées. 

Le résultat de ces processus correspond à des distributions dont les principales 

caractéristiques, comme l'emplacement, la dispersion l'asymétrie et l'aplatissement, sont 

variables (Le Bagousse-Pinguet et al. 2017, Gross et al. 2018). Dans un premier temps, 

nous avons voulu décrire l'évolution de ces propriétés (mesurées par les quatre premiers 

moments de Pearson) le long de gradients orthogonaux relevant de processus abiotiques 

et biotiques croisés. L' idée était ensuite d'utiliser les propriétés de ces distributions pour 

prédire les abondances spécifiques, et ainsi tenter d' isoler leur importance dans les 

processus d'assemblage. Seulement, pour des raisons que j'expliquerai plus tard, j'ai 

abandonné l'idée de détecter des processus à partir de patrons d'indices agrégés. À la place 

de cela, dans l'article présenté dans le cœur de ce mémoire, j'ai analysé la réaction des 
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distributions de trait des communautés et des espèces dominantes le long d'un gradient de 

richesse en espèces croisé avec un gradient de fertilité. 

Grâce à des techniques statistiques adaptées, j'ai pu modéliser à la fois la réponse 

de la moyenne et de la variance des distributions. Plusieurs processus fondamentaux (filtre 

abiotique, limite à la similarité) devraient produire des signatures typiques, d'autant plus 

si elles sont observées à plusieurs niveaux, tels que ceux des espèces et de leur agrégation 

en communauté. Ceci laisse de côté l' exploration explicite des variations d 'abondance 

afin de décrire la réponse des distributions phénotypiques, montrant ainsi que la réaction 

des individus des différentes espèces à un gradient local de diversité dépend de leur 

identité taxonomique, avec des stratégies spécifiques contrastées. 

Ci-dessous se trouve une partie de mon séminaire l modifiée qui décrit les processus 

de sélection reliés aux facteurs biotiques et abiotiques, ainsi que leur impact attendu sur 

les formes des distributions à l'échelle des communautés. Ensuite, j'expliquerai pourquoi 

j'ai renoncé à l'usage des moments des distributions, et pourquoi l' idée de base a été 

abandonnée. Je continuerai par une description de la force de notre étude, pour finir par 

certaines mises en garde. 

1.1. Assemblage des communautés: les processus 

Derrière les approches statistiques utilisées, les écologues tentent de rendre compte 

des processus déterministes et stochastiques selon leur compréhension du monde vivant. 

J'expose ci-dessous les processus majeurs suivant le paradigme partagé par nombres 

d ' écologues des communautés (Lorie, HilleRisLambers, Vile & Violle ... ). L' ensemble 

du processus est représenté par la figure 2 (HilleRisLambers et al. 2012). 

Dans ce paradigme, les individus des communautés locales sont pigés dans le 

réservoir régional d ' espèces, qui contient l' information génétique permettant le 

développement d'organismes adaptés aux conditions présentes sur cette surface (Corne Il 

et Harrison 2014). Ce stock paysager, façonné par l'évolution, détermine certaines 

propriétés des communautés locales, y compris les modalités de la compétition (Tilman 
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1990). Par exemple, la diversité locale dépend de la diversité régionale (Comell et 

Harrison 2014), ou des conditions dans lesquelles ont évolué la majorité des espèces 

(ParteI2002, Laliberte et al. 2014). Le lien entre le réservoir régional et les communautés 

locales se fait à travers la dispersion, qui dépend des caractéristiques du paysage et des 

organismes (Levine et Murrell 2003). 

Pour s' installer dans une communauté, les propagules du réservoir régional doivent 

passer à travers une série de filtres , qui représentent une conséquence écologique de la 

sélection naturelle. Si cet aspect déterministe clé a le plus souvent été abordé sous l' angle 

des conditions abiotiques, les conditions biotiques sont un aspect peut-être trop souvent 

négligé. 

Qlmmunityassembly 

8wironment Botic 

Rilg ional species pool 

K C ~ 
H F J ~ 

~ 

~ 
Dispersal 

md chmœ 

interactions 

Local communities 

O>existenœ theory 

Figure 1-1: Schéma conceptuel des processus d 'assemblage. Les organismes dispersés 
depuis le réservoir régional d'espèces doivent passer à travers les filtres biotiques et 

abiotiques pour s 'installer dans les communautés locales. La structure de ces dernières 
influence rétro-activement les modalités de sélection. Tiré de HilleRisLambers et al. 

(2012). 

1.1.1 . Le filtre comme représentation de la sélection 

La possibilité d ' installation, de maintien et de reproduction d'un individu dans des 

conditions données dépend de son adaptation à cet environnement. Seuls des individus 
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présentant certaines combinaisons de valeurs de traits fonctionnels pourront être présents 

à un site particulier: la capacité à germer dans la boue, ou à transporter l'oxygène à travers 

les aérenchymes, déterminera si des propagules d'une espèce pourront établir une 

population viable dans un marais (Keddy 1992). En d'autres termes, la sélection détermine 

quelles caractéristiques, ou valeurs de traits, seront favorables ou non à un site (Figure 3a, 

Shipley 2010a chap. 3). 

Dans le but de modéliser l' abondance des différentes espèces, il est pertinent de 

décrire ce filtre de manière probabiliste. Nous pouvons le représenter comme un tamis 

possédant une distribution de taille de trous (figure 3b, Shipley 2010a). Pour passer à 

travers le filtre, il faut qu'un individu, que l' on peut représenter comme un grain de sable, 

soit de la taille correspondante à celle d' une ouverture. Ainsi, la distribution des valeurs 

de traits dans une communauté dépend de la disponibilité de ces dernières dans le réservoir 

régional et des conditions environnementales. Celles-ci, en sélectionnant des valeurs de 

traits particulières, déterminent la probabilité d'observer localement chaque valeur, ce qui 

aboutit à différentes abondances relatives. 

(a) '1 .,..4' . 
Béfore • t,', .' 

.1, 1 f • :. 

(b) ., ., " "'" • 

• t' · ",-
• ••. .!. ~ 

f • • f.' · 1 .1' 1 

Anet • j. " I t 
• ,.' '. l' • . ~.' • ", 1 1 • • l " • 1 • 

iL illiL 
1 • • , • • Slze Size 

Figure 1-2: Schéma du fonctionnement du filtre environnemental. (a) représente un 
filtre sélectionnant les individus en fonction d'une condition unique à satisfaire. (b) 

représente un filtre probabiliste dans lesquelles les trous du filtre sélectionnent pour des 
distributions de caractéristiques. Tiré de Shipley (2010a). 

La sélection agissant ici sur l ' individu, des différences devraient apparaître dans les 

distributions de traits à l ' intérieur des espèces. Ainsi, le long d'un gradient de conditions 
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environnementales contraignantes, les individus d'une même espèce devraient posséder 

des caractéristiques différentes, dans les limites de leur plasticité phénotypique ou de la 

diversité génétique des populations (Ackerly et Comwell 2007). Une telle sélection 

individuelle peut mener à des formes particulières de distribution spécifiques de traits, par 

exemple si elle favorise les valeurs les plus importantes que peuvent exprimer les 

individus d'une espèce ou si elle limite la diversité des valeurs favorables (Weiner et 

Thomas 1986, DeWitt 2016). 

La description de l'environnement se fait souvent au sens large: les variables 

prédictives déterminant la sélection ne différencient pas les processus abiotiques et 

biotiques. Or, le modèle conceptuel présenté à la figure 2 prévoit que dans des conditions 

abiotiques données, les interactions entre individus façonnent les communautés. De plus, 

la description de l'environnement est habituellement limitée à des gradients de conditions 

climato-édaphiques. Bien que celles-ci influencent aussi les interactions biotiques, telles 

que la compétition ou la facilitation, cette approche ne prend pas explicitement en compte 

ces processus. Ceci peut mener à une confusion si les conditions abiotiques et biotiques 

covarient, par exemple lorsque la diversité change avec les conditions abiotiques (Partel 

2002, Godsoe et al. 2016). Dans ce qui va suivre, je vais présenter un cadre théorique qui 

permet de modéliser explicitement les filtres biotiques et abiotiques emboîtés, en faisant 

varier les conditions biotiques à l'intérieur d'un même environnement abiotique. 

1.1.2. Lefiltre abiotique 

Fondamentaux 

Le filtre abiotique est particulièrement étudié à travers les variations des modalités 

de la sélection le long de gradients de conditions climato-édaphiques du milieu. Nous nous 

inspirerons ici de la définition de Shipley (201Oa chap. 3) : 'un gradient correspond à une 

fonction mathématique reliant des variables environnementales aux contraintes sur les 

organismes, et donc à leurs caractéristiques'. Ainsi, une variation dans un ensemble de 

propriétés de l'environnement sera, par exemple, reliée à une augmentation du stress ou 
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des perturbations de l'habitat, influençant les stratégies à adopter par les espèces pour s'y 

développer. 

La sélection a été décrite par la relation statistique entre les caractéristiques 

sélectionnées (présentes dans une communauté donnée), et les conditions abiotiques qui 

régissent la sélection. Toutefois, la modélisation permet de décrire la sélection de manière 

plus complète. Deux éléments clés la représentent: la directionnalité et l'intensité 

(Laughlin et Joshi 2015). 

La directionnalité correspond à la forme de la relation entre l'environnement et la 

valeur la plus probable d'un trait (mode d'une distribution de trait). Cet aspect est de plus 

en plus documenté tant à l'échelle régionale (e.g. Simpson et al. 2016) que globale (Wright 

et al. 2004). Maire et al. (2015) ont ainsi quantifié l'importance relative du climat et du 

sol dans la variation des traits fonctionnels déterminant la photosynthèse, qui fournit les 

substrats carbonés nécessaires aux végétaux pour assurer leur croissance et leur 

reproduction. 

L'intensité de la sélection est représentée par la dispersion possible autour de la 

valeur moyenne - optimale pour s'adapter à un environnement. Les conditions plus 

contraignantes limiteraient ainsi la gamme des valeurs possibles d'un trait aboutissant à 

la survie. Ceci a été démontré à travers l'étude de la sous-dispersion des valeurs de trait 

par rapport à un modèle nul, basé sur des permutations de valeurs de traits entre les espèces 

(Bernard-Verdier et al. 2012, Baastrup-spohr et al. 2015) ou encore en étudiant la 

dynamique de la variance (LeBagousse-Pinguet et al. 2017) le long de gradient de fertilité 

ou d'aridité respectivement. 

Approche contemporaine de modélisation du filtre abiotique 

Les modèles de prédiction de communauté basés sur les gradients abiotiques 

produisent des résultats stables. En se basant sur la relation trait-environnement, le modèle 

CATS explique au maximum 40 % de la variation d'abondances observées dans les 

communautés sauvages (Shipley et al. 2011, Frenette-Dussault et al. 2013, Baastrup-
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Spohr et al. 2015). Ce modèle résout un système d'équations linéaires décrivant la valeur 

de trait moyen d'une communauté comme résultant de la valeur moyenne de chaque 

espèce du réservoir régional multipliée par son abondance locale. L'abondance prédite est 

celle qui maximise la fonction d'entropie H'. Le modèle peut être contraint soit par des 

valeurs de traits moyens de communauté observées, soit par celles prédites par la relation 

entre celle-ci et des variables de l'environnement (Shipley 201 Oa, 201 Ob). La performance 

des modèles forcés par les traits moyens observés est généralement beaucoup plus grande 

que celle de ceux basés sur la description statistique du filtre environnemental (Shipley et 

al. 2011, Sonnier et al 2012). Ces modèles ont grandement amélioré notre compréhension 

de l'assemblage des communautés, en différenciant l'influence des processus liés à la 

métacommunauté de celle des processus liés à la sélection sur le trait moyen (Shipley et 

al. 2011, Shipley 2014), ou encore en quantifiant l'intensité de la sélection sur différents 

traits selon la position le long du gradient abiotique (Baastrup-Spohr et al. 2015). 

