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RESUME

Les plantes des communautés arctiques font présentement face a des changements
environnementaux majeurs. Dans les régions arctiques, le réchauffement de 1’atmosphére
s’accompagne d’autres changements environnementaux incluant un enrichissement en
nutriments, des changements hydrologiques ou encore une augmentation de la pression de
broutement. Il a été démontré que ces changements environnementaux peuvent entrainer
des changements importants dans les caractéristiques des communautés de plantes
vasculaires, et ainsi contribuer a modifier le fonctionnement de 1’écosystéme arctique.
Néanmoins, on en sait encore tres peu sur 1’effet des changements environnementaux sur
les communautés fonctionnelles de bryophytes, particulierement en Arctique, ou les
bryophytes sont pourtant une composante majeure des communautés végétales due a leur
grande abondance et biodiversité ainsi qu’a leur effet important sur le fonctionnement de
la toundra.

Le projet de recherche vise donc & comprendre la réponse fonctionnelle des communautés
de bryophytes de milieux arctiques aux changements hydrologiques, a I’augmentation des
apports en nutriment et a la pression de broutement. Pour ce faire, 62 communautés de
bryophytes de milieux arctiqgues ont été étudiées a travers deux dispositifs
d’expérimentation; un dispositif expérimental composé de différentes communautés
géomorphologiques et un dispositif expérimental de communautés de polygones humides
fertilises en N et en P depuis 15 ans. Onze traits fonctionnels ont été mesurés sur les
espeéces dominantes de chacune des communautés afin d’établir la réponse fonctionnelle
stratégique des communautés et la part de la variation intraspécifique, du changement
d’abondance et du renouvellement d’espece dans leur réponse.

Les résultats montrent que le P total du sol et la pression de broutement étaient les facteurs
environnementaux faisant le plus varier les traits des communautés. Le volume d’eau a
capacité au champ (water holding capacity) et la surface de pousse (shoot area) étaient
les principaux traits répondant aux facteurs environnementaux. Le principal mécanisme
de réponse des communautés dans le dispositif expérimental géomorphologique était le
renouvellement d’especes alors qu’il s’agissait de la variation intraspécifique dans le
dispositif expérimental en zone humide enrichi en NP. Nous concluons que la réponse
spatiale et temporelle des communautés aux changements environnementaux peut étre
menee par des mécanismes différents. Ces résultats soulignent I’importance d’étudier les
traits fonctionnels des bryophytes afin d’intégrer la variation intraspécifique dans la
réponse des communautés aux changements environnementaux.

Mots-clés :  Arctique, Bryophytes, Changements globaux, Traits fonctionnels,
Fertilisation, Hydrologie, Broutement, Variation intraspéecifique, Changement
d’abondance, Renouvellement d’espece, Réponse des communautés.
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CHAPITRE I

INTRODUCTION

1.1 Impacts des changements globaux sur les communautés vegétales de
milieu arctique

Les milieux humides et mésiques végétalisés des toundras arctiques sont des
écosystemes importants de notre planéte. Ils fournissent notamment des aires
d’alimentation avec des plantes de grande qualité nutritionnelle pour plusieurs herbivores
(Manseau & Gauthier, 1993; Hughes et al., 1994), de méme que des aires de nidification
et de reproduction critiques pour plusieurs espéces d’oiseaux (Hughes et al., 1994; Lepage
et al., 1998). Les milieux végétalisés des toundras arctiques constituent également un
réservoir de carbone important grace au carbone organique stocké dans leur pergélisol
(Schuur et al, 2008). C’est pourquoi ils sont des éléments importants a considérer dans les

modeles de prédictions des effets des changements environnementaux.

En effet, la planéte fait actuellement face a d’importants changements climatiques
dont le plus grand impact se déroule a proximité des pdles. Dans les régions arctiques,
I’augmentation de la température moyenne annuelle de 1’air a été estimée a 2,7 °C entre
1971 et 2017 (Box et al., 2019). L’augmentation des températures moyennes est sans
doute I’un des changements environnementaux les plus documentés en Arctique (Serreze
et al., 2000; Walsh, 2014; Cohen et al., 2014; Huang et al., 2017; Box et al., 2019; Graff
et al., 2019). Plusieurs études ont déja démontré les effets de la hausse de température sur
la dynamique des communautés végétales arctiques (Lang et al., 2012; Van der Kolk
et al., 2016; Bjorkman et al., 2018) et les processus écosystémiques (Cornelissen et al.,
2007a; Schuur et al., 2008; Koven et al., 2011). Toutefois, au-dela de la température,
d’autres facteurs écologiques peuvent modifier considérablement la réponse des
communautés vegétales de toundra arctique et leur fonctionnement. Parmi ces

changements, on constate notamment des changements hydrologiques, une augmentation



des apports en nutriments et une modification de la pression de broutement par les

herbivores.

1.1.1 Changements hydrologiques

Les changements hydrologiques sont majeurs en Arctique en raison notamment de
la dégradation du pergélisol, de I’augmentation de la pluviométrie, du gonflement des
rivieres et de I’augmentation des événements météorologiques et hydrologiques extrémes
(Nilsson et al., 2015; Box et al., 2019). On constate déja a plusieurs endroits une
dégradation du pergélisol pouvant mener a la création de ravinement ou encore a une
transition accélérée de structures de polygones humides a centre bas vers des polygones
mésiques a centre élevé. Ces changements entrainent ensuite un effet de drainage
susceptible d’affecter I’hydrologie des communautés végétales qui s’y trouve (Liljedahl

etal., 2012, 2016; Perreault et al., 2016).

Dans une zone affectée par le ravinement, une étude a pu observer une transition de
la végétation de communautés humides a mésiques en une décennie, entrainant un
renouvellement d’espéces et un changement important d’abondance des espéces. Chez les
mousses, ce renouvellement était marqué par le remplacement des espéces de
Drepanocladus, dominantes dans les milieux humides, par des especes d’Aulacomnium,
dominantes dans les milieux mésiques (Perreault et al., 2016). De plus, le gradient
d’humidité, combiné au gradient de température, apparait comme un facteur déterminant
des stratégies adoptées par les communautés végétales vasculaires. Dans un contexte de
réchauffement climatique, les communautés végétales vasculaires tendent a évoluer vers
des stratégies d’acquisition des ressources dans des sites de toundra humide. A 1’inverse,
les communautés végétales évoluent plutdt vers des stratégies plus conservatrices a
mesure que I’humidité devient plus contraignante (Bjorkman et al., 2018). Dans cette
derniere étude, il a été montré que la réponse a la température des communautés ne peut

étre comprise que si on intégre I’humidité du sol.



Peu d’études similaires existent toutefois en Arctique pour comprendre les stratégies
des communautés de bryophytes en relation avec la disponibilité hydrique. Néanmoins,
certaines études montrent I’importance de la disponibilité en eau dans le maintien de
certaines fonctions chez les mousses, telles que I’activité photosynthétique (Dilks &
Proctor, 1979; Uchida et al., 2002) et la fixation de 1’azote atmosphérique (Zielke et al.,
2005). Drailleurs, la fixation de 1’azote atmosphérique chez les mousses, grace a leur
association avec des cyanobactéries, apparait comme étant davantage affectée par le
contenu en eau des mousses que la température lorsqu’un seuil minimum de contenu en
eau n’est pas atteint. Dans des situations ou la disponibilité en eau n’est plus limitante, la
température influence alors davantage le taux de fixation de 1’azote atmosphérique dans
I’association mousse-cyanobactérie (Zielke et al., 2005; Gundale et al., 2012). Ainsi,
I’effet des changements hydrologiques apparait comme un élément important & considérer
chez les communautés de bryophytes pour comprendre leur réponse aux changements

environnementaux.

1.1.2 Apports en nutriments

En raison de la pollution atmosphérique occasionnée par les activités anthropiques,
il est également possible de constater une augmentation des apports en nutriments en
Arctique. Une partie de ces apports en nutriments provient des dépositions azotées
associées aux activités humaines provenant des régions plus au Sud ou encore au transport
maritime en Arctique (Hole et al., 2009; Kuhnel et al., 2011; Hember, 2018; Gong et al.,
2018). Dans un contexte ou le transport maritime tend a augmenter dans certaines régions
de I’ Arctique, les apports en nutriment associés aux dépositions azotées sont susceptibles
d’augmenter également (Gong et al., 2018). Les dépositions azotées en Arctique se font
sous forme de NH4* et NOs et se situent généralement entre <0.1 a1 g N m? an?
(Choudhary et al., 2016). La contribution du transport maritime en 2010 était estimée
entre 0.005 & 0.02 g N m anl. Une projection réalisée pour 2030, selon un scénario ot
aucune mesure de réduction n’est prise dans les prochaines années (Business-as-usual),
estime que les dépositions le long de la cote de la baie de Baffin pourraient augmenter

jusqu’a 50 % dd a ’augmentation du transport maritime (Gong et al., 2018). Dans le cas



des dépositions en phosphore en Arctique, il existe peu de documentation
comparativement aux dépositions azotées. Néanmoins il apparait probable que les
dépositions en phosphore se situent autour de 0.001 g P m durant la saison de croissance
selon Gordon et al. (2001).

En plus des dépositions en nutriments générées par la pollution atmosphérique,
un apport en nutriment pour les plantes est également possible avec 1’augmentation des
températures moyennes en Arctique. Le réchauffement du sol que cela occasionne peut
contribuer & augmenter la quantité de matiere organique décomposable, libérée par la
dégradation du pergélisol, ou encore augmenter la minéralisation des nutriments, favorisé
par une plus grande activité microbienne. Ces changements peuvent ainsi potentiellement
entrainer une augmentation des nutriments disponibles pour les plantes (Schmidt et al.,
1999; Keuper et al., 2012; Finger et al., 2016; Salmon et al., 2018). Par exemple,
un réchauffement du sol de 0.5 °C et 11 °C pourrait contribuer a degrader le pergélisol et
a libérer jusqu’a 0.03 et 0.13 g N m an* respectivement. La projection estime qu’au cours
de la 10° année de dégradation du pergélisol, I’azote disponible pourrait passer a 0.3 et
1.3 g N mZan, toujours pour un réchauffement du sol de 0.5 °C et 11 °C respectivement
(Keuper et al., 2012).

Compte tenu du fait que les milieux arctiques sont généralement fortement limités
en nutriments, tels que ’azote et le phosphore, I’augmentation des apports en nutriments
peut avoir des effets importants sur les communautés végétales et leurs fonctions (Shaver
& Chapin, 1980; Gordon et al., 2001; Dormann & Woodin, 2002; Street et al., 2015).
Ilaété démontré qu’une augmentation des apports en nutriments, particulierement
lorsque I’N et le P sont combinés, peut mener a une augmentation de la profondeur du
tapis de bryophytes (Street et al., 2018), de méme qu’une augmentation de leur couvert
(Gordon et al., 2001) et de leur abondance (Street et al., 2015). De plus, les bryophytes
apparaissent comme une composante majeure dans la séquestration des nutriments a court
terme en raison de leur grande efficacité de séquestration des nutriments. Elles agissent
ainsi comme une barriére naturelle qui contraint 1’accés des plantes vasculaires aux

nutriments jusqu’a leur saturation (Gordon et al., 2001; Pouliot et al., 2009; Street et al.,



2015; Choudhary et al., 2016). Toutefois, il est également observé qu’a trop grande
concentration, les apports en nutriments peuvent s’avérer nocifs pour les bryophytes qui
peuvent montrer une perte de croissance et de couvert, de méme qu’une diminution de la
richesse en espéce (Chapin & Shaver, 1985; Pearce et al., 2003; Bubier et al., 2007; Dupre
etal., 2010).

En Arctique, la charge critique d’azote a partir de laquelle il est possible de voir des
changements dans la structure et le fonctionnement des communautés de bryophytes est
estimée a moins de 1 g N m? an. L’azote et le phosphore étant souvent co-limitants en
Arctique, la charge critique d’azote est également susceptible d’étre plus faible 1a ou la
disponibilité du phosphore est plus grande (Gordon et al., 2001). De plus, la réponse des
bryophytes a la fertilisation apparait comme étant contrastée selon les espéces, suggérant
que I’utilisation d’un seul groupe fonctionnel pour d’écrire la réponse des bryophytes ne
permettrait pas de bien comprendre I’effet des apports en nutriments sur la communauté

(Gordon et al., 2001).

