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Résumé

Les microorganismes sont les principaux acteurs lors du recyclage de la matiére organique,
jouant ainsi un role prépondérant sur les flux de matiére et d’énergie au sein des écosystemes
terrestres. Cependant, malgré I’importante variabilité observée dans la composition des
communautés microbiennes a différentes échelles spatiales et temporelles, la relation de
causalité entre structure des communautés et fonctions des écosystemes terrestres est soumise
a d’importantes incertitudes. Ainsi, la prise en compte du réle fonctionnel de certains groupes
d’organismes, tels que les bactéries et les champignons, est nécessaire pour mieux comprendre
les couplages entre les cycles du carbone (C), de ’azote (N) et du phosphore (P), ainsi que les
mécanismes de rétroaction sol-plante.

Afin d’améliorer notre compréhension des interactions entre cycles biogéochimiques au
sein des écosystemes terrestres, ce programme de recherche vise a mieux appréhender le role
fonctionnel joué par les communautés microbiennes du sol lors de la minéralisation de la
matiére organique et du recyclage des nutriments. Quatre facteurs majeurs influencant la
structure et les capacités fonctionnelles des communautes microbiennes seront particulierement
abordés dans ce rapport d’HDR : (i) le role des ressources au travers de la disponibilité des
nutriments et de la qualit¢ de la matiére organique ; (ii) le réle de I’habitat au travers des
propriétés physico-chimiques des sols et des changements d’usage des terres ; (iii) le réle des
interactions biotiques et de la biodiversité, incluant les relations entre microorganismes, plantes
et faune du sol ; et (iv) le réle des changements globaux incluant le climat, les pollutions et les
perturbations anthropiques. Ce programme fait I’hypothese que les compromis entre stratégies
d’acquisition-conservation des ressources, ainsi que I’adaptation locale des communautés a leur
environnement contrélent le couplage entre cycles des éléments CNP.

L évaluation du role fonctionnel des communautés microbiennes du sol doit étre mise au
cceur du débat scientifique en biogéochimie, avec I’objectif d’évaluer avec précision le réle des
microorganismes sur la séquestration du carbone, la minéralisation des nutriments et la
trajectoire des écosystemes naturels et cultivés face a des perturbations environnementales.

Mots-Clés: Communauté microbienne ; cycle du carbone ; décomposition de la matiére
organique ; diversité fonctionnelle ; interactions plante-sol ; recyclage des nutriments.




Abstract

Microorganisms are the primary drivers of organic matter recycling and therefore play a pivotal
role in regulating matter and energy fluxes within terrestrial ecosystems. However, despite the
substantial variability observed in microbial community composition across spatial and
temporal scales, the causal relationship between community structure and ecosystem
functioning remains subject to considerable uncertainty. A better understanding of the
functional role of microbial communities, as well as the contribution of key microbial groups
such as bacteria and fungi, is therefore essential for assessing the coupling between carbon (C),
nitrogen (N), and phosphorus (P) cycles and, in turn, the soil-plant feedback mechanisms that
regulate ecosystem functioning.

To improve our understanding of the interactions among biogeochemical cycles in
terrestrial ecosystems, this research program aims to elucidate the functional role of soil
microbial communities in organic matter decomposition and nutrient recycling. Four major
factors influencing the structure and functional capacities of microbial communities are
addressed in this HDR: (i) the role of resources through nutrient availability and organic matter
quality ; (ii) the role of habitat through soil physicochemical properties and land-use changes ;
(iii) the role of biotic interactions and biodiversity, including relationships among
microorganisms, plants and soil fauna ; and (iv) the role of global change, including climate
change, pollution and anthropogenic disturbances. This research program is based on the
hypothesis that trade-offs between resource acquisition and conservation strategies, together
with the local adaptation of microbial communities to their environment, govern the coupling
among C, N and P cycles.

Assessing the functional role of soil microbial communities must be placed at the forefront
of biogeochemical research in order to accurately evaluate the contribution of microorganisms
to carbon sequestration, nutrient mineralization, and the trajectories of natural and managed
ecosystems in response to environmental disturbances.

Keywords: Microbial community; carbon cycle; organic matter decomposition; functional
diversity; plant—soil interactions; nutrient recycling.







