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Introduction

Depuis la seconde moitié du 20°™ siécle, I’intensification agricole a provoqué une
fragmentation importante des habitats semi-naturels au sein des paysages agricoles (Honnay et
al., 2002 ; Tillmann, 2005). Cette fragmentation a pour conséquences une réduction de la taille
des habitats disponibles et un isolement accru de ces taches d’habitat (Young et al., 1996 ;
Fischer & Lindenmayer, 2007). Les plantes vasculaires, en raison de leur mode de vie sessile,
sont particulierement impactées par ces effets. De nombreuses études ont, ainsi, reporté une
modification de la composition et une diminution de la diversité des communautés végéetales
(Lida & Nakashizuka, 1995 ; Young et al., 1996 ; Kleijn et al., 2008), notamment pour les
especes boisées spécialistes (Honnay et al., 2002) en raison de leur faible tolérance aux
perturbations anthropiques (Hermy et al., 1999 ; Verheyen, 2003 ; Lohmus et al., 2014).

De nombreux pays soulignent désormais la nécessité de maintenir et de rétablir la
connectivité entre tdches d’habitat isolées (Jager et al., 2011). Ainsi, certaines politiques
environnementales ont été mises en place notamment en Europe avec la création du réseau
écologique pan-Européen (Conseil de I’Europe, 1996), décliné en France par I’instauration de
la Trame Verte et Bleue (TVB, Loi Grenelle I [1] et Grenelle 11 [2]). La connectivité paysageére
se définie comme le degré auquel un paysage facilite la dispersion entre les taches d’habitat
(Taylor et al., 1993). Chez les plantes, la dispersion (i.e. tout mouvement d’individu ou de
propagule ayant un impact potentiel sur les flux de génes a travers 1’espace ; Ronce, 2007) est
un mécanisme passif impliquant le transfert de propagules (e.g. graines, bulbes, spores) ou de
pollen. La structuration de la diversité locale, aussi bien a court terme qu’a long terme, est régie
par la dispersion des graines (Fagan et al., 2002 ; Cadotte, 2006 ; Ozinga et al., 2009). Diverses
études ont montré des effets délétéres de la réduction de la taille des habitats disponibles et de
I’isolement des taches d’habitat sur la richesse et la composition des communautés végétales
(Krauss et al., 2004 ; Lindborg et al., 2012). Ainsi, la connectivité devrait pallier les effets
négatifs de la fragmentation, en favorisant les flux de génes au sein des populations connectées
(Coulon et al., 2004 ; Sork & Smouse, 2006). A 1’échelle des communautés, une forte
connectivité devrait favoriser la dispersion entre communautes, et ainsi, augmenter la diversité.
Néanmoins, les résultats contrastés des études réalisees in situ ne permettent pas de dégager un
consensus solide s’agissant de I’influence de la connectivité¢ sur les communautés végétales
(Uroy et al., 2019).



Jusqu’a présent, la majeure partie des études sur les relations entre paysages et
biodiversité se sont focalisées sur 1’effet des paysages actuels, négligeant ainsi la dimension
dynamique des paysages, pourtant reconnue comme un facteur important en écologie du
paysage (Williams, 1989 ; Pedroli & Borger, 1990 ; Poudevigne & Baudry, 2003). Pourtant, les
paysages agricoles soumis a de nombreuses perturbations anthropiques (e.g. changements
d’occupation et d’utilisation des terres), constituent des paysages particuliecrement dynamiques
(Zeigler & Fagan, 2014). Face a ce constat, plusieurs études ont souligné le besoin d’analyser
les patrons de connectivité passés pour mieux comprendre les impacts de la perte de
connectivité. Ceci est d’autant plus pertinent pour les espeéces végétales, qui peuvent présenter
une réponse parfois lente face aux changements de connectivité (Eriksson & Ehrlen, 2001 ;
Hanski & Ovaskainen, 2002 ; Foster, 2002 ; Ernoult et al., 2006 ; Cousins et al., 2007). En
effet, si certaines espéces végetales ne répondent pas toutes instantanément aux changements
de connectivité, d’autres présentent un délai de réponse (i.e. un décalage temporel entre
changement de connectivité et réponse des communautés). Ce délai de réponse est un
mécanisme important pour faire face aux variations environnementales et peut s’expliquer par
leur mode de vie sessile, impliquant, le plus souvent, de faibles distances de dispersion, mais
également par leur capacité a persister localement via la reproduction clonale ou bien par leur
une forte persistance dans la banque de graines du sol. Une des formes de réponse retardée,
notamment dans un contexte de diminution de connectivité, est le délai d’extinction (i.e. le
temps eécoulé entre une perte de connectivité et I'établissement d'un nouvel équilibre au sein des
assemblages ; Diamond, 1972 ; Kuussaari et al., 2009) et son extension la dette d’extinction
(i.e. le nombre ou lI'abondance des espéces amenées a disparaitre a mesure que les assemblages
atteignent un nouvel équilibre a la suite d'une perte de connectivité ; Tilman et al., 1994 ;
Ovaskainen & Hanski, 2002 ; Kuussaari et al., 2009). Plusieurs études ont rapporté des réponses
retardées a la connectivité chez les especes végétales, en démontrant que les communautés
végétales actuelles (e.g. diversité, composition) sont plus expliquées par la connectivité
paysagere passée que par la connectivité présente (Lindborg & Eriksson, 2004 ; Helm et al.,
2006 ; Gustavsson et al., 2007), et cela notamment chez les especes de milieux boisés
(Verheyen et al., 2004). En effet, les espéces évoluant au sein d’habitats stables tels que les bois
réagissent plus lentement aux changements que les espéces localisées dans des habitats
régulierement perturbés (Ernoult et al., 2006). Ainsi, une forte connectivité passée devrait
entrainer une diversité actuelle élevée au sein des communautés boisées. A contrario, une faible
connectivite passée devrait entrainer une faible diversité actuelle. Cependant, certaines études
n’ont pas démontré de réponses retardées des communautés végétales a la connectivité (i.e. pas

de relation entre la connectivité passée et la structuration actuelle des communautés végétales),



notamment suite a des modifications de connectivité trop lentes et/ou faibles dans le temps
(Adriaens et al., 2006).

Ainsi, il est préferable de tenir compte de la dynamique temporelle de connectivité du
paysage afin de mieux comprendre son influence (Metzger et al., 2009 ; Saura et al., 2011 ;
Claudino et al., 2015). Jusqu’ici, I’effet de la connectivité paysagére sur les communautés
végetales, mais également sur le reste de la biodiversité (e.g. invertébrés, vertébrés ; Bommarco
et al., 2014 ; Metzger et al., 2009) a majoritairement été étudié en testant 1’effet relatif de la
connectivité passée et présente (i.e. avant et aprés un changement de connectivité supposé, le
plus souvent a partir de 2 dates ; Lindborg & Eriksson, 2004 ; Helm et al., 2006) sur la
structuration actuelle des communautés végétales. Néanmoins, ces études ont négligé les
potentielles variations temporelles de connectivité entre taches (i.e. la dynamique temporelle
de la connectivité paysagere) pouvant impacter les communautés (Hanski, 2011 ; Ruiz et al.,
2014). Mais caractériser la dynamique temporelle de connectivité paysagére reste difficile
(Kool et al., 2013). Jusqu’ici, une seule étude (Metzger et al., 2009) a étudié simultanément le
réle de la connectivité passee, présente, mais egalement de sa dynamique temporelle sur les
communautés végétales ; démontrant ainsi que les communautés végétales ne répondaient pas
seulement a la connectivité passee et présente, mais également a la magnitude des changements
de connectivité au cours du temps. Plus la connectivité diminue au cours du temps (dynamique
descendante), plus la dispersion devrait diminuer, plus les communautés actuelles devraient étre
caractérisées par une faible diversité. A contrario, plus la connectivité augmente au cours du
temps (dynamique ascendante), plus la dispersion devrait augmenter, et plus les communautés
actuelles devraient étre caractérisées par une diversité élevée. De plus, certains modéles ont mis
en évidence le fait qu'une forte variabilité temporelle environnementale favorise la diversité en
especes d’autant plus lorsque celles-ci peuvent persister dans le temps (Chesson, 1985 ; Levine
& Rees, 2004). La réponse des communautés végétales pourrait alors aussi dépendre de la
variabilité temporelle de connectivité paysagere (i.e. fortes fluctuations de connectivité au cours
du temps). La prise en compte de la dynamique temporelle de connectivité, en plus de la
connectivité présente et passée, devrait ainsi permettre de mieux comprendre la réponse de la
diversit¢ végétale actuelle a la connectivité. De plus, il est intéressant d’étudier les
communautés végétales potentielles (issues de la banque de graine) en complément des
communautés exprimees (couvert végétal).

