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Résumé

Les organismes du sol, caractérisés par une diversité phénoménale mais mal répertoriée, organisée en
réseaux d'interactions complexes, sont traditionnellement traités comme une boite noire dans la
compréhension conceptuelle et mécanistique du fonctionnement de I'écosystéme. Dans le contexte
d’'une érosion globale de la biodiversité, il est important de mieux connaitre cette diversité et d’'en
comprendre le réle fonctionnel afin de prédire les conséquences de la disparition des espéces sur le
fonctionnement des écosystémes naturels et agricoles. En utilisant quelques exemples issus de la
recherche récente, nous montrons ici qu'une caractérisation relativement simple de la biodiversité sur la
base de quelques traits fonctionnels pourrait permettre de quantifier son impact sur des processus clés
comme le recyclage de la matiére organique. Nous mettons en lumiére limportance de prendre en
compte les interactions entre niveaux trophiques, et en particulier le réle de la diversité fonctionnelle
des résidus végétaux dans ces interactions. Une recherche qui vise a définir des traits fonctionnels
pertinents pour les processus du sol et les services écosystémiques associés, comme la production de
matiére végétale, le maintien de la fertilité des sols ou le stockage du carbone, devrait permettre de
prendre en compte la diversité fonctionnelle des organismes du sol dans les décisions de gestion et les
pratiques agricoles.

Mots-clés : Diversité fonctionnelle ; Faune du sol; Fonctionnement de [I'écosystéme;
Microorganismes ; Résidus végétaux.

Abstract : Getting soil biodiversity out of the black box

The vast diversity of soil organisms, which are organized into highly complex interaction networks, was
traditionally treated as a black box in conceptual and mechanistic models of ecosystem functioning.
Considering the ongoing rapid decline of biodiversity worldwide this is no longer sufficient; it is
imperative that we gain a better understanding of the role of biodiversity in the functioning of natural and
agricultural ecosystems to be able to predict the consequences of biodiversity loss. Using examples
from recent research, we argue that, rather than knowing taxonomic diversity in detail, a relatively
simple functional characterization of soil biodiversity may sufficiently describe its impact on important
ecosystem processes. We show that it is particularly important to consider trophic interactions with a
key role for the functional diversity of plant residues. Future research activities should be directed
towards identifying soil organism functional traits that are relevant for soil processes and associated
ecosystem services such as the production of plant biomass, soil fertility, and carbon sequestration.
Linking soil organism functional traits with soil processes might allow the incorporation of soil
biodiversity into management decisions and agricultural practices.

Keywords : Ecosystem functioning ; Functional diversity ; Microorganisms ; Plant residues ; Soil
fauna.
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Introduction

Notre planete perd des espéces a un taux comparable a celui observé lors des extinctions de masse
qui ont affecté la Terre dans un passé lointain (Dirzo et Raven 2003 ; Ceballos et al., 2010, 2015). Le
facteur principal de cette perte de biodiversité est lié¢ aux activitts de 'Homme. Tandis que les
changements d'utilisation des terres induisent une perte d’habitat pour les organismes, ['utilisation
croissante d’énergies fossiles par 'Homme engendre un déréglement climatique qui menace les
organismes en modifiant leurs conditions de vie (Chapin et al., 2000). Cette érosion globale de
biodiversité, souvent désignée par I'expression de « crise de la biodiversité », est alarmante pour
plusieurs raisons. Avec la disparition des espéces, la Terre perd & jamais une partie de son héritage
génétique, limitant ainsi fortement le potentiel d’évolution biologique actuel ou a venir et modifiant en
particulier leur potentiel d’évolution face aux changements en cours.