Dans des situations ou le tapis de bryophytes apparait saturé ou lorsque les
bryophytes ne contraignent pas 1’accés aux nutriments, les plantes vasculaires montrent
généralement une augmentation de leur croissance et de leur productivité primaire
aérienne (Mack et al., 2004; Pouliot et al., 2009). Cette augmentation de la surface foliaire
en plus de I’accumulation de litiére peut alors créer un effet d’ombrage pour les
bryophytes et favoriser les plantes vasculaires. Une étude réalisée dans une tourbiére de
’Ontario @ montré qu’un faible ajout de fertilisant a d’abord contribué a augmenter le
couvert de Polytrichum, alors qu’un ajout de fertilisant plus important a entrainer une
disparition complete des mousses. Les plantes vasculaires quant a elles ont montré une
augmentation de leur indice de surface foliaire avec 1’augmentation des apports en
nutriments (Bubier et al., 2007). De fagon similaire, une méta-analyse effectuée a partir
de différents sites provenant d’écosystémes arctiques et subarctiques montre que lors
d’expérimentation de fertilisation de longue durée une augmentation de la biomasse de
plantes vasculaires est observable alors que I’on constate une diminution de la biomasse

des mousses et lichens. La diminution de la biomasse des mousses et lichens étant



également attribuée a I’effet d’ombrage et & 1’accumulation de liticre des plantes
vasculaires (Van Wijk et al., 2004). L’augmentation des apports en nutriments en Arctique
est donc un élément essentiel a considérer pour comprendre la réponse des communautés

végétales aux changements environnementaux.

1.1.3 Modification de la pression de broutement

Les communautés de toundra arctiques sont souvent soumises a des pressions de
broutement d’espéces a grande migration comme le caribou (Bernes et al., 2015) et I’oie
des neiges (Hughes et al., 1994). Les changements globaux peuvent contribuer a modifier
les trajectoires migratoires ou encore 1’abondance de ces populations. Ceci peut alors
entrainer une diminution ou une augmentation de la pression de broutement exercée sur

les communautés végétales de toundra arctique.

Le cas de Il’augmentation de la population de Grande Oie des neiges
(Chen caerulescens atlantica) en est un bon exemple. En effet, la Grande Oie des neiges
connait une importante augmentation de sa population depuis le milieu des années 1960
dont I'une des principales causes est I’augmentation des cultures de mais dans son habitat
du Sud. Cette augmentation de la production de mais dans sa zone d’hivernage a permis a
la Grande Oie des neiges d’acquérir une source d’alimentation importante permettant
d’augmenter son taux de survie hivernale et la croissance de sa population (Gauthier et al.,
2005). A la fin de leur période d’hivernage dans leur habitat du Sud, les oies quittent en
direction de I’ Arctique canadien, dont I’ile Bylot au Nunavut, qui représente 1’une de leurs
principales aires de nidification (Reed et al., 2002). La-bas, elles s’alimentent des
communautés de plantes vasculaires de toundra arctiques qui possédent une grande qualité
nutritive. Toutefois, ces milieux possédent une faible productivité primaire nette totale en
comparaison des régions plus au sud, ce qui les rend sensibles a la forte pression de
broutement (Manseau & Gauthier, 1993).

Le broutement contribue notamment a modifier les propriétés des communautés

vasculaires, tel que leur composition, leur biomasse aérienne et I’accumulation de litiére,



susceptibles d’affecter les communautés de bryophytes en retour (Gauthier et al., 1995,
1996, 2004). De plus, lors de la recherche de rhizome de graminoides (grubbing), les oies
perforent genéralement le tapis de bryophytes et le retournent pour atteindre les rhizomes
plus en profondeur, ce qui peut entrainer une perturbation importante pour le tapis de
bryophytes. Le broutement peut ainsi avoir un impact considérable sur la production,
la composition et la profondeur verticale du tapis de bryophytes (Jasmin et al., 2008;
Gornall et al., 2009). Comprendre I’effet du broutement sur les communautés de
bryophytes arctiques apparait donc comme un élément essentiel a considérer pour étudier

I’impact des changements environnementaux globaux.

1.2 Importance des bryophytes dans les communautés végétales de milieu arctique

La majorité des études portant sur I’effet des changements environnementaux se
concentre sur la réponse des plantes vasculaires et peu d’informations sont disponibles sur
la réponse des bryophytes, particulierement en Arctique. Pourtant, les bryophytes sont des
composantes majeures des communautés végétales arctiques. Elles sont omniprésentes et
deviennent géenéralement plus abondantes que les plantes vasculaires avec 1’augmentation
de la latitude. Elles représentent donc dans plusieurs cas I’'une des composantes

dominantes de certains écosystéemes arctiques (Tuba et al., 2011).

Les bryophytes peuvent avoir des répercussions majeures sur les plantes vasculaires
en controlant la température, I’humidité et les nutriments disponibles (Gornall et al., 2007,
2009, 2011; Pouliot et al., 2009; Soudzilovskaia et al., 2011). Elles exercent ainsi une
influence importante dans le cycle des nutriments, de 1’eau et du carbone et sont un
élément clef dans la compréhension des processus écosystémiques (Cornelissen et al.,
2007b). Par exemple, les traits des bryophytes reliés a I’eau, aux nutriments et a la
tolérance thermique peuvent influencer des processus écosystémiques tels que la
productivité primaire nette, la décomposition et les flux d’énergie du sol (Turetsky et al.,
2012). Les bryophytes jouent également un role clef dans plusieurs processus a long terme
tels que 1I’accumulation de matiére organique, la formation de la microtopographie ainsi

que la stabilité du pergélisol (Turetsky et al., 2012). Les bryophytes sont donc des



éléments importants & prendre en considération dans 1’é¢tude des communautés végétales

arctiques.

Par contre, méme lorsque les bryophytes sont considérées dans les études, elles sont
dans la plupart des cas réduites a un seul groupe fonctionnel qui ne permet pas de bien
comprendre leur réponse a 1’environnement (Cornelissen et al., 2007b; Turetsky et al.,
2012). Plusieurs études ont déja souligné I’importance d’approfondir 1’étude des
bryophytes comme plus qu’un seul groupe fonctionnel d aux propriétés contrastées de
certaines especes, notamment en ce qui a trait a leurs réponses aux nutriments (Gordon
e al., 2001), a leur économie d’eau (Elumeeva et al., 2011), a leurs taux de décomposition
(Lang et al., 2009), ou encore a leurs effets sur les plantes vasculaires (Lett et al., 2017).
Les futures études sur la dynamique des communautés gagneraient donc a traiter les
bryophytes comme plus qu’un seul groupe végétal fonctionnel afin de mieux comprendre

leur réponse aux changements environnementaux.

1.3 Mecanismes de réponses des communautés vegétales aux changements
environnementaux

Les communautés végétales peuvent répondre aux changements environnementaux
grace a trois différents mécanismes; la variation intraspécifique, le changement
d’abondance des espéces et le renouvellement d’espéces. La variation intraspécifique
englobe la variabilité génotypique des espéces et leur plasticité phénotypique. La plasticité
phénotypique est définie comme la capacité d’un individu a modifier son phénotype
(impactant sa physiologie, sa phénologie, ou son comportement, par exemple) en réponse
a des changements de conditions environnementales. Ce mécanisme peut ainsi permettre
une réponse relativement rapide des communautés suite a un changement
environnemental (Sultan, 2000; Matesanz et al., 2010; Kelly et al., 2012; Gratani, 2014).
Le changement d’abondance en espéces correspond au passage de certaines especes, a
I’origine dominantes, a peu abondante et vice versa. Ainsi, la composition en espece reste
la méme et seule I’abondance des espéces présentes est modifiée. Finalement,

le renouvellement d’espéces est défini comme un changement dans la composition en



espéce d’une communauté avec la disparition d’espéces et I’apparition de nouvelles.
Chacun de ces trois mécanismes implique des dimensions spatio-temporelles différentes,
et alors que les variations interspécifiques sont bien documentées en écologie végétale,
la documentation sur les variations intraspécifiques reste faible, surtout chez les
bryophytes. L’importance relative de ces trois mécanismes dans la réponse des
communautés de mousses aux contraintes environnementales, particulierement le réle de

la variation intraspécifique, reste donc a approfondir.

1.4 Approche fonctionnelle en écologie végétale

Lorsque vient le moment de comprendre comment la structure et la composition des
communautés répondent aux variations environnementales et affectent les processus
écosystémiques, plusieurs difficultés sont rencontrées. Parmi celles-ci, on constate le
besoin d’utiliser une approche quantitative pour caractériser la communauté, sa réponse
et son effet. Ce besoin est indispensable a la généralisation des résultats et a leurs
utilisations dans des modeéles de végétation (Violle et al., 2014) afin d’estimer,
par exemple, comment les communautés végétales de la toundra arctique se modifieront
suivant la dynamique des changements globaux. Dans les approches classiques d’étude
des communautés, la réponse de la végétation est caractérisée par une approche
taxonomique qui est difficilement exportable dans des situations autres que celles ou
I’étude a été réalisée, car le réservoir d’especes ne sera pas necessairement le méme.
Pour faire face a ce probléme, 1’approche des traits fonctionnels a été proposée afin de
décrire les espéces d’un point de vue fonctionnel plutdt que taxonomique (Violle et al.,

2007).

Pour ce faire, le concept de type fonctionnel de plante propose de regrouper les
especes selon des réponses communes a I’environnement et/ou des effets communs sur
les processus écosystémiques (Lavorel & Garnier, 2002; Cornelissen et al., 2003).
Cette classification fonctionnelle repose sur 1I’étude des caractéristiques des plantes
(tel que la hauteur de plant ou la surface foliaire par exemple) ayant un fort pouvoir de

prédiction des réponses importantes des écosystémes aux changements environnementaux
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et/ou ayant un impact important sur les processus des écosystémes (Cornelissen et al.,
2003). Ces caractéristiques chez les plantes sont communément appelées traits
fonctionnels. De facon plus précise, les traits fonctionnels sont des caractéristiques
(morphologiques, physiologiques, phénologiques) qui représentent les stratégies
écologiques utilisées par les plantes pour survivre, grandir et se reproduire selon leur
habitat (Pérez-Harguindeguy et al., 2016). Les traits fonctionnels sont donc des caractéres
quantitatifs, c’est-a-dire des caracteres mesurables sur un individu, auxquels des valeurs

numériques continues peuvent étre attribuées (Garnier et al., 2004).

Les traits fonctionnels a préconiser dépendent évidemment de la question posee.
Il est possible de faire une distinction dans la littérature entre les traits pertinents a utiliser
pour comprendre la réponse ou les effets sur I’écosysteme. Les traits de réponses
regroupent les especes selon une réponse commune aux facteurs environnementaux tels
que les ressources et les perturbations, alors que les traits d’effets regroupent les espéces
selon leur effet commun sur les processus écosystémiques, tels que le cycle

biogéochimique par exemple (Lavorel & Garnier, 2002).

Les traits fonctionnels (de réponse ou d’effet) s’organisent a 1’échelle globale autour
de certains axes de spécialisation majeurs. Ces axes définissent les stratégies que les
especes végétales utilisent pour partager les ressources en assimilats entre leurs tissus et
in fine survivre, grandir et se reproduire (Figure 1.1). Un de ces axes bien définis constitue
le spectre de I’économie foliaire (leaf economic spectrum) (Wright et al., 2004). Dans la
figure 1.1 par exemple, deux axes de spécialisation des plantes vasculaires sont illustrés,
le premier axe illustre le compromis d’investissement des ressources que les especes ont
a faire dans la plante entiére et leurs différentes parties. Le second axe illustre les
compromis relatifs au spectre de I’économie foliaire. La valeur des traits relatifs a chacun
des axes permet ainsi de situer les especes le long de ces axes de spécialisation pour mieux

comprendre leurs stratégies d’adaptation.



11

= Y S [ R o Lo N e e o i
- oo B S o\ PO oy
: ’ . R 5k S .
5 C S A ER 53 " LMA
.’ g 5
’ 3 3
N
s
.

-6 T T T T T
-4 -2 0 2 4 PO

Figure 1.1 Spectre global de la forme et de la fonction des plantes vasculaires.
Projection des espéces de plantes vasculaires globales (points) sur le plan
défini par les axes de composantes principales PC1 et PC2. La premiere
dimension majeure dans ce plan reflete la taille des plantes entiéres et de
leurs parties; la deuxieme représente le spectre économique des feuilles.
Les fleches en trait plein indiquent la direction et la pondération des vecteurs
représentant six traits fonctionnels déterminants dans 1’étude des stratégies
des especes végétales : Teneur en N par unité de masse de feuille (Nmass),
surface foliaire (LA), masse de diaspores (SM), hauteur de plant adulte (H),
Densité spécifique de la tige (SSD) et masse foliaire par surface (LMA).
Tirée de Diaz et al., 2016.