Des études récentes ont démontré qu'évaluer l'impact de la connectivité sur les
communautés exprimées dans les taches d'habitat est sujet a des biais (Hiiesalu et al., 2012 ;
Partel et al., 2012). En effet, la capacité des propagules a s'établir dépend de facteurs locaux



liés a la qualité de I’habitat (pratiques de gestion, utilisations passées du sol, Brudvig, 2016) et
des interactions biotiques (interactions plante-plante, plante-animal, plante-sol, Pyke & Archer,
1991 ; Fukami & Nakajima, 2013). Ainsi, des études basées sur la pluie de graine (« seed rain »)
ont été menées récemment (Herrmann et al., 2016 ; Parejo-Farnes et al., 2017 ; Mony et al.,
soumis). Mais étudier la pluie de graines est complexe (dispositif lourd, tri des graines
fastidieux). L’étude de la banque de graines du sol représente alors une bonne alternative.
Effectivement, étudier la banque de graines permet de s’affranchir des facteurs locaux et de se
concentrer sur la dispersion (i.e. les flux de graines). La banque de graines et le couvert végétal
interagissent constamment (dissémination de graines, sélection, inhibition allélopathique)
(Kalamees & Zobel, 2002 ; Prati & Bossdorf, 2004). La banque de graines contribue donc a
structurer les communautés de plantes (Leckie et al., 2017) et son rdle est important, en
particulier, pour le maintien des espéces et de la diversité génétique dans les communautés en
permettant aux individus de persister dans des conditions défavorables (Thompson, 1992 ; Rees,
1996 ; Royo & Ristau, 2013). Les recherches sur les banques de graines des milieux boisés
tempérés se sont développées depuis une 204" d’années (Jankowska-Blaszczuk et al.,1998 ;
Leckie et al., 2000 ; Plue et al., 2016). Cependant, la majorité des connaissances se rapporte
aux jeunes foréts gérées (Leckie et al., 2017), et rares sont les études traitant de I’effet du
paysage sur les communautés issues de la banque de graines (Graae, 2000 ; Kolb & Diekmann,
2005). Enfin, en plus d’étre moins influencées par les facteurs locaux que les communautés
exprimées, les communautés de la banque de graines constituent un témoin de la dispersion
dans le temps. En effet, lorsqu’un individu atteint une tache d’habitat, il peut étre « stocké »
dans la banque de graine dans I’attente de conditions favorables a sa germination. Certaines
especes ont ainsi la capacité de persister plusieurs dizaines d’années dans le sol (jusqu’a plus
d’une centaine d’années, Thompson et al., 1997). Ce stockage via la banque de graines est un
mécanisme-clé permettant la coexistence d’espéces en réponse aux variations
environnementales (effet de stockage, Chesson, 2000 ; Plue et al., 2016). Les communautés
vegétales issues de la banque de graines devraient donc particulierement bien répondre a la
connectivité passée. Ainsi, I’analyse de la banque de graines en complément du couvert végétal
peut permettre de mieux appréhender les reponses des communautés a des échelles de temps
plus longues (Plue et al., 2017).

La presente étude a pour objectif d’analyser I’influence de la connectivité actuelle et
passée, mais également la dynamique temporelle de connectivité (i.e. magnitude et variabilité
des changements temporels de connectivité) sur les patrons de diversité actuels des
communautés végétales boisées en paysage agricoles. Les patrons de diversité actuels ont été
analysés au niveau du couvert végétal (communautés exprimées) et de la banque de graines du



sol (communautés potentielles). La connectivité a été évaluée par le biais de méthodes de
modélisation issues de 1’écologie des paysages. Nous avons testé en particulier les hypothéses
suivantes :

(1) Les communautes exprimées (couvert vegétal) et potentielles (banque de graines)
répondent a la connectivité paysagere : une forte connectivité des taches de bois entraine
une diversité actuelle élevée des communautés végétales boisees.

(2) Les communautés potentielles répondent mieux a la connectivité paysagere que les
communautés exprimées, puisqu’elles sont moins soumises aux facteurs locaux.

(3) Les communautés potentielles répondent mieux a la connectivité passée alors que les
communautés exprimées répondent mieux a la connectivité actuelle.

(4) Une dynamique de connectivité ascendante entraine une forte diversité des communautés
végeétales boisées actuelle.

(5) Une forte variabilité temporelle de connectivité paysagére entraine une forte diversité des
communautés végétales boisées actuelles.

Matériel & Méthodes

Site d’étude

Cette étude a éte realisée au sein de la « Zone Atelier Armorique » (ZAA, 13 000ha), plus
précisément au niveau du site atelier de Pleine-Fougeéres (Figure 1). Le site est localisé au Nord
du département de I’llle-et-Vilaine (Bretagne ; 48°36'N, 1°32'W) et fait partic du réseau
international LTSER (Long-Term Socio-Ecological Research). Ce site est caractérisé par un
paysage bocager (réseau de haies développé), et dominé par des agrosystemes de type
polycultures-élevage. Il est structuré par un gradient de densité du réseau de haies (un bocage
ouvert au Nord de la ZAA et un bocage dense au Sud). Les habitats boises représentent environ
15% de la zone étudiée et sont, pour la plupart, d’anciens bois plantés puis recolonisés par la
végétation spontanée. D’importantes modifications paysageres, induites par des changements
de pratiques agricoles sous le contrdle de la Politique Agricole Commune (PAC) ont eu lieu
depuis les années 1960. Ces modifications telles 1’augmentation de la taille des parcelles,

I’arasement des haies et arbres isolés ont accentué I’isolement des parcelles.

La cartographie de 1’occupation du sol de la zone d’étude a été réalisée par photo-
interprétation de photographies aériennes (Base de données Zone Atelier Armorique). Six
catégories d’occupation du sol ont €té identifiées a une résolution de 5m : bois, prairies,
cultures, surfaces urbanisées, étendues d’eau et routes. Le réseau des éléments boisés (foréts,
bois et haies) a été identifié a partir de la base de données Kermap. Afin d’étudier I’évolution

de la structure paysagere, 6 dates ont été choisies en lien avec les différentes phases de la PAC :



1952 (avant la mise en place de la 1°® PAC, en 1962), 1974, 1985 (impacts de la PAC), 2000,
2006 et 2016 (paysage actuel).

- Bois échantillonnés
I:l Site atelier de Pleine-Fougéres

Figure 1. Localisation géographique du Site atelier de Pleine-Fougéres et des 25 parcelles de bois étudiées.

Caractérisation de la connectivité passée et actuelle des bois

Afin de mesurer la connectivité entre bois, la connectivité a été modélisée selon la théorie des
circuits (McRae, 2006 ; McRae & Beier, 2007 ; McRae et al., 2008). Un circuit est composeé de
nceuds (représentant les sources d’habitat) reliés par des liens (représentant le flux d’individus).
La force de connexion entre 2 nceuds (i.€. les liens) est appelée résistance. La mesure d’isolation
qui en résulte est appelée distance de réesistance et est exprimée en ohm (Q). Plus la résistance
entre 2 sources d’habitat est faible, plus la connectivité est forte ; et vice versa. La distance de
résistance intégre 1’ensemble des chemins de dispersion possibles entre deux sources (i.e. la
distance de résistance mesurée entre paire de sources d’habitat diminue a mesure que de
nouveaux chemins sont possibles entre paire de sources d’habitat) et suppose une marche

aléatoire de I’individu lors de son déplacement entre sources d’habitat.

Sélection des sources d’habitat

Dans le cadre de cette étude, les sources d’habitat sont les parcelles de bois. Pour chacune des
dates étudiees, les parcelles de bois séparées par une distance inférieure a 20m ont été
considérées comme une méme entité (i.e. comme une méme parcelle). Les parcelles traversées
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par une route goudronnée ont été, quant a elles, considérées comme deux entités différentes.
Les sources d’habitat retenues correspondent a I’ensemble des parcelles de bois stables depuis
1952 (i.e. ’ensemble des parcelles présentes pour les 6 dates). Au total, 255 sources boisées
ont éte identifiées.

Réalisation des cartes de résistance

Les cartes de résistance ont été réalisées pour chacune des 6 dates a partir du réseau des éléments
boisés (i.e. foréts, bois et haies ; BDD Kermap) (Figure 2). La résistance de chaque pixel de la
carte a ¢té calculée a partir de la proportion d’¢léments boisés dans une fenétre circulaire
donnée. Cette proportion a été calculée selon le nombre de pixels dans une fenétre glissante
circulaire de 11 pixels de diamétre (55m) avec un pas de déplacement de 1 pixel (5m). Ensuite,
la proportion d’¢léments boisés au sein de chaque pixel a été transformée en valeur de
résistance : un pixel dont la proportion d’éléments boisés au sein de sa fenétre circulaire est de
100% a obtenu une valeur de 1. A I’inverse, un pixel dont la proportion d’éléments boisés au
sein de sa fenétre est de 0% a obtenu une valeur de 101. Cette méthode d’attribution de valeurs
de résistance selon la proportion d’éléments boisés a été choisie afin d’éviter un choix subjectif
(i.e. avis d’expert) dans I’attribution de valeurs de résistance selon les différents types
d’occupation du sol. Les cartes de résistances ont été produites a 1’aide du logiciel Chloé¢ v4
(Boussard & Baudry, 2014).

l 100%

::'- 0%
(A) (B)
P 4 e FoE : {‘b.r:'l o
i X & K g “»l d l"'/. >y 6. o By B ¢ . }‘ \).,. 643 \,'...;;,-’ \)L
1952 1974 1985 2000 2006 | 2016

Figure 2. lllustration de la méthode de réalisation des cartes de résistance par fenétre circulaire glissante. Les
éléments boisés sont représentés en marron. (A) Extraction des éléments boisés a partir de la carte d’occupation du
sol. (B) Calcul de la proportion d’éléments boisés effectué a partir du nombre de pixels dans une fenétre glissante.
Les cartes brutes des réseaux d’éléments boisés correspondant au 6 années étudiées sont représentées en bas.




Calcul de I'indice de connectivite

A partir des cartes de résistance obtenues, les distances de résistance entre chaque source
d’habitat ont été calculées a 1’aide du package « GDistance » (van Etten, 2018 ; R package
version 1.2-2) du logiciel R.3.6.0 (R Core Team). Le logiciel Graphab 2.2.6 (Foltéte et al.,
2012) a également été utilisé pour générer des liens euclidiens et leurs distances (DistEucli)
entre chaque paire de sources d'habitat. Les paires de sources d'habitat pour lesquelles les liens
euclidiens ne faisaient pas partie de la base de données considérée n'ont pas été incluses dans
les analyses ultérieures.