Au-dela de la perte d'information génétique, le déclin de la biodiversité peut avoir des conséquences a
des niveaux d'organisation supérieurs, notamment a I'échelle de la communauté ou de I'écosysteme.
Cela a amené les écologues a se poser des questions sur lesquelles la science est étonnamment
ignorante, mais qui ont des implications concrétes importantes, notamment pour les activités agricoles.
Quelle-est par exemple la conséquence d’une diminution du nombre d’espéces dans une communauté
locale pour le fonctionnement de 'écosystéme ? Reformulé de maniére plus concrete, une prairie
permanente composée de cing espéces de plantes produit-elle autant de foin qu’une prairie de dix
especes ? Une autre question essentielle, mais dont on ignore la réponse, peut étre formulée comme
suit : combien et quelles espéces peuvent disparaitre d’'une communauté avant que le fonctionnement
de I'écosystéme, et avec eux les services rendus a la société humaine, ne s’effondrent ? Ces questions
ont suscité une activité de recherche trés soutenue depuis le milieu des années 1990 (Loreau et al.,
2001 ; Balvanera et al., 2006 ; Cardinale et al., 2011 ; Tilman et al., 2014), essentiellement sur des
systémes prairiaux. Pour les plantes, les résultats de ces études convergent dans le sens d’une
diminution de la productivité lorsque le nombre d’espéces végétales décroit (Cardinale et al., 2011 ;
Tilman et al., 2014), mais les mécanismes précis de cette relation entre productivité et biodiversité ne
sont pas toujours bien identifiés. En outre, des processus autres que la productivité et des groupes
d’'organismes autres que les plantes, tout aussi importants pour le fonctionnement des écosystémes,
sont beaucoup moins étudiés.

Les sols, notamment, ont longtemps été considérés comme une boite noire, et ce n’est que récemment
qu’une vision plus globale de la biodiversité qu'ils hébergent a commencé a émerger (Decaéns, 2010 ;
Wu et al., 2011 ; Tedersoo et al., 2012 ; Bardgett et van der Putten, 2014 ; Karimi et al., 2018). Pour de
nombreux groupes d’organismes tels que les microorganismes, on ne connait qu'une minorité des
especes, et les estimations du nombre d’espéeces restent assez grossieres (Bardgett et van der Putten,
2014). On ignore également si le déclin mondial des espéces, essentiellement estimé sur la base des
vertébrés (Ceballos et al., 2015), a lieu dans les sols et a quelle vitesse (Veresoglou et al. 2015). Dans
la suite, nous essayons de dresser un état des lieux des connaissances sur la diversité des organismes
du sol et de son importance pour les processus qu'ils contrblent, et plus généralement sur le
fonctionnement de I'écosysteme et les services écosystémiques qui en découlent. Nous concluons avec
quelques perspectives de recherche et quelques considérations sur la gestion des sols et des
écosystemes.

1. Qu’est-ce que la biodiversité des sols et ou se trouve-t-elle?

Les organismes du sol sont incroyablement diversifiés en forme, couleur, taille et fonction, des
procaryotes microscopiques aux mammiféres macroscopiques, et appartiennent a la majorité des
branches de I'arbre de la vie (Figure 1). Le sol représente ainsi un des plus grands réservoirs de
biodiversité de notre planéte. Toutefois, les difficultés relatives a la description de la biodiversité du sol
et l'intérét bien moindre qui lui a été porté comparé au compartiment aérien font que la majorité des
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groupes d’'organismes du sol sont encore mal connus et que de grandes régions du globe n’ont pas
encore été étudiées (Decaéns, 2010 ; Cameron et al., 2018). Les estimations de la richesse spécifique
des organismes de sol se basent sur des extrapolations donnant une idée trés approximative de leur
diversité. Par exemple, on estime la richesse spécifique des procaryotes (bactéries et archées) entre
100 et 9000 dans un centimétre cube de sol (Torsvik et al., 2002) et entre quelques millions et un
milliard au niveau mondial. De plus, seulement environ 1% des bactéries du sol étant cultivables en
laboratoire, ces estimations se basent uniquement sur des données moléculaires. La plupart de ces
organismes n'ont donc jamais été observés, et on ignore ainsi leur écologie ou leurs traits d’histoire! de
vie. Les champignons, des microorganismes eucaryotes, représentent environ 100 000 espéces
décrites aujourd’hui, et potentiellement 1 & 5 millions d’espéces mondialement (Hawksworth, 2001 ;
Tedersoo et al., 2014).

Figure 1: Tiré de Bardgett et van der Putten (2014). Une sélection d’organismes du sol. a-o, cette sélection
inclut des champignons ectomycorhiziens (a) champignon décomposeur (b), bactérie (c), nématode (d),
tardigrade (e), collemboles (f), acarien (g), enchytréide (h), iule (i), scolopendre (j), ver de terre (k), fourmis (1),
cloporte (m), plathelminthe (n) et taupe (o). Toutes les photos sont issues de I'European Soil Biodiversity Atlas,
avec |'aimable autorisation de A. Jones; les crédits photos individuels sont : K. Ritz (b, ¢) ; H. van Wijnen (d) ;
Water bear in moss, Eye of Science/Science Photo Library (e) ; P. Henning Krog (f) ; D. Walter (g) ; J. Rombke
(h) ; J. Mourek (i, j) ; D. Cluzeau (k) ; European Soil Biodiversity Atlas, Joint Research Centre (I, n) ; S Taiti (m) ;
and H. Atter (o).