Critique de ['approche contemporaine 

Toutefois, un défi pour de tels modèles de communauté est la prédiction des espèces 

subordonnées et rares (Sonnier et al. 2010). Est-ce due à une stochasticité démographique 

impossible à modéliser? Peut-être que les variations des abondances d'espèces non 

dominantes sont régies par d'autres mécanismes que leur proximité à une valeur moyenne 

optimale (Maire et al. 2012). Cette limitation prédictive empêche de comprendre la 

variation apparaissant dans des conditions données autrement que comme étant le fruit du 

hasard. 

La plupart du temps, les relations entre traits et environnement sont définies sur la 

base d'une relation statistique gaussienne, typiquement de la forme suivante : 

Ti - Normal (/li, cr) 

/li = f3j X ij + a 

Où Ti correspond à la valeur de trait prédite pour l'individu i ou la valeur moyenne 

de la communauté i, pigée dans une loi normale de moyenne /-li et d'écart-type u. La 

moyenne /-li est prédite par une équation contenant un ou des prédicteurs 
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environnementaux xij, j étant une variable environnementale ou un axe d'ordination. Bien 

entendu, l' équation du modèle n' est pas forcément linéaire, mais peut prendre de 

nombreuses formes, y compris à travers des fonctions de lissage. 

Une telle modélisation implique plusieurs présupposés assez forts , qui sont rarement 

évoqués. L' environnement sélectionne, à chaque site, une valeur optimale de trait, 

représentée par la moyenne des traits observés en ce lieu (Shipley 20 lOb). Les déviations 

par rapport à cette moyenne sont considérées comme des variations aléatoires pouvant 

provenir de processus additifs (McElreath 2011). En d 'autres termes, les populations des 

différentes espèces se distribuent autour de cette valeur optimale de manière symétrique. 

Étant donnée la décroissance des probabilités d'observation (ou d'abondance) d 'une 

valeur avec l' éloignement à la moyenne, il semble que cette manière de représenter la 

sélection implique que celle-ci agît sur les individus en fonction de leur position par 

rapport à une valeur optimale. 

Or, la sélection semble agir de manière autrement plus fine. Les distributions de 

traits dans les communautés sont rarement symétriques, par exemple lorsqu 'un 

changement dynamique tire les valeurs vers un nouvel état, ou lorsque les valeurs les 

mieux adaptées sont celles proches des limites de valeurs possibles (Enquist et al. 2015). 

De plus, les individus peuvent être sélectionnés pour des stratégies radicalement 

différentes, menant à des distributions très aplaties ou bimodales (hautement 

platikurtiques). Par exemple, dans des environnements arides, des espèces pérennes 

résistantes au stress hydrique côtoient des plantes annuelles au cycle court profitant des 

épisodes de pluie (Le Bagousse-Pinguet et al. 2017). 

Finalement, les modèles prédisant la structure des communautés sont souvent 

alimentés par une valeur de trait moyenne par espèce. Ainsi, la variabilité intraspécifique 

n' est pas intégrée, ni la capacité d 'une espèce à ajuster ces traits à un nouvel 

environnement, malgré les preuves empiriques ayant révélés l' importance de ces aspects 

(Albert et al. 2012; Niu et al. 2016). De plus, selon notre cadre théorique développé 

précédemment, les variations des valeurs de traits à l' intérieur d'une même espèce peuvent 

être considérées comme une conséquence fondamentale de la sélection (DeWitt 2016). 
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Dans la prochaine partie, nous allons proposer un cadre théorique pour intégrer le filtre 

biotique comme une deuxième étape de la sélection. Notre approche se centrera 

explicitement sur les individus, considérés comme les cibles de la sélection. 

1.1.3. Le filtre biotique comme deuxième étape de la sélection 

L'ajout de variables indicatrices des interactions biotiques dans les modèles de 

végétation améliore les prédictions d'abondance et de diversité de ces derniers (Pellissier 

et al. 2010, Le Roux et al. 2014, Boulangeat et al. 2012). Dans ces modèles, les conditions 

biotiques ont été décrites par des indicateurs indirects, tels que l'abondance d'espèces 

structurantes ou des matrices et indices basés sur les cooccurrences d'espèces. Laughlin 

et al. (2015), ont fait un pas de plus en nourrissant leur modèle Traitspace avec les 

fonctions semi-paramétriques de densité des traits de chaque communauté, permettant 

d'intégrer un potentiel effet biotique. Celui-ci se traduisait par exemple par des 

distributions bimodales. Toutefois, aucune approche n'a considéré explicitement les 

conditions biotiques comme un potentiel facteur de sélection. 

Habituellement, les conditions biotiques sont décrites par les interactions entre les 

espèces. La théorie de la coexistence modélise par exemple la compétition à travers des 

processus démographiques quantifiant l' impact densité-dépendant des populations des 

différentes espèces sur les taux de croissance des populations des autres espèces (c.f. par 

exemple Chesson 2000, Adler et al. 2007, Levine et HilleRisLambers 2009, Kraft et al. 

2014). Cette théorie prédit que le résultat de la compétition dépend du ratio des 

compétitions intra- et interspécifique. Ceci a été traduit mathématiquement à travers deux 

mécanismes : la différence de performance entre les populations (mécanisme égalisant), 

et la différence de niche entre celles-ci (mécanisme stabilisant). 

Les deux mécanismes agissent de manière opposée. En cas de niches similaires, 

l'intensité de la compétition subie par les différentes espèces ne dépend pas de leur 

abondance relative (figure 4b). Seule la différence de performance déterminera le ou les 

quelques vainqueurs de la compétition (Levine et HilleRisLambers 2009). Lorsque le 

chevauchement des niches diminue, par exemple par une plus grande diversité de 
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ressources exploitées par les différentes espèces, la compétition avec des conspécifiques 

devrait être plus intense qu'avec des individus d'autres espèces. En résulte un mécanisme 

densité dépendant : plus la probabilité de cohabitation avec des individus de la même 

espèce, potentiellement plus similaires, augmente, moins le taux de croissance de cette 

espèce va être important (figure 4a, Levine et HilleRisLambers 2009). 

Rare 

Niche differences No riche differer1ces 

~ -----

CClIT1Il"OI1 Rare 

RelatiYl! abundanc~ 

COITTTDn 

Figure 1-3 : Graphique du taux de croissance avec et sans différences de niche. (a) 
présente un cas dans lequel les individus subissent une compétition plus intense avec 
leurs conspécifiques, alors que les espèces dans (b) subissent la même compétition, 

quelque soit l'espèce voisine. Tiré de Levine et HilleRisLambers (2009). 

Le résultat de la compétition dépend aussi de l'environnement abiotique, et des 

ressources pour lesquelles les végétaux sont en compétition (DeMalach et al. 2016). En 

cas de ressource limitante asymétrique, comme la lumière, la quantité de ressource 

exploitée par unité de biomasse augmente disproportionnellement avec la taille ou la 

biomasse. En absence d'autres ressources limitantes, les individus au taux de croissance 

le plus important l'emporteront. Dans les cas de ressources symétriques, comme la plupart 

des ressources du sol, la quantité de ressource exploitée par unité de biomasse n'augmente 

pas avec la taille. Dès lors, les individus sélectionnés seront ceux qui peuvent croître, 
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survivre et se reproduire avec la plus faible disponibilité en ressource, c 'est-à-dire ceux 

les plus efficaces à la conserver. Ceci correspond au R * de Tilman (1986). 

Bien que les théories exposées plus haut aient révélé d'importantes facettes des 

interactions biotiques, elles n'ont pas permis d'établir un gradient qui décrirait la sélection 

des caractéristiques individuelles le long de conditions biotiques. Or, il existe une 

propriété des communautés aisée à mesurer qui établit, dans n' importe quelles conditions 

abiotiques, un gradient biotique: la diversité. Pour une même surface et une même densité, 

une modification de la diversité entraîne un changement dans l'organisation des 

interactions. Premièrement, une variation de diversité des espèces entraîne une variation 

de leur abondance relative, et donc de l'intensité de mécanismes densité-dépendant. Elle 

représente aussi une variation dans la modalité des rencontres entre individus: en cas de 

plus forte diversité, la probabilité de cohabiter avec un individu de la même espèce 

diminue. Ceci implique une diminution potentielle du ratio entre compétition intra- et 

inter-spécifique. L'effet théorique de ce gradient sur les caractéristiques des individus peut 

être décrit à l' aide de scénarios. 

Faible diversité 

Lorsque les conditions abiotiques et l' absence de perturbations favorisent les 

individus d'une espèce en particulier, tout individu trop similaire, mais moins efficace, 

subirait une exclusion compétitive. Toutefois, l'installation d'espèces qui exploiteraient 

des ressources suffisamment différentes resterait possible (mécanisme stabilisant 

balançant le mécanisme égalisant). Dès lors, la nature de la ressource limitante 

déterminera les valeurs de traits des individus qui sortiront vainqueurs de la compétition, 

alors que des individus subordonnés seront sélectionnés pour leur distance fonctionnelle 

aux dominants. De manière probabiliste, cette sélection peut être représentée par les 

distributions de traits de la figure 1-4, panel droit. Dans ce cas, la sélection est très intense 

pour des individus aux valeurs extrêmes, sélectionnant une valeur de trait optimale selon 

la nature de la ressource limitante. La distribution des traits sous sélection devient 

asymétrique et pointue, avec une longue queue représentant les stratégies alternatives 

moins performantes. 
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Forte diversité 

Si des conditions environnementales externes à la communauté ont limité la ou les 

espèces dominantes, de nouvelles espèces peuvent s' installer, menant à une diversité plus 

importante. Dès lors, la probabilité que les individus des différentes populations 

présentent des valeurs sélectives semblables est plus grande, les plus dominantes étant 

limitées, et les moins performantes étant statistiquement moins en contact avec celles-ci. 

En effet, la probabilité d'être en compétition avec des individus plus performants que soi 

pour les mêmes ressources diminue, permettant une multiplication des stratégies viables, 

mais aussi possiblement une certaine redondance fonctionnelle (figure Sb). 

L'augmentation du nombre d'espèces, et donc de stratégies, augmente la dispersion des 

distributions des traits sous sélection de la communauté. Celles-ci sont plus symétriques 

et plus aplaties, car la sélection ne favorise plus une valeur extrême dominante. 

Nous pouvons conclure deux choses de ces scénarios: la faible variation de la 

moyenne des distributions de trait dans les communautés le long du gradient biotique, et 

l'importance de la forme des distributions. Si notre cadre théorique est adapté à la 

description de la sélection le long d'un gradient de diversité, il implique que la valeur 

moyenne pondérée des traits des communautés n'est pas une information suffisante pour 

intégrer les interactions entre espèces dans les modèles de prédiction. De plus, il attire 

l'attention sur une composante nouvelle, qui commence à être explorée: l'importance des 

formes de distribution de traits comme indicatrices des modalités de sélection. 
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Figure 1-4 : Cas hypothétique de deux communautés, (a) étant peu diversifiée et (b) 
possédant 6 espèces. Les différentes couleurs représentent les fonctions de densité des 

différentes espèces, et la courbe noire représente la distribution du trait dans la 
communauté. 

1.2. Les formes de distribution: intégrer les abondances et les niches spécifiques 

La partie précédente montre que la forme des distributions de traits devrait permettre 

de capter les processus à l'œuvre le long d'un gradient de diversité. L'usage des moments 

de distribution a d'abord été envisagé afin de comprendre les processus sélectifs à l'œuvre 

le long de gradients de diversités répliqués. Gross et al. (en préparation) montrent le 

potentiel de cette approche pour classifier les communautés en fonction des différents 

filtres qui les façonnent. Néanmoins, cette approche phénoménologique présente plusieurs 

lacunes. 