L’indice de connectivité dF*x (Saura & Rubio, 2010 ; Gil-Tena et al., 2014 ; Mony et
al., 2018) a ensuite été calculé pour chaque source k tel que :
n-—1

dF = i=1,izk Pik
k™ on n

i=12ij=1,i%] Pij

ou P*j est la probabilité maximale du produit de toutes les dispersions possibles entre paires de
sources d’habitat i et J, incluant la dispersion directe et non directe (facilitée par d’autres sources
d’habitat intermédiaires servant de « stepping-stones » ; Saura & Pascual-Hortal, 2007). La
probabilité de dispersion directe Pj; (Pij =e™4) a été modélisée selon une fonction exponentielle
négative des distances potentielles de dispersion maximale (dj) (Bunn et al., 2000; Urban &
Keitt, 2001 ; Saura & Pascual-Hortal, 2007 ; Gurrutxaga et al., 2011). L’indice dF*x a été
calculé a partir de trois distances de dispersion maximale potentielles, correspondant aux
échelles spatiales étudiées : 500m, 750m et 1000m. Ces distances de dispersion maximales
potentielles correspondant aux distances de dispersion maximales observées chez les plantes de
milieux forestiers (quelques centaines de metres, Nathan et al., 2002). Ces distances de
dispersion maximales potentielles (exprimées en m) ont été converties en distances de
résistance (DistR, exprimées en Q) a l’aide de la transformation suivante DistR;; =
max(DistR;;) € DistEucli;; (i.e. la distance de résistance maximale observée entre deux
sources i et j, lorsque i et j sont séparés par une distance euclidienne inférieure a la distance de
dispersion maximales potentielle considérée). Chaque distance de dispersion maximale
potentielle « transformée » a été utilisée pour définir le taux de décroissance de la fonction
exponentielle négative a Pi= 0,01. Les probabilités de dispersion maximale entre chaque paire
de sources i et j ont été calculées sur le logiciel Conefor (Saura & Torng, 2009).

Ainsi, pour chacune des 6 dates (1952, 1974, 1985, 2000, 2006 et 2016) et pour les 3
échelles spatiales testées (500m, 750m et 1000m), cet indice de connectivité a été calculé. Les
indice de connectivités dF* calculés pour chaque date sont significativement corrélés pour des
distances de dispersion maximales potentielles de 500m (Spearman ; rho > 0,77, p < 0,001),



750m (Spearman ; rho > 0,71, p < 0,001) et 1000m [Spearman ; rho > 0,59, p < 0,01 ; excepté
entre 1952 et 2006 (Spearman ; rho = 0,33, p = 0,11)].

Caractérisation de la dynamique de connectivité

Afin de caractériser la dynamique de connectivité entre 1952 et 2016, la (i) magnitude et la (ii)
variabilité des changements de connectivité au cours du temps ont été évaluées au travers de
deux approches. La premiére est une approche descriptive, la seconde est une approche
dite « statistique ».

Concernant I’approche descriptive, la magnitude des changements de connectivité au
cours du temps (Magn_Des) est définie comme la pente entre les valeurs de connectivité en
1952 et en 2016 (Figure 3). La variabilité des changements de connectivité au cours du temps
(Var_Des), est definie comme la somme des valeurs absolues des différences de connectivité
entre années prises deux a deux : Var_Des = (| asz-74|+| &t7a-85| +| atss-00| +| qtoo-06 | +| dto-16| )

Concernant I’approche statistique, la magnitude des changements de connectivité au
cours du temps (Magn_Stat) est définie comme la pente estimée par le modéle global (i.e. en
prenant en compte les valeurs de connectivité des 6 dates). La variabilité des changements de
connectivité au cours du temps (Var_Stat) correspond au coefficient de variation (rapport entre
I’écart-type o et la moyenne p) des valeurs de connectivité des 6 dates.

connectivité

I I I I
0 20 40 60

Temps écoulé depuis 1952

Figure 3. Schéma explicatif de la définition des indices de dynamique de connectivité. La ligne bleue
représente la pente estimée par le modele global (Magn_Stat). La ligne rouge représente la pente entre
les valeurs de connectivité de 1952 et 2016 (Magn_Des). La valeur asz.74 correspond a l'intensité de
changements de connectivité entre 1952 et 1974. On observe une plus forte intensité de changements
de connectivité entre 1952 et 1974 (as2-7a) en comparaison avec 2000 et 2006 (0oo-0s).



Caractérisation de la structure des communautés végétales
Sélection des bois échantillonnés

A partir des 255 sources d’habitat identifiées, 25 parcelles de bois ont été sélectionnées pour
I’échantillonnage (Figure 1). Les parcelles de bois retenues ont une surface similaire (environ
2ha, correspondant a la taille moyenne des bois dans la zone d’étude). Ils sont séparés par une
distance minimale de 150m pour limiter I’autocorrélation spatiale. Les bois sélectionnés sont
composés de feuillus, principalement Fagus sylvatica, Corylus avellana, Quercus robur et
Castanea sativa. lls sont établis depuis la premiére moitié du 20°™ siécle et sont gérés de
maniére extensive.

Echantillonnage et étude du couvert végeétal

Afin d’étudier les communautés végétales boisees exprimées, des relevés floristiques ont été
réalisés entre avril et juillet 2018 au sein des parcelles sélectionnées. Les espéces végétales ont
été échantillonnées en utilisant 8 quadrats de 10 x 5m dans chaque parcelle, conformément a la
surface d'échantillonnage minimale recommandée (Mueller-Dombois & Ellenberg, 1974). Ces
relevés ont été réalisés en évaluant la composition ainsi que 1’abondance (en pourcentage de
recouvrement) des espéeces herbacées. Ainsi, 42 espéces herbacées ont été recensées sur

I’ensemble des bois sélectionnés.

Echantillonnage et étude de la banque de graines du sol

Afin d’étudier les communautés végétales boisées potentielles, des prélévements de sol ont été
effectués en février 2019 a ’aide d’une carotteuse d’environ 0,2L (20cm de profondeur) au sein
des parcelles selectionnées. Quarante carottes ont été réalisées dans chaque bois conformément
au volume minimal recommandé (Hutchings, 1986 dans Thompson et al., 1997) et ont été
positionnés au méme endroit que les relevés de végétation (5 carottes / quadrat de végétation).
Les échantillons de sol obtenus ont été placés en chambre froide pendant une durée minimale
de 3 semaines, dans le but de lever la dormance des graines (Pellissier, 2006).

L’étude de germination a ensuite €té réalisée selon la méthode de ter Heerdt ef al.,
(1996). Dans un premier temps les échantillons de sol ont ét¢ tamisés a 4mm (afin de retirer les
racines et ¢léments minéraux) puis a 0,22mm (afin de réduire le volume de sol) sous colonne
d’eau. Les échantillons tamisés ont ensuite ét¢ disposés dans des barquettes plastiques (19 x
I4cm) percées et composées d’une couche de 3cm de terreau de semis recouverte par une
couche de 0,5cm de sable (les 2 substrats étant préalablement stérilisés 3 jours en étuve a 65°C).
Ces barquettes ont été placées sous serre en conditions contrdlées pour favoriser la germination.
Quinze barquettes témoins ont été également placées sous serre avec les autres échantillons de

facon aléatoire afin de détecter une potentielle contamination par des graines possiblement
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présentes dans la serre. Les plantules issues de la germination ont été identifiées, comptées et
retirées des barquettes pour éviter toute compétition. Les plantules non-identifiés ont été
replantés individuellement dans des pots pour une identification ultérieure au stade adulte. Ce
protocole s’est étendu sur 4 mois (de mars a juin 2019) et a permis de recenser un total de 71

especes herbacées (9078 individus).

Caractérisation des communautés végétales exprimées et potentielles

| — A I’échelle de ’ensemble de la communauté

Afin de caractériser les communautés vegétales exprimées (couvert végeétal) et potentielles
(banque de graines), 3 indices ont été calculés au sein de chaque bois : la richesse spécifique
(S; le nombre d’espéces par bois), 1’abondance en individus (recouvrement total pour les
communautés exprimees et le nombre total d’individus pour les communautés potentielles) et
la diversité de Shannon (H’ ; Shannon, 1948) dont la formule est :

S
H' = - p;log,p;
i=1

ou i désigne une espece, S designe la richesse spécifique et Pi désigne la proportion du nombre

d’individus de I’espéce i par rapport au nombre d’individus total.

Pour les communautés exprimées, seule la richesse est corrélée a I’abondance (Pearson ;
rho = 0,62, p < 0,001) et a la diversité (rho = 0,87, p < 0,001). Pour les communautés
potentielles, seule I’abondance est corrélée a la richesse (rho = 0,71, p <0,001) et a la diversité
(rho =-0,63, p <0,001).

Afin d’obtenir des informations supplémentaires sur la similarité entre 1’ensemble des
especes rencontrées au sein des communautés exprimées et I’ensemble des especes rencontrées
au sein des communautés potentielles, 1’indice de similarité de Jaccard (Jaccard, 1901) a été
calculé en utilisant le package « jaccard » (Chung et al., 2018 ; R package version 0.1.1.) tel
que :

AN B|

TAB) = oy

Pour 2 communautés A et B, I’indice de Jaccard calcule le rapport entre la taille de I’intersection
des communautés et la taille de I’'union des communautés (i.e. le nombre de cas de présence
simultanée de deux especes considérées divisé par le nombre de cas ou au moins I’une des deux

especes est présente). Cet indice varie entre 0 et 1, lorsqu’il est proche de 1 les communautés
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A et B sont tres similaires ; a contrario, lorsqu’il est proche de 0 les communautés A et B sont
tres differentes.

I1 — Approche fonctionnelle au sein des communautés exprimeées et potentielles

Afin de détecter si les réponses des communautés (exprimees et potentielles) a la dynamique
de connectivité différent en fonction de la spécialisation des espéces a I’habitat et la persistance

de leurs graines, des groupements d’especes ont été effectués selon :

(i) leur préférence d’habitat : les espéces spécialistes des bois (i.e. habitat préférentiel
de type bois) et les espéces généralistes. Cette dichotomie a été établie selon les donnees
décrites dans la Flore descriptive et illustrée de la France (Coste, 1937 ; données accessibles
sur Tela Botanica, eFlore).