Les autres groupes d’organismes sont généralement beaucoup moins nombreux dans le sol en nombre
d’especes, mais pas nécessairement en abondance, les nématodes et divers groupes d'unicellulaires
eucaryotes pouvant en effet étre particulierement abondants (Bardgett et van der Putten, 2014). Pour
mieux structurer notre compréhension de ces nombreux groupes d’'organismes du sol, (Swift et al.,
1979) ont proposé une classification basée sur la taille des organismes (notamment le diamétre), qui est
largement utilisée depuis (Figure 2). Ainsi, par classe de taille croissante, les plus petits sont les
microorganismes (bactéries et champignons) puis les nématodes et les unicellulaires eucaryotes

! Les traits d’histoire de vie sont 'ensemble des caractéristiques d’'un organisme qui définissent sa démographie
et qui sont donc liés a la survie et la reproduction.

Innovations Agronomiques 69 (2018), 1-14 3



Hattenschwiler S. et al

regroupés sous le terme de microfaune. Ensuite, les groupes des acariens, collemboles et
enchytraeides constituent la mésofaune, définie par un diametre inférieur a 2 mm. Enfin, la macrofaune
englobe de nombreux groupes trés différents tels que les détritivores comme les vers de terre, les
isopodes ou les millepattes (avec les chilopodes, ils sont regroupés sous le terme de myriapodes dans
la Figure 2), qui se nourrissent de la matiére organique morte, les prédateurs comme les araignées, les
chilopodes et quelques groupes de coléopteres, et les insectes sociaux, fourmis et termites
(formicoidea et isoptera dans la Figure 2). Ces insectes sociaux peuvent localement étre extrémement
nombreux et avoir des effets importants sur les autres communautés d’organismes du sol (prédation par
les fourmis par exemple) et les processus écosystémiques. Ceux-ci incluent par exemple la
décomposition du bois mort par les termites ou la bioturbation et la formation des agrégats qui affectent
indirectement l'infiltration de I'eau dans les sols, la stabilisation de la matiere organique ou le recyclage
des nutriments. Enfin, quelques espéces de vertébrés, surtout des mammiféres comme de nombreux
rongeurs ou la taupe, vivent majoritairement ou en partie dans le sol et contribuent également a la
biodiversité du sol.

Microflore et Microfaune Mésofaune Macrofaune Mégafaune
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Figure 2 : La classification par taille (largeur des corps) des organismes du sol. Figure modifiée d'aprés Swift MJ
etal. (1979).