Il est fort probable que plusieurs processus mènent aux mêmes formes de 

distribution. Ainsi, une distribution asymétrique peut représenter une asymétrie 

compétitive sur des ressources non-linéaires, mais aussi une capacité de dispersion inégale 

entre les espèces, une modification environnementale en cours ou encore une 

représentation inégale de ressources pour lesquelles certaines espèces sont spécialisées 
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(Enquist et al. 2015, Le Bagousse-Pinguet et al. 2017). Comme dans bien des tentatives 

de construire des explications ad hoc à un indice phénoménologique, le mécanisme est 

presque intouchable. Il ne nous a de ce fait pas paru souhaitable de continuer la recherche 

de mécanismes de densité dépendance en se basant sur les distributions de traits. 

De plus, les moments des distributions représentent certaines faiblesses 

méthodologiques. Comme souvent lors de l'utilisation d'indices, l'incertitude autour des 

moments n'est pas_prise en compte. Suivant les décisions statistiques postérieures, cela 

peut faire exploser l'erreur de type l, rejetant l'hypothèse nulle de la production des 

données sans que le processus que l'on teste ne soit à l'œuvre. De plus, une approche 

basée sur des indices ne représente pas un processus générateur de données. En cela, 

malgré la compréhension du monde qu'il peut apporter, il ne permet pas directement de 

définir un cadre stochastique qui permet de générer les distributions de trait observées. 

1.2.1. Aller chercher la sélection où elle se trouve 

Nous avons choisi de rechercher les pressions de sélection reliées à la diversité à 

travers la réaction des espèces dominantes au gradient intra-écosystèmes de diversité. On 

peut considérer que i) la sélection détermine la performance d'individus en fonction des 

stratégies d'histoire de vie qu'ils exhibent, ii) que les traits fonctionnels sont à même de 

représenter ces différentes stratégies et si iii) les individus à l'intérieur d'une espèce ont 

des stratégies et des traits plus similaires que ceux entre espèces. Dans ce cas, les espèces 

devraient avoir des réactions particulières le long d'un gradient de diversité. S'il est 

couramment accepté que la plasticité des espèces joue un rôle dans la coexistence (e.g. 

Hart et al. 2016), peu d'études se sont intéressées à quantifier concrètement la réponse des 

espèces (mais voir Hennion et al. 2016). Cet aspect est majeur car il représente la manière 

dont les espèces s'agencent dans l'espace fonctionnel en réponse à un partitionnement 

différent de celui-ci par un nombre différent d'espèces. Cette capacité à répondre à des 

conditions biotiques différentes est un des fondements conceptuels de la théorie moderne 

de l'évolution (DeWitt 2016), et peut mener à de nouvelles considérations à propos de 

l'évolution de la plasticité chez les plantes (Grenier, Barre & Litrico 2016) et à la 

diversification des réservoirs régionaux d'espèces (Waterway et al. 2016). 
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Nous pouvons illustrer cette réflexion par quelque cas de figures, qui pourraient être 

généralisables, et dont on trouvera des exemples dans l'article ci-après. Une espèce 

monopoliste pourrait dominer lorsque croissant en conditions favorables, par une 

convergence des stratégies individuelles vers des ressources qu'elle exploiterait 

supérieurement. Lors de conditions moins favorables, elle pourrait se diversifier pour 

exploiter différentes strates et ne plus se concentrer sur des ressources particulières, soit 

moins abondantes, soit trop risquées (face à un nouveau compétiteur supérieur, ou à un 

risque de broutement). À l'inverse, une espèce subordonnée, avec une faible habilité 

compétitive, serait capable de se maintenir tout le long du gradient de diversité si elle 

possédait une stratégie suffisamment différente des espèces monopolistes. Toutefois, si 

les conditions devenaient favorables pour des espèces proches d'elles, elle aurait peut-être 

moins de latitude dans les ressources qu'elle exploite, des espaces de niches auparavant 

libres étant comblées avec l'augmentation du nombre d'espèces qu'elle côtoie. 

Dans ces expériences de pensée, les deux propriétés des populations déterminant la 

structure des communautés devraient varier : la performance, et potentiellement 

l'abondance des différentes espèces, ainsi que les valeurs de traits qu'elles exhibent. Dans 

l'article qui suit, nous avons choisi de modéliser directement la réponse des niches 

spécifiques le long du gradient de diversité, dans quatre marais aux conditions de 

productivité contrastés. En considérant les niches comme pouvant être représentées par 

des distributions paramétriques appropriées, il est possible de modéliser les variations de 

différentes propriétés des distributions comme étant le résultat d'équations déterministes. 

L'approche de modélisation hiérarchique, avec ce qui est souvent appelé des effets 

aléatoires, permet de modéliser de manière structurée et efficace les réponses des 

distributions de traits au niveau de l'écosystème, de la communauté ou de l'espèce. Cette 

approche représente un processus générateur de données, car il permet de formuler un 

cadre depuis lequel les données observées peuvent être simulées et potentiellement 

reproduites. 
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1.2.2. Et la valeur sélective? 

La majorité du temps, les écologistes des communautés préfèrent la notion de filtre 

à celle de sélection. Après discussions, il semblerait que la sélection soit l'apanage des 

écologues des populations, qui ont des mesures propres de l'avantage évolutif et de sa 

variation avec l' environnement. Il a même été récemment montré que l'approche classique 

des filtres , tel que décrit par une relation trait-environnement, pouvait ne pas rendre 

compte d'un aspect fondamental de la sélection : la survie (Laughlin et al. 2018). Pourtant, 

il est maintenant admis que le rapprochement entre les concepts à l'échelle des populations 

et des communautés doit être articulé de manière cohérente (Salguero-Gomez et al. 2018). 

Ceci est d'autant plus important qu'il est dorénavant admis que des processus prenant 

place à l' échelle écologique influent sur la sélection naturelle prenant place à l'intérieur 

des populations, et que cette sélection génétique influe en retour les processus 

d'assemblage des communautés (Post & Palkovacs 2009). 

L'approche prise dans le présent projet consiste à se rapprocher de la sélection en 

comprenant comment les individus sont sélectionnés. L'idée est que si un processus 

déterminant l'assemblage des communautés le long d'un gradient biotique de richesse en 

espèce a des conséquences au niveau populationnel, que ce soit en termes de performance 

ou en termes de plasticité phénotypique, un tel gradient est à même d'avoir des 

conséquences évolutives pour les populations. Nous nous attendons à ce que la sélection 

des individus le long d'un gradient biotique provoque des signatures mesurables à 

l' échelle populationnelle. 

Conceptuellement, une même performance reproductive peut émerger de deux 

stratégies différentes dans un paysage. Si les individus d'une espèce peuvent ajuster leurs 

combinaisons de trait afin de se maintenir lorsque les conditions d'interactions qui 

déterminent leur environnement changent, alors on peut s'attendre à observer des 

déformations des distributions de trait de l'espèce le long du gradient biotique. La 

sélection de la plasticité représentant toujours un coût (Grenier, Barre & Litrico 2016), 

nous pouvons faire l'hypothèse qu'une espèce ne peut pas être simultanément 

monopolisatrice et adaptée à toutes les conditions biotiques. Si, dans le cas contraire, une 
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espèce est à même de monopoliser l'espace et les ressources dans des conditions 

favorables, on peut faire l'hypothèse qu'elle ne peut maintenir un tel avantage en terme 

de performance lorsque les conditions varient. 

En l'état, la performance des populations est mesurée par la densité des individus 

des espèces d'intérêt. Ceci peut représenter une mesure douteuse de performance quoique 

la reproduction végétative par la production de nouveaux ramets soit clairement majeure 

dans les écosystèmes étudiées «8% des individus récoltés se reproduisaient 

sexuellement). Néanmoins, dans un futur proche, toutes les biomasses individuelles auront 

été mesurées et permettront d' avoir un indice de performance individuelle, et peut-être un 

indice plus rigoureux de la performance des populations. En alliant les mesures de 

croissance et de densité, il sera possible de tester des hypothèses plus claires concernant 

les processus densité-dépendant sous-jacent au gradient de diversité. 
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Abstract 

Explaining the existence ofhighly diverse plant communities under strong abiotic filtering 

is a long-standing challenge in ecology. Hierarchical aspects of abiotic and biotic filters 

are rarely taken into account and studies focus mainly on community-Ievel aggregated 

patterns. Because variations in biotic conditions might take place in short abiotic gradient 

and within the tolerance of species in regional pool, it is likely that biotic filtering will 

select individuals within species and adjust population characteristics. To challenge this 

idea, we replicated a diversity gradient in four highly contrasted wetlands with an almost 

complete species tum-over, sampling individuals in communities irrespective of their 

taxonomic identities or status. Using hierarchical distributional modelling, we analyzed 

the variation of the mean and dispersion of functional trait space at the ecosystem, 

community and species level. We found that the abiotic differences between ecosystems 

filtered species contrasted in their growth/nutrient conservation trade-off, while within 

ecosystems community variation were mainly due to the partitioning of the canopy and 

the fine scale adaptation to light conditions. We found strong species-specific functional 

and demographic responses of dominant species along the diversity gradient, especially 

for traits linked to biomass and space occupation. Two contrasted strategies emerged, with 

species using plasticity to maintain equally dense populations, while others used plasticity 

to become overwhelmingly abundant wh en in favorable conditions. Our results 

demonstrate that within ecosystems, variation in biotic conditions selects individuals 

within populations, revealing the importance of phenotypic variation for a species to be 

maintained in more or less diverse communities. Because phenotypic variations are related 

to demographic responses, it offers a way to link the study of species diversity and eco­

evolutionary dynamics. 
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Introduction 

Environmental selection of individuals growing in plant communities is described as a 

hierarchical succession of abiotic and biotic filters (Lortie et al. 2004, HilleRisLambers et 

al. 2012). Consequences ofthese filters have been greatly unraveled using functional traits, 

which are measurable characteristics of individuals linked to their fitness (Violle et al. 

2007). When aggregated at the community level, the response of trait values to 

environmental gradients is the most widely used tool to reveal how different environments 

filter individuals for their ability to exhibit traits allowing them to grow under a given set 

of conditions and resources (thereafter summarized as "ecological constraints"). The 

directionality of the filtering describes the displacement of the mean value of the trait to 

cope with the set of ecological constraints occurring along an environmental gradient. The 

filtering intensity occurs when constraints at a given position along the environmental 

gradient reduce or enlarge the envelope of trait values allowing individuals to grow and 

reproduce (Laughlin and Joshi 2015). The former process is tackled with the community­

aggregated average, while the latter is studied with the statistical dispersion (thereafter 

called "dispersion"). Variation in community mean and dispersion might be due to species 

sorting, change in species relative abundances or even intra-specific responses (De Bello 

et al. 2012, Bjorkman et al. 2018). This trait-environment approach successfully allowed 

understanding the main abiotic drivers of functional traits (Maire et al. 2015), predicting 

species tum-over across ecosystems (Shipley 2010, Maire et al. 2012), and revealing the 

variation of principal biotic mechanisms in play in different ecosystems characterized by 

contrasted abiotic conditions (Hulshof et al. 2013, Berdugo et al. 2018). Because filtering 

acts on individuals, it remains unclear if the information carried by community level traits 

is sufficient to understand the constraints driving trait assembly, especially within 

ecosystems where abiotic gradients might not be sufficient to exceed species tolerance. 

Local ecological interactions (e.g. , intra- and inter-specific competition, facilitation, 

enemy-release) also shape the direction and intensity of filtering within ecosystems. 

Within ecosystems, the relative importance of abiotic filtering likely decreases in 

comparison with biotic filtering (Chalmandrier et al. 2017). Directionality may occur 



22 

when relative fitness advantage of species vary, displacing the community trait mean 

toward the most competitive strategy in case of competitive hierarchy (Kunstler et al. 

2012), or toward the center of a multimodal distribution when different equivalent 

strategies coexist (Le Bagousse-Pinguet et al. 2016). Filtering intensity will decrease wh en 

the dispersion of trait values is modulated by competitive exclusion (Mayfield and Levine 

2010), or by limit-to-similarity process forcing plants to exploit different strategies to 

balance intra- and inter-specific competition (Grime 2006, Gross et al. 2013). To study 

the response of directionality and intensity to biotic filtering strength, one would require 

an environmental gradient that is methodologically feasible, biologically sound and 

independent from other environmental gradients. Rarely these considerations have 

however been applied in the literature to study environmental selection in natural 

ecosystems. 