(ii) leur persistance dans le sol : les espéces persistantes (i.e. les espéces dont les graines
persistent au moins une annee dans le sol (souvent quelques années) et les espéces transitoires
(i.e. les especes dont les graines persistent moins d’une année dans le sol (souvent quelques
semaines seulement) (Bakker 1989 ; Bakker et al., 1991 ; Thompson 1992 ; Poschlod & Jackel
1993 ; Thompson 1993 ; Thompson et al., 1997).

Pour chacun de ces groupements, 1’indice de diversit¢é de Shannon a été calculé
(Diversité_spé, Diversité_gén, Diversité pers, Diversité_trans) pour chaque bois étudié.
L’indice de spécialisation des communautés (CSI, Devictor et al., 2008a) a également été
calculé, soit en fonction de la richesse, soit en fonction de I’abondance des espéces. Ainsi,
I’indice CSlrspeigen €Xprime la richesse relative des especes spécialistes des bois par rapport aux
espéces genéralistes et est calculé tel que (XG+3XS) / (EG+XS), ou XG correspond a la somme
des valeurs de richesse des espéces généralistes et XS correspond a la somme des valeurs de
richesse des especes spécialistes des bois. L’indice CSlaspergen exprime 1’abondance relative des
especes spécialistes des bois par rapport aux généralistes et est calculé comme précédemment,
mais a partir des valeurs d’abondance des espéces. L’indice CSlrpersitrans €Xprime la richesse
relative des espéces persistantes par rapport aux espéces transitoires et est calculé tel que
(XT+3%P) / (XT+ZP), ou XT correspond a la somme des valeurs de richesse des espéces
transitoires et XP correspond a la somme des valeurs de richesse des especes persistantes.
L’indice CSlapersirans €xprime 1’abondance relative des espéces persistantes par rapport aux
transitoires et est calculé comme précédemment, mais a partir des valeurs d’abondance des

especes.
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Au total, 4 indices ont été calculés par groupement.

Pour le groupement des especes selon leur habitat préférentiel, ont été calculés : I’indice de
diversité des spécialistes des bois (Diversité_spé), I’indice de diversité des espéces généralistes
(Diversité_gén), la richesse relative des spécialistes des bois par rapport aux généralistes
(CSlrspergen) et I’abondance relative des spécialistes des bois par rapport aux généralistes
(CSlaspergen).

Pour le groupement des especes selon leur persistance, ont été calculés : I’indice de diversité
des espéces persistantes (Diversité pers), ’indice de diversité des espéces transitoires
(Diversité_trans), la richesse relative des spécialistes persistantes par rapport aux transitoires
(CSlRrpersitrans) et 1’abondance relative des espéces persistantes par rapport aux transitoires
(CS |Apers/trans) .

Analyses statistiques

L’ensemble des analyses statistiques présentées dans cette étude a été réalisé a 1’aide du logiciel
R.3.6.0 (R Core Team).

Tout d’abord, afin de rendre compte de 1’évolution temporelle de la connectivité, les

valeurs de connectivité dF*x moyennes des 6 dates ont été comparées a I’aide d’'une ANOVAR.

Les relations entre la connectivité a chaque date (1952, 1974, 1985, 2000, 2006 et 2016)
et les communautés végétales boisées exprimeées et potentielles, ont été étudiées a partir de
modeles linéaires indépendants. Les valeurs-p et les AICc (critére d’information d’Akaike
corrigé pour échantillons de petite taille, Akaike, 1974) de chaque modéle ont été obtenues a
partir du package «car » (Fox & Weisberg, 2019 ; R package version 3.0-3.) et « MuMIn »
(Barton, 2019 ; R package version 1.43.6.), respectivement.

Les relations entre la dynamique de connectivité (i.e. magnitude de la dynamique de
connectivité et variabilité des changements de connectivité) et les communautés végétales
boisées exprimées et potentielles, ont été étudiées a partir de différents modeles linéaires avec
la magnitude et la variabilit¢ en effets fixes. Dans un premier temps, I’effet additif de la
magnitude (Magn Des) et da la variabilité (Var Des) issues de 1’approche descriptive sur les
communautés végétales boisées a été étudié. Dans un second temps, I’effet additif de la
magnitude (Magn_Stat) et da la variabilité (Var Stat) issues de ’approche statistique sur les
communautés végetales boisées a été étudié. Pour chaque approche, tous les modéles possibles

ont été créés, puis sélectionnés selon leur AICc. Seuls les modéles avec un AAICc < 2 ont été
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conservés. Ensuite, un modele moyen a été calculé a partir des parametres moyens estimeés
(ordonnée a I’origine et pentes de chaque variable). Les packages « car » et « MuMIn » ont été
utilisés. Le package « AICcmodavg » (Mazerolle, 2019 ; R package version 2.2-2.) a éte utilisé
pour opérer les sélections des modéles sur la base des AlCc.

Les modéles réalisés a partir de la connectivité calculée pour une échelle spatiale de
500m (connectivité pour chaque date et variable de dynamique) présentaient systématiquement
des AlCc plus faibles (modeéles plus vraisemblables) que ceux réalisés a partir de la connectivité
calculée pour une échelle spatiale de 750m et 1000m. Ainsi, seuls les résultats issus des modéles
considérant la connectivité a une échelle spatiale de 500m sont présentés dans cette étude. Seuls
les résultats obtenus par 1’approche descriptive (dynamique de connectivité caractérisée par sa
magnitude Magn_Des et sa variabilité Var_Des) sont présentés dans cette étude, puisque les
modéeles moyens issus de I’approche descriptive étaient plus vraisemblables (AICc plus faibles

que ceux issus de I’approche statistique).

Résultats

Caractéristiques de la connectivité des bois étudiés et de leur dynamique

Pour une date donnée, la connectivité du paysage (indice dF*i) varie au sein des bois étudiés
(Tableau 1).

Tableau 1. Variabilité de I'indice de connectivité dF*«des bois pour chaque année étudiée.
Les écarts-types sont indiqués entre parentheses (ET). N = 25

Connectivité dF*, 1952 1974 1985 2000 2006 2016
Moyenne (ET) 0,57 (0,59) 0,62 (0,87) 0,52 (0,66) 0,60 (0,59) 0,46 (0,52) 0,65 (0,64)
Min-Max 0-2,63 0-3,67 0-3,21 02,28 02,14 02,26

Il n’existe aucune différence significative entre les connectivités moyennes dF* pour chaque
année étudiée (ANOVAR, F = 1,65, p = 0,156) (Figure 4).
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Figure 4. Connectivités moyennes (indice dF*k) de I'ensemble

des bois pour chaque année étudiée. Les barres d’erreur
représentent I'erreur standard de la moyenne. N = 25.

Les bois étudiés présentent des patrons de dynamique de connectivité trés différents les uns des
autres. Les bois étudiés peuvent aussi bien présenter une dynamique stagnante (Figure 5,
gauche), qu’une dynamique descendante (Figure 5, milieu) ou ascendante (Figure 5, droite).
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Figure 5. Représentation graphique de la dynamique de connectivité de 3 bois. La ligne bleue
représente la pente estimée par le modele global. On observe respectivement une dynamique
stagnante (bois n°15), descendante (bois n°99) et ascendante (bois n°320).
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Caractéristiques des communautés végétales étudiees

Le pool régional des bois (i.e. nombre total d’espéces rencontrées au sein des 25 bois
étudiés, aussi bien au sein des communautés exprimées que potentielles) est composé de 95
especes herbacées, tandis que celui des communautés exprimées et potentielles contiennent
respectivement 42 et 71 especes. L’indice de Jaccard, calculé pour déterminer la similarité entre
le pool des communautés exprimées et celui des communautés potentielles, est égal a 0,073,
indiquant une faible similarité entre ceux-ci. Seules 18 espéces sont, en effet, a la fois
rencontrées au sein des pools régionaux des communautés exprimées et potentielles.

Tableau 2. Caractéristiques des communautés végétales boisées exprimées et
potentielles. Richesse spécifique, abondance et diversité de Shannon ont été
calculées pour chaque bois (N = 25). Les écarts-type sont indiqués entre
parentheses (ET).

Communautés exprimées Communautés potentielles
Moyenne (ET) Min-Max Moyenne (ET) Min-Max

Richesse 6,72 (3,56) 0-17 13,76 (4,96) 6-28
Abondance 69,84 (104,89) 0-354 363,12 (289,83) 16-1120
Shannon 1,29 (0,65) 0-2,39 1,18 (0,67) 0,49-2,27

Les communautés exprimées contiennent entre 0 et 17 especes herbacées (Tableau 2).
Elles présentent une richesse spécifique de 6,72 espéces en moyenne ainsi qu’un indice de
Shannon moyen de 1,29 (Tableau 2). Elles sont principalement composées d’especes
spécialistes des bois (69% des especes du pool) et d’espéces transitoires (69% des espéces du
pool). Les especes les plus abondantes (représentant plus de 50% de 1’abondance totale) en
communautés exprimeées sont les suivantes : Anemone nemorosa, Circaea lutetiana, Euphorbia
amygdaloides, Holcus mollis, Hyacinthoides non-scripta et Polygonatum multiflorum (la liste
compléte des espéeces présentes en communautés exprimées est consultable en annexe 1).