Plus précisément, le spectre économique foliaire permet de décrire les relations entre
les concentrations d’éléments nutritifs, les taux métaboliques, les caractéristiques
morphologiques et la longévité des feuilles (Wright et al., 2004). Il traduit un compromis
entre les processus en phase liquide (associés a un taux de photosynthése et une croissance
élevée) et une allocation pour la structuration des tissus (acquisition rapide vs conservation
des ressources) et un compromis évolutif entre les taux de photosynthése des feuilles,
les colts de construction et la longévité des feuilles (Shipley et al., 2006). Les traits

fonctionnels qui y sont souvent associés sont la masse foliaire par surface (LMA), le taux
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d’assimilation photosynthétique, la concentration en azote foliaire, la concentration en
phosphore foliaire, le taux de respiration sombre et la durée de vie foliaire (Wright et al.,
2004). Par exemple, les especes a croissance rapide avec de faibles valeurs de LMA et de
LL ainsi que des concentrations élevées en N et P foliaire seront considérées comme des
espéces avec une stratégie de capture rapide des ressources ayant un renouvellement
rapide des organes et ainsi une mauvaise conservation interne des ressources. Les espéces
présentant les traits inverses seront plutdt associées a une stratégie de conservation des
ressources grace a la plus grande longeévité des organes et un plus grand temps de séjour

moyen des nutriments (Lavorel & Garnier, 2002; Wright et al., 2004).

1.4.1 Approche fonctionnelle chez les bryophytes

1.4.1.1 Spectre de I’économie foliaire

Bien que la majorité des études portent sur les plantes vasculaires, I’utilisation des
traits fonctionnels peut également étre appliquée chez les bryophytes (Deane-Coe &
Stanton, 2017). Parmi les traits bien étudiés chez les bryophytes se trouvent les traits
associes a la chimie des tissus tels que la concentration en nutriments, le pH et les
métabolites secondaires (Cornelissen et al., 2007b). De plus, il a été démontré que les
compromis sur les traits fondamentaux largement étudiés dans le spectre de 1’économie
foliaire chez les plantes vasculaires existent également chez les bryophytes (Waite &
Sack, 2010; Wang et al., 2017). Les traits les plus souvent rapportés pour illustrer le
compromis associé au spectre de I’économie foliaire chez les bryophytes sont la masse de
pousses par surface (SMA), le taux d’assimilation photosynthétique et la concentration en
azote et en phosphore des pousses (Nmass €t Pmass). La majeure différence chez les
bryophytes repose sur 1’utilisation de la pousse entiére (gamétophyte) dans 1’évaluation
de la surface foliaire plutot que les « feuilles » uniquement (Wang et al., 2017). Pour les
plantes vasculaires, la surface foliaire est obtenue en mesurant la surface projetée des
feuilles de la plante. Dans le cas des bryophytes, il est beaucoup plus difficile d’obtenir
une surface convenable a partir de ce que I’on nomme communément les « feuilles ».
De plus, I’activité photosynthétique des bryophytes a souvent lieu sur la plante entiére et

n’est pas restreinte aux « feuilles ». La surface de pousse (tige et feuilles) est donc
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reconnue comme une unité fonctionnelle appropriée chez les bryophytes et déja utilisée
dans plusieurs études (Rice & Cornelissen, 2014).

1.4.1.2 Spectre de I’économie de I’eau

Les bryophytes se différencient également des plantes vasculaires du fait qu’elles
sont poikilohydriques, c’est-a-dire que leur état d’hydratation est contrélé par
I’environnement et n’est pas contrdlé de fagon interne. En effet, les bryophytes ne
possédent pas de trachéides ou de vaisseaux sophistiqués comme les plantes vasculaires.
Cette absence de systeme sophistiqué de conduite trachéide limite ou ralentit le
mouvement de I’eau a I’intérieur de la plante, en plus du manque de racines qui rend
I’obtention de I’eau via le substrat difficile, voire impossible (Glime, 2017). De plus,
les bryophytes ont une grande tolérance a la dessiccation et peuvent retrouver leur capacité
photosynthétique une fois réhydratées, ce qui en font des organismes résistant aux
variations de leur contenu en eau (Proctor, 1990). De ce fait, leurs activités métaboliques
sont fortement dépendantes de la disponibilité en eau, et il apparait essentiel de considérer
les stratégies de rétention d’eau propre aux bryophytes. Parmi les traits qui leur sont
propres en relation avec les stratégies de conservation de 1’eau se trouve le volume d’eau
a capacité au champ (WHC, pour water holding capacity), qui correspond a la masse d’eau
maximale pouvant étre retenue par un individu par rapport a sa biomasse seche. Un autre
trait souvent étudié chez les bryophytes est leur capacité de rétention d’eau (WRC, pour
water retention capacity), qui correspond au temps nécessaire pour que 50 % du contenu

en eau soit perdu aprés réhydratation a pleine turgescence.

Ces deux traits sont déja bien étudiés chez les bryophytes et semblent bien refléter
un axe important qu’est le spectre de 1’économie en eau (Elumeeva et al., 2011; Michel
et al., 2012). Plus précisément, cet axe de spécialisation semble refléter un compromis
entre la conservation de 1’eau et 1’acquisition des ressources en lumiere et en COo.
Par exemple, une forte capacité de stockage de 1’cau sera avantageuse afin de maintenir
une activité photosynthétique chez 1’individu. Toutefois, un fort niveau d’humidité

(g d’eau/g de biomasse séche) chez I’individu peut également mener a une restriction de
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la photosynthese en raison de la forte résistance de la diffusion du CO2 en phase liquide.
Il existe ainsi un niveau d’humidité optimal chez les especes de bryophytes afin de
maintenir une activité photosynthétique maximale. Lorsque le niveau d’humidité est
inférieur au niveau optimal, les tissus sont déshydratés et la photosynthése est réduite ou
supprimée en raison du manque d’eau dans le protoplasme. A I’inverse, lorsque le niveau
d’humidité est supéricur au niveau optimal, la photosynthése sera réduite ou supprimee
en raison de la limitation de diffusion du CO2 dans les tissus (Nakatsubo et al., 1989).
Il a été démontré que le niveau d’humidité optimal n’est pas le méme chez toutes les
espéces et que de facon géneérale, le niveau d’humidité optimal est plus faible chez les
espéces de milieux xériques que chez les espéeces de milieux mésiques. Ceci peut
s’expliquer par le fait que les especes de milieux Xxériques ont une meilleure efficacité
d’utilisation de I’ecau et sont mieux adaptées a 1’utilisation de petites quantités d’eau

(Nakatsubo et al., 1989).

En plus du stockage de I’eau, la résistance face a la dessiccation est également
importante et peut étre estimée grace a la capacité de rétention d’eau. A 1’échelle de
I’individu, le taux de dessiccation est fortement corrélé a la taille, ainsi les pousses
robustes avec une masse séche élevée auront tendance a perdre leur eau plus lentement
(Elumeeva et al., 2011). Toutefois, le taux de dessiccation est un trait qui apparait comme
étant fortement influencé par les propriétés de la colonie. Le taux de dessiccation des
espéces composant la colonie et mesuré a 1’échelle de I’individu ne refléte donc pas celui
de la communauté (Elumeeva et al., 2011; Michel et al., 2012). Les principales causes de
perte en eau chez les bryophytes sont la percolation causée par la gravité a travers le tapis
de bryophytes, la perte capillaire vers les pousses voisines et I’évaporation qui est de loin
la plus grande source de perte hydrique. Comme I’évaporation survient surtout a la surface
du tapis de bryophytes, une grande importance doit étre accordée a la structure de la
colonie plutdt qu’a la seule morphologie des pousses pour bien comprendre les stratégies
d’acquisition en eau (Elumeeva et al., 2011). De plus il est constaté que contrairement aux
plantes vasculaires, les bryophytes ne compétitionnent pas pour I’eau, mais la partagent.
La plasticité des traits parmi les mélanges de bryophytes est donc une stratégie physique
essentielle a considérer dans I’économie de I’eau des communautés (Michel et al., 2012).
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Ainsi, les différences dans les capacités de rétention d’eau des colonies de bryophytes sont
déterminées dans une grande mesure par des caractéristiques au niveau de la canopée
telles que la densité des pousses, la hauteur des pousses, I’enchevétrement de rhizoides ou
de paraphyllies sur la tige et la densité des branches. Ces caractéristiques peuvent
représenter des traits révelateurs des compromis et stratégies d’adaptation propre aux
bryophytes. D’ailleurs, il est connu que de nombreuses espéces ont une certaine plasticité
dans I’ajustement de la densité des pousses, de I’intensité des ramifications et de bien
d’autres caractéristiques en fonction des conditions environnementales (Elumeeva et al.,
2011).

Toutefois, maximiser la rétention d’eau sur la base de ces traits est, rappelons-le,
soumis a des compromis entre acces au CO et pénétration de la lumiere dans la canopée.
Par exemple les espéces de grande taille, plus étalées et qui croissent dans un tapis plus
ouvert et moins dense auront un avantage compétitif dans la capture de la lumiére et du
CO2 puisque leur forme relachée leur permettra d’avoir une plus grande surface
photosynthétique et une meilleure pénétration du CO; a travers la canopée. A I’inverse,
les especes plus petites, moins étalées et qui croissent en petit tapis dense et compact
auront une moins bonne capture de la lumiere et une moins grande pénétration du CO> a
travers la canopée, mais bénéficieront d’une meilleure conservation de 1’eau (Proctor,
1990; Elumeeva et al., 2011). Les communautés de milieux mésiques ou d’habitats
exposés (ex. forte radiation et vitesse de vent) auront donc tendance a avoir une stratégie
de conservation des ressources en maximisant la conservation de 1’eau grace a une colonie
dense avec de petits individus qui permet d’avoir un tapis lisse avec une résistance élevée
de la couche limite a la perte en eau. A I’inverse, les espéces de milieux humides ou
d’habitats moins exposes auront tendance a avoir une stratégie d’acquisition des
ressources avec une colonie de plus faible densité et des individus de plus grande taille
(Proctor, 1990).

Bien que I’étude des traits fonctionnels a ce jour soit essentiellement dirigée sur les
plantes vasculaires, ces axes apparaissent comme €tant de bons guides dans I’orientation

du choix des traits pour les bryophytes. Dans la littérature, il est également possible de
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constater le peu d’études dirigé vers les plantes de milieux arctiques. Compte tenu du fait
que les bryophytes contribuent souvent davantage a la biodiversité que les plantes
vasculaires en milieux arctiques et jouent un réle majeur dans les processus écologiques
et les fonctions de I’écosystéme (Tuba et al., 2011), en apprendre davantage sur leur
réponse et leur capacité a répondre aux changements environnementaux est un enjeu

important.

1.4.2 DePindividu a la communauté

Bien que I’approche des traits fonctionnels consiste en une mesure réalisée a
I’échelle de I’individu, celle-ci s’applique a 1’échelle des communautés et revét a cette
échelle une grande importance lorsque vient le moment de comprendre comment se réalise
leur dynamique. La diversité végeétale est souvent évaluée selon la richesse en espéces
négligeant la diversité fonctionnelle. On constate un consensus croissant quant au fait que
les effets de la diversité sur les processus ecosystémiques devraient étre attribués aux traits
fonctionnels des espéces individuelles et a leurs interactions, plutét qu’au nombre
d’especes en soi (Diaz & Cabido, 2001; Suding et al., 2008). Ainsi, I’étude des traits
fonctionnels chez I’individu permet une meilleure compréhension de la diversité
fonctionnelle de la communauté. La diversité fonctionnelle de la communauté a son tour
apporte une meilleure compréhension des impacts possibles de la végétation sur les
processus ecosystémiques. En effet, il a été constaté que les taux et les amplitudes des
processus écosystémiques éetaient associés de maniere plus cohérente a la composition
fonctionnelle (présence de certains types ou caractéristiques fonctionnels de plantes) et a
la richesse fonctionnelle (nombre de types fonctionnels de plantes différents) qu’a la
richesse spécifique (Diaz & Cabido, 2001). Ainsi, les études en écologie fonctionnelle des
communautés s’intéressent a la dynamique du trait communautaire (souvent intitulé
CWM, pour community weighted mean) qui est calculé comme la somme des valeurs des
traits des espéces composant la communauté pondeérée par leur abondance relative (Violle
etal., 2014).
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Le calcul du trait communautaire peut étre successivement décomposé pour
supprimer d’une part la variabilité intraspécifique (une espéce donnée a le méme trait,
quel que soit le milieu) et d’autre part, I’abondance des especes (toutes les especes ont la
méme abondance au sein d’une communauté donnée) (Bjorkman et al., 2018). Ceci
permet d’isoler I’effet relatif des trois mécanismes de réponse des communautes
susceptibles d’affecter la dynamique du trait communautaire soit, le renouvellement

d’espéces, le changement d’abondance des espéces et la variabilité intraspécifique.

Par exemple, un renouvellement d’espéces dans la communauté peut entrainer une
modification du trait communautaire si les espéces immigrant dans la communauté ont
des valeurs de trait différentes des especes disparaissant de la communauté (Figure 1.2a).
Un changement d’abondance des especes peut également modifier la valeur du trait
communautaire si les espéces qui augmentent en abondance ont des valeurs de trait
différentes de celles des espéces qui diminuent en abondance (Figure 1.2b). On constatera
que si des especes qui apparaissent ou qui augmentent en abondance dans la communauté
ont les mémes valeurs de traits que celles qui disparaissent ou qui diminuent en
abondance, le trait communautaire restera inchangé. On suppose alors que toutes ces
espéces ont le méme réle écologique (redondance fonctionnelle) pour mettre en évidence
la réponse de la végétation a I’environnement ou encore son effet sur I’écosysteéme.
Finalement, pour une méme composition et structuration de la communauté végétale,
le trait communautaire peut encore étre modifié si un changement physiologique ou
ontogénique modifie la valeur du trait des espéces (Figure 1.2c). Les especes peuvent
elles-mémes s’adapter a différentes variations environnementales par plasticité

phénotypique (variation intraspécifique).