For a given community trait distribution, filtering may still operate at the species 

level. Both directionality and intensity of filtering may be used to describe the niche of 

species (Austin and Smith 1989). Individuals of different populations may tend to exhibit 

different mean trait values depending upon the competitive advantage it provides (Weiner 

and Thomas 1986). The dispersion of species traits may be contracted, wh en individuals 

tend to exploit the same specialized resources and limit overlap with neighbors (Violle et 

al. 2012, Hulshof et al. 2013), or dilated when neighbors vary in strategies, potentially 

avoiding competition between very similar conspecific or to limit between species 

differences in fitness (Le Bagousse-Pinguet et al. 2014). 

Such changes in species trait distribution may have two demographic consequences, 

as described by Richards et al. 2006. Jack-of-all-trade strategists described species that 

exploit their intra-specific variations to maintain their demography through contrasted 

environmental constraints. Such species will be as dense when dominating a community 

as when coexisting in diverse ones. Master-of-some would instead take advantage ofmore 

favorable environment to dominate and maintain higher demographic rates , and will be 

denser in dominated communities than in more diverse ones. While it has already been 

demonstrated that accounting for intraspecific trait variation allowed to detect community 
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level patterns potentially linked to biotic interactions (Siefert et al. 2015, Chalmandrier et 

al. 2017), few studies explored the way intra-specific variation might shape community 

functional structure. 

Directionality and intensity needs to be studied on multiple traits that describe 

ability of individual to cope with changes to environmental (biotic and abiotic) constraints .. 

It has been shown that variation of distinct traits takes place at different levels ofbiological 

organization (de Bello et al. 2013, Siefert et al. 2014), and that uncorrelated sets of 

functional traits rely to different resources and filtering processes (Maire et al. 2012, Maire 

et al. 2009, Pontes et al. 2015). Indeed, the multidimensionality oftheir ecological niches 

allows individuals to be adapted to multiple environmental constraints (Cornwell et al. 

2006). To better understand species selection within communities, we need therefore to 

select a set of traits representing the different functional niche dimensions of individuals. 

To explore consequences of successive abiotic and biotic filters on species 

assemblages, we designed an original hierarchical approach that disentangles 

consequences of filtering at the species, community and ecosystem levels. We first 

selected wetland ecosystems characterized by highly contrasted site pH, but within the 

same climatic envelope. Within each ecosystem, we selected natural communities along 

a species diversity gradient, from mono-dominated to highly diverse communities, which 

minimized for differences in abiotic conditions (Rheault et al. 2015). Because diversity 

gradient is known as the result of different modalities of species interactions (Chesson 

2000, Levine and HilleRisLambers 2009) and resource partitioning (Tilman et al. 1997b), 

and is consequently thought as an important driver of ecosystem functioning (Tilman et 

al. 1997 a), we choose it to describe potential variations in biotic filtering. Plant ramets 

were sampled irrespective of their taxonomic identity to both study the community 

distribution and capture the role of phenotypic variation in the local selection processes. 

We formulated models with explicit parameters for mean and dispersion of community 

and species distribution of key functional traits known to be related to nutrient 

immobilization and light acquisition and processing. Accounting for differences between 

ecosystems, we tested through modeling of community trait distribution (1) where biotic 
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filtering could be more accurately detected: community or species level, or said differently, 

what is the role of intra-specific variation in fine-scale community assembly; (2) if the 

response is trait-dependent; and (3) if species exhibited contrasted growth strategies in 

response to biotic filtering, linking functional trait responses to population fitness 

variation. Along the pH gradient, we assumed that traits linked with nutritive stress 

response (e.g. LDMC, SLA) would follow a directional filtering at community level, 

displacing community mean and dispersion. In contrast, along the diversity gradient at 

species level, we expect traits linked with competitive ability for light capture and space 

occupation strategy (e.g. LA, EL) to respond stronger than other traits. 
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Material and Methods 

Study sites 

In the lowland of the Fleuve St-Laurent in Eastern Canada, a diversity gradient of eight 

communities were replicated in four highly contrasted wetland ecosystems (total number 

of communities = 31 , with only seven plots sampled in the wet meadow). Everyecosystem 

was situated in the same climatic envelope (mean annual temperature = 5AoC, mean 

annual precipitation = 1030.5mm, me an length growing season = 112 days) and within an 

acidic regional context due to the proximity to the granitic Canadian shield. These 

ecosystems are ranked along a fertility gradient (soil pH as proxy, Fig. S la), and 

characterized as bog (Lac-à-Ia-Tortue, 46°33'15"N 72°39'46"W), fen (Red-Mill, 

46°25'38.9"N 72°29'46.6"W), wet meadow (SCIRBI, conservation society, 46°04'12.9"N 

73°10'11.1"W) and fluvial marsh (Maskinonge, 46°11'39.1"N 72°59'58.7"W). Within 

each site, we selected communities of similar area to build a species richness gradient. 

The gradient ranged from two species to highly diverse community (up to 16 species, Fig. 

SI b) and were of comparable range between sites (Fig. SI b). Importantly, there was no 

relationship between soil pH nor ramets density and species diversity of communities 

within and among ecosystems (Fig. SIc and d), and the design has been thought to 

minimize abiotic differences within ecosystems (Rheault et al. 2015). 

Vegetation sampling 

Within each community, we sampled 80 individuals, irrespective of their taxonomic 

characteristics, with at least two mature leaves and during two sampling campaigns (from 

the 14th of June to the 5th of July and from the 22th of August to the 3rd of September 

2016). The method of point-plant distance sampling was used and simultaneously realized 

by two independent harvesters, each one directed by successive random bearings and 

distances. When approaching from the edge ofthe community, the harvester bounced with 

an angle of 45° toward the plot. At the point determined by those indications, the closest 

mature plant was harvested, and its distance to the point measured. Plant density within 

communities were computed using the following equation, where densp is the density in 
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individuals/m2 of plot p, n the number of individuals harvested in the plot, and dpi the 

distance, in cm, between the point and the individual i of plot p: 

Trait measurements 

1 If=1 dpi
2 

densp = 10000 n 

We selected a set of plant functional traits that are linked to different biological 

functions and covary along different dimensions of the species niche (fig. S2). Leaf Area 

(LA) and Extended Length (EL) and leaf angle are linked to the space occupation 

strategies that are used to compete for light interception (Hikosaka & Hirose 1997, Weiner 

& Thomas 1986), while superficial chlorophyll content represents the fine scale adaptation 

to optimize light utilization by the leaf (Kull & Niinemets 1998). All these traits are also 

components of the leaf energy balance that regulates leaf temperature and biochemical 

processes. Leaf dry matter content (LDMC) and flavonoid content are related to nutrient 

conservation, involved in response to stress and/or herbivory (Hodgson et al. 2011, 

Izaguirre et al. 2007). Specific Leaf Area (SLA) directly scales with the relative growth 

rate ofindividuals in herbaceous ecosystems (Garnier et al. 2004, Poorter et al. 2012). LA, 

LDMC and SLA were measured following the protocols described in (Pérez­

Harguindeguy et al. 2013), on the last mature leaf ofplants. EL is the length ofindividuals 

from the ground to the edge of their deployed leaves, in cm. Superficial chlorophyll 

content is the concentration of chlorophyll in the leaf epidermis (/lg.cm-2
), and flavonoid 

content is an index of flavonoids concentration in this superficial layer, which is related 

to phenol accumulation and UV protection. Both were measured using a portable Dualex 

device (Force-A, Orsay, France), which uses a combination of fluorescence signaIs at 

various excitation band to quantify pigments and chemical compounds. This method have 

been successfully used to follow the phenology of leaf and individuals (Mattila et al. 2018), 

as the response of leaf metabolism to nutrients (Scogings 2018) or light manipulation 

(Agati et al. 2011). The relationships between superficial chlorophyll content and total 

chlorophyll extracted with methanol are presented by fig. S3. 
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Data analysis 

Our aim is to explain how plant trait varies along environmental gradients and test if the 

variation of the mean and dispersion of trait values observed at community and species 

levels is related to differences in the number of species present in the community. We 

explored this principle across a series of traits to evaluate if the filtering has differently 

acted on traits. 

The bayesian distributional modeling framework has been used to model the 

community and species trait distribution (Rigby and Stasinopoulos 2005). This framework 

aUows modeling each parameter of a given probability trait distribution by an independent 

equation, thus relaxing the fixed dispersion assumption classicaUy stated in the GLM 

framework (Smyth 1989, Cepeda-Cuervo 2015). We modeled the distribution of traits at 

the community and the species level with two parameters distributions. Gamma 

distribution parameterized in terms of mean {j1) and dispersion (l/» have been used to 

model traits with strictly positive distribution (aU but LDMC). As being distributed on 

[0,1] interval, LDMC has been modeled as a beta distribution parameterized by the mean 

(p,) and precision (l/» (detailed equations in appendix A). Importantly, the statistical 

dispersion defined in this statistical framework is not spuriously linked to the number of 

species in community, as explained in Appendix C. 

Posterior distributions of parameters have been sampled by four independent chains 

using the No-U-Turn Sampler implemented in stan through the R package brms (Bürkner 

2017). Careful attention has been paid to built-in diagnostics to avoid divergent iterations 

and ensure chains convergence. Then, every chain and every posterior distribution have 

been checked visuaIly, and visual posterior-predictive checks have been performed to 

ensure that mode1s captured features of the data (Appendix A). 

Models have been compared by the mean of weights based on the stacking of 

predictive distribution. With this method related to Bayesian model averaging, model 

weights were estimated to maximize leave-one-out predictive density of a complete model 

containing aIl sub-models (Yao et al. 2017). The higher the weight of a model was, better 
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were the predictions of future data. It represents one of the less biased and less sensible to 

overfitting method in Bayesian model selection, and includes uncertainty about every 

model during weights computation (Yao et al. 2017). 

To explore the directionality and intensity offiltering at the community level along 

the diversity gradient, we used aIl available data (n = 2480). The most complex model 

(M3d) describing the distribution from which the trait value of the ith individual, Yi, is 

drawn, was written as follows: 

Yi - [(/li, cfJi) 

91 (/la = Po + PC2 + PEe + Ppp + P1Eediversityp 

92(cfJa = Yo + YC2 + YEe + YPp + Y1Eediversityp 

fO is a probability distribution parameterized in term of Il and ~ , while g 10 and g20 

are link functions. po and yo are intercepts for the first sampling campaign, while P C2 and 

YC2 are the deviations for the second sampling campaign for the mean and the dispersion 

of the distribution, respectively. p Ee and PPp are deviation parameters describing how the 

mean of each ecosystem e and plot p differ from the overall mean of each campaign. yEe 

and yPp are intercepts describing the differences of dispersion. PPp and YPp are treated as 

hierarchical parameters, normally distributed with estimated variances. p lEe and YIEe are 

the ecosystem-specific slopes describing the effect of an increase of one species on the 

mean and dispersion of community trait distribution, respectively. 

To describe the consequences of a variation in species diversity on community trait 

distribution, we put four models in competition. The reference model, McomO, described 

trait distributions of each plot as a series of intercepts. Mcoml included a slope per 

ecosystem describing the link between species diversity and the mean of the community 

trait distribution, while Mcom2 included a slope linking species diversity to trait 

dispersion. Mcom3 included both slopes, assuming that biotic filtering exhibited both 

directionality and varying intensity. 
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To analyze consequences of the number of species in community on species trait 

distribution, we used a subset of data, containing only the individuals of Il species (n = 

1045). To be selected, these species had to be dominant when they occurred in poorly 

diverse plots and growing in communities along the entire diversity gradient of their 

ecosystem. The most complex model determined both niche mean and dispersion as a 

function of intercepts and diversity, with equations for Ji and <1> : 

Yi - !(Ili, <Pi) 

91 (Ili) = fJo + fJC2 + fJEe + fJpp + fJss + fJ1ssdiversityp 

92(<Pi) = Yo + YC2 + YEe + YPp + YSs + Y1ssdiversityp 

With fJss and YSs being species-specific deviation parameters for me an and dispersion, 

andfJiss and yiSs species-specific slopes between species richness and mean and dispersion, 

respectively. They are aIl hierarchical parameters distributed multinormally with 

estimated covariance matrix. 