Les plantes, quoique rarement considérées comme des organismes du sol, sont a l'interface entre les
compartiments aériens et souterrains des écosystémes, et jouent un réle absolument crucial dans le
fonctionnement du sol. En effet, le systéme racinaire représente la principale zone d‘échange de
nutriments et d’eau entre le sol, les microorganismes et les plantes. Dans la zone de sol sous leur
influence, appelée rhizosphére, les racines vont trés fortement modifier les propriétés physico-
chimiques du sol et les communautés d’'organismes (Hinsinger et al., 2006). De plus, des associations
avec des organismes mutualistes, notamment les champignons mycorhiziens, et les bactéries fixatrices
d’'azote, influencent fortement les cycles biogéochimiques (Lambers et al., 2009). Les différentes
especes de plantes se distinguent fortement par rapport a leurs associations avec des microorganismes
mutualistes et de la rhizosphére, mais aussi par rapport aux traits fonctionnels et a I'architecture
(profondeur et densité) de leur systeme racinaire avec des forts impacts sur le fonctionnement du sol et
de I'écosystéme dans sa globalité (Bardgett et al., 2014 ; Derrien et al., 2016 ; Mariotte et al., 2018).
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Déterminer les facteurs qui modélent la biodiversité du sol & différentes échelles spatiales et
temporelles constitue un grand défi encore mal résolu, souvent évoqué comme «I'énigme de la diversité
du sol» (Anderson, 1975). Les grands patrons de diversité observés a I'échelle globale pour les
organismes de surface n’ont pas été totalement confirmés pour les organismes du sol, en raison
notamment du manque de données sur leur distribution (Bardgett et van der Putten, 2014). Toutefois, il
a été montré (i) une augmentation de la richesse spécifique avec l'aire d’échantillonnage considérée
(Gaston, 2000) chez les bactéries (Staddon et al., 1998), les acariens (Maraun et al., 2007), les
collemboles (Ulrich et Fiera 2009) et les fourmis (Kusnezov, 1957); (ii) une diminution de la richesse
specifique vers les plus hautes latitudes chez les acariens (Maraun et al., 2007), les collemboles (Ulrich
et Fiera 2009), les termites (Eggleton, 1994) et les vers de terre (Lavelle, 1983), tandis que les
champignons montraient une diversité maximale aux latitudes moyennes (Shi et al., 2014); (iii) une
diminution de la richesse spécifique en altitude pour les vers de terre (Bouché, 1972) et les fourmis
(Cole et Jr., 1940), mais une richesse plus importante aux altitudes intermédiaires chez les collemboles
(Loranger et al., 2001) et une absence de relation claire pour les bactéries (Fierer et al., 2011). Le
découplage entre les patrons? de biodiversité a la surface et dans le sol suggerent que d’autres
mécanismes régissent I'assemblage des communautés du sol (Wardle, 2006). A I'échelle régionale, les
types d’habitats (forét, praires, etc.) et les substrats géologiques et les propriétés climatiques, qui sont
deux déterminants majeurs du développement du profil du sol et ses caractéristiques (pH, teneur en
carbone, etc.), structurent fortement les communautés. Grace a des approches moléculaires en utilisant
Poutil puissant du méta-barcoding, Karimi et al. (2018) ont pu démontrer que la distribution des
procaryotes (bactéries et archaea) du sol et la diversité de ces communautés a I'échelle de la France
sont structurées principalement par le pH du sol, mais aussi par le mode de gestion, la texture du sol,
sa fertilité et le climat (par ordre décroissant d'importance). A une échelle encore plus fine de I'ordre de
quelques centimetres ou millimétres, les types de microhabitats (végétation herbacées, mousses, etc.),
la qualité du sol (nutriments, capacité de rétention d'eau, etc.), I'activité racinaire et la production
d’exsudats, ou la bioturbation du sol par les ingénieurs de I'écosystémes (vers de terre, termites et
fourmis) contrélent également les communautés du sol (Berg, 2012).

La répartition des organismes du sol varie également verticalement dans le profil de sol, 'abondance
étant maximale dans les 25 premiers centimétres (Frey, 2015). Plus en profondeur, les organismes du
sol restent présents, y compris la macrofaune lombricienne avec certaines especes creusant des
galeries jusqu’a 2 métres de profondeur (Edwards, 2004). Cette hiérarchisation des facteurs contrélant
la diversité du sol ainsi que la nature extrémement variable des propriétés physico-chimiques du sol
expliquent en grande partie la distribution trés hétérogéne des organismes du sol a toutes les échelles
(Orgiazzi et al., 2015). En combinant cette hiérarchisation des facteurs aux conséquences du
changement planétaire (réchauffement climatique ou changement d'utilisation des sols) sur ces
facteurs, on peut éventuellement créer des outils de prédiction de I'évolution des communautés et de
leur richesse face a ces changements.

Dans un contexte agricole, les sols subissent d'importantes modifications mécaniques, chimiques et
biologiques par la pratique ou non du labour, I'application d’engrais ou de pesticides ou la succession
d’'une ou de plusieurs espéces végétales. Le labour, pratique conventionnelle, aére le sol, favorise la
minéralisation de la matiére organique par les organismes aérobies mais induit aussi une perte de cette
matiére organique sur le plus long terme. Cette pratique entraine également une forte mortalité des
communautés lombriciennes (Emmerling, 2001), avec des conséquences sur linfiltration de I'eau que
les vers favorisent grandement par leur galeries verticales et plus généralement par leurs effets sur la
structuration du sol (Capowiez et al., 2009). L'absence de diversité végétale et la récolte réguliére du
couvert du sol (souvent sans laisser de résidus) impliquent une plus faible quantité et diversité de
ressources réduisant la diversité et 'abondance des organismes du sol en comparaison d’une prairie

% Le terme du patron désigne en écologie des structures spatiales ou spatiotemporelles.
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par exemple (Cavigelli et al., 2012). Les zones agricoles peuvent toutefois abriter une biodiversité
particuliere comme des espéces rares ou menacées en fournissant de nouveaux milieux ou ressources
(Tscharntke et al., 2005). Cet effet positif a principalement été observé dans des systémes traditionnels
ou a faible intensité de gestion (Bignal et McCracken, 1996).