La modification du trait communautaire peut également étre le résultat de
combinaison entre ces trois mecanismes de réponse des communautés qui agissent dans
des proportions différentes. Il est donc important d’évaluer si le changement de valeur du
trait communautaire est expliqué par la variation intraspécifique, le changement
d’abondance ou le changement d’espéces et dans quelle proportion chacun de ces

mécanismes est responsable du changement dans les traits observés des communautes.
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a) Effet du renouvellement d’espéces b) Effet du changement d’abondance c) Effet de la variation intraspécifique
sur le trait communautaire sur le trait communautaire sur le trait communautaire
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Figure 1.2 Effet de la réponse de la végétation au gradient environnemental sur la
dynamique du trait communautaire.

1) a) Effet d’un renouvellement d’espéces, b) effet d’un changement
d’abondance et ¢) effet d’une variation intraspécifique. L’abondance des
especes dans le graphique b) est représentée par I’épaisseur des lignes.
Plus la ligne devient épaisse et plus I’abondance de 1’espéce augmente
alors que plus la ligne devient mince, plus I’abondance de 1’espece
diminue.

1.5 Objectif de I’étude

A la lumiére des informations fournies par la littérature, il m’apparait important
d’étudier la diversité fonctionnelle des bryophytes qui pour I’instant est assez méconnue
malgré I’importance de sa couverture et de sa biomasse dans les systémes arctiques.
Il m’apparait également important de mieux comprendre si diverses stratégies sont
nécessaires pour répondre aux multiples changements de 1’environnement dans un
contexte de changement climatique. Enfin, trés peu d’études se sont intéressées aux
mécanismes de réponses communautaires des bryophytes, particulierement en
écosystemes arctiques qui sont pourtant parmi les plus touchés par les changements

environnementaux.

Dans ce contexte, mon objectif principal dans ce projet de recherche est d’établir
comment les communautés de bryophytes de toundra arctique répondent a quatre facteurs
environnementaux sensibles aux changements environnementaux, soit la disponibilité en
eau, la disponibilité en N et en P, et la pression de broutement par la Grande Oie des

neiges.
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De fagon plus précise, cette étude tentera de répondre & trois questions :

1. Quelles sont les dimensions stratégiques fonctionnelles des espéces de

bryophytes de toundra arctique;

2. Comment les communautés de bryophytes répondent a nos quatre facteurs

environnementaux;

3. Quelle est I’'importance respective de la variabilité intraspécifique, de
I’abondance et du renouvellement d’espéces dans la capacité des communautés

a répondre aux changements environnementaux.

Nous répondrons a ces questions grace a 1’étude des communautés de bryophytes

du site de recherche de 1’ile Bylot située en Haut-Arctique.

1.6 Description du site d’étude

L’étude s’est déroulée dans la vallée de Qarlikturvik sur I’ile Bylot au Nunavut,
Canada (73°09°N, 79°57°W). Un total de 62 communautés, réparties a travers
deux dispositifs d’expérimentations, ont été étudiées (Tableau 1.1). Les deux dispositifs
d’expérimentations contenaient des parcelles organisées par paire. Cette paire de parcelles
était constituée d’une parcelle protégée annuellement du broutement par les oies a I’aide
d’un grillage métallique et d’une parcelle non protégée ou les oies pouvaient brouter.
Les parcelles broutées furent uniquement protégées du broutement durant 1’année

d’échantillonnage afin de permettre le prélévement de la végétation.
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Tableau 1.1

Description des parcelles échantillonnees a travers les
deux dispositifs expérimentaux et leurs traitements

_ o Sites Nb de Nb de_parcgl!es
Traitement Description correspondants parc_elles par par gh_spomnf
traitement expérimental
Dispositif géomorphologique
PHO Polygone humide organique = B1-B2-B3 6
PHS Polygone humide silteux B4-G1-G2-G3 8
PA Polygone humide asséché G4-G5 4 34
PM Polygone mésique G6-G7-G8-G9 8
PR Prairie mésique G10-G11-G12-G13 8
Dispositif en zone humide enrichi en NP
1 Control B1-B2-B3-B4 8
2 1g N/m? E1-E2 4
3 5 g N/m?2 E3-E4-E5-E6 8 36
4 3 g P/m? E7-E8-E9-E10 8
5 5g N/m?+ 1 g P/m? E11-E12-E13-E14 8

Le dispositif d’expérimentation géomorphologique a €té mis en place en 2002 et
était composé de dix-sept paires de parcelles de communautés possédant des différences
géomorphologiques. Les parcelles étaient réparties a travers cing types de végétation
décrits comme dominants dans la vallée par Duclos et al. (2002). Ces cing types de
végeétation étaient composés de polygones humides organiques (PHO), de polygones
humides silteux (PHS), de polygones humides asséchés (PA), de polygones mésiques
(PM) et de prairies mésiques (PR) (Figure 1.3 et Figure 1.4). Deux a quatre paires de
parcelles ont été échantillonnées par types de vegétation et étaient séparées d’au moins
100 m.
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Position des 34 parcelles d’échantillonnage du dispositif
d’expérimentation géomorphologique.

Chague point représente une paire de parcelles du dispositif
géomorphologique (broutée, non broutée). Les parcelles sont regroupées
selon cing types de végeétation typique des polygones humides organiques
(PHO), polygones humides silteux (PHS), polygones humides asséchés
(PA), polygones mésiques (PM) et prairies mésiques (PR). Les points B1,
B2, B3 et B4 représentent les parcelles communes au dispositif
d’expérimentation en zone humide enrichi en NP.
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(a) Polygone humide organique (b) Polygone humide silteux (c) Polygone humide asséché

Broutée  Non broutée

_Non broutéeﬂ"}’ -

e
1

Non broutée

Broutée
Broutée

(d) Polygone ésique

(e) Prairie mésique

Broutée T e

Figure 1.4 Photos des parcelles d’échantillonnage du dispositif d’expérimentation
géomorphologique selon le type de végétation dominante.
Les photos ont été prises entre 2017 et 2019 et le dispositif a été mis en place
en 2002.

Le dispositif d’expérimentation en zone humide enrichi en azote et en phosphore a
été mis en place en 2003 et était composé de dix-huit paires de parcelles de polygones
humides organisées en quatre blocs de fertilisation (1 bloc en PHS et 3 en PHO). Cing
traitements de fertilisation ont été appliqués : 1. Contrdle (sans fertilisation, parcelles
communes au dispositif géomorphologique), 2. N faible (1 gN-m2), 3. N modéré (5 gN-m-
2), 4. P modéré (3 gP-m™), 5. N modéré et P faible (5 gN-m2et 1 gP-m?) (Figure 1.5,
Figure 1.6, Figure 1.7). Le traitement de faible apport en N n’a été étudié que dans deux
blocs de fertilisation, en raison des contraintes relatives au terrain en milieu éloigné. Dans
chaque bloc, les parcelles étaient éloignées d’au moins 5 m afin d’éviter une
contamination croisée due a I’ajout de nutriments. La fertilisation a été faite tous les ans
depuis 2003 et était appliquée en une dose vers la fin de juin lors de I'émergence des
plantes vasculaires et dés que I'eau stagnante de la fonte des neiges printaniére eut disparu.
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Figure 1.5 Position des 36 parcelles d’échantillonnage du dispositif
d’expérimentation en zone humide enrichi en NP.
Chaque point représente une paire de parcelles (broutée, non broutée).
Les parcelles sont regroupées en bloc comprenant cing traitements. Quatre
blocs ont été étudiés. Les points B1, B2, B3 et B4 représentent les parcelles
communes au dispositif d’expérimentation géomorphologique (control, sans
fertilisation).

‘S—m’

|

T-5

Figure 1.6 Schéma illustrant un bloc de fertilisation a cing traitements.
Les rectangles picotés et hachurés représentent une paire de parcelles broutée
et non broutée.
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Figure 1.7 Photos des parcelles d’échantillonnage du dispositif d’expérimentation
en zone humide enrichi en NP selon le type de traitement.
Les photos ont été prises entre 2017 et 2019 sur un dispositif de fertilisation
ayant débuté en 2003.
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Abstract

1. While bryophytes are a major component of arctic plant communities that
strongly regulate tundra functioning, little is known on the ability of arctic

bryophyte communities to respond to environmental changes.

2. This study aims to understand how 62 arctic tundra bryophyte communities
respond to water and nutrient availability and geese herbivory across
two designs, a natural geomorphological design, and a nutrients enriched-wet
design (15 years of N and P fertilization).

3. Eleven functional traits were measured at the individual level on the dominant
28 bryophyte species to establish the community functional response to these
environmental drivers and the respective role of the intraspecific variability,

change in abundance and species turnover across the two designs.

4. Communities responded most to soil total P and grazing pressure and the main
traits responding to the environmental factors were water holding capacity and
shoot area.

5. The main community response mechanism in the geomorphological design was
the species turnover, whereas it was the intraspecific variation that led the
response in the NP enriched-wet design even after 15 years since the start of the

experiment.

6. We conclude that spatial and temporal community responses to environmental
change may not be driven by the same mechanism. Further, this highlights that
using mean species trait value and space-for-time substitution might not capture

the functional response of communities to environmental drivers in the future.
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Introduction

Arctic plant communities are currently facing major and rapid environmental
changes, the most documented being the increase in average temperature (Box et al., 2019;
Graff et al., 2019). Rising temperature along temporal and spatial gradients is drastically
changing the characteristics of arctic communities, increasing plant height, leaf nitrogen
content and specific leaf area of vascular species, which ultimately modifies arctic
ecosystem functioning (Lang et al., 2012; Van der Kolk et al., 2016; Bjorkman et al.,
2018). So far, little is known on the effect of environmental changes on bryophyte
communities, particularly in the Arctic. Even when bryophytes are included in some
studies, most of the time they are reduced to one functional group that does not allow to
fully understand the response of the bryophyte communities to the environment (Lett et
al., 2021). However, mosses are a major component of arctic plant communities due to
their diversity, high abundance, and their significant effects on the tundra functioning (see
Turetsky et al., 2012 as a review). Particularly, mosses have a great influence on the
cycling of water, nutrient retention, energy capture and carbon accumulation that make
them an important element to understand the response of northern ecosystems to

environmental changes (Turetsky et al., 2012; Lett et al., 2021).

Plant communities can respond to spatial and temporal environmental changes by
three main mechanisms, i.e. either by the ability of each species to modify its physiology
(intraspecific variability), the change in abundance of species already present within the
community (species abundance), and the establishment and exclusion of species in the
community (species turnover). Intraspecific variability includes both the phenotypic
plasticity (the ability of an individual organism to modify its phenotype) and the selection
of genetic differences between populations, which both allow communities to respond on
a relatively short time scale to environmental changes (Matesanz et al., 2010; Meilhac et
al., 2020). A change in species abundance, which may lead species from scarce to
dominant rank within the community and inversely, is expected to occur on a relatively
longer response time scale (month to years, Hollister et al., 2005; Maire et al., 2012).
Finally, the establishment of new species and exclusion of present species is expected to

respond on even longer scales (Cavender-Bares et al., 2009) but may occur in a few years
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in arctic vascular species following gully erosion (five years in Perreault et al., 2016).
The relative importance of these three mechanisms in the response of bryophyte
communities to environmental changes, and particularly the role of phenotypic plasticity
for bryophytes, remains little known in the arctic tundra. It is however crucial to better
understand the way and ultimately the spatial and temporal scales at which the community

response occurs.

An effective approach to improve our knowledge on this question is the use of the
functional traits, defined as the morpho-physio-phenological characteristics that represent
the ecological strategies used by plants to survive, grow, and reproduce according to their
habitat (Violle et al., 2007). Functional traits are measured at the individual level and can
be integrated at the community level by obtaining an average value of the community trait
(Pontes et al., 2015). In this exercise, intraspecific variability, species abundance and
turnover may be alternatively considered in the calculation in order to weigh their relative
importance for the community to respond to the environment (Lajoie & Vellend, 2015).
Such an approach revealed that species turnover was the predominant mechanism
modulating the response of vascular plant communities of tundra along spatial
temperature (Bjorkman et al., 2018) and snow gradients (Happonen et al., 2019).
However, it is unclear if this predominance can vary across plant functional groups and

temporal scales.