The reference model, MspO, contained only the series of intercepts, while Msp 1 

contained a slope per ecosystem linking both species mean and dispersion to species 

richness. Msp2 included a slope per ecosystem for dispersion, but a slope per species 

linking diversity to species mean trait value. The more complex model, Msp3 , allowed 

mean and dispersion of each species to move idiosyncratically with the number of species 

with which they grow. 

To explore the strategies of species to cope with variation in biotic conditions, and 

their potential impact on fitness , we summarized for each species the traits and the density 

responses. Given the importance of vegetative reproduction in wetlands, we considered 

density as a good proxy of species demographic performance (7.9% of our individuals 

were harvested with flower or fruits). To explore responses of species relative density 

along the diversity gradient, we estimated a hierarchical model including a series of 

intercepts for campaigns, ecosystems and species identity, and a slope per species linking 

taxonomic diversity of each plot to the relative density of the species of interest. Species 



30 

intercepts and slopes were distributed multinorrnally with estimated covariance matrix. 

Adapting the framework presented by (Richards et al. 2006), we considered a dominant 

species with high density in poor communities and low density in ri ch communities as 

exhibiting a "master of sorne" strategy, with plasticity used to take overwhelming 

advantage when in favorable conditions. A plastic species maintaining its density equal 

all along the diversity gradient was considered as a "jack-of-all-trades" strategist, 

potentially using plasticity to cope accurately with multiple conditions. 

Results 

Cammunity level respanse ta the enviranmental gradient amang ecasystems 

Both mean and dispersion of traits distribution varied among ecosystems for every trait 

but LDMC, with the best models being the one containing intercept for each ecosystem 

for both aspects of trait distribution (Fig 1 a and b, Tab SI). While mean and dispersion 

of traits related to space filling and light acquisition (EL, LA and SLA) increased 

monotonically along the pH gradient, the mean of traits related to nutrient conservation 

(LDMC and flavonoids) decreased in ecosystems with higher pH (Fig. 1, Fig. S4). 

Dispersion of flavonoid values increased along the pH gradient, while model including a 

varying dispersion of LDMC distributions among ecosystems was not better than the one 

with varying means only. Leaf angle and chlorophyll content both varied in mean and 

dispersion between ecosystems, but without ordered pattern along the pH gradient (Fig. 

S4). 

Cammunity level respanse ta the plant diversity gradient within ecasystems 

We detected community level responses to diversity for both mean and dispersion for 

functional traits in every aspect of plant strategies. Light interception traits (EL and LA), 

SLA, leaf angle and nutrient conservation traits (LDMC and flavonoids content) were all 

best predicted by modelling mean and dispersion (tab. 1). Chlorophyll was best predicted 

by modelling only the mean parameter (tab. 1). 
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Community functional distributions followed both general and system specific 

responses. Mean of traits related to space and fine scale light utilization responded in every 

ecosystem but the wet meadow, suggesting that the number of species in communities 

imply a directional filtering toward particular values. Both mean and diversity of SLA 

increased with species richness in every ecosystem, suggesting a great importance of fme 

scale light conditions and growth trade-offs (tab. 2). In the harshest ecosystems, the bog 

and the fen, plants were taller in more diverse communities, but with lower LA, while 

having more dispersed trait values on both traits. Interestingly, their leaves presented less 

chlorophyll per surface, while being also more variable. LDMC and flavonoids 

distributions were more variable in more diverse communities only in these ecosystems, 

suggesting that assemblage of more diverse communities filtered for different strategies 

ofnutrient conservation. In the wet meadow, only SLA responded to the diversity gradient, 

suggesting a lower importance of space, light and nutrient acquisition. In the fluvial marsh, 

plants were both smaller and with smaller leaves in more diverse communities, but also 

more variable. Richer communities presented also more variable chlorophyll content and 

leaf angle distribution, suggesting canopy partitioning and adjustment to fine scale light 

conditions. 

Species level respanse ta the plant diversity gradient within ecasystems 

We detected in every ecosystem two contrasted species responses to the diversity gradient. 

The first, "Jack-of-all-trade" strategy consisted in species with fixed or slightly increasing 

median relative density all along the diversity gradient, but with deformed trait 

distributions (Fig. 2, left part of the panel). This deformation occurred both on mean and 

dispersion of light and space acquisition related traits, with the best out-of-sample 

predictions of EL, LA and SLA provided by the model with species-specific slopes within 

each ecosystem (Tab. 1). For example, Typha latifalia exhibited lower and less variable 

LA in richer fluvial marsh communities, with a median leafmeasuring 73.9 (±45.4) cm2 

when growing with 2 species and 56.8 (±30.1) cm2 when growing with 14 species (Fig. 

2). However, in the wet meadow, Lythrum salicaria trait mean and dispersion and density 

remained unchanged along the diversity gradient. Conversely, "Master of sorne" strategies 
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were detected when dominant speCles were highly dense in taxonomically poor 

communities, but were less dens in richer cornmunities. Species showing density response 

may or may not have been plastic responses depending on the trait but tended to present 

more dispersed trait distribution. For example, in the fen, there was in average 640 (±70) 

Carex oligosperma individuals per m2 in 5 species cornmunities, and 66 (±4.4) individuals 

in 14 species cornmunities. Interestingly, C. oligosperma LA, SLA, LDMC and leaf 

angles were more variables in richer cornmunities, while chlorophyll was less variable. It 

is worth noting LDMC and chlorophyll species dispersion were best predicted by a 

cornmon slope shared by species within each ecosystem (tab. 1). 

Discussion 

We detected change to the distribution offunctional traits, in both direction and intensity, 

along a gradient ofplant diversity replicated in four highly contrasted ecosystems filtering 

for different trait distributions. Such biotic filtering structured trait variation at the 

cornmunity and species levels on respective dimensions of plant strategy. Our study 

reveals that multiple mechanisms detectable at different levels of biological organization 

are concomitantly at play to shape the distribution oftraits along environmental gradients. 

This echoes recent studies showing that the drivers of trait variations may not be the same 

while looking within and between species( e.g. Anderegg et al. 2018), or while sampling 

at different spatial scales (Messier et al. 2016). However, our study is the first one to 

structure the different levels of trait variation within a cornmon statistical framework and 

to show in-natura that the within-species variation can be strongly structured by biotic 

interactions. 

Our results revealed two sets of traits each responding at a specific level of 

biological organisation: across ecosystems, every trait was better predicted by including 

ecosystems identity for mean and dispersion, sorne of them showing directional and 

intense filtering in line along the soil fertility gradient. Mean traits related to space 

occupation (EL, LA) and to nutrient acquisition (LDMC and flavonoids content) increased 

and decrease from less to more fertile ecosystems, respectively. Selection intensity 

showed an opposite pattern, trait dispersion of EL, LA and flavonoid increasing. 
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Dispersion ofLDMC tended to decrease in more fertile ecosystems (Fig S4), but this was 

not supported by model selection. These results are coherent with known functional trade­

offbetween nutrient conservation and growth along fertility gradients (Jager et al. 2015), 

along which plants selected in the more fertile ecosystems are the on es with the lowest 

investment in leaflongevity but with the greatest ability to compete for space (Grime 1977, 

Wright et al. 2004). On the contrary, while an almost complete turnover of species drove 

differences between ecosystems, SLA and fine-scale light acquisition traits (chlorophyll 

content, leaf angle) did not show clear patterns across ecosystems. Within ecosystem, 

filtering along the species diversity gradient selected individuals from a common species 

pool particular to each ecosystem. Filtering intensity was observed with an increase of the 

dispersion of trait values for traits related to every functional axis. Within species, filtering 

intensity was particularly associated with EL, LA and SLA, only. This suggests that biotic 

interactions have particularly constrained species to deform their niches within their 

phenotypic plasticity to adapt to changes in space and/or light resources. 

Communities' trait distribution revealed both filtering directionality and intensity 

along the diversity gradient (Table 2). Both in nutrient-poor and in nutrient-rich 

ecosystems, less diverse communities exhibited me an leaves with less area per gram than 

in less diverse ones. This reveals that individuals exhibited more long-life, robust and 

uniform leaves when neighbors were conspecific. Most ofthe time, these individuals were 

graminoid-like species with self-supported great leaves (e.g. Typha in nutrient rich 

ecosystem, Eriophorum and Carex in nutrient-poor ecosystem). With increasing species 

diversity, individuals were, on average, longer and exhibited, smaller and lower 

chlorophyll-investment leaves, and were especially characterized by more heterogeneous 

leaves when neighbors are heterospecific. Such trait response likely resulted from trade­

offs in resource allocation to adapt to light conditions: light capture (high SLA, 10w 

chlorophyll) vs light use (opposite syndrome). This is well-known that competition for 

light structures plant communities in nutrient-rich environments but this has rarely been 

highlighted in resource-poor environments (but see Wiktor and Diggelen 2004). While 

responding mainly to the abiotic gradient across ecosystems, LDMC showed also a biotic 

filtering which was more intense in less diverse communities, particularly in acidic 
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ecosystems. While the statistical dispersion of LDMC values increased with diversity in 

more acidic ecosystems, the mean remained stable. This suggest that a limit-to-similarity 

process takes place in these ecosystems relatively to the way nutrients are conserved, 

coexistence in diverse communities being based upon a long-term partitioning of soil 

resources (McKane et al. 2002, Gubsch et al. 20 Il), with a non-detectable selection for a 

value conferring disproportional fitness advantage. 

At species level, functional responses to diversity went through the adjustment of 

both the mean and the dispersion of their trait values. Importantly, we show that 

idiosyncratic behaviors characterised the species level compared with the community 

level. These strong responses allow stating that intra-specific variation was a major 

specific characteristic to deal with biotic constraints. We showed that more important than 

the extent of this variation in a community, the ability of species to exploit different 

regions of the functional space is fundamental to allow coexistence. Species particularly 

adjusted their space and light related trait distributions, suggesting that their position in 

the canopy or their light interception are strongly related to the number of species with 

which they grow. In our study, we showed that dominant species might simultaneously 

present two strategies when growing with a different number of species. The first one is 

exemplified by Acorus calamus individuals which had far more similar LA and EL when 

dominant than when coexisting with 16 species, and this in two different ecosystems. At 

the contrary, Typha lalifoUa, which can also form almost monospecific stands and coexists 

with A. calamus in the more diverse communities, is both smaller and less diverse when 

growing with a higher number of species. 

To understand the co-occurrence of both increasing and decreasing dispersion of 

dominant species trait distribution along the diversity gradient, we turn our attention on 

coexistence theories considering demography of coexisting species. Commonly, an 

adjustment of species distributions is expected to limit a species similarity with potential 

competitors (decreasing dispersion and overlap, Grime 2006, Violle et al. 2012), or to 

equalize fitness differences by presenting an especially adapted phenotype, with each 

species exploiting equally the same resources (increasing dispersion and overlap, Le 
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Bagousse-Pinguet et al. 2014). On the other side, phenotypic plasticity globally decreases 

the likelihood of long term coexistence by decreasing species-Ievel differentiation and 

favoring abundant competitors (Hart et al. 2016). Based on our results, we argue that 

in ste ad of being a signature of a given environment, these two processes act 

simultaneously in communities, but with different consequences depending upon the 

demographic strategy of coexisting species. This is coherent with population level 

frameworks concerning the role of phenotypic plasticity. Richards et al. (2006) described 

a framework opposing "Master of sorne" species vs. "Jack-of-all-trades" ones. The 

formers are able to maintain demographic rates across various environmental conditions, 

while the later used their intra-specific variation to take an disproportional advantage 

when in a favorable environment. Aggregating the signature of these two strategies in 

community-Ievel indices, for example by using averaged trait overlap, might avoid 

detecting the underlying mechanisms of community assemblage. The averaging of 

contrasted patterns might lead to unclear or ev en flat patterns of trait variations, and would 

decrease our ability to understand how individuals are selected in communities, especially 

if one does not take demography into account. Our multi-Ievel approach was able to detect 

both Master-of-Some and Jack-of-all-trades demographic strategies and that these 

strategies co-occurred within a given community and in aH ecosystems. 