2. Quelle importance de cette biodiversité pour les processus
écosystémiques ?

Indépendamment du nombre des especes et de leur abondance, cette extraordinaire biodiversité du
sol, décrite succinctement dans le paragraphe précédent, est structurée au sein de réseaux
d’interactions tres complexes. Les interactions prédominantes sont de nature trophique avec une
grande majorité d’organismes hétérotrophes qui dépendent des apports de matiere organique d’origine
végétale (litieres aériennes, souterraines et exsudats racinaires) pour constituer leur propre biomasse.
Les apports de résidus végéetaux au sol, leur quantité, qualité et distribution dans le temps sont ainsi
des déterminants clés pour comprendre la biodiversité du sol dans le fonctionnement de I'écosystéme.

Différentes espéces de plantes peuvent imposer un contréle fort sur les communautés d’organismes
décomposeurs a travers la variation de la qualité de leurs litieres. La qualité de la litiere végétale,
communément définie par ses propriétés physico-chimiques, détermine la quantité et la disponibilité
relative (stoechiométrie) des éléments essentiels a la croissance des décomposeurs (carbone (C), azote
(N), phosphore (P), etc.) et in fine la vitesse de décomposition des litiéres. Par exemple, une litiére
pauvre en N et riche en composés récalcitrants comme la lignine aura tendance a décomposer
lentement. Ces relations entre qualité des litiéres et le taux de décomposition sont bien décrites dans la
littérature (e.g. Berg et McClaugherty, 2008 ; Prescott, 2010 ; Swift et al., 1979) et sont & la base du
paradigme du contrble de la décomposition par le rapport lignine:N ou le rapport C:N. La variabilité
interspécifique de ces rapports prédit trés bien le taux de décomposition pour la majorité des
écosystemes et ces paramétres simples sont largement utilisés dans les modéles mécanistes du cycle
du carbone (Moorhead et al., 1999 ; Adair et al., 2008). Cependant, ce paradigme est entierement basé
sur des études empiriques manipulant des litiéres issues des especes individuelles. En réalité, dans de
nombreux écosystémes, les liticres de différentes especes se retrouvent en mélange pendant la
décomposition et les paramétres chimiques peuvent varier trés fortement d'une espéce végétale a
lautre au sein d'une méme communauté & une échelle trés locale (Figure 3), créant ainsi une forte
hétérogénéité chimique des apports de litieres au sol.