A major consequence of the warming in the Arctic is the major hydrological changes
due to the degradation of permafrost, the increase in rainfall or the widening of rivers (Box
et al., 2019), leading to lower or higher water availability for plants (Nilsson et al., 2015;
Liljedahl et al., 2016). Following thermo-erosion gullying processes, wet Drepanocladus-
dominated communities turned into mesic Aulacomnium-dominated communities due to
a complete species turnover (Perreault et al., 2016). Furthermore, nitrogen (N) and
phosphorus (P) supply to arctic plant communities, whose growth is considered N-P
co-limited (Elser et al., 2007), is globally increased due to N depositions associated with
human activities (Hember, 2018; Gong et al., 2018) and warming-induced soil nutrient
net mineralization (Schmidt et al., 1999; Keuper et al., 2012). Within plant communities,
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such N-P supplies have led to an increase in the cover and abundance of bryophytes,
which act as the main component in the short-term sequestration due to their great
efficiency of sequestration for airborne nutrients. However, after their saturation (and
toxicity), bryophytes are slowly being competitively excluded by vascular plants that
perform better at high nutrient supplies (Gordon et al., 2001; Pouliot et al., 2009). Finally,
arctic tundra communities are often subject to grazing pressures from long-migrating
species such snow goose (Hughes et al., 1994). Following modifications in the size or the
migratory trajectory of the populations, goose herbivory can greatly influence bryophytes
communities in terms of moss production, composition, and vertical depth (Jasmin et al.,
2008; Gornall et al., 2009). Considering this, it appears necessary to study the indirect
effects that accompany global changes, such as hydrological, nutrient and herbivory

changes on bryophyte communities.

Our study aims to understand how 62 arctic tundra bryophyte communities, in the
Qarlikturvik valley of Bylot Island in Nunavut, respond to four environmental factors
sensitive to global changes, which are 1) soil water availability, 2-3) soil N and
P availability, and 4) herbivory pressure. The variation in these four factors came from
two - long-survey (> 15 years) — designs, (i) a geomorphological design where sites were
chosen to represent the main vegetation types across the landscape heterogeneity (Duclos
etal., 2002), (ii) a N and P enriched design located within wet polygons. We characterised
the communities by measuring at the individual level eleven functional traits that are
linked with the acquisition of different essential resources (light, nutrient, water),
establishing the functional niche of 28 bryophytes species. We tackled three questions: (i)
What are the functional strategic dimensions of bryophyte species in the valley? (ii) How
do bryophyte communities respond to our four environmental factors? and (iii) What is
the respective importance of intraspecific variability, species abundance and turnover in
the ability of communities to respond to environmental changes? Following these
questions, we hypothesized that (i) As shown for vascular species (Diaz et al., 2016), we
expected bryophyte species to be organized along a plant size and leaf nutrient economics
dimensions, as well as along bryophyte-specific independent niche dimensions, such as

water retention that is key in bryophyte species (Dilks & Proctor, 1979); (ii) Bryophyte
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communities will respond to each of the four environmental factors through different
niche dimensions, but stronger to water availability, less to soil fertility and may not
respond to herbivory pressure, which occurred on vascular species; (iii) Bryophyte
communities will mainly respond through species turnover in the geomorphological
design, although intraspecific variation will be dominant for structuring the recently NP

enriched-wet communities.

Materials and methods
Study site

The study was conducted in the Qarlikturvik glacial valley of Bylot Island, Nunavut,
Canada (73°09°N, 79°57°W). The average environmental conditions are as follows:
altitude, 20 to 400 m; annual temperature, -14.4 °C; snow, ~ 8 months year*; permanent
permafrost; precipitation 77.5 mm during the growing season (Domine et al., 2021).
The Qarlikturvik Valley is located in the southwestern sector of the southern plain of the
island and is crossed at its center by a river flowing from glaciers to the sea. The valley is
about 18 km long and has a terrace about 5 km wide at the bottom and is bordered by
plateaus up to 500 m in altitude (Godin & Fortier 2012). The terrace consists mainly of
polygonal wetlands (wet organic polygons) while mesic tundra dominates in the hills
bordering the valley (Gauthier et al., 1995). Due to climatic degradation of ice wedges,
some wet polygon sites are draining, and the plant communities are in the transition
towards mesic polygons, which will be referred as drained polygons (Perreault et al.,
2016). The sites bordering the river are polygonal wetlands characterized by an
accumulation of organic sediments and aeolian deposits made up of sand and silt for many
years (Fortier & Allard, 2004), thereafter named wet silty polygons. The valley is also
characterized by a large presence of the snow goose, which is the main herbivore of the
valley and concentrated during brood-rearing in the wetland habitats for foraging on
Dupontia fisheri and Eriophorum scheuchzeri that are with Carex aquatilis the dominant
vascular species (Gauthier et al., 1996). Its population has known a rapid increase from
100 000 individuals in 1970 to 1 million in 1999, an oscillation between 800 000 and
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1 million individuals in 2000-2014 and a slight decrease up to 2018 with
780 000 individuals (Canadian Wildlife Service Waterfowl Committee, 2020).

Two complementary designs

We studied 62 plots of 2 x 1 m, which were organised in two distinct designs, i.e.
geomorphological and NP enriched-wet designs. While the geomorphological design did
not show a major change in resource availability from year to year since the start of the
survey in 2002, the second design modified N and P annual availability since 2003. In
both designs, a pair-plot structure included one plot that was annually protected from
grazing by metallic exclosure (chicken-wire fence) and one plot with no metallic
exclosure, allowing geese grazing, except the year of the sampling where metallic

exclosure has been placed before the arrival of the geese to allow vegetation sampling.

Geomorphological design — Seventeen pair-plots were established in the five
vegetation types (two to four per type) that were determined as dominant in the vegetation
survey of the Qarlikturvik valley by Duclos et al. (2002). The five chosen categories were
wet organic polygons (WOP), wet silty polygons (WSP), drained polygons (DP), mesic
polygons (MP) and mesic grasslands (MG). In each vegetation type, plots were spaced at
approximately 100 m, which is sufficient to ensure adequate independence among the
plots in tundra vegetation (Sundqvist et al., 2011). Vegetation relevé measured in 2002,
2008, 2015 did not show a recent temporal dynamic, except for the plots categorised as
drained polygons (Fig. S1). In this design, we expected that spatial environmental changes
that resulted from geomorphological differences drove plant community assembling.

NP enriched-wet design — Eighteen pair-plots were organised within a randomized
block design with three blocks established in wet organic polygons and one block in wet
silty polygons. Five fertilization treatments were applied: 1. No fertilization (control),
2. Low N input (1 g-m™), 3. Moderate N input (5 g-m), 4. Moderate P input (3 g-m™),
5. Moderate N input (5 g-m2) combined with low P input (1 g-m). The Low N input

treatment was only studied in two blocks. The fertilization has been done every year since
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2003 and was applied in one dose in late June at the emergence of vascular plants and as
soon as standing water from spring snow-melt had receded. Ammonium nitrate (NH4NO3)
granules were dissolved in water and distributed homogeneously. Phosphate (H3sPO4) was
distributed uniformly over the plots in granule form. Controls and plots with only
P fertilization received the same water quantity as the N fertilized plots. In each block,
plots were at least 5 m apart to prevent cross-contamination of added nutrients (verified
by Pouliot et al., 2009). Pouliot, Rochefort & Gauthier (2009) showed that 5-yrs of
fertilisation led to a significant turnover of vascular species (from D. fisheri —
E. scheuchzeri — C. aquatilis dominated community in control plot to Poa arctica —
Hierochloe pauciflora dominated community) and to an increase in N and P content of
moss tissues. In contrast with the geomorphological design, we here expected that recent
spatial environmental changes that resulted from the fertilisation treatments drove plant

community assembling.

Environmental factors

In each plot, we measured soil water content and pH repeatedly from one to
four times during 2017, 2018 and 2019 growing season (mid-June, end of August).
Each of the punctual values was the average of four measurements within the plot using
WET2-Sensor (Delta T-device) and pH field-probe (Hanna HI-12923 electrode) devices.
The mean values of soil water content (SWC) and pH (pHsoi1) per plot were used in the

analyses.

We sampled soil cores (10 x10x 20 cm) in each plot at the beginning of
August 2019. Cores were air-dried, soil were sieved at 4 mm and concentration of nitrate,
ammonium and orthophosphate were determined following a KCI 2M (Nmin) and Bray2
(Poray) extractions and spectrometry with a flow injection analysis and an inductively
coupled plasma - optical emission spectrometer (Tucker, 2009; McMinn, 2019). Soil total
(organic and inorganic) nitrogen (Ntt) and phosphorus (Ptwt) were obtained for each plot
following micro-Kjeldahl digestion and colorimetry analysis (NF X31 147,
1SO1126:1995).
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Vegetation sampling and species abundance

We carried out vegetation sampling in each plot between mid-July and mid-August
in 2018. We used a 80 x 80 cm quadrat, with an interior tied with ropes delimiting 100 cm?
squares, and randomly sampled four of them. We sampled soil clods of 10 x 10 x 10 cm
dimension using a bread knife. For each clod, a core (19.6 cm?) of a bryophytes
community was taken. Every core of bryophytes were completely dried in the field and

brought back in the laboratory for abundance and trait measurements.

For each of the 62 plots, three to four bryophyte cores were used for measuring the
abundance and traits of bryophytes. Each core was cut horizontally at the bottom to
exclude the part that was composed of soil and decomposed material to keep only the non-
decomposed firmly-attached bryophytic layer. The shoots were sorted by species for each
core, then dried at 60 °C during 48 h and weighed to obtain the abundance of each species

in the plot. We calculated species abundance in the plot as follows:

2j B;
¢ Zj Btot

(Eq. 1)

Where Ab; was the relative abundance of the species i in the plot, Bi and Bt were the
biomass of the species i and of all bryophytes in the core j. Biomasses of the 3-4 cores

were then summed up per plot.

Trait measurement

Only dominant species (which together represent at least 80% of the summed up
biomass per plot) were selected for trait measurement. Ten gametophytes (when possible)
were randomly selected across the cores within a plot for the measurement of
morphological traits. The rest of species biomass per plot were milled (Retsch MM400)

to determine chemical traits.
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Morphological traits were measured following rehydratation of bryophyte tissues in
nanopure water for at least 12 hours to reach full turgor as described in Elumeeva et al.
(2011). The fresh biomass and the shoot area (SA) of the 10 individuals were immediately
measured. For the shoot area, the whole shoots (green part and undecomposed brown part)
were placed on a white surface and then covered with a plexiglass in order to flatten them.
A photo was then taken and analyzed using R software to obtain the shoot area. On each
shoot, we measured the green height (Hg), and the functional height (green height plus
undecomposed brown height, Hf). Shoots were then dried at 60 °C during 48 h and
weighed to obtain the water holding capacity of the shoot (WHC), the specific shoot area
(SSA) and the shoot dry matter content (SDMC). We calculated WHC as the mass of the
shoot at full turgor minus the dry mass of the shoot divided by the dry mass of the shoot.
We calculated SSA as the one-sided area of the fresh shoots divided by the dry mass of
the shoots and SDMC as the dry mass of the shoots divided by their water-saturated fresh

mass.

The shoot powder was used to measure the contents of nitrogen (Nmass), phosphorus
(Pmass), carbon (Cmass), and *3C discrimination (D13C) in the shoot of each species in each
plot. For the Pmass, the analyses were made with a Delta V Pro mass spectrometer
(Isomass). The Pmass, Nmass, and *C isotopic composition was determined using an
elemental analyzer coupled with an isotope ratio mass spectrometer (EA-IRMS, Agilent
technology). D13C was calculated using *C isotopic composition, the PeeDee Belemnite
standard and the atmospheric isotopic composition (-8.5 %o). Finally, the shoot pH (pHsh)
was measured as described in Pérez-Harguindeguy et al. (2016) using the Accumet ®
double junction semi-micro and micro pH electrode combined with an Mettler Toledo™
FE20 reader.

Traits were chosen to represent the main strategies that can be used by plant species
to acquire and use light, nitrogen, phosphorus and water resources. As such, SA, SSA, Hqg
and Hs are expected to be related to light capture, WHC, SDMC, Cmass and D13C to water
stress, Nmass to N stress, and finally Pmass to P stress (Roos et al., 2019, Lett et al., 2021).
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Even if it does not belong to any clearly defined axis, the pHsn has been choosen since it
is regularly studied in bryophytes (Cornelissen et al., 2007).

Community weighted mean and response mechanism

We calculated a trait value per species per plot for each of the functional traits as

follows:

Tcy = Zzzl Tsp 'Asp (Eq.2)

Where, Tc,, is the community trait value of the plot p, np the number of species in the plot
p, Tsp the trait value of the specie s in the plot p, and A, the abundance of the species s in
the plot p. This calculation accounts for the ability of a community to respond to the
environment using intraspecific variability (i.e. one value of trait per species and per plot),
species abundance (i.e. one value of abundance per species and per plot) as well as species

turnover considering the presence of different species pools from plot to plot.