Avant-propos

Ce manuscrit d’HDR, déposé & ’Ecole doctorale Sciences et Environnements de 1’Université
de Bordeaux, a été rédigé sous la forme d’un document structuré autour d’une présentation de
mes travaux passés sous forme de Curriculum Vitae, suivie d’une analyse scientifique
détaillée et d’une synthese globale. Il comprend une introduction générale en francais, suivie
de quatre axes scientifiques qui constituent le coeur de ce mémoire et refletent la cohérence
ainsi que I’évolution de mes activités de recherche, et d’une synthése et perspectives.
L’objectif de ce manuscrit est avant tout de proposer un bilan de mon parcours scientifique,
mais également de mettre en perspective 1’évolution et les enjeux de notre thématique de
recherche en écologie microbienne fonctionnelle. Cette démarche, qui m’a pris plusieurs
années de réflexion, vise a prendre du recul sur les connaissances acquises au cours des
derniéres décennies, a réexaminer les concepts fondateurs et les fronts de sciences, ainsi qu’a
identifier les nouvelles questions et les verrous scientifiques qui structurent notre champ de
recherche, dans le but de proposer une analyse critique et personnelle des avancées réalisées
a ce jour. Au-dela de cet exercice, ce mémoire d’HDR a également pour ambition de proposer
une vision scientifique et des perspectives pour les annees a venir. Je considere en effet que
ce temps de réflexion est aussi I’opportunité de discuter les directions de recherche
susceptibles de faire progresser notre compréhension du réle des microorganismes dans le
fonctionnement des écosystémes terrestres et, plus largement, de contribuer a ’émergence
d’approches plus intégratives et prédictives en écologie microbienne. J’espére sincérement
(mais modestement) que les personnes qui seront amenées a lire ce manuscrit trouveront des
éléments qui les inspireront et les feront réfléchir, au-dela de la partie centrée sur mon
parcours (en s’¢loignant si possible du ‘moi je, moi je’ de la premiére partie du manuscrit).

En plus de la synthése scientifique proposée, il est important de mentionner que ce
manuscrit s’inscrit dans une démarche de réflexion sur les ‘bonnes pratiques’ de recherche et
les responsabilités associées a I’activité scientifique. Une attention particuliére a été portée a
la limitation de I’empreinte environnementale liée a la réalisation de ce rapport, notamment
en privilégiant autant que possible les échanges dématérialisés et une gestion raisonnée des
ressources mobilisées au cours de sa rédaction. Par ailleurs, 1’utilisation récente des outils
d’intelligence artificielle (IA) souléve des questions importantes en maticre d’intégrité
scientifique et de responsabilité académique. Dans le cadre de ce manuscrit, il me parait
important de mentionner I'utilisation d’ARGO (INRAE) comme aide a la correction et a
I’amélioration de la clarté des textes. Il me parait également important de souligner que
I’ensemble des analyses, réflexions scientifiques et conclusions développées dans mon
mémoire reléve de ma seule responsabilité, et que I’l A n’a pas été utilisée pour produire de
résultats scientifiques, ni pour émettre des idées ou pour interpréter mes résultats. Bien que cela
ne soit pas obligatoire, je pense qu’il est maintenant nécessaire de mentionner cela afin de
s’inscrire dans le respect des principes de transparence et de déontologie qui fondent la
démarche scientifique.
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Glossaire

Communauté microbienne : Ensemble des microorganismes coexistant dans un habitat donné et
interagissant entre eux ainsi qu’avec leur environnement.

Composition microbienne : Richesse, abondance relative et/ou structure phylogénétique des taxons
dans un assemblage.

Couplage biogéochimique : Interdépendance entre deux ou plusieurs cycles élémentaires (par
exemple C, N et P) résultant de mécanismes biologiques, chimiques ou physiques communs.
Découplage biogéochimique : Situation dans laquelle les cycles élémentaires deviennent
partiellement indépendants en raison de limitations, contraintes ou mécanismes spécifiques affectant
un élément plus qu’un autre.

Diversité fonctionnelle : Variabilité des traits fonctionnels présents au sein d’une communauté,
reflétant la diversité des stratégies écologiques et des fonctions potentiellement réalisées.

Efficience d’utilisation du carbone (CUE) : Proportion du carbone assimilé par les microorganismes
qui est incorporée dans la biomasse plutdt que perdue sous forme de CO: par respiration.

Filtre environnemental : Contrainte biotique ou abiotique sélectionnant certaines espéces ou
stratégies fonctionnelles au sein d’une communauté.

Fonction microbienne : Processus biologique réalisé par les microorganismes contribuant au
fonctionnement de 1’écosystéme (décomposition, nitrification, fixation d’azote, etc.).

Groupe fonctionnel : Ensemble des organismes qui contribuent directement a un processus
fonctionnel particulier au sein d’un écosystéme.

Guilde fonctionnelle : Ensemble d’organismes exploitant une méme ressource ou réalisant une
fonction écologique similaire, indépendamment de leur appartenance taxonomique.

Immobilisation microbienne : Incorporation temporaire d’éléments minéraux dans la biomasse
microbienne, réduisant leur disponibilité immédiate pour les autres organismes.

Minéralisation : Transformation de composés organiques en formes minérales directement
assimilables par les organismes.

Nécromasse microbienne : Ensemble des résidus issus de microorganismes morts contribuant a la
formation et a la stabilisation de la matiére organique du sol.

Redondance fonctionnelle : Capacité d’un taxon microbien a mener a bien un processus a la méme
vitesse qu’un autre taxon sous les mémes conditions environnementales.

Résilience : Vitesse a laquelle la communauté microbienne retourne a