a8} Figure 3 : D'aprés Héattenschwiler et al. (2011).
acs Lire P Les concentrations de phosphore (P) (a) et les
rapports lignine:azote (N) (b) pour les litiéres
de 45 espéces d'arbres voisines (données de
Hattenschwiler et al., 2008). Les données sont
présentées par ordre croissant de la
concentration de phosphore de litiére (voir
Héattenschwiler et al. 2008 pour les identités
des espéces). DM = masse seche (‘dry mass’
Litire lignine:N en anglais) ; NA = non disponible.
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De nombreuses études ont montré que les mélanges de litieres issues de différentes espéces de
plantes favorisent les activités des décomposeurs et accélérent les taux de décomposition
(Hattenschwiler et al., 2005 ; Handa et al., 2014) par rapport aux litiéres de ces mémes espéces
décomposant seules. On assiste ainsi a I'émergence d'effets de diversité, c’'est-a-dire de différences
relatives entre le taux de décomposition total d’'un mélange de litieres et le taux prédit a partir de la
décomposition des especes individuelles constituant le mélange. Ces effets de diversité remettent en
cause la généralité des modéles du cycle du carbone, basés sur les relations entre qualité et
décomposition de litiéres individuelles considérées isolément. Plusieurs mécanismes ont été suggeéres
pour expliquer les effets positifs des mélanges de litiéres, tels que le transfert de nutriments entre les
différents types de litieres, un effet de complémentarité des ressources pour les décomposeurs ou
encore une modification de la diversité des décomposeurs (Hattenschwiler et al., 2005). Ces
mécanismes dépendent étroitement de la diversité fonctionnelle des litiéres (i.e. des différences entre
les espéces en termes de caractéristiques physico-chimiques) mais trés peu du nombre d’espéces en
mélange (Vos et al., 2013 ; Barantal et al., 2014 ; Patoine et al., 2017). Par exemple, les travaux de
Barantal et al (2014) ont permis de mettre en évidence que les effets de la diversité des litiéres peuvent
s'expliquer en partie par la diversité des stoechiométries des litieres au sein des mélanges, c'est-a-dire
par la dissimilarité des rapports C:N, C:P et N:P entre les litieres d'un méme mélange. Dans cette
expérimentation, I'effet positif du mélange sur la vitesse de décomposition augmente dans les mélanges
de litiéres les plus contrastés en terme de stoechiométrie C :N :P (Figure 4) et cette relation disparait
quand les mélanges sont exposés a une fertilisation en C, N, P. Ainsi, les fertilisations Iévent la
limitation en C et nutriments pour les décomposeurs et neutralise les effets de diversité. Cela révéle
limportance de la disponibilité relative des éléments C, N et P pour expliquer les effets de la diversité
des litieres sur la décomposition. Ces effets de diversité des litiéres peuvent avoir des répercussions
majeures sur le recyclage des nutriments et la séquestration du C dans le sol. En stimulant la vitesse de
décomposition, les mélanges de litieres peuvent en particulier contribuer a une meilleure stabilisation a
long terme de la matiére organique (MO) dans le sol. En effet, la fraction la plus stable de la MO
dépend largement des premiéres phases de la décomposition et ne provient que tres peu des
composés récalcitrants des litiéres, lents a décomposer (Cotrufo et al., 2015).
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Figure 4 : D'aprés Barantal et al. (2014). L'effet moyen des mélanges sur la décomposition en fonction de la
dissimilarité stoechiométrique du mélange de litiére en présence de faune saprophage dans le traitement de
controle sans fertilisation ((a), n=5), et dans le traitement de fertilisation CNP ((b), n=35). La dissimilarité
steechiométrique correspond a l'indice Rao calculé a partir des rapports initiaux de C:N, de C:P et de N:P de la
litiere foliaire des espéces individuelles contenues dans les mélanges. La ligne continue indique la ligne de
régression linéaire (si la pente est différente significativement de zéro) et les lignes discontinues illustrent 95%
d'intervalle de confidence des lignes de régression. Le mélange Platonia-Vochysia (petit cercle blanc) a été exclu
des calculs.
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Au-dela des interactions entre différentes especes de litiere, les organismes et les processus du sol
sont influencés par d'autres aspects de la diversité végétale (modification des conditions
environnementales, interactions racinaires, etc.). En manipulant directement la diversité des plantes a
travers des approches expérimentales de long terme, il a été récemment montré que la richesse
spécifique végétale augmente le stockage de carbone en prairie (Lange et al., 2015, Figure 5). D'une
maniere similaire, mais avec beaucoup plus de variabilité, la richesse spécifique des arbres dans des
foréts naturelles européennes le long d'un gradient latitudinal entre 'Espagne et la Finlande, montre
une relation positive avec le stock de carbone du sol (Dawud et al., 2017, Figure 5). Bien qu'il soit
encore difficile de répondre a la question du nombre d’espéces nécessaire pour optimiser une ou
plusieurs fonction(s) du sol, il apparait clairement que la diversité végétale constitue un levier
prometteur pour moduler la dynamique de processus clés du sol et les services écosystémiques
associés. En particulier le développement d’'une approche fonctionnelle de la diversité offre des
perspectives intéressantes pour orienter le choix des especes vegétales en associations culturales ou
comme plantes de services (i.e. une plante ciblée pour profiter des services écosystémiques qu’elle
fournit mais qui n’est pas récoltée). Ce choix peut s’opérer en se basant sur certains traits fonctionnels
clés des plantes (traits des litiéres, traits racinaires, etc.) impliqués dans la ou les fonctions ciblées.
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Figure 5: (a.) D’aprés Dawud et al. (2017). L'effet de la vraie diversité de Shannon sur le stock de carbone (Mg
ha") dans la couche de sol 0-10 cm avec un intervalle de confiance de 95%. (b.) D'aprés Lange et al. (2015). Les
changements du carbone du sol (g kg-') entre 2002 et 2011 en fonction de la richesse des espéces végétales
(log) (F175=41.29, P<0.001) et la présence (triangles oranges) ou I'absence de légumineuses (cercles bleus ;
F173=4.37, P=0.040). Les communautés herbacées étaient installées par semence sur sol nu en 2002. L'état
antérieur a 2002 était un champ agricole dont le sol était labouré réguliérement.