The calculation of the community trait can be successively broken down to firstly
remove the intraspecific variability (a given species has the same trait whatever the
environment) and secondly, the species abundance (all species have the same abundance
within a given community). Removing intraspecific variability, the value of specie s in
plot p was replaced by ag, which is the average value of the trait of species s across all

plots, according to the following equation:

Tc, =Yo7, ag Ag (Eq. 3)

s=17"S
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Secondly, by excluding species abundance mechanism from Eq. 3, all species will
be considered present in equal abundance and the mean trait value of the species will be
reported on n,,, i.e., the number of species present in the plot p according to the equation:

Np

Tc, =%, as/n, (Eq. 4)

In such case, T'c,, can vary from plot to plot through changing the species pool only.

Three community trait values per plot were considered: with the species turnover
only (Eqg. 4), with the species turnover and the abundance of species (Eqg. 3), with the
turnover, the abundance and the intraspecific variability of species (Eq. 2).

Data analyses

Our analytical framework considered two main steps. The first one selected the
principal dimensions of the species functional niche (among eleven traits) and of the
environment (among eight variables) across the two designs. The second step studied
community traits — environmental factors relationships in the geomorphological and NP
enriched-wet designs, separately considering their different spatial and temporal nature,
which may contrast the mechanism through which communities respond to the
environment. All the analyses were run under the software R-4.0.2 (R Core Team, 2022).

(i) Principal dimensions of bryophyte species niche and Qarlikturvik valley
environment — Among the eleven traits measured, we selected the ones that better defined
the main strategic and independent dimensions of species niche by using principal
component analysis (PCA). Trait values were scaled, centered-reduced and analyzed by
the function “prcomp” of the package “vegan”. For further analyses, we selected the traits

that showed the strongest score on each PCA axis exceeding an eigenvalue of one.

With a similar PCA approach, we selected among the eight environmental variables

the ones that better described the main and independent environmental factors that may
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structure bryophyte communities. Grazing was added to the PCA-selected environmental

variables in further analyses as a binary variable “Grazed” vs “Ungrazed”.

Such variable selection approach allowed tending for the highest independence and
variance among the chosen explained and explicative variables in our regression models.

As such, we did not observed critical inflation factor indices in our following analyses.

(if) Community portrait of the two designs — Non-metric multidimensional scaling
analyses were used with the function “MetaMDS” of the package ‘vegan’ in order to
visualize the community differences that resulted from the categories used in the
two designs (vegetation types in the geomorphological design and nutrient treatments in
the NP enriched-wet design). Species abundance was used for the community data matrix
and the scaling is defined using monotone regression and primary treatment of ties. This
first analysis provided a first estimate of the impact of species turnover and abundance on
the differences between bryophyte communities but did not permit study of the role of the

intraspecific variability.

(i) Community response to environmental factors — Community trait —
environment relationships were studied using generalized linear mixed-effects models
(function “glmer” of the package “Ime4”). For both designs, the community weighted
mean (Eq. 2) of all PCA-selected traits were regressed on the same model of fixed factors,
which were the addition of the three PCA-selected environmental and the herbivory
factors. The interaction between herbivory and soil water availability-related variable was
added to the model considering that geese preferentially feed in wet-habitat (Gauthier et
al., 1996). As random factors, we considered pair plots in both designs and the block
additionally in NP enriched-wet design. Regression models considered Gaussian law
distribution for trait value intervals between [-co, + o] and gamma law distribution for
value intervals between ]0, + oo]. We used the standardized regression coefficients of these
previous models as effect sizes (package “jtools”, function “plot_summs”) to visualize the

relative impacts of environmental factors on the different traits.
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(iv) Relative importance of intraspecific variability, species abundance and
turnover — Similarly to (iii), community trait — environment relationships were studied
with the same explanatory model but considering successively the community weighted
mean (as explained variable) according to Eq.2, Eq.3 and Eq.4. The standardized
regression coefficients and associated standard errors of all trait models were estimated
using the ‘standardize’ (z-scoring) function of the package ‘effectsize’ (version 0.6.0.1,
Ben Shachar et al., 2020) to express the responses of traits in terms of comparable
standard deviation. Doing so, we summarized the effect size and compared the effect of
the change in species turnover, species abundance and intraspecific variability on the
response of the community trait. We used the function ‘viz forest’ of the package
‘metaviz’ (version 0.3.1, Schild & Voracek, 2015) using the random effect method for
estimation. With the same function we summarized the most influential trait and

environmental factor.

Results
Principal dimensions of bryophyte species niche and environment

The PCA carried out from the matrix comprising eleven functional traits and based
on 226 measures, revealed that the first four axes had an eigenvalue greater than 1 (Fig. 1)
and represented 74% of the total variation. The first axis accounted for 31.1% of the
variation and opposed individuals with a high shoot dry matter content (SDMC) to those
with high water holding capacity (WHC) and carbon per mass (Cmass). The second axe is
accounted for 24.1% of the variation and opposed individuals with high functional height
(Hr) and shoot area (SA) to individuals with opposite syndrome. The third and fourth axes
were essentially driven by the phosphorus content per unit mass (Pmass) and discrimination
against 3C (D13C) and accounted for 9.4% and 8.9% of the variation, respectively.
Nitrogen content per unit mass (Nmass) and specific shoot area (SSA) were assumed as
shaping an additional independent dimension which was not well captured by other PCA
axes, considering the 45° angle of their PCA vectors with the first and the second PCA
axes. The WHC, SA, Pmass and D13C, which represent the main traits of the axis of the
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PCA, were kept for further analyses in addition to the Nmass, to represent the main

dimensions of species niche.

The PCA carried out from the matrix comprising eight environmental variables
describing the water and nutrient availability showed that the two first axes had an
eigenvalue greater than 1 and represented 69% of the total variation (Fig. 2).
Soil humidity, through pHseil and soil water content represented the first PCA axis (45.5%)
and nitrogen availability through Nmin and Nt represented the second axis (23.8%).
Regarding phosphorus, Pt was the most independent variable to the first two PCA axes
compared with Ppray and likely represented an additional environmental dimension.
As such, we kept for further analyses pHsoil, Nmin and Prwt, representing independent
dimensions of the environment as well as the bioavailability in water, nitrogen and
phosphorus resources to bryophyte communities. The range of values for pHsoii, and Prot
were similar in both designs, but differed in the distribution of their values (Table 1, Fig.

2). Only Nmin range differed between the geomorphological and NP enriched-wet design.

Community portrait of the two designs

Overall, 28 species of bryophytes were identified (26 in the geomorphological
design and 23 in the NP enriched-wet design, see Table 2). The three most abundant
species in the geomorphological design were Aulacomnium turgidum, Pleurozium
schreberi and Tomentypnum nitens whereas they were Aulacomnium palustre, Scorpidium

revolvens and Bryum pseudotriquetrum in the NP enriched-wet design.

Geomorphological design — Across the vegetation types in the geomorphological
design, the NMDS showed a distinct composition of species, with three distinguishable
species groups (Fig. 3a). The first group was composed of species like Aulacomnium
turgidum, Pleurozium schreberi, Dicranum acutifolium, and Racomitrium lanuginosum,
and was associated with the mesic sites (mesic polygons and mesic grasslands). The
second group was composed of species like Aulacomnium palustre, Tomentypnum nitens

and Pohlia nutans and was associated with drained polygons. The third group was
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composed of species like Scorpidium revolvens, Bryum pseudotriquetrum, Cinclidium
latifolium, and Calliergon richardsonii and was associated with wet polygons (organic
and silty).

NP enriched-wet design — While no distinct communities were observable in
relation to the fertilization treatments, high N and P fertilisation treatment differed slightly

from other treatments (Fig. 3b), with a higher abundance of Aulacomnium species.

Community response to environmental factors

Geomorphological design — Multiple regression analyses showed that community-
weighted means of traits were significantly impacted by environmental variables (Fig. 4a,
Table 3). Each trait responded to at least one of the four environmental variables, while
each environmental variable impacted at least one of the five traits. The WHC increased
with pHsoil and Nmin (p < 0.001 and p < 0.01, respectively), whereas SA only increased
with the absence of goose herbivory (p < 0.05) and decreased with soil Pt (p < 0.001).
Pmassand Nmass both increased with herbivory exclosure (p < 0.01 and < 0.05, respectively).
Pmass also increased with pHsoir, and Nimass With Piot (p < 0.01). D13C decreased with pHsoil
(p < 0.05). WHC was the most responsive trait (z-score zc = 0.41, Fig. 5a) to all
environmental variables, followed by SA (zc = 0.19). The most influential environmental
variable was Pyt followed by pHsoit (zc = 0.17 and 0.12, respectively, Fig. 5c¢).

NP enriched-wet design — All environmental variables but soil pH impacted trait
community-weighted means (Fig. 4b, Table 3). As for the geomorphological design, SA
increased with herbivory exclosure and decreased with Pt and Nmin (p < 0.01). Nmass
increased with soil Nmin (p < 0.01), while Pmass increased with soil Pyt and decreased with
soil Nmin and herbivory exclosure (all p < 0.05). WHC and D13C did not respond to any
environmental variables. As for the geomorphological design, WHC and SA (zc = 0.24
and 0.25, respectively, Fig. 5b) were the most responsive traits, while goose herbivory
was the most influential environmental variable followed by Pt (zc = 0.15 and 0.10,

respectively, Fig. 5d).
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Relative importance of intraspecific variability, species abundance and turnover

Geomorphological design — While the direction of the response of community traits
to Pt was relatively similar regardless of the response mechanism, its amplitude varied
according to the mechanisms and traits considered (Fig. 6, Table 4). For WHC, Nmass and
D13C (Figs. 6a, d,e), the inclusion of species abundance and intraspecific variation led to
higher amplitude in the response of trait to environment. For SA (Fig. 6b), the amplitude
associated with the different mechanisms were similar and turnover only was enough to
explain the community response. All traits and environmental variables combined, effect
size of the community trait response mechanisms showed that the main response of the
community across the geomorphological design was mainly by species turnover (zc =
0.09, Fig. 5e). The inclusion of species abundance showed no effect (zc = 0.09) while the

intraspecific variation added a little effect (zc = 0.13).

NP enriched-wet design — As for geomorphological design, community traits
showed the same direction of the response to P.. regardless of the response mechanisms
considered, while amplitude varied (Fig. 7, Table 4). Inclusion of species abundance and
intraspecific variation had a significant effect on the amplitude of the relation with WHC
and D13C (Figs. 7a,e). All traits and environmental variables combined, the main response
mechanism of the community was intraspecific variation (Fig. 5f). Inclusion of species
abundance to species turnover (zc = 0.06) slightly increased the effect size compared to
turnover only (zc = 0.05), but both showed low effect size compared with the three

mechanisms together (zc = 0.15).

Discussion

The functional assembly of communities was related with the environmental
variation both along a spatial gradient with relative temporal stability and along a gradient
resulting from relatively recent fertilisation. Changes in intraspecific variability, species

abundance and turnover were three mechanisms involved in the community response but
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their respective influence depended on the environmental gradient. In the NP enriched-
wet design intraspecific variability was the main community response mechanism while
species turnover mainly operated in the geomorphological design. To our knowledge, this
is the first time that a study shows such importance of intraspecific variability for plant
community assembling as well as the relative importance of mechanisms according to
spatial and temporal gradient.

Species niche

Through our two designs, bryophytes were organized around three economic
dimensions associated with water (captured by WHC, SDMC and Cass), light (captured
by SA and Hyf) and nutrient economy (captured by SSA, Nmass and Pmass) Strategies.
These last two dimensions are also widely found in vascular species (Diaz et al., 2016),
which likely suggests that similar nutrient and light strategies operate across bryophytes
and vascular plants. For instance, the nutrient economy strategy reflects a compromise
between cheaply-constructed tissue (associated with a high rate of photosynthesis) and
long-lifespan tissue (associated with high survival rate, Diaz et al., 2016), which can occur
both in bryophyte and vascular plants (Waite & Sack, 2010; Wang et al., 2017). It is not
surprising to see a dimension associated with water strategies in bryophytes given their
poikilohydric nature. Their absence of sophisticated conducting vessels and stomata on
the gametophyte makes them sensitive to their environment to maintain their
photosynthetic activity and forces them to adopt water strategies different from those of
vascular plants. Cell ornamentation, margin rolling and nerve extension are all highly-
structured leaf morphologies that protect against water loss in water-limiting environment
but limit their capacity to hold water at a given leaf biomass (Henriques et al., 2017,
Fernandez-Martinez et al., 2019), likely resulting in a trade-off between holding high
amount of water and investing in structural biomass that preserve it. This trade-off
contrasts high-WHC low-SDMC species such as Rhizomnium punctatum or Calliergon
richardsonii occurring in wet environment to species such as Dicranum acutifolium and

Polytrichum sp. typical in mesic environment (Table 2).