Les communautés potentielles contiennent entre 6 et 28 espéces herbacées (Tableau 2).
Elles présentent une richesse spécifique de 13,76 especes en moyenne ainsi qu’un indice de
Shannon moyen de 1.18 (Tableau 2). Elles sont seulement composées de 24 especes spécialistes
des bois (33,8% du pool). Elles contiennent 40 espéces transitoires (56,4% du pool). Les
especes les plus abondantes (représentant plus de 50% de 1’abondance totale) en communautés
potentielles sont les suivantes: Carex sp., Digitalis purpurea, Hypericum humifusum,
Hypericum pulchrum, Juncus bufonius et Lipandra polysperma (la liste compléte des espéces
présentes en communautés potentielles est consultable en annexe 2).
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Influence de la connectivité paysagere passee et actuelle et de sa dynamique sur les
communautés boisées : étude comparative des communautés exprimées et potentielles

Quelle que soit la date étudiée, aucune relation entre la connectivité et la richesse ainsi
que I’abondance n’a été¢ mise en évidence au sein des communautés exprimées et potentielles
(Tableau 3). La connectivité passée et actuelle n’a pas d’influence significative sur la diversité
de Shannon des communautés exprimées, tandis que la connectivité en 1952, 2000 et 2016
influence significativement la diversité de Shannon des communautés potentielles (Tableau 3).
Plus précisément, la diversité de Shannon des communautés potentielles augmente lorsque la
connectivité en 1952, 2000 et 2013 augmente.

Tableau 3. Résumé des modeles linéaires expliquant I'influence de la connectivité (a chacune des 6 dates) sur la richesse spécifique,
I'abondance et la diversité des communautés boisées actuelles (exprimées, a gauche et potentielles, a droite). Seules les relations
significatives sont présentées en gras. AlCc : critére d’information d’Akaike corrigé pour échantillons de petite taille, R? : pourcentage
de variation expliquée, ddl : degré de liberté, F : valeur du test F. N.S. : non-significatif. N = 25.

Communautés Exprimées Communautés Potentielles
Année AICc R? ddl F  Valeur-p Pente Intercept  AlCc R2 ddl F Valeur-p Pente Intercept
Richesse
1952, 1974, 1985, 2000, 2006, 2016 : N.S. N.S.
Abondance
1952, 1974, 1985, 2000, 2006, 2016 : N.S. N.S.
Shannon
1952 - - - - N.S. - - 3698 0,25 1 7,74 0,011* 0,43 0,94
1974 - - - - N.S. - - - - - - N.S. - -
1985 - - - - N.S. - - - - - - N.S. - -
2000 - - - - N.S. - - 3894 0,17 1 4,52 0,044* 0,46 0,98
2006 - - - - N.S. - - - - - - N.S. - -
2016 - - - - N.S. - - 3877 018 1 4,71 0,040* 0,49 0,84

Que ce soit pour la magnitude (Magn_Des) ou pour la variabilité (Var_Des) de
connectivité au cours du temps, aucune relation entre la richesse ou I’abondance et la
dynamique de connectivité n’a été mise en évidence, aussi bien au sein des communautés
exprimées que des communautés potentielles (Tableau 4). De maniere similaire, au sein des
communautés exprimées, aucune relation significative entre la dynamique de connectivité et la
diversité de Shannon n’a été démontré. En revanche, il existe une relation entre la diversité des
communautés potentielles et la dynamique de connectivité. Plus précisément, plus 1’intensité
de changement de connectivité (Var_Des) est forte, plus la diversité de Shannon des
communautés potentielles est élevée (Tableau 4).
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Tableau 4. Résumé des modeéles linéaires les plus vraisemblables selon le critere d’information d’Akaike expliquant I'influence
de la magnitude (Magn_Des) et de la variabilité (Var_Des) de la dynamique de connectivité sur les communautés exprimées et
potentielles. Le signe ”’-” indique les variables non-sélectionnées dans les modéles les plus vraisemblables. Les relations
significatives (i.e. dont I'Intervalle de Confiance a 95% ne contient pas 0) sont présentées en gras. AlCc : critére d’information
d’Akaike corrigé pour échantillons de petite taille, R? : pourcentage de variation expliquée, IC : Intervalle de Confiance a 95%.
N = 25.

Modeéle Intercept Magn_Des Var_Des
AlCc Rz Valeur-p Pente IC Pente IC

Communautés Exprimées

Richesse 148,57 0,11 0,09 -3,89 0,63 (-2,42; 3,69) -0,88 (-2,51;0,74)

Abondance 307,01 0,10 0,12 -234,18 7,96 (-47,81;63,73) -5,63 (-30,32;19,04)

Shannon 52,38 0,13 0,07 -0,63 0,14 (-0,39,0,67) -0,13 (-0,38;0,10)
Communautés potentielles

Richesse 156,80 0,13 0,06 0.98 - - -2.27  (-12,35; 3,69)

Abondance 359,60 0,09 0,14 -395,22 - - -32,67 (-125,02;59,67)

Shannon 37,19 0,24 0,018* 0,05 -0,07 (-0,41,0,26) 0,19 (0,03;0,32)

Influence de la connectivité paysagére passée et actuelle et de sa dynamique selon les
groupes fonctionnels : le cas des communautés boisées exprimées

Que ce soit selon la spécialisation des espéces a 1’habitat ou selon leur persistance dans
la banque de graines, aucune relation significative n’a été démontré entre la connectivité passée
et actuelle et les richesses relatives (CSlrspsigen, CSlrpersitrans), le€s abondances relatives
(CSlaspergen, CSlapersirans) ou  les diversités de Shannon (Diversité_spé, Diversité_gén,
Diversité_pers, Diversité_trans).

De maniere similaire, les mémes résultats sont obtenus lorsqu’on s’intéresse a la
dynamique de la connectivité : aucune relation significative n’a été mise en évidence entre la
magnitude (Magn_Des) ou la variabilité (Var_Des) de connectivité au cours du temps et les
indices précédemment cités.

Influence de la connectivité paysagére passée et actuelle et de sa dynamique selon les
groupes fonctionnels : le cas des communautés boisées potentielles

| — Selon la spécialisation des espéeces a 1’habitat

Pour ce qui est des especes specialistes de milieux boisés, ni leur richesse relative
(CSlRrspergen), ni leur abondance relative (CSlaspsigen) n’est expliquée par la connectivité des bois
aux différentes dates (Tableau 5). En revanche, la diversité des espéces spécialistes des bois
(Diversité_spé) est expliquée par la connectivité et ce quelle que soit la date. Plus la connectivité
passée et présente est elevee, plus la diversité des especes spécialistes de milieux boisés est
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importante au sein de la banque de graines (Tableau 5). La diversité des especes généralistes

(Diversité_gén) n’est pas influencée par la connectivité des bois.

Tableau 5. Résumé des modeles linéaires expliquant I'influence de la connectivité (a chacune des 6 dates) sur les richesses relatives,
les abondances relatives et les diversités selon la spécialisation des espéces a I’habitat (a gauche) et la persistance des espéces dans
le sol (a droite). Seules les relations significatives sont présentées en gras. AlCc : critere d’information d’Akaike corrigé pour
échantillons de petite taille, R? : pourcentage de variation expliquée, dd| : degré de liberté, F : valeur du test F. N = 25.

Spécialisation a I’habitat Persistance des graines
Année AICc R? ddl F  Valeur-p Pente Intercept  AlCc R2 ddl F Valeur-p Pente Intercept

CSIRspé/gén CSIRpers/trans
1952, 1974, 1985, 2000, 2006, 2016 : N.S. N.S.
cs'Aspé/gén cs'Apers/trans
1952, 1974, 1985, 2000, 2006, 2016 : N.S. N.S.
Diversité_gén Diversité_trans
1952, 1974, 1985, 2000, 2006, 2016 : N.S. N.S.
Diversité_spé Diversité_pers
1952 21,92 0,28 1 8,82 0,007** 0,35 0,59 3380 022 1 6,056 0,022 0,37 0,76
1974 25,10 0,18 1 5,02 0,035* 0,19 0,66 - - - - N.S. - -
1985 25,59 0,16 1 4,48 0,045* 0,24 0,66 - - - - N.S. - -
2000 22,63 0,26 1 7,93 0,009** 0,33 0,59 - - - - N.S. - -
2006 26,04 0,15 1 3,98 0,048* 0,29 0,65 - - - - N.S. - -
2016 23,77 0,22 1 6,56 0,018* 0,29 0,60 - - - - N.S. - -

S’agissant de la dynamique de connectivité, ni la richesse relative (CSlrspergen), Ni
I’abondance relative (CSlaspsigen) des espéces spécialistes des bois ne sont expliquées par la
magnitude (Magn_Des) et la variabilité (Var_Des) de la dynamique de connectivité (Tableau
6). En revanche, une relation entre la diversité des espéces spécialistes des bois (Diversité_spé)
et la dynamique de connectivité a été mise en évidence. La encore, c’est I'intensité de
changement de connectivité (Var_Des) qui a un effet positif sur la diversité des communautés
potentielles (Tableau 6). Aucune relation n’a été mise en évidence entre la diversité des espéces
géneralistes et la dynamique de connectivité.
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Tableau 6. Résumé des modeles linéaires les plus vraisemblables selon le critere d’information d’Akaike expliquant I'influence
de la magnitude (Magn_Des) et de la variabilité (Var_Des) de la dynamique de connectivité sur les richesses relatives, les
abondances relatives et les diversités selon la spécialisation des espéces a I'habitat (haut) et la persistance des graines (bas).

” on

Le signe

indique les variables non-sélectionnées dans les modeles les plus vraisemblables. Les relations significatives (i.e.

dont I'Intervalle de Confiance a 95% ne contient pas 0) sont présentées en gras. AlCc : critere d’information d’Akaike corrigé
pour échantillons de petite taille, R? : pourcentage de variation expliquée, IC : Intervalle de Confiance a 95%. N = 25.