Le paragraphe précédent a donc démontré combien les processus écologiques, et notamment la
décomposition, dépendent de l'identité et de la diversité de la matiére organique, essentiellement
d’origine végétale, qui entre dans le sol. Mais les nombreux autres organismes édaphiques contribuent
également de maniére essentielle a son fonctionnement. Ainsi, (Wickings et al., 2012) placent des
litieres identiques sur différents sites soumis a des usages agricoles contrastés, et suivent pendant
deux ans la qualité chimique des litieres ainsi que les communautés d’organismes qui les dégradent. lIs
démontrent que l'identité et I'activité enzymatique des organismes décomposeurs contréle étroitement
les transformations chimiques des litiéres et donc, in fine, la qualité de la matiére organique du sol. Un
résultat fort et inattendu est le constat que cette litiere de qualité initiale identique est transformée
differemment par des communautés de décomposeurs différentes en fonction du type d'usage du sol,
résultant en une qualité chimique contrastée au terme des deux années de décomposition.
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Comment, dés lors, appréhender et comprendre les réles fonctionnels de cette vaste diversité
d’'organismes du sol ? Quelques études ont tenté, pour divers groupes d’organismes édaphiques,
d’explorer le lien entre biodiversité et fonctionnement du sol. D'une maniére trés générale, le nombre
d’espéces semble étre un prédicteur assez médiocre des processus écologiques (Mikola et al., 2002),
dont l'intensité sature rapidement avec I'ajout de nouvelles espéces dans les systemes expérimentaux
étudies (Hedde et al., 2010 ; Mikola et al., 2002), (Figure 6). Cette apparente absence de relation entre
biodiversité et fonctionnement des sols a nourri l'idée d’une forte redondance fonctionnelle dans le sol —
c'est-a-dire le fait que plusieurs espéces pourraient y jouer un réle similaire. Néanmoins elle refléte sans
doute surtout le fait que le nombre d’espéce est un indicateur peu pertinent. En effet, le réle des
especes dans les écosystemes dépend de différents attributs fonctionnels que portent les organismes,
et la diversité fonctionnelle des communautés devrait étre, comme décrit plus haut pour les mélanges
de litiéres, un indicateur plus pertinent.

\ Figure 6: Relation schématique entre la

5-10 especes richesse spécifique et le fonctionnement du

sol (cela peut représenter plusieurs processus

différents comme la décomposition, la

Redondance respiration du sol, ou [labsorption des

Composition >> nombre nutriments sous forme minérale). Dans la

plupart des études a ce jour, cette relation est

positive mais atteint rapidement un seuil de

saturaton ou l'additon des espéces

n‘augmente plus la ou les fonction(s) du sol.

« Cela est attribué a une augmentation de la

Relation redondance des traits fonctionnels avec

positive I'augmentation des especes. Par contre, la

composition des communautés  reste

N importante bien au-dela de ce seuil et

Richesse spécifique continue a influencer le fonctionnement de
maniere fondamentale.

Fonction du sol

En accord avec cette prédiction, différentes études (Heemsbergen, 2004 ; Coulis et al., 2015) ont
démontré limportance de la diversité fonctionnelle de la faune du sol dans les processus
écosystémiques. Coulis et al. (2015) ont d’'abord mesuré, chez cinq espéces de macrofaune détritivore
du sol, des attributs fonctionnels reliés a leur réle dans la décomposition. Ces mesures ont servi de
base a la construction de différents mélanges d’animaux, chacun constitué de deux espéces, mais
différant par leur niveau de diversité fonctionnelle. Comment des processus importants du sol, comme
la décomposition des litiéres et plus largement la dynamique du carbone et des nutriments dans le sol,
sont-ils affectés par ce gradient expérimental de diversité fonctionnelle des organismes détritivores ?
L’étude montre que deux variables essentielles, la perte de masse des litieres et le lessivage de
carbone organique dissous (DOC en anglais ; Figure 7) sont corrélés avec ce gradient de diversité
fonctionnelle. De maniére intéressante, ces relations sont amplifiées lorsque les mélanges de litiéres
présentent eux-mémes une plus forte diversité fonctionnelle.