Community response to environmental factors
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In line with our hypothesis, we showed that community response to the environment
was multifactorial. Contrary to our prediction placing water availability as the main factor
for the assembling of bryophyte species, we found that soil phosphorus was the most
influential factor to structure them. Its impact was consistent in both designs, including
the geomorphological design where geomorphology led to long-standing differences in
mean soil water content for plant communities. Since most species can easily absorb
deposited N and fix N2 with the help of cyanobacteria (Zielke et al., 2005), moss
communities are likely to respond to P increase, especially in rich organic matter polygons
of our valley. In tundra ecosystems, the co-limitation in N and P resources of vegetation
is prevalent (Jiang et al., 2019) and this includes bryophytes, which show strong
stimulation of their productivity, cover and depth in N addition treatment when P is
supplied (Gordon et al., 2001; Street et al., 2015, 2018). As such, soil phosphorus need to
be more consistently considered in future studies as a key environmental factor that is
capable of modifying the functional community assemblages of arctic tundra.

Water availability, which covaried positively with soil pH (water being a source of
cations), was still the second most influential factor in the geomorphological design, but
had a weak effect on communities in the NP enriched-wet design. Such discrepancy
occurred whereas the two designs showed similar variation in SWC. Long-standing
geomorphological features of the geomorphological design led to strong species turnover
between soil water content levels, which may be required to respond to soil water
availability. Roos et al. (2019) observed that a shift from one cell-layer leaf species (e.g.
Pleurozium schreberi) to thick lamellae leaf species (e.g. Polytrichum spp) allows moss
communities to respond to an elevational-moisture gradient in southern Norway.
Phylogeny strongly structured such change in leaf morphology along a water availability
gradient (Fernandez-Martinez et al., 2019), which could mainly be reached by species
turnover and less likely by intraspecific variability. As species turnover poorly occurred
in our NP enriched-wet design, this may explain why soil water content show non-
significant impact on bryophyte communities. Finally, goose herbivory was the most
influential factor in the NP enriched-wet design, but had a weak effect on the

geomorphological design. The former experienced high grazing pressure in all plots
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compared to those of the geomorphological design, where grazing mainly occurred in wet
polygons. Herbivory was carried directly out on vascular plants (no observation of
grubbing) and as such might only have indirect but still strong impact on bryophyte
communities, through the interaction with vascular plants. The latter had larger leaf area
and denser population in NP enriched-wet environment (Nishizawa et al., 2021) and
caused greater litter buildup strongly restricting the access to light for bryophytes (Burbier
et al., 2007; Van Wijk et al., 2004), a pattern that was not observed in the

geomorphological design.

In both designs, bryophyte communities responded to these environmental factors
using a modification of functional traits that belongs to multiple dimensions of species
functional niche, as observed in many studies as well as for vascular species (Roos et al.,
2019; Nishizawa et al., 2021). WHC and SA were the most responsive traits followed by
Nmass and Pmass. The D13C almost did not respond. It is not surprising to see an important
response of the WHC since it varies greatly between species (Elummeva et al., 2011;
Wang & Bader 2018). In comparison, SA in bryophytes can be influenced by shoot height
as well as the number and length of branches, which show both inter and intraspecific
variability in response to water availability and light (Van Der Hoeven et al., 1998; Rincon
& Grime 1989; Bergamini & Peintinger 2002). Such plastic behavior likely explained the
strong increase of SA in exclosure plots in the NP enriched-wet design, where vascular
plants can strongly pre-empt light at the expense of bryophytes. The response of N-P
concentration were as expected since they are known to have a great inter and intraspecific
variation (Gordon et al., 2001; Street et al., 2015).

Relative importance of intraspecific variability, species abundance and turnover

In line with our hypothesis, intraspecific variability of bryophyte species was an
important mechanism at the community level to respond in both designs to environmental
changes. This was particularly strong in the NP enriched-wet design, where community
change was attributable to the effect of fertilization that has taken place over the past

15 years (Gignac et al., 2022). Thus, intraspecific variability, which is an important
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mechanism in responding to short-term environmental changes (Matesanz 2010; Maire
et al., 2013; Meihlac et al., 2020), may be greater in NP enriched-wet design in order to
respond rapidly to recent nutrient inputs. Indeed, very plastic traits such as SA, Pmass and
Nmass associated with light and nutrient economy strategies (Bergamini & Peintinger 2002)
were particularly involved. This underlines the importance of studying functional traits,
which only allow detecting intraspecific variation when measured at the individual level.
Using traditional vegetation relevé or mean value of species from international database
(Bjorkman et al., 2018) would not have allowed to detect the response of the community

in the NP enriched-wet design.

Species turnover was the main response mechanism of the communities in the
geomorphological design which is in accordance with the species group distinction
observable in the NMDS. The group distinction was greatly associated with the
hydrological regime of the type of vegetation, and so species turnover seems to be mainly
related to hydrological variation across the geomorphological design. As underlined
earlier, species turnover particularly modified WHC trait, which is related with
phylogeny-structured morphology and to plant water economy strategy (Fernandez-
Martinez et al., 2019). A change in moss species composition has already been observed
in the same arctic ecosystem in response to a significant hydrological change (Perreault,
2016), demonstrating that the regional species pool is large and diverse enough to respond
to the hydrological change. Species turnover was low in the NP enriched-wet design
compared to the geomorphological design. The environmental changes may still be too
recent, even after 15 years of fertilization, to see a species turnover. An alternative
hypothesis could consider that regional species pool does not contain species sufficiently
well adapted to cope with N-rich environment and/or competition with vascular species.
Some studies seem to show a higher nutriment tolerance in some species (Gordon et al.,
2001; Bubier 2007), but in general bryophyte cover and species composition tend to
decrease with high nutrient input whereas vascular plants, which perform better in this
type of habitat, tend to increase (Pearce et al., 2003; Van Wijk et al., 2004).
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Surprisingly, change in species abundance had very little effect on community
response for both designs. We would have expected to see a change in species abundance
in the NP enriched-wet design since fertilization experiments in N and P in an Arctic heath
have shown to change the abundance of bryophytes species after only eight years of
fertilization (Gordon et al., 2001). It would be interesting to use different parameters to
quantify the relative abundance of species in communities, such as density rather than

biomass, and see if this impacts the detection of change in species abundance.

Conclusion

Our results demonstrate that community response mechanisms depend on the
context of environmental change and highlight the importance of studying functional traits
in bryophytes. The taxonomic approach failed to detect any response from communities
to nutrient inputs (NP enriched-wet NMDS) while the functional approach detected a
response by intraspecific variation, a mechanism that appears to be important in the
response of bryophytic communities to environmental changes. For future analyses, it
would be important to isolate the relative effect of the different environmental factors and
the temporality of the change to better understand the response of communities to the

different environmental disturbances.
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Table 1 Abbreviations and units of all plant traits and environmental variables measured
in 62 bryophyte communities in the Qarlikturvik valley of Bylot Island in Nunavut.
Their minimum and maximum values are presented for the two explored designs.

Description symbol  Units Geomorphological NP Enrighed-wet
design design
Traits
Functional height Hs¢ cm 1.18 - 5.67 0.95-6.42
Green Height Hyg cm 0.02 - 2.88 0.02-1.95
13C discrimination D1C %o 14.9-22.9 14.9 - 22.7
Carbon per mass Chnass % 12.3-41.2 89-374
Nitrogen per mass Nmass % 0.32-1.97 032-1.21
Phosphorus per mass Prmass % 0.03-0.41 0.02-0.18
Shoot dry matter content SDMC g-g*t 0.05-0.24 0.07-0.35
Shoot area SA cm? 0.07 - 2.86 0.12-5.15
Specific shoot area SSA cm?g? 43.6 - 375.3 43.6 - 330.6
Shoot pH PHsh 0-14 4.74-7.85 4.38-7.52
Water holding capacity WHC g-g? 3.2-20.8 1.92-14.38
Edaphic variables
Soil mineral nitrogen Nmin ppm 9.56 - 18.89 7.43 -18.89
Soil total nitrogen Niot % 0.01-1.05 0.01-0.92
Mean soil pH PHsoil 0-14 5.06-7.10 4.7-6.7
Soil available phosphorus Poray ppm 6.1-47.6 7.7-47.6
Soil total phosphorus Prot ppm 774 - 1312 648 - 1243
Soil water content SWC % 0.07-0.88 0.25-0.78




Table 2 Presentation of the 28 bryophyte species measured in the 62 bryophyte communities investigated in the Qarlikturvik valley of
Bylot Island (Nunavut). We report the abbreviation, the species presence in the two explored designs (B: both; E: NP enriched-wet; G:
geomorphological), the minimum and maximum species relative abundance values across the 62 communities, the mean and standard
deviation (when traits were measured on several individuals per species) of the five traits (among the 11 ones) selected by a principal
component analytic approach (Fig. 1). When we did not have enough biomass material for trait measurement, species traits were not

determined (n.d.).

Species Abbr. Design  Abund. (g-gY) WHC (gw-gom™) SA (cm?) Pmass (%0) Nmass (%) D13C (%o)
Aulacomnium palustre Aul.pal B 0.06-0.90 7.6+2.3 1.52 +0.72 0.080 +0.043 0.72 £0.23 18.4+1.1
Aulacomnium turgidum Aul.tur B 0.06-0.74 71427 1.28 +0.47 0.054 +0.030 0.64 £0.19 18.1+0.7
Brachythecium albicans Bra.alb B 0.09-0.57 12.3+3.3 0.82 £0.19 0.069 +0.026 0.83£0.31 18.7 1.2
Bryum pseudotriquetrum Bry.pse B 0.04-0.96 49+19 0.24 £0.10 0.118 +0.055 0.90£0.3 18.1 0.7
Bryum sp. Bry.sp E 0.04-0.04 n.d. n.d. n.d. n.d. n.d.

Calliergon richardsonii Cal.ric B 0.07-0.37 10.3+3.8 0.61+0.24 0.114 +0.105 0.93+0.29 19.0+14
Cinclidium latifolium Cin.lat B 0.06-0.39 7.1+3.3 0.38 £0.15 0.092 +0.023 0.70 £0.28 17905
Dicranum acutifolium Dic.acu G 0.10-0.43 53+1.1 0.71+0.24 0.046 £0.017 0.57 0.1 18.0 £0.6
Distichium sp. Dis.sp B 0.07-0.14 3.61.9 0.19 £0.03 0.063 £0.007 0.44 £0.16 17.4 £3.6
Drepanocladus arcticus Dre.arc B 0.05-0.40 6.4 +3 0.40 £0.10 0.104 +0.034 0.85+0.43 19.1+1.9
Hepatique sp. - B 0.12-0.31 71429 0.29 £0.07 0.055 +0.016 0.66 £0.14 19.2 £0.7
Leptodictyum riparium Lep.rip E 0.12-0.12 15.6 0.56 0.120 1.16 17.7

Meesia triquetra Mee.tri B 0.06-0.25 10.5+4.6 0.56 £0.18 0.084 £0.032 0.91 £0.29 17.6 1.6
Philonotis tomentella Phi.tom B 0.03-0.65 43+1.7 0.35+0.11 0.093 £0.027 0.70 £0.27 18.8£0.8
Plagiomnium ellipticum Pla.ell B 0.09-0.21 13.1+11 0.47 £0.01 0.068 +0.039 1.53+0.63 18.1 £0.6
Pleurozium schreberi Ple.sch G 0.10-0.69 7.7 +2 2.67 £0.91 0.050 +0.011 0.59 £0.08 19.5+0.7
Pohlia nutans Poh.nut B 0.08-0.68 6.8+2.1 0.22£0.11 0.089 +0.054 1.06 +0.15 18.2+1.1
Pohlia sp. Poh.sp B 0.02-0.09 n.d. n.d. n.d. n.d. n.d.

Polytrichum sp. Pol.sp B 0.10-0.46 45+19 0.51+0.20 0.051 +0.021 0.79 £0.32 19.4 +0.7
Racomitrium canescens Rac.can G 0.01-0.10 n.d. n.d. n.d. n.d. n.d.

Racomitrium lanuginosum  Rac.lan G 0.04-0.09 n.d. n.d. n.d. n.d. n.d.