Modele Intercept Magn_Des Var_Des

AlCc RZ  Valeur-p Pente IC Pente IC

Spécialisation a I’habitat

CSIRspé/gén 44,08 0,02 0,64 0,11 - - -0.01  (-0,41;0,49)
CSlpspé/gén 17,51 0,09 0,12 1,42 003 (-021;0,15) -0,02  (-0,11;0,06)
Diversité_gén 4554 0,03 0,44 3,01  -0,06 (-0,39;0,28) - -
Diversité_spé 21,98 0,28 0,007** 0.01 - - 0.16  (0,05;0,26)
Persistance des graines
CSIRpers/trans 29,40 0,01 0,70 0,21 - - -0,01  (-0,57;0,66)
CSlapers/trans -73,06 0,40 <0.001*** 0,05 0,06 (0,01;0,11) 0,03  (0,01;0,05)
Diversité_trans 52,37 0,04 0,39 -0,32 - (-42;0,25) - -
Diversité_pers 3587 0,16 0,048* -0,06 - - 0,13 (0,01; 0,24)

11 — Selon la persistance des especes dans le sol

Pour ce qui est des especes persistantes, ni leur richesse relative (CSlrperstrans), ni leur
abondance relative (CSlapersitrans) n’est expliquée par la connectivité des bois aux différentes
dates (Tableau 5). En revanche, la diversité des especes spécialistes des bois (Diversité_spé)
est expliquée par la connectivité en 1952. Plus la connectivité passée est élevée, plus la diversité
des especes persistantes est importante au sein de la banque de graines. La diversité des espéces
transitoires (Diversité gén) n’est pas influencée par la connectivité des bois.

Aucune relation entre la richesse relative des especes persistantes (CSlrpersitrans) €t 12
dynamique de connectivité n’a été mise en évidence (Tableau 6). En revanche, la dynamique
de connectivité impacte 1’abondance relative des espéces persistantes (CSlapersitrans). Plus la
pente de connectivité de 1952 a 2016 (Magn_Des) est élevée, plus les espéces persistantes sont
abondantes relativement aux especes transitoires. Aussi, plus I’intensité de changements de
connectivité (Var_Des) est importante, plus les espéces persistantes sont abondantes
relativement aux espéces transitoires. De plus, il existe une relation entre la diversité des
especes persistantes et la dynamique de connectivité : plus I’intensité de changements de
connectivité (Var_Des) est élevée, plus la diversité des espéces persistantes (Diversité_pers) est
importante. La diversité des especes transitoires, elle, n’est pas expliquée par la dynamique de
connectivite.
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Discussion

L’ensemble des 25 bois étudiés présente une dynamique de connectivité paysagere
caractéristique des agroecosystemes (Zeigler & Fagan, 2014 ; Bishop-Taylor et al., 2018). En
effet, bien que la connectivité moyenne des bois étudiés ne varie pas de maniére significative
dans le temps, les bois — pris individuellement — presentent des dynamiques temporelles de
connectivité (magnitude et variabilité) tres différentes les unes des autres.

Les communautés exprimées, une absence de réponse a la connectivité paysagéere et sa
dynamique

Nos résultats démontrent que les communautés végeétales boisées exprimées ne répondent ni a
la connectivité paysagere, qu’elle soit présente ou passée, ni a la dynamique de connectivité,
réfutant ainsi partiellement (i.e. pour les communautés exprimeées) notre premiere, quatrieme et
cinguieme hypothéses. Cette absence de réponse a été mise en evidence dans plusieurs études,
soulignant ainsi le manque de consensus quant a 1’effet de la connectivité paysagere sur la
structure taxonomique des communautés exprimées, quel que soit ’habitat étudié (Uroy et al.,
2019). Si certaines études ont reporté un effet négatif de la connectivité sur la richesse de ces
communautés (e.g. zones humides, Bornette et al., 1998), d’autres démontrent un impact positif
de cette derniére sur la richesse des communautés exprimees (e.g. prairies, Lindborg &
Eriksson, 2004 ; landes, Piessens et al., 2004 ; jeune pinéde, Brudvig et al., 2009). Enfin
plusieurs études soulignent, tout comme nos résultats, une absence d’effet de la connectivité
sur la richesse ou 1’abondance des communautés végétales (Helm et al., 2006, Cousins et al.,
2007), notamment en milieu prairial. Dans le ces des milieux boisés, plusieurs études ont
démontré un effet positif de la connectivité sur les communautés végétales forestieres
(Verheyen et al., 2004 ; Damschen et al., 2006 ; Damschen et al., 2008). Néanmoins, une étude
récente menée sur la Zone Atelier Armorique décrit un résultat similaire a notre étude : la
richesse et I’abondance des especes végétales au sein des communautés exprimées ne dépendent
pas de la connectivité des élements boisés (Mony et al., 2018).

La présence d’un délai de réponse a la connectivité (i.e. un décalage temporel entre
changement de connectivité et réponse des communautés) est souvent démontrée (e.g. Lindborg
& Eriksson, 2004 ; Gustavsson et al., 2007) ou suggérée (e.g. Helm et al., 2006) par les auteurs
dans le cas d’une absence de réponse des communautés exprimées a la connectivité actuelle.
Toutefois, aucun effet de la connectivité passée sur les communautés exprimées actuelle n’a été
observé dans notre étude, ne permettant pas de mettre en évidence ce délai de réponse des

communautés végetales des bois étudiés. Ainsi, ces résultats peuvent s’expliquer par le fait que
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les communautés exprimées seraient plus sensibles aux variables observées a 1’échelle de
I’habitat (e.g. surface des taches d’habitat, Cousins et al., 2007 ; pH, productivité des sols,
Hérault & Honnay, 2005) plutét qu’aux variables paysagéres. Par exemple, Cousins et al.
(2007) et Mony et al. (2018) démontrent que la richesse et I’abondance augmentent lorsque la
surface des taches d’habitat augmente. Hérault & Honnay (2005) ont reporté que la composition
des communautés végétales des fragments forestiers est principalement expliquée par le pH ou
la productivité des sols au sein des habitats forestiers. Ainsi, il pourrait étre intéressant de
prendre en compte ces facteurs dans une future étude.

Si les variables observées a 1’échelles de I’habitat ont un effet prépondérant par rapport
a celles rencontrées a 1’échelle du paysage sur les communautés exprimées, 1’étude de la
réponse des communautés potentielles a la connectivité, qu’elle soit présente ou passée, et a sa
dynamique temporelle semble particulierement pertinente. Ces dernieres, pouvant s’avérer tres
différentes en terme de composition par rapport aux communautés exprimées, peuvent répondre

différemment aux variations de I’environnement (Hiiesalu et al., 2012 ; Partel et al., 2012).

Les communautés végétales boisées exprimées et potentielles, deux compartiments aux

compositions taxonomiques trés différentes

En accord avec notre deuxiéme et troisieme hypothéses, notre étude a mis en évidence que
contrairement aux communautés exprimées, les communautés potentielles sont sensibles a la
connectivité passée et présentes ainsi qu’a sa dynamique. Cette différence de réponse se traduit
par des différences taxonomiques fortes entre ces deux compartiments, comme démontrés par
de nombreuses études réalisées en milieux boisés (Warr et al., 1994, Eriksson, 1995 ; Bossuyt
& Hermy, 2001). Les espéces les plus abondantes en communautes potentielles dans les 25 bois
étudiés sont Digitalis purpurea, Juncus bufonius et les especes des genres Carex et Hypericum.
Ces dernieres sont citées comme des especes atteignant de fortes densités en banque de graines
tandis qu’elles ne sont que peu présentes au niveau du couvert végétal (Bossuyt & Hermy 2001 ;
Plueetal., 2016). Nous avons également observé une forte présence d’espéces adventices, telles
que Lipandra polysperma ou Veronica arvensis au sein des communautés potentielles, ces
derniéres n’étant jamais retrouvée dans les communautés exprimées, probablement en raison
de leurs exigences écologiques. Contrairement aux grands espaces forestiers peu perturbés, les
petits boisements en agroécosystemes sont reconnus pour subir un effet lisiere important en
raison de leur faible surface (Fry & Sarlov-Herlin, 1997). lls sont ainsi susceptibles de recevoir
des apports réguliers de graines d’especes adventices provenant des parcelles agricoles les
entourant (Peterson & Carson, 1996). A I’inverse, tout comme Bossuyt & Hermy (2001), nous
avons trouvé qu’une espéce, Anemone nemorosa, faisait partie des espéces les plus abondantes
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en communautés exprimées dans les 25 bois étudiés tandis qu’elle est absente de la banque de
graines.

Ces différences en terme de composition taxonomique peuvent s’expliquer par le fait
que, contrairement aux communautés exprimées, les variables observées a 1’échelles de
I’habitat ne semblent pas influencer les communautés de la banque de graines du sol. Par
exemple Albrecht & Pilgram (1997) ont démontré que le pH et la granulométrie n’affectent pas
I’abondance des graines dans le sol. De plus, Dougall & Dodd (1997) et Buckley et al. (1997)
ont mis en évidence que les banques de graines des milieux boisés sont majoritairement
constituées d’especes héliophiles et pionnieres ne pouvant se maintenir au sein de la végétation
exprimée di a des conditions locales défavorables (humidité et ombrage importants). La plupart
des espéces spécialistes des bois (i.e. tolérantes a I’ombre), sont présentes en faible densité au
sein du couvert végeétal et possedent des graines a faible durée de vie. Ces deux caractéristiques,
ne leur permettent pas de persister en banque de graines (Brown and Oosterhuis, 1981 ; Plue et
al., 2017). Ainsi, étant donne que les especes spécialistes des bois semblent peu persistantes, la
différence de réponse entre communautés exprimées et potentielles est surtout due a I’influence

des facteurs locaux.