Cet exemple illustre donc I'importance de la diversité fonctionnelle des différents niveaux trophiques en
interaction dans le contrble de certains processus essentiels au fonctionnement du sol. La
caractérisation de cette diversite est évidemment directement dépendante du choix des traits
fonctionnels mesurés. Dans un systéme complexe comme le sol, ou les processus impliquent des
interactions entre niveaux trophiques, mais aussi entre les organismes vivants et la matrice minérale du
sol, identifier des attributs fonctionnels pertinents constitue un champ de recherche important. Dans
cette perspective, Joly et al. (2018) ont montré que les modalités de transformation des litieres dans les
déjections des millepattes — et notamment les caractéristiques physiques de ces déjections —
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constituent un trait pertinent pour expliquer le réle de ces animaux dans le devenir de la matiére
organique. D'autre part, face a la vaste diversité des organismes du sol, des initiatives de construction
de bases de données sur les traits des organismes, en particulier la base BETSI (Pey et al., 2014) au
niveau frangais, ont vu le jour. Cette base devrait jouer un role essentiel pour généraliser les traits a
utiliser et pour promouvoir des nouvelles idées, concepts et approches pour une meilleure prise en
compte de la diversité fonctionnelle de la faune dans le fonctionnement des sols, comme c'est le cas
des grandes bases de données sur les végétaux (par exemple « TRY » (Kattge et al., 2011).
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Figure 7 : D’aprés Coulis et al. (2015). Relation entre la diversité fonctionnelle des assemblages des détritivores
et la perte de masse (a) ou la lixiviation de DOC (carbone organique dissous) (b). Les lignes de régression sont
représentées avec leurs valeurs r2 respectives quand les régressions linéaires sont significatives (P<0.05). MS =
masse séche, DOC = carbone organique dissous (Dissolved Organic Carbon en anglais).

Les travaux présentés ci-dessus ne manipulent qu’un ou deux niveaux trophiques, alors que dans son
ensemble le sol présente une organisation trophique extrémement complexe. L'organisation de ces
réseaux dépend de l'usage des sols (Creamer et al., 2016) et de l'activité des organismes aériens,
notamment les herbivores (e.g. Vandegehuchte et al., 2017). Limportance des relations
interspécifiques et des réseaux trophiques pour le fonctionnement a été démontré a des échelles fines
(Bonkowski et al., 2000) ou a de plus larges échelles (de Vries et al., 2013).

Conclusions et perspectives

Malgré les avancées considérables dans la connaissance de la diversité biologique des sols, en
particulier grace aux outils moléculaires, cette diversité reste encore mal décrite et mal connue, surtout
dans certaines régions du globe moins accessibles. Le manque de connaissance sur la biologie,
I'écologie et le réle de la diversité des organismes du sol pour le fonctionnement des écosystémes limite
fortement leur intégration dans la gestion des écosystemes. Sur la base des connaissances actuelles il
est pourtant clair que jusqu’a un certain point, le nombre d’especes présentes dans le sol affectent
nettement son fonctionnement. Au-dela, la composition des communautés et surtout sa diversité
fonctionnelle détermine de nombreux processus clé comme le recyclage de la matiére organique, la
minéralisation des nutriments, ou le stockage du carbone. Ces processus sont a la base des services
écosystémiques importants comme la production de la matiere végétale, la fertilité¢ des sols, ou la
stabilité des écosystémes face aux changements planétaires.

Dans des projets de recherche futurs, nous proposons de mettre I'accent sur une caractérisation
fonctionnelle des organismes du sol qui devra non seulement inclure la détermination des traits
fonctionnels des organismes, mais aussi leur pertinence comme proxy d’un processus ou d’une fonction
cible. Cela constituerait une base pour la construction d’un outil relativement simple pour décrire la
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diversité fonctionnelle et son impact sur le fonctionnement du sol et la provision de services
écosystémiques, et ce dans différents contextes de gestion des sols. Cela permettrait d’adapter la
gestion des espaces pour favoriser I'établissement de certaines espéces porteuses des traits
fonctionnels recherchés selon les fonctions ou services que l'on souhaite renforcer. Au vu des
interactions fortes entre niveaux trophiques et surtout avec la base du réseau (résidus végétaux), il
nous semble primordial de s'intéresser de maniére spécifique aux interactions entre la diversité
fonctionnelle des différents niveaux trophiques. En plus du maintien d’'une couverture permanente des
sols, la diversification des apports de matiére organique au sol a travers la manipulation de différents
résidus végétaux, la diversification des rotations culturales, les cultures associées ou ['utilisation de
plantes de services sont tout autant de pratiques qui peuvent favoriser la diversité et le fonctionnement
des sols agricoles. Une gestion renseignée des apports de matiére organique au sol et leur impact sur
les niveaux trophiques supérieurs pourrait s'averer intéressante pour influencer les processus du sol
dans une direction spécifique et avec des conséquences concrétes sur les services écosystémiques.
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