Rhizomnium gracile Rhi.gra B 0.14-0.14 7.2 0.5 0.25 +0.03 0.282 +0.080 1.09 +0.35 19.7 £0.3
Rhizomnium punctatum Rhi.pun B 0.06-0.55 11.5+46.4 0.52 +0.28 0.121 +0.025 1.26 £0.42 18.8£1.3
Scorpidium cossonii Sco.cos B 0.07-0.29 8.812.3 0.43 £0.22 0.111 +0.079 0.88 +0.31 19.2+14
Scorpidium revolvens Sco.rev B 0.08-0.82 9.2+3.9 0.57 +0.26 0.094 +0.028 0.77 £0.31 18.7+1.8
Scorpidium scorpioides Sco.sco G 0.13-0.13 14.2 0.68 0.084 0.56 22.2

Sphagnum sp. Sph.sp B 0.28-0.28 9.0 1.89 0.068 0.58 20.5

Tomentypnum nitens Tom.nit B 0.07-0.91 7.0+25 2.11 £0.90 0.066 +0.028 0.50 £0.17 19.1+1.2




Table 3 Statistics of generalized mixed regression models that analyzed the relationship between five bryophyte community traits and
four environmental factors in two experimental designs. Community traits included the full trait variability coming from species turnover,
species abundance and intraspecific variability. The geomorphological design included 34 plots that were chosen among the main
vegetation types occurring across the landscape heterogeneity of the valley, while the NP enriched-wet design included 36 plots among
four blocks experimenting nitrogen-phosphorus fertilisation treatments. For both designs, the community weighted mean of five PCA-
selected traits (Fig. 1) were regressed on the same model of four PCA-selected environmental factors (Fig. 2). We considered pair plots
as random factors in both designs and gamma law for trait distribution family. We used bold text, when the p-value were significant at
95% confidence level. See explanation of traits and environmental factors in Table 1.2.

| WHC | SA Prmass N | D13C
Predictors ’ Estimate Std.Err. p Estimate Std. Err. p Estimate Std.Err. p Estimate Std.Err. p Estimate Std.Err. p
Geomorphological design
Intercept -14.70 494  0.003 3.89 1.48  0.009 -6.35 1.03 0.000 | -2.32 0.68 0.001 | 22.60 3.15 0.000
Soil pH 2.39 0.62 0.000| -0.14 0.19 0.446 0.41 0.14 0.003 0.17 0.09 0.052 -0.81 0.41 0.047
Ungrazing -0.26 022 0.233 0.17 0.08 0.037 1.79 0.69 0.009 1.03 042 0.014 -0.18 0.23 0.426
Total P 2.78 144  0.049 | -2.40 0.48 0.000 0.60 0.34 0.073 0.49 0.19 0.009 0.80 115 0.483
Mineral N 3.79 136 0.005| -0.81 051 0.114 0.47 0.33 0.156 0.27 0.22 0.220 0.34 1.09 0.759
Soil pH*Herb -0.29 0.11 0.009| -0.19 0.07 0.004
Overall

NP Enriched-wet design

Intercept 18.60 6.86  0.007 3.79 1.01  0.000 -2.80 118 0.018| -1.04 0.55 0.058 | 20.46 2.59  0.000
Soil pH -0.87 099 0384 -0.17 0.14 0.221 0.03 0.16  0.859 0.03 0.08 0.653 -0.41 0.36 0.253
Ungrazing 0.25 0.75 0.736 0.37 0.08 0.000 -1.88 0.93 0.043 0.36 0.38 0.339 0.32 0.24 0.184
Total P -2.46 253 0332 -193 0.34 0.000 0.63 0.29 0.030 0.16 0.14 0.244 -0.22 091 0.810
Mineral N -1.15 1.89 0541 -0.79 0.22  0.000 -0.38 0.19 0.042 0.40 0.08 0.000 0.52 058 0.364
Soil pH*Herb 0.27 0.14 0.064| -0.09 0.06 0.141

Overall




57

Table 4 Statistics of generalized mixed regression models that analyzed in
two experimental designs the role of three community mechanisms (Species turnover,
species abundance and intraspecific variability) on the relationship between five
bryophyte community traits and four environmental factors (see Table 1). Here, we only
show the conditional statistics associated with soil total phosphorus while the three other
environmental factors were accounted in the model (see Fig. 5 for all factors). To analyze
the respective role of three community mechanisms, community weighted-mean of traits
were calculated considering the unique role of species turnover, the joint role of species
turnover and abundance or the full role of species turnover, species abundance and
intraspecific variability (See Eq. 4 for details).

Turnover Turn + Abundance Turn + Ab + Plasticity
Traits Estimate Std. Err.  p-value | Estimate Std. Err.  p-value | Estimate Std. Err.  p-value

Geomorphological design

WHC 2.40 0.97 0.014 1.21 1.06 0.257 2.78 1.44 0.050
SA -2.25 044 <0.001| -2.36 047 <0.001| -2.40 048 <0.001
Pmass 0.74 0.10 <0.001| 0.89 0.11 <0.001| 0.60 0.34 0.070
Nmass 0.70 0.11 <0.001| 0.82 0.10 <0.001| 0.49 0.19 0.010
D13C 0.10 0.27 0.708 0.23 0.34 0.503 0.80 1.15 0.480

NP Enriched-wet design

WHC -1.63 1.37 0.235 -2.07 1.47 0.160 -2.46 2.53 0.330
SA -1.01 0.49 0.039 -1.49 041 <0.001| -1.93 0.34 <0.001
Pmass 0.14 0.24 0.544 0.23 0.24 0.329 0.63 0.29 0.030
Nmass 0.12 0.13 0.362 0.08 0.14 0.545 0.16 0.14 0.240

D13C -0.12 0.23 0.599 -0.11 0.24 0.645 -0.22 0.91 0.810
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Fig. 1 Principal component analysis (PCA) representing the covariations among the
eleven functional traits chosen to analyze the assembling of 28 species within 62 tundra
bryophyte communities in two experimental designs (a. PCA dimensions 1 and 2, b. PCA
dimension 3 and 4). Each point represents the mean trait values measured on several
individuals per species and per plot. The arrows indicate the direction and the weighting
of the vectors representing the traits considered. The geomorphological design included
34 plots that were chosen among the main vegetation types occurring across the landscape
heterogeneity of the Qarlikturvik valley, while the NP enriched-wet design included 36
plots among four blocks experimenting nitrogen-phosphorus fertilisation treatments.
Eight plots belong to both designs (wet polygons in geomorphological design and control
plots in NP enriched-wet design). Traits abbreviations are listed in Table 1.
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Fig. 2 Principal component analysis (PCA) representing the covariations among
six environmental factors structuring 62 bryophytes communities in two experimental
designs (see explanation in the caption of Fig. 1). Each point represents the mean
environmental values per plot. The arrows indicate the direction and the weighting of the
vectors representing the environmental factors considered. Abbreviations are listed in
Table 1.



(a) Geomorphological design

vV
1.0
Rhi>pun
05 . Sco.cos
Cin lat Rac.can
Mee B8Fy.pse :
o~ —_Rhi.gra Rle.sch
8 Sco_%al'rICPthOm 4
% 00 b A“_ "ac.'ljan
re=arc
DiS_Sp POI'SHEP.SP
05
A
A
-1.0 Aul: HAudl_pal
Bre.péie+Hodh
-1 0 1
. . NMDS1
(b) NP Enriched-wet design
2 Bra.alb
A
Lep.rip+Bra.alb
1 Rhi.pun
Poh.nut+Aul.pal+Bra.
Tom,nit
o
[42]
]
= hgut
0 fLgu
Aul.pa %Eﬁspﬁ
F'y
Aul.tur
N
[ J
1.0 0.5 0.0 0.5 1.0 1.5

NMDS1

60

Grazing
®  Grazed

A Ungrazed

Hydrology
WsP
WOP

- DP

- MP

MG

Grazing
® Grazed

A Ungrazed

Fertilization
1
2

- 3

- 4

5

Fig. 3 Non-parametric multidimensional scaling ordination representing similarity in
bryophyte species composition (species biomass) between treatment in (a) the
geomorphological design (WOP = Wet organic polygon, WSP = Wet silty polygon,
DP = Drained polygon, MP = mesic polygon, MG = Mesic grassland) and (b) the NP
enriched-wet design (1. No fertilization (control), 2. Low N input (1 g-m?), 3. Moderate
N input (5 g-m?), 4. Moderate P input (3 g-m?), 5. Moderate N input (5 g-m?) combined
with low P input (1 g-m?)). Circles represent grazed plots and triangles ungrazed plots.
Normal data ellipses were used to analyze the differences between treatments in both

designs. Species abbreviations are listed in Table 2.
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Fig. 4 Regression coefficient plots summarizing the relationships between five bryophyte
community traits and four environmental factors in two experimental designs. Community
traits included the full trait variability coming from species turnover, species abundance
and intraspecific variability. The geomorphological design (34 plots) represented a spatial
natural geomorphological gradient with relative temporal stability, while the NP enriched-
wet design (36 plots) represented a recent fertilisation gradient. For each design, one
model per community PCA-selected trait (Fig. 1) was regressed on the same model of four
PCA-selected environmental factors (Fig. 2). We considered pair plots as random factors
in both designs and gamma law for trait distribution family. We used the package “jtools”,
function “plot_summs” to summarize the standardized regression coefficients as effect
sizes of our five models per design and visualize the relative impacts of environmental
factors on the different traits. Abbreviations are listed in Table 1.
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Fig. 5 Regression coefficient plots summarizing the relationships between five bryophyte
community traits (panels a,b) and four environmental factors (panels c,d) considering
three community assembling mechanisms (panels e,f) along two experimental designs
(panels a,c,e vs panels b,d,f). For each design and each scenario of community assembling
mechanism, we analyzed one model per community PCA-selected trait (Fig. 1) regressing
on four PCA-selected environmental factors (Fig. 2). The three community mechanisms
considered as community weighted-mean of trait, alternatively (i) the unique role of
species turnover (T), (ii) the joint role of species turnover and abundance (TA), (iii) the
full role of species turnover, species abundance and intraspecific variability (TAP) (See
Eq. 4 for details). The geomorphological design (34 plots) represented a spatial natural
geomorphological gradient with relative temporal stability, while the NP enriched-wet
design (36 plots) represented a recent fertilisation gradient. We standardized (z-scoring)
and took the absolute value of the 120 coefficients coming from the 30 generalized mixed
regression models by using the standardize function of the package ‘effectsize’. We used
the function ‘viz_forest’ of the package ‘metaviz’ to visualize the relative importance of
traits, environmental factors and community assembling mechanisms along our two
designs. Abbreviations are listed in Table 1.
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Fig. 6 Response of (a) WHC, (b) SA, (C) Pmass, (d) Nmass and (¢) D13C of tundra bryophyte
communities to Pwt across the 34 geomorphological design plots. The three regression
lines represent the dynamics of the trait of the community calculated according to the
consideration of their different response mechanisms; change in species composition
(green), change in species composition and abundance (blue), change in species
composition, abundance and plasticity (red). Abbreviations are listed in Table 1.
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Fig. 7 Response of (a) WHC, (b) SA, (C) Pmass, (d) Nmass and (e) D13C of tundra bryophyte
communities to Puwt across the 36 NP enriched-wet design plots. The three regression lines
represent the dynamics of the trait of the community calculated according to the
consideration of their different response mechanisms; change in species composition
(green), change in species composition and abundance (blue), change in species
composition, abundance and plasticity (red). Abbreviations are listed in Table 1.
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Fig. S1 Non-parametric multidimensional scaling ordination representing similarity in
bryophyte species composition in the plots between years since the implementation of the
geomorphological design in 2002. Three vegetation relevé have been done in the mesic
grassland (MG) and the mesic polygons (MP) in 2002, 2008 and 2015. Three vegetation
relevé have been done in 2004, 2007 and 2019 in the wet polygons.
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CONCLUSION

Les écosystemes arctiques sont parmi les plus touchés par les changements
environnementaux récents et la réponse des bryophytes a ces changements, qui sont
omniprésentes dans ces écosystémes, voire dominantes, est encore peu étudiée.
Cette étude est I'une des premiéres a s’intéresser a la réponse fonctionnelle et aux

mécanismes de réponse des communautés de bryophytes du Haut-Arctique.

L’étude montre une réponse fonctionnelle des communautés liée a la variation
environnementale a la fois le long d'un gradient spatial avec une variation temporelle
relativement stable et le long d'un gradient résultant d'une fertilisation relativement
récente. Nos résultats montrent une réponse importante des communautés au phosphore
total du sol et a I’effet indirect de la pression de broutement par la Grande Oie des neiges.
Parmi les traits étudiés, le WHC et la SA apparaissent comme des traits majeurs dans la
réponse des communautés aux changements environnementaux. L’étude révéle également
que les mécanismes de réponse des communautés de bryophytes dépendent du contexte
du changement environnemental. La variation intraspecifique, le changement
d’abondance et le renouvellement d’especes étaient tous des mécanismes impliquées dans
la réponse des communautés des deux dispositifs d’expérimentation, toutefois,
le renouvellement d’espéces était le mécanisme de réponse dominant dans le dispositif
d’expérimentation géomorphologique, alors qu’il s’agissait de la variation intraspécifique
dans le dispositif d’expérimentation en zone humide enrichi en NP. L’échec de I’approche
taxonomique pour détecter la réponse des communautés aux apports en nutriments dans
notre étude souligne I’importance d’étudier les traits fonctionnels des bryophytes afin de
détecter la variation intraspécifique, qui apparait comme un meécanisme de réponse

important chez les bryophytes.
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Dans notre étude, les deux dispositifs d’expérimentation ne permettaient pas de bien
isoler I’effet relatif des différents facteurs environnementaux de celui de la temporalité du
changement. Pour de prochaines études, il serait important d'isoler I'effet relatif des
facteurs environnementaux et de la temporalité du changement pour mieux comprendre la

réponse des communautés aux différentes perturbations environnementales.
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