Les communautés potentielles, des témoins des effets de la connectivité paysagére

Nos résultats, en accord partiel avec notre premiére, quatriéme et cinquiéeme hypotheses,
montrent que seule la diversité des communautés potentielles répond a la connectivité
paysagere actuelle, passée ainsi qu’a la variabilité des changements de connectivité dans le
temps. Malheureusement, aucune étude n’a exploré les relations entre la connectivité et les
communautés issues de la banque de graines. La variabilité des changements de connectivité
dans le temps semble favoriser la diversité des communautés potentielles. Une forte de
variabilité environnementale est reconnue pour favoriser la partition de niches temporelles
(effet de stockage, Chesson, 1985 ; Warner & Chesson, 1985 ; Tilman & Pacala, 1993). Cette
variabilité environnementale favorise donc la coexistence des espéces, se traduisant par une
forte richesse spécifique au sein des communautés (Chesson & Warner, 1981 ; Tilman et al.,
1994 ; Chesson, 2000a ; Amarasekare, 2003), d’autant plus si les espéces sont capables de
persister dans le milieu (e.g. en s’installant dans la banque de graine du sol ; Levine & Rees,
2004). Ce phénomeéne semble se transposer a la variabilité des changements de connectivité
dans le temps. Cependant, 1’absence de réponse de la richesse et de 1’abondance des
communautés potentielles a la connectivité suggere I’importance de prendre en compte

différents descripteurs des communautés. Néanmoins, une approche fonctionnelle peut
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permettre d’améliorer la compréhension des réponses des epéeces au sein des communautés
potentielles.

L’approche fonctionnelle, des réponses contrastées selon la spécialisation et la persistance des
especes

Nos résultats mettent en évidence des différences de réponses a la connectivité et sa dynamique
au sein des communautés potentielles selon la spécialisation a ’habitat et la persistance des
especes. En effet, nous observons un effet positif de la connectivité sur les espéces spécialistes
des bois alors que les espéces genéralistes ne semblent pas étre affectées. Plusieurs autres études
ont démontré que ’effet de la connectivité dépend du degré de spécialisation des especes,
notamment concernant les communautés végetales prairiales. Adriaens et al. (2006) ont montré
une baisse du nombre moyen d’espéces spécialistes d’environ 37% suite a une perte de
connectivité, alors que les especes généralistes n’étaient pas impactées. Des résultats similaires
ont été obtenus par Briickman et al. (2010) qui ont reporté des baisses de richesse en especes
spécialistes de 24 a 37%, sans que les généralistes n’aient été affectées. Ces différences de
réponse entre spécialistes et généralistes face aux changements de connectivité en milieux
boisés pourraient s’expliquer par le fait que les espéces spécialistes des bois sont caractérisees
par de faibles capacités de dispersion (Deék et al., 2018) et que les especes généralistes sont
moins sensibles aux modifications environnementales [du fait de leur valence écologique (i.e.
amplitude de niche) élevée ; Lindgren & Cousins; 2017]. Ces résultats se transposent a la
dynamique de connectivité : nous avons mis en évidence 1’impact positif de la variabilité des
changements de connectivité dans le temps sur les especes spécialistes tandis que les especes
specialistes ne sont pas impactées.

Nos resultats montrent d’une part un impact positif de la connectivité passée sur la
diversité des especes persistantes et d’autre part I’influence positive de la variabilité des
changements de connectivité dans le temps sur la diversité des espéces persistantes. Nous avons
aussi montré ’influence positive de la magnitude et la variabilité des changements de
connectivité sur I’abondance des espéces persistantes. La proportion d’espéces végétales
caractérisées par des graines a forte persistance dans le temp est reconnue pour étre
particulierement sensible aux modifications de connectivité passée au sein des milieux prairiaux
(Lindborg, 2007 et Dedk et al., 2018). Nos résultats démontrent que ce phénoméne peut
s’étendre aux espéces des milieux boisés. Ces résultats sont en accord avec le fait que la
présence d’un délai de réponse soit principalement liée aux plantes a longue durée de vie (e.g.
clonales ou persistantes), comme le démontrent les travaux de Lindborg (2007).

24



Conclusion et perspectives

Cette étude souligne I’importance d’étudier les communautés issues de la banque de graines en
complément de 1’étude du couvert végétal lorsqu’il s’agit de déterminer quels sont les effets de
la connectivité au sein des paysages particuliecrement dynamiques. La nécessité d’intégrer les
communautés potentielles dans les études afin de mieux comprendre les réponses des plantes
face aux modifications paysageres est de plus en plus reconnue (Auffret et al., 2015 ; Leckie et
al., 2017), et certains suggérent méme d’étudier I’ensemble des espéces du couvert végétal et
de la bangue de graines comme une seule communauté (Plue et al., 2017). De plus, nos résultats
indiquent que la perte de connectivité entre les bois pourrait menacer différemment les especes
végeétales selon leurs caractéristiques biologiques. L’approche fonctionnelle permet alors de
mieux prévoir les réponses des espéces a la connectivité de leur habitat et ainsi mieux évaluer
leur état de conservation (Kolb & Dickmann, 2005). Nos résultats induisent d’autres
implications concernant 1’écologie de la conservation. En effet si les impacts d’une diminution
de connectivité ne sont pas étudiés sur une échelle de temps suffisamment longue, cela peut
donner lieu a de mauvaises interprétations (Lindborg & Eriksson, 2004). Les effets négatifs
pouvant apparaitre trés tardivement, 1’état écologique de certains sites pourrait étre surestimé.
Si les richesses spécifiques observées sont héritées d’un paysage passé avec une meilleure
connectivité, I’absence de relation entre la diversité et 1’état de la connectivité actuelle suggere
que les futures pertes d’especes ne pourront pas étre compensées par de nouvelles colonisations
(Lindborg & Eriksson, 2004 ; Honnay et al., 2005 ; Cousins et al., 2009). De méme, lorsque
des mesures de gestion sont mises en place dans des milieux comme les foréts, ou les réponses
des plantes sont particulierement lentes (Verheyen et al., 2004), les effets bénéfiques attendus
peuvent apparaitre longtemps apres les actions menées. Ainsi, les programmes de conservation
basés sur les analyses des changements paysagers ne doivent plus seulement considérer les
effets de I’isolation et de la connectivité actuelle (Hanski, 1999 ; Bierregaard et al., 2002). Il
est important de prendre en compte ’historique de la connectivité et sa dynamique, surtout

lorsque les organismes concernés sont peu mobiles et persistants comme les plantes.
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Annexe 1. Liste des espéces présentes en communautés exprimées (n = 42). Les habitats préférentiels ainsi que la

persistance des graines sont indiqués.

Genre Espéce Nom commun Habitat(s) préférentiel(s) Persistance
Agrostis capillaris Agrostide capillaire Prés, pelouses et chemins  Transitoire
Ajuga reptans Bugle rampante Prés et lieux frais Transitoire
Anemone nemorosa Anémone des bois Bois et prairies humides Transitoire
Arrhenaterum elatius Fenasse Prés et champs Transitoire
Arum maculatum Arum tacheté Bois et haies Transitoire
Betonica officinalis Bétoine officinale Bois, landes et paturages Transitoire
Brachypodium sylvaticum Brachypode des bois Bois et lieux ombragés Persistante
Carex sp. Laiche(s) Bois et lieux humides Persistante
Circaea lutetiana Circée commune Bois et ravins humides Transitoire
Conopodium majus Conopode dénudé Bois et prés siliceux Transitoire
Dactylis glomerata Dactyle Prés et paturages Transitoire
Deschampsia cespitosa Canche cespiteuse Lieux humides incultes Transitoire
Dioscorea communis Herbe aux femmes battues Bois, haies et buissons Transitoire
Epipactis helleborine Epipactis a larges feuilles Bois secs Transitoire
Euphorbia amygdaloides  Euphorbe a feuilles d’amandier Bois et lieux ombragés Transitoire
Fragaria vesca Fraisier des bois Bois, haies et buissons Persistante
Galium aparine Gaillet accrochant Haies, buissons et champs  Transitoire
Geranium robertianum Herbe a Robert Bois, haies et murs Transitoire
Geum urbanum Benoite commune Bois et haies Transitoire
Holcus lanatus Houlque laineuse Prés et chemins Transitoire
Holcus mollis Houlque molle Champs et paturages Transitoire
Hyacinthoides non-scripta Jacinthe des bois Bois et lieux ombragés Persistante
Hypericum pulchrum Millepertuis élégant Bois et landes Persistante
Luzula multiflora Luzule a fleurs nombreuses Bois et paturages Transitoire
Melica uniflora Mélique a une fleur Bois et lieux ombragés Transitoire
Moehringia  trinervia Sabline a trois nervures Bois et lieux ombragés Persistante
Molinia caerulea Molinie bleue Bois, landes et prés humides Transitoire
Neottia ovata Grande Listére Bois et prés humides Transitoire
Oenanthe crocata Oenanthe safranée Prairies et cours d’eau Persistante
Orchis mascula Orchis male Bois et prés Persistante
Poa trivialis Gazon d’Angleterre Prairies et lieux humides Persistante
Polygonatum multiflorum Sceau-de-Salomon commun Bois et haies Transitoire
Primula vulgaris Primevére acaule Bois, haies et prés Persistante
Rumex conglomeratus  Oseille agglomérée Fossés et lieux humides Transitoire
Stellaria holostea Stellaire holostée Bois et haies Transitoire
Teucrium scorodonia Germandrée scorodoine Bois et buissons Transitoire
Umbilicus rupestris Nombril-de-Vénus commun Murs et rochers ombragés  Persistante
Urtica dioica Grande Ortie Lieux incultes Persistante
Valeriana officinalis Valériane a petites feuilles Bois humides et cours d’eau Transitoire
Veronica chamaedrys Véronique petit-chéne Bois, prés et haies Persistante
Viola reichenbachiana Violette de Reichenbach Bois et haies Transitoire
Viola riviniana Violette de Rivinus Bois et lieux ombragés Transitoire




Annexe 2. Liste des especes présentes en communautés potentielles (n = 71). Les habitats préférentiels
ainsi que la persistance des graines sont indiqués.