Showing the importance of intraspecific variation to cope with biotic environment 

and its relation to demographic strategies, we highlight the potential evolutionary 

perspective of individual filtering during community assembly, and the need to bring 

concepts of community and population ecology closer. Hennion et al. (2016) showed that 

biotic filtering, represented as species diversity, was able to persistently alter the amine 

metabolic profile of a grassland species. Waterway et al. (2016) demonstrated that 

competitive interactions have driven the historical diversification of coexisting sedge 

species in fens. While it is regularly argued that the filtering of individuals within 

community is of evolutionary importance (Post and Palkovacs 2009), the joint study of 

population and community levels are rarely crossbred in community and functional 

ecology (Salguero-G6mez et al. 2018). Here, we show that using a hierarchical approach 

along an abiotic and an independent biotic gradient, we were able to better understand 
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how traits varied across scales. Filtering directionality and intensity occurred at each level 

of biological organization but on different dimensions of plant functional strategy: 

nutrient-acquisition / conservation trade-off across ecosystems, light-acquisition / 

utilization trade-off across communities, space positioning across species. Filtering 

intensity was a strong structuring factor across aIl levels and should be better considered 

separately at each ofthese levels rather than considered as a ratio (Violle et al. 2012). It is 

worth noting that statistical dispersion used to detect filtering intensity is preserved from 

spurious sampling effect related to the number of species in communities. Appendix C 

demonstrates that the mean deviation around the mean does not increase systematically 

with the number of species but becomes more accurately estimated. In summary, 

disentangling biological organisation levels and considering a rich set of traits 

representing different niche dimensions, allowed revealing the simultaneous selection 

pressures acting on individuals. By focusing on individuals, we were able to link within 

ecosystem population trait dynamics to two contrasted demographic strategies, 

highlighting the particular importance of intra specific trait variation for community 

assembly, and the potential evolutionary consequences of fine scale biotic gradients. 
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Table 1: Stacking weights of competing models describing trait VarIatiOn across 
biological organization levels. Community level (Mcom): McomO contained only 
intercepts for campaign, ecosystems and plots identity (the last two considered as a 
hierarchical parameter with estimated variance). Mcoml and Mcom2 estimated a slope per 
ecosystem between species richness and mean and dispersion of trait distribution, 
respectively. Mcom3 estimated the ecosystem specific slopes for both mean and dispersion. 
Species level (Msp) : MspO contains only categorical effects of campaigns, ecosystem, plot 
and species identity (the last two considered as a hierarchical parameter with estimated 
variance). Mspl is a model containing categorical effects and a slope per ecosystem 
linking species diversity to traits mean and diversity of each dominant species within this 
ecosystem. In Msp2 trait mean is modeled with a slope per species and dispersion per 
ecosystem, while Msp3 contained a slope per species for both mean and dispersion. 
Parameters fJ and y represent slopes between species richness and mean and dispersion of 
trait distribution, respectively. Indices E and S mean that the slopes were estimated for 
each ecosystems or for each species, respectively. LA = Leaf Are a (cm2), SLA = Specific 
Leaf Area (cm2.g-1) , ChI. = superficial chlorophyll content, Angle = Leafangle (0), LDMC 
= LeafDry Matter Content (gdry.gfresh-1

), Flav. = flavonoids. 

Models Parameters Length LA SLA ChI. Angle LDMC 

McomO Int 0 0.05 0.02 0 0.22 0 

Community Mcom1 131E 0 0.28 0 1 0 0 

level Mcom2 Y1E 0.01 0 0.16 0 0.2 0.15 

Mcom3 131E' Y1E 0.99 0.67 0.82 0 0.58 0.85 

MspO Int 0 0.23 0 0.31 0.4 0 

Species Msp1 131E' y l E 0.32 0 0.38 0 0.24 0.8 

level Msp2 1315, y lE 0 0 0 0.69 0 0 

Msp3 1315, Y15 0.68 0.77 0.62 0 0.36 0.2 

Flav. 

0.05 

0 

0.11 

0.84 

0.55 

0 

0 

0.45 
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Table 2: Simplified summary of estimated communities ' trait distribution slopes with 
species diversity. The overalllines represent the global mean response across the data set. 
For sake of clarity, we resumed slopes by symbols representing their sign. We considered 
the inclusion of zero in the 90% credible interval of parameters. Mu represent the mean 
of the distribution, while phi represent dispersion. Symbols + and - represented negative 
and positive substantial variation in mean trait value (mu) or dispersion or precision (Phi) 
in response to variation in community species richness. Predictions are available in Fig. 
S5-S11. LA = Leaf Area (cm2) , SLA = Specific Leaf Area (cm2.g-1), ChI. = superficial 
chlorophyll content, Angle = Leaf angle (0), LDMC = LeafDry Matter Content (gdry.gfresh-
1), Flav. = flavonoids . 

Ecosystem Parameter Length LA SLA ChI. Angle LDMC 

Overall Il + + 0 0 
Overall cp + + + + + + 

Bog Il + + 0 0 
Bog cp + + + + + + 
Fen Il + 0 0 + 0 

Fen cp 0 + + + 0 + 
Wet meadow Il 0 0 + 0 0 0 
Wet meadow cp 0 0 + 0 0 0 
Fluvial marsh Il + 0 0 0 

Fluvial marsh cp + + + + + 

Flav. 

0 

+ 
0 

+ 

+ 

+ 
0 

0 

0 

+ 
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Table 3: Surnmary of estimated species slopes along the species diversity gradient. 
Parameters were recovered from the best model for each trait, presented in table 1. We 
removed models predicting LDMC and flavonoids as they had less support for species 
specific variations and presented no substantial estimates. For sake of clarity, we resumed 
slopes by symbols representing their sign. We considered the inclusion of zero in the 85% 
credible interval of parameters. Given the complexity of estimated models, a more 
conservative interval would exclude pertinent inferences. For the density, symbols + and 
- represents substantial variation of species mean relative density with species richness 
within each ecosystem. For each trait they represented substantial variation in mean trait 
value (mu) or dispersion (Phi) in response to variation in community species richness. 
Model predictions are available in Fig. S 12-18. LA = Leaf Area (cm2) , SLA = Specific 
Leaf Area (cm2.g-I) , ChI. = superficial chlorophyll content, Angle = Leafangle (0). 

Ecosystem Species Density Parameter Length LA SLA ChI. 

Chamaedaphne 
0 

mu 0 + 0 0 
ca Iyeu la ta phi + + 0 0 

Bog 
Eriophorum 0 0 0 0 mu 

-
virginicum phi 0 0 0 0 

Carex lasiocarpa 
mu 0 0 0 0 

+ 
r phi - 0 - 0 

Fen 
Carex mu 0 0 0 0 

-
oligosperma phi 0 + + -

Carex sect. mu 0 - 0 0 -
Ph a co cys tis phi 0 0 + -

Acorus cala mus 
mu 0 + 0 0 

-
Wet phi + 0 0 0 

meadow 
Lythrum salicaria 

mu 0 0 0 0 
0 

phi 0 0 0 0 

Acorus cala mus 
mu 0 0 0 0 

-
phi + 0 0 0 

Comarum mu 0 + 0 0 
Fluvial 

0 
palustre phi 0 0 0 0 

marsh mu 0 - 0 0 
Lythrum salicaria 0 

phi + + 0 0 
mu 0 - 0 0 

Typha latifolia 0 
phi 0 - 0 0 

Angle 

0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
+ 
0 

+ 
0 
0 
0 
0 
0 

1 + 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
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Figure 1: Example of predictions made by models, for community and species level, with 
original data points. Lines represent mean predicted value. Gray and blue shaded area 
represent 95% predictive interval of community and selected species, respectively. Panel 
a and c represent variation among ecosystems, with mean Leaf Dry Matter Content and 
both Leaf Area mean and dispersion varying monotonically among ecosystems. Panel b 
represents community trait distribution responding to species diversity in fluvial marsh, 
but without response of individual species (here, Acorus calamus). Panel d represents both 
community trait mean and diversity increasing with species diversity in floodplain, while 
mean and dispersion of Acorus calamus decreases and increases with diversity, 
respectively. Red = bog, yellow = fen, light green = floodplain, dark green = wetland. 

Fig. 2: Models predictions of species morphological trait distribution and fitness trait 
(relative density) in function of the number of species in community, representing the 
presence of two contrasted response within each ecosystem. The "Mas ter of sorne" 
response represents species which were substantially more abundant wh en they were 
dominant than when they were growing in rich communities, with or without detected trait 
variation. This species were potentially able to dominate in favorable conditions, but 
unable to maintain fitness when conditions changes. The "Jack-of-all-trades" response 
represents species with stable relative density, but with substantial trait variation, 
represented by displacement of the mean and/or increase/decrease of diversity of trait 
values. Potentially, these species were able to cope with changing conditions by deforming 
their trait distribution. Full !ine represents the species median trait value, while the grey 
area represents the 90% predictive interval of trait distribution. Dashed !ine represents the 
median predicted relative density of each species. LA = Leaf area (cm2), EL = Extended 
length (cm), Density = Relative density (ind.m-2). Species are Chamaedaphne calyculata, 
Eriophorum virginicum, Carex lasiocarpa, Carex sec. phacocystis, Typha latifolia, 
Acorus calamus et Lythrum salicaria. 
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Supplementary figures 

Table SI: Stacking weights of competing models describing inter-ecosystems differences. 
Question 1: Mûc contains only the effect of sampling campaigns on both mean and 
diversity of community trait distribution. MId and M2d estimate the mean trait value and 
diversity of each campaign and ecosystem, respectively. Both mean trait value and 
diversity are estimated for each ecosystem and each campaign in model M3c. 

Models Length LA SLA LDMC Flav. ChI. 

MOeco 

M1eco 

M2eco 

M3eco 

,. 
0 .02 

o 
o 

0.98 

,. 

~ 

~ 

,. 
0.01 0 .03 

0 0 

0 .02 0 
~ 

0.97 0.97 

,. ,. ,. 
0 .05 0 .04 0.08 

~ ~ 

0.95 0 0 .06 

0 0 0 
~ ~ 

0 0.96 0.85 

Angle 

o 
o 

0.2 
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Chemical vs. optical chlorophyll measurements 
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Model predictions 

Ecosystem level predictions 
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Figure S13: Relationship between species diversity and species extended length rnean 
value and dispersion in every ecosystern. Lines represent the rnedian predicted value of 
each pararneter. Red: bog; yellow : fen; light green: wet rneadow; dark green: fluvial 

rnarsh. 



c 
ro 
Q) 

2 

Leaf Area (cm
2

) 

Bog 

0.8 ------- .. _---
0.6 
0.4 
0.2 
0.0 - -

Fen 
2.7 . . . 

' .. .... .. 
2.4 ' .. 
2.1 

1.8 

Wet meadow 

Bog 
- ... -----._----

o 

-1 

-2 _______ 

3 

2 

c 1 
o 
CI) 
L-
Q) 
c.. 

Fen 
• r • ••••• . ...... . 

-.,..-.,..--",,-.,..----- -."..-,.. 

Wetmeadow 

- .-­. -.-.-- CI) 6 
o 

.-.~._.~._ . 

3 

2 
-""- ...... _---.....-

5 
4 
3 
2 
1 

Fluvi al marsh 
._-----._-~.~-_. 

4 . ... ..... ..: ~ __ . ...,.._- . __ -._. 