Genre Espece Nom commun Habitat(s) préférentiel(s) Persistance
Agrostis canina Agrostide des chiens Bois et prés humides Persistante
Agrostis capillaris Agrostide capillaire Prés, pelouses, chemins Transitoire
Agrostis stolonifera Agrostide blanche Prairies et prés humides Transitoire
Ajuga reptans Bugle rampante Prés, lieux frais Transitoire
Cardamine  flexuosa Cardamine des bois Bois et lieux humides Persistante
Carex sp. Laiche(s) Bois et lieux humides Persistante
Centaurium  erythraea Petite centaurée commune Prairies et lieux humides Persistante
Cerastium sp. Céraiste(s) Champs et prairies Transitoire
Chenopodium album Ansérine blanche Lieux incultes et champs Persistante
Circaea lutetiana Circée commune Bois et ravins humides Transitoire
Cirsium arvense Cirse des champs Lieux incultes et champs Transitoire
Cirsium palustre Cirse des marais Bois, marais et tourbieres Transitoire
Deschampsia cespitosa Canche cespiteuse Lieux humides incultes Transitoire
Digitalis purpurea Digitale pourpre Lieux incultes Persistante
Epilobium palustre Epilobe des marais Lieux humides et marais Transitoire
Epilobium tetragonum Epilobe a quatre angles Lieux frais Transitoire
Erigeron sumatrensis  Vergerette de Barcelone Lieux incultes Transitoire
Eupatorium  cannabinum  Eupatoire a feuilles de chanvre Bois et lieux humides Transitoire
Euphorbia amygdaloides Euphorbe a feuilles d’amandier Bois et lieux ombragés Transitoire
Galium aparine Gaillet accrochant Haies, buissons et champs Transitoire
Galium palustre Gaillet des marais Bois, fossés et prés humides  Transitoire
Gnaphalium  uliginosum Cotonniére des fanges Lieux humides Persistante
Holcus lanatus Houlque laineuse Prés et chemins Transitoire
Holcus mollis Houlque molle Champs et paturages Transitoire
Hypericum humifusum Millepertuis couché Champs et pelouses pionniéres Persistante
Hypericum maculatum Millepertuis taché Bois et paturages Transitoire
Hypericum perforatum Millepertuis commun Lieux incultes Persistante
Hypericum pulchrum Millepertuis élégant Bois et landes Persistante
Hypericum tetrapterum  Millepertuis a quatre ailes Lieux humides Transitoire
Isolepis setacea Isolépis sétacé Lieux humides Persistante
Juncus bufonius Jonc des crapauds Bois et lieux humides Persistante
Lipandra polysperma  Chénopode a graines nombreuses Lieux incultes et champs Persistante
Lobelia urens Cardinale des marais Bois et landes humides Persistante
Lotus pedunculatus Lotier des fanges Prés humides et marais Transitoire
Luzula multiflora Luzule a fleurs nombreuses Bois et paturages Transitoire
Lythrum portula Lythrum pourpier Lieux humides Persistante
Lythrum salicaria Salicaire Bords des eaux Transitoire
Mentha aquatica Menthe aquatique Lieux humides Transitoire
Moehringia  trinervia Sabline a trois nervures Bois et lieux ombragés Persistante
Molinia caerulea Molinie bleue Bois, landes et prés humides  Transitoire
Montia fontana Montie des fontaines Bord des eaux Persistante



Plantago major

Poa annua

Poa trivialis
Polygonum aviculare
Polygonum  persicaria
Potentilla erecta
Potentilla sterilis
Ranunculus  flammula
Ranunculus  repens
Rumex acetosella
Rumex obtusifolius
Scrophularia  auriculata
Scrophularia  nodosa
Senecio sylvaticus
Senecio vulgaris
Silene vulgaris
Solanum dulcamara
Solanum nigrum
Sonchus asper
Spergula arvensis
Stachys silvatica
Stellaria holostea
Stellaria media
Teucrium scorodonia
Trifolium repens
Urtica dioica
Verbena officinalis
Veronica arvensis
Viola riviniana

Wahlenbergia hederacea

Grand plantain

Paturin annuel

Gazon d’Angleterre
Renouée des oiseaux
Persicaire

Potentille dressée
Potentille faux-fraisier
Petite Douve
Renoncule rampante
Petite Oseille

Patience a feuilles obtuses
Scrofulaire a oreillettes
Scrofulaire noueuse
Sénegon des bois
Sénegon commun
Silene commun
Douce-amere

Morelle noire

Laiteron épineux
Spargoute des champs
Epiaire des bois
Stellaire holostée
Mouron des oiseaux
Germandrée scorodoine
Trefle blanc

Grande Ortie

Verveine officinale
Véronique des champs
Violette de Rivinus

Campanille a feuilles de lierre

Lieux incultes et chemins
Lieux incultes et champs
Prairies et lieux humides
Lieux incultes et champs
Lieux humides

Prairies et chemins

Bois, landes et prés

Marais et fossés

Bois, prés, champs et fossés
Lieux incultes

Lieux frais et ombragés
Lieux humides et cours d’eau
Bois et lieux humides

Bois, landes et chemins
Lieux incultes et champs
Prairies et chemins

Bois humides et cours d’eau
Champs et chemins

Lieux incultes et champs
Champs

Bois et haies

Bois et haies

Lieux incultes et champs
Bois et buissons

Prés et pelouses

Lieux incultes

Lieux incultes et chemins
Lieux sablonneux

Bois et lieux ombragés
Lieux humides

Persistante
Persistante
Persistante
Transitoire
Persistante
Transitoire
Transitoire
Transitoire
Transitoire
Persistante
Transitoire
Persistante
Persistante
Persistante
Transitoire
Transitoire
Transitoire
Persistante
Transitoire
Persistante
Transitoire
Transitoire
Persistante
Transitoire
Transitoire
Persistante
Persistante
Transitoire
Transitoire
Persistante




Résumé - L’intensification agricole lors de la seconde moitié du 20°™ siécle a contribué a la perte de
connectivite des habitats semi-naturels. Certaines études ont tenté d’évaluer 1’impact de la
connectivité passée et présente sur les communautés végétales boisées au sein des paysages agricoles.
Toutefois, la majorité d’entre elles n’ont pas pris en compte la dynamique de connectivité¢ dans le
temps. De plus, la plupart de ces études se sont focalisées sur les communautés exprimées (couvert
vegétal) en négligeant la réeponse des communautés potentielles (banque de graines). Cette étude a
pour objectif d’analyser I’influence de la connectivité passée, présente et sa dynamique sur les patrons
de diversité actuels des communautés végétales boisées exprimées et potentielles. Au sein de la Zone
Atelier Armorique (Bretagne, France), 25 bois ont été étudiés au niveau du couvert végétal et de la
banque de graines du sol (méthode d’émergence, i.e. germination des graines sous serre). La
connectivité de ces bois a éte évaluée pour différentes dates (1952, 1974, 1985, 2000, 2006 et 2016)
par le biais de méthodes de modélisation issues de la théorie des circuits. La dynamique de
connectivité a été caractérisée par la magnitude et la variabilité des changements temporels de
connectivité. Nous avons démontré I’absence de réponse des communautés exprimées a la
connectivité. En revanche, la diversité des communautés potentielles est influencée positivement par
la connectivité passée, présente ainsi que par la variabilité des changements de connectivité. Une
approche fonctionnelle a ensuite permis de mettre en évidence des réponses différentes a ces
parameétres selon la spécialisation et la persistance des espéces issues de la banque de graines. La
diversité des espéeces spécialistes ainsi que la diversité et I’abondance relative des especes persistantes
sont favorisées par la connectivité et sa dynamique alors que les espéces généralistes et transitoires
(faible durée de vie des graines dans le sol) ne sont pas impactées. Ces résultats permettent donc de
mieux apprehender les réponses des plantes a la perte de connectivité et ainsi d’évaluer plus justement
1’état de conservation de leur habitat.

Mots-clés : paysages agricoles — banque de graines — spécialisation — durée de vie des graines

Influence of connectivity and its dynamics on current diversity patterns of expressed and
potential woodland plant communities

Abstract - Agricultural intensification in the second half of the 20th century decreased connectivity
in semi-natural habitats. Some studies attempted to assess the impact of past and current connectivity
on woodland plant communities within agricultural landscapes. However, most of them do not take
the dynamics of connectivity into account. Moreover, responses of biodiversity are assessed on
expressed communities (vegetation cover) rather than on potential communities (seed bank). This
study aims to to analyze the influence of past and current connectivity and its dynamics on current
diversity patterns of expressed and potential woodland plant communities. Within the -Zone Atelier
Armorique- (Brittany, France), 25 woodlots were studied in terms of plant cover and soil seed bank
(seedling emergence method, i.e. germination of seeds under greenhouse). Connectivity of these
woodlots was assessed for several dates (1952, 1974, 1985, 2000, 2006 and 2016) using modelling
methods based on circuit theory. Connectivity dynamics was characterized by the magnitude and
variability of connectivity changes over time. We demonstrated that expressed communities diversity
was not dependent on connectivity. In contrast, the diversity of potential communities was positively
influenced by past, current connectivity and by the variability of connectivity over time. We
demonstrated using a functional approach that plants responded differently depending on their
specialization and persistence in the seed bank. The diversity of specialist species and the diversity
and relative abundance of persistent species were favoured by connectivity and its dynamics, while
generalist and transient (short-lived underground) species were not affected. These results allow a
better understanding of the plants’ responses to the loss of connectivity and could help to better assess
the conservation status of semi-natural habitats.

Keywords : agricultural landscapes — seed bank — specialization — seed longevity