3 

2 -- - - ""-"-- ...... 
4 8 12 

Species diversity 

Chamaedaphne calyculata 

Eriophorum virginicum 

Carex lasiocarpa 

Fluvial marsh 
. --- ._- ... _- ........ -

6 . .: -:-_- .-:. -. -= ~ -= 1 - • 

4 

16 4 8 12 16 
Species diversity 

Carex olig.osperma 

Carex sect. Phacocystis 

Acorus calamus 

Lythrum sali caria 

Comarum palust 

Typha latifolia 

63 

Figure 814: Relationship between species diversity and species leaf are a mean value 
and dispersion in every ecosystem. Lines represent the median predicted value of each 
parameter. Red: bog; yellow : fen; light green: wet meadow; dark green: fluvial marsh. 
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value and dispersion in every eeosystem. Lines represent the median predieted value of 
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Figure S17: Relationship between species diversity and species leaf angle mean value 
and dispersion in every ecosystem. Lines represent the median predicted value of each 
parameter. Red: bog; yellow : fen; light green: wet meadow; dark green: fluvial marsh. 
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Figure S18: Relationship between species diversity and species leaf dry matter content 
mean value and dispersion in every ecosystem. Lines represent the median predicted 
value of each pararneter. Red: bog; yellow : fen; light green: wet meadow; dark green: 
fluvial marsh. 
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Figure S19: Relationship between species diversity and species flavonoids me an value 
and dispersion in every ecosystem. Lines represent the median predicted value of each 
parameter. Red: bog; yellow : fen; light green: wet meadow; dark green: fluvial marsh. 
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Appendix A: Bayesian Hierarchical Distributional modelling 

GLM framework 

The classical framework of the generalized linear models (GLM) allows to model any 
random variable distributed following an exponential family distribution (such as 
normal, poisson, gamma ... ). Many of these distributions are constantly bounded, 
implying a nonlinear variation of their mean and variance close to these bounds. For 
example, the variation of the mean of a strictly positive value, such as a count, is not 
linear close to zero, just as the variation of a probability is nonlinear close to its bounds 
(zero and one). The GLM framework allows to model the effects of linear predictors on 
a function of the response variable, which makes the latter linear. The corresponding 
function is caller the linkfunction, 90. The variance, which has also a non-linear 
behavior at the bound, is then linked to the mean by a variance function (Smyth 1989). 
Thus, the variation of the mean and variance of an exponential family distribution 

following a series of linear predictors xr Il is 

/li = 9-1 (xrll) 
al = CPi Wi-1V(/ld 

Where /li and al are the mean and the variance of the distribution for the observation 
i, respectively, and 9-1 the inverse of the link function. vO is a non-negative variance 
function specifie to each probability distribution and Wi- 1 are known weights. CPi is an 
unknown dispersion parameter for the observation i. 

Distributional modelling 

Many distributions, even if they are not properly belonging to the exponential family, 
might be reparametrized to model conjointly mean and variance. Given the fact that 
we can define the link between mean and variance as below, one would be able to 
regress both /li and CPi as the result of deterministic equations. In this framework, we 
can define a distributional model for location and scale as follow (Rigby & 
Stasinopoulos 2005): 

y - f (Ji, <1» 
91(1.1.) = Xf3 
92(<1» = Xy 

Where y is a column vector of the response variable, Il and <1> are vectors of linear 
parameters, X a matrix of predictors, and f3 and y are vector coefficients linking 
predictors to the mean and the dispersion, respectively. 910 and 920 are the link 
function for the mean and dispersion, respectively. 



70 

Gamma distribution 

We modeled strictly positive vegetative height with a gamma distribution, with a being 
the shape parameter and Il being the rate parameter. The formulation with 
independent mean, J! and dispersion, <1>, is as follow: 

y - Gamma( a = J!2<1>, Il = J!<I» 
log(J!) = Xp 
log(<I» = Xy 

This parametrization is straightforward to recover, given that the first two moments of 
the gamma distribution are defined as follow: 

Beta distribution 

a 
E(Y) = fi 

a 
VareY) = pz 

Ferrari and Cribari-Neto (2004) proposed a formulation of the beta regression for 

modelling rates or proportion. In this framework, the two shape parameters of the beta 

distribution might be reformulated dependently of a mean, Il and a precision parameter, 

cp. 

y - Beta(p = J!<I>, q = (1 - J!)<I» 
logit(J!) = Xp 
log(<I» = Xy 

cp is a precision parameter given the fact that, for a fixed mu, the greater it is, the 

lower is the variance. The relationship between the precision and the variance is as follow: 

V (Y) 
= V(Il) = 11(1 - Il) 

ar 1 + cp 1 + cp 

VOis a variance function. While variance and mean are not completely independent, 

it is straightforward to compare a model with fixed precision to a model with precision 

determined by a deterministic equation, because the variance is similarly influenced by 

the variation of the mean in both cases. 
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Hierarchical model formulation 

Because of the structured nature of our design (individuals within species, within 

communities, within ecosystems), we used hierarchical parameters for slopes and 

intercepts within ecosystems. Thus, intercepts for each community within an ecosystem 

where modeled as belonging to the same population with estimated variance. The 

complete formulation of the model M d3 , which explore the relationship between species 

diversity and mean and dispersion within each ecosystem, is as follow: 

Yi '" f (/li, cf>d 
91 (/li) = flo + flc + flE + flp + fllEdiversitYi 
I09(cf>i) = Yo + Yc + YE + YP + YIEdiversitYi 

flp ,...., normal (0, u{Jp) 

yp '" normal (0, uyp ) 

Where Yi is the trait value of individual i. The fl and y parameters are the 

coefficients for mean and dispersion, respectively. Thus, flo and Yo are the intercepts, 

while flc and y c are the coefficient for the individuals harvested during the second 

sampling campaign. fl E and y E are deviation parameters for each ecosystem e, and fl p and 

yp are hierarchical intercepts for each plot within ecosystem p. fllE and YIE are the si opes 

linking taxonomie diversity to mean and dispersion within each ecosystem. We used 

weakly informativ priors to optimize posterior sampling with appropriate constraints and 

scaling, without eliciting actual knowledge are defined as follow, with hstudent being a 

truncated student-t distribution defined over positive values: 

flo '" student(3, x, 10) Yo '" student(3,O,10) 
flc '" student(3,O,S) y '" student(3,O,S) 
flE '" student(3,O,S) y '" student(3,O,S) 

fllE'" student(3,O,S) YIE '" student(3,O,S) 
u{Jp '" hstudent(3,O,S)uyp '" hstudent(3,O,S) 

With x a scalar automatically scaled by the brms package to represent the data. 
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When modelling the response of species trait distribution to the diversity gradient, 

we modeled both species intercepts and slopes as distributed multinormally with estimated 

covariance matrix. The complete formulation of the model MSP3 is as follow 

Yi ,..., f (/li, CPi) 
91 (/ld = f30 + f3e + f3E + f3p + +f3s + f31sdiversitYi 
l09(CPi) = Yo + Ye + YE + yp + Ys + YlsdiversitYi 

f3p ,..., normal(O, app) 
yp ,..., normal (0, ayp ) 

[~l = MVNonnal([~l ,5) 

S being a covariance matrix computed as follow: 

[ug
s 0 0 

o 1 [U
PS 

0 0 

}J aplS 0 o 0 aplS 0 
S- ORo - 0 0 ayS 0 ays 

0 0 0 aYls 0 0 0 

Where R is an estimated 4x4 correlation matrix. The priors for this model are follow, 

the LKJcorr distribution being a modified beta distribution to be a prior of correlation 

matrices. 

f30 - student(3, x, 10) Yo"'" student(3,O,10) 
f3e ,..., student(3,O,S) Ye - student(3,O,S) 
f3E - student(3,O,S) YE"'" student(3,O,S) 

app ,..., hstudent(3,O,S) ayp - hstudent(3,O,S)R - LKJcorr(2) 

aps ,..., hstudent(3,O,S) ays ,..., hstudent(3,O,S) 

aplS ,..., hstudent(3,O,S)aylS ,..., hstudent(3,O,S) 

Model diagnosis 

Sampling behaviors 

The No-U-Turn sampler implemented in stan returned several diagnostics. For every 
model, we ensured that there were no divergent transitions. Divergent transitions arise 
when the curvature of an area of the posterior surface is too high to be adequately 
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explored by the sampler. This diagnostic is very important, and this situation shall be 
avoided, because it leads to biased estimates (Gelman et al. 2013). Weil choosen priors 
and the cleverly parametrized stan code produced by brms (Bürkner 2018) avoided 
such suboptimal sampling behavior, and parametrizing the step size at 0.95 in the 
sampler was sufficient to fit every model without divergences. Once the sampler 
behaves correctly, the second important concern is the mixing of the different chains. 
The chains represent independent instances of posterior surface exploration, beginning 

1\ 

at various starting points. A rule of thumb is that a Gelman-Rubin split R greater than 
1\ 

1.1 indicates bad mixing of chains (Gel man et al. 2013). Every R in the models were 
lower than 1.01. We also inspected each chain visually to ensure the absence of 
problematic behaviors. Each chain were constituted of 2000 iterations including 1000 
warm-up iterations. 

Posterior-Predictive checks 

We checked that models recovered key features of data by confronting visually 
predicted and observed distributions. 
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Figure A25: Violin plots representing the observed and predicted superficial chlorophyll 
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Chapitre 3. Discussion et conclusion 

Dans l'article ci-haut, nous avons démontré qu'un même gradient biotique pouvait 

1) avoir des conséquences différentes suivant les conditions abiotiques dans lesquels il 

prend place (ce qui est assez communément admis), 2) que ce même gradient biotique 

sélectionnait pour des valeurs et des dispersions particulières de traits à l' échelle de la 

communauté et 3) que le nombre d'espèces avec lesquelles une espèce coexiste est 

directement relié aux distributions de trait qu 'elle exhibe ainsi qu 'à sa démographie. Ainsi, 

l'assemblage de communautés diverses semble fortement dépendant de l' existence des 

stratégies contrastées d'utilisation de la plasticité dans le réservoir régional d'espèces. 

Ceci permet de faire le lien entre la sélection naturelle, selon laquelle des populations 

peuvent potentiellement se différencier par partitionnement des ressources (quoique le 

potentiel de spéciation sympatrique, sans aucun isolement temporel ou spatial, soit 

fortement discuté, voir par exemple Bolnick & Fitzpatrick 2007). Dans ce qui suit, je vais 

discuter de considérations plus théoriques autour de la « théorie de la coexistence », qui, 

je le crains, est parfois employée hors de son champ d'application. 

3.1. Coexistence 

3.1.1. Maintenance de la diversité 

L'article le plus accessible qui a rassemblé et résumé l'école dominante dans l'étude 

de la coexistence entre espèces s'appelle Mechanisms of Maintenance ofSpecies diversity 

(Chesson 2000). Cet article formule une généralisation pour des communautés multi­

espèces des équations différentielles qui rendent phénoménologiquement compte des 

interactions entre deux espèces. De l'équation suivante, il est déduit deux mécanismes 

capables de maintenir la coexistence entre plusieurs espèces. Il est important de noter que 

l'article approche aussi d'autres mécanismes majeurs capables de maintenir la coexistence 

(storage effect, fluctuation temporelle de la ressource, variabilité spatiale). Selon cette 

théorie, la coexistence de différentes espèces dans le temps dépend de manière importante 

des fluctuations de l'environnement, et des réactions contrastées des espèces à ces 

fluctuations. Néanmoins, une part importante de la littérature s'est focalisée sur les 
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principes qui régissent la coexistence dans un environnement stable. Je vais rappeler 

l'équation principale qui décrit ces principes et illustrer par simulation le type de résultat 

auquel elle mène (fig. 3-1). 

n est le taux de croissance à long terme de la population de l'espèce i. k; représente 

une mesure de la valeur sélective de l'espèce i, k représente la valeur sélective moyenne 

des populations dans la communauté, et bi représente le taux de déclin du taux de 

croissance de l'espèce i lorsque la ressource décroit. On peut le voir comme un paramètre 

de sensibilité à la compétition proche du R* de Tilman (1984). p est une mesure du 

chevauchement des niches dans la communautés. Un p = 1 correspond à une situation 

dans laquelle les espèces exploitent toutes les mêmes ressources. Plus faible, il sous­

entend un partitionnement des niches, chaque espèce étant adaptée à exploiter une 

ressource plus ou moins particulière. n est le nombre d'espèces dans la communauté, et D 

est une constante positive. 
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Figure 3-1: Simulation de la trajectoire de populations co-occurrentes, avec des 
paramètres fixes de sensibilité à la compétition et de valeur sélective, mais avec deux 
conditions de chevauchement de niche. Le graphique de gauche représente un fort 
partitionnement des ressources entre espèces, alors que le graphique de droite 
représente un chevauchement de niches presque complet. 
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3.1.2. Densité-Dépendance 

Selon la théorie précédente, deux mécanismes permettent le maintien de la diversité. 

Le mécanisme égalisant réduit la différence de valeur sélective entre les espèces. Ainsi, si 

certaines conditions environnementales ou des prédateurs diminuent systématiquement et 

suffisamment les capacités des espèces les plus compétitrices à dominer, la coexistence 

entre celles-ci et de moins bonnes compétitrices est rendue possible. Le second mécanisme, 

lui, est densité-dépendant. Si les niches des différentes espèces sont différenciées, les 

individus d' une espèce exploitent les ressources de manière plus similaire que les 

individus d'autres espèces. Dans ce cas, lorsque la densité d ' une espèce est élevée, la 

compétition intraspécifique provoque une diminution du taux de croissance de celle-ci. 

Lorsque la densité d'une espèce diminue, la compétition intraspécifique diminue eUe aussi, 

et, toute chose étant égale par ailleurs, le taux de croissance d'une espèce rare devrait être 

supérieur que lorsqu ' elle est dominante. Pour que la coexistence à long terme soit possible, 

la différenciation de niche doit conceptuellement égaler ou surpasser les différences de 

valeur sélective. Le Bagousse-Pinguet et al. (2014) ont toutefois amené une idée 

intéressante: le chevauchement des niches de différentes espèces peut permettre la 

convergence vers un phénotype idéal. Tous les individus possédant ce phénotype seraient 

dès lors égaux dans leur exploitation des ressources, et le chevauchement des niches 

permettrait d'égaliser les taux de croissance. 

Les équations qui ont permis l'établissement de ces principes sont des équations 

différentielles, qui décrivent le taux de croissance des populations d'une communauté 

d'une saison de reproduction à l' autre. Ce cadre théorique explicite bien les conditions 

nécessaires à la maintenance de communautés diversifiées, dans le temps. En absence de 

différentiation de niches, l' espèce la plus compétitrice devrait à terme monopoliser 

complètement les ressources et empêcher toute coexistence. La figure 3-1 (panneau droit) 

illustre comment, avec un chevauchement complet des niches, les espèces aux plus hauts 

taux de croissance et les moins sensibles à la compétition devraient l' emporter et exclure 
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les autres en croissant exponentiellement. La validité de cette description 

phénoménologique en écologie végétale a été montrée en conditions naturelles par 

certaines (rares) études, qui ont été permises par l'existence de fantastiques jeux de 

données qui décrivaient des séries temporelles de croissances d'individus (Clark 2010, 

Kunstler et al. 2015) ou de populations (Tredennick et al. 2017, Chu & Adler 2015) dans 

un même voisinage, avec ou sans références aux traits fonctionnels . 

3.2. Écologie des communautés 

Néanmoins, selon ma compréhension la plus récente, cette théorie n'aborde pas la 

coexistence des espèces à un temps donné. Elle n'explique pas pourquoi, à un temps donné, 

certaines communautés dans un paysage sont constituées de trois espèces et d'autres de 

14. Il serait ainsi trompeur de penser que des communautés plus diversifiées « coexistent 

plus », dans le sens où les mécanismes permettant la coexistence d'espèces seraient plus 

forts. Ce que cette théorie explique, c'est pourquoi toutes les communautés, dans le temps, 

conservent un certain nombre d'espèces et ne convergent pas vers des monocultures 

stables des espèces les plus localement adaptées. En cas de différentiation de niche, une 

monoculture ne pourrait pas se maintenir, car le taux de croissance d'une espèce diminue 

avec sa densité si ses individus exploitent similairement des ressources. De la même 

manière, en cas de chevauchement complet des niches spécifiques et d'un environnement 

stable, aucune communauté diversifiée n'est possible dans le temps. 

Les méthodes généralement employées dans l'étude de la coexistence au sein des 

communautés à un temps donné peuvent difficilement établir une correspondance entre 

les patrons observés et les mécanismes théoriques égalisant et stabilisant: ils ne 

correspondent pas à la même échelle. La comparaison des patrons observés de dispersion 

de traits et de ratio de variance communautaires et spécifiques à ceux produits par le 

brassage aléatoire des données sont les méthodes principalement utilisées. Une sur­

dispersion des données à l'extrémité d'un gradient de diversité est interprétée comme 

relevant d'un processus de limite-à-Ia-similarité : les individus ou les espèces en présence 

sont plus diversifiées que si on les tirait aléatoirement dans le réservoir régional d'espèces 

(ce qui, je crois, revient le plus souvent à tirer les espèces en proportion de leur abondance 
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moyenne dans les multiples communautés mesurées, mais les modèles nuls peuvent-être 

sophistiqués et revêtir des sens différents) . Ces résultats ne peuvent pas démontrer si les 

conditions de coexistence à long terme sont réunies, mais décrivent les patrons 

d'organisation des espèces dans différents voisinages. Rien ne dit que l'année suivante, 

les espèces plus rares ne vont pas absolument dominer les communautés auparavant 

diversifiées, ou alors les espèces formant des monocultures disparaître (comme ce qui a 

été observé par Guillaume Rheault dans certaines des parcelles étudiées). Ces résultats 

n'ont pas moins de valeur pour autant, mais cherchent à répondre à une autre question : 

quels sont les mécanismes qui font des communautés plus ou moins diversifiées. Ils ne 

s'intéressent pas directement à savoir si les conditions de la maintenance d'une certaine 

richesse en espèces sont réunies. Comment savoir quel chevauchement moyen des 

distributions d'un trait mesuré à un temps t est nécessaire à une coexistence durable, et ce 

sans pouvoir quantifier les différences de valeur sélective? 

L'étude présentée ici ne s'inscrit de ce fait pas dans le cadre de la théorie de la 

coexistence de Chesson (2000). Elle insiste néanmoins sur un point important: représenter 

l'effet de la sélection par le nombre d'espèces voisines sur les phénotypes à l'intérieur des 

populations. Nous avons montré que la diversité du voisinage impactait les distributions 

de trait des espèces dominantes dans le paysage, et que la réaction démographique des 

espèces le long du gradient de diversité dépendait de leurs stratégies démographiques 

particulières. Ceci démontre l'existence claire d'un filtre individuel qui agit à l'intérieur 

des espèces, soit par la sélection de sous-populations adaptées à des variations de 

conditions biotiques, soit par une sélection agissant sur la plasticité phénotypique, qui 

permet l'adaptation d'un même génotype à un voisinage changeant. Comme souvent dans 

la nature, les deux sont probablement à l'œuvre, avec des conséquences évolutives. 
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Annexe A: Protocole pour l'extraction des pigments foliaires (V3) 

Lucas Deschamps, Mélodie B. Plourde, Vincent Maire 

Matériel nécessaire 

Spectrophotomètre à plaque + Plaque en polystyrène 
Broyeuse à agitation avec plaques pour 24 échantillons 
Vortex 
Poinçon/règle 
Billes de 3/16 (environ 5mm) 
Tubes de broyage plastique 2ml 
Glace sèche et éthanol 
Glace 
Méthanol 
Extraction 

Extraction 

Sélectionner 8 échantillons de 6 espèces, représentant un bon gradient de valeurs de 
dualex. Si le nombre d'individu est inférieur à 8, prendre l'intégralité des individus. 
Créer un fichier excel avec les informations des individus dans l'ordre dans lequel ils 
vont-être mesurés. 
Placer une bille dans chaque tube et les enfoncer dans de la glace sèche déstructurée 
avec de l'éthanol. Le maintien au froid de tous les éléments permet d'éviter le 
dégellregel des plantes contre la bille, qui mènerait à une pâte imbroyable. 
Obtenir environ exactement 1 cm2 de surface foliaire par une des méthodes suivantes. 

Quatre (4) coups de poinçon de \r4 de pouce ( = 1.14cm2
) 

14 coups de poinçon de 1/8 de pouce (= 1.07 cm2) 

En cas de feuilles linéaires, mesurer la largeur de la feuille et découper la 
longueur appropriée pour obtenir 1 cm2 
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Mettre les surfaces foliaires ainsi sélectionnées dans les tubes de broyages glacés. 
Équilibrer les deux plaques de broyage en mettant le même nombre d'échantillons dans 
chacune (si elles ne sont pas toutes les deux pleines). 
Broyer les échantillons durant 40 secondes à une fréquence de 30 tours par seconde. 
Le broyage terminé, ajouter 1ml de méthanol puis vortexer. Mettre les tubes au noir à 
4°C durant 20 minutes pour l'extraction. 
Après 20 minutes, centrifuger 30 secondes à 14000xg. 



Mesure 

Pipeter 100111 des surnageant dans les puits d 'une microplaque en polystyrène pour 
mesure spectrophotométrique. La première mesure doit -être un blanc constitué 
uniquement de méthanol. 
Créer une méthode qui mesurera les absorbances à 653,666,470 et 750 nm. 
Identifier chaque puit de la plaque avec la référence de l ' individu tel que défini dans le 
tableur, en identifiant le blanc. 
Lancer la lecture du spectre. 

Calcul des concentrations des différents pigments 

Chlorophylles (Poorter et al.) 

Concentration in extract (mg 1-1
) 

C hia = 16.29 * A peak Chia - 8.54 * A peak Chia - 13.2nm 

C hlb = 30.66 * A peak Chia - 13.2 nm - 13.58 * A peak Chia 

C hla+b = 22.12 * A peak Chia -13.2 nm - 2.71 * Apeak Chia 

Caroténoides (Lichtenthaler & Wellburn 1983) 

Cx+c=(1000A47o-2.86Ca- 129.2Cb)/245 
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Validation des mesures du dualex 

La validation a été effectuée à l'aide d'une régression par espèce considérant qu'une 
erreur stochastique de mesure était présente sur les deux variables (chlorophylle par 
surface mesurée par le dualex et chlorophylles a et totales mesurées chimiquement). Ce 
type de régression a été réalisée grâce à la fonction sma du package smatr. 
Malgré un fort bruit dans les données, la figure S4 (de l'article) montre que la relation 
entre chlorophylle optiques et chlorophylles chimiques à une pente supérieure à 1, le 
dualex sous-estimant la concentration totale en chlorophylle. Ceci est cohérent avec le 
fait que le dualex ne mesure que la concentration superficielle en chlorophylle, alors que 
la mesure chimique a mesuré la quantité totale de chlorophylle sur toute l'épaisseur de la 
feuille. 
Malgré ce biais, la majorité des pentes spécifiques sont similaires, quoique quelques 
exceptions. Pour certaines espèces, le bruit était tellement fort qu' aucune relation n'a été 
détectée, et pour certaines rares, alors que d'autres étaient caractérisées par des relations 
négatives marquées. Globalement, les coefficients de détermination étaient assez faibles 
pour des manipulations en laboratoire, avec un r2 médian de 0.37, allant de 0 à 0.94. 
Ce bruit peut avoir plusieurs causes. Premièrement, la conservation à long terme, et 
surtout la décongélation lors du poinçonnage des feuilles ont pu abimer les tissus et leur 
contenu. Suivant la résistance de la feuille, les espèces ont pu subir ces préjudices de 
manière inégale. Malgré qu'il soit difficile d ' isoler les sources d'erreur, je pense 
qu'étant donnée les difficultés lors des manipulations successives d'un si grand nombre 
d'échantillons, les mesures optiques du dualex sont capables de révéler l'ordre relatif des 
espèces en termes de concentrations de pigments foliaires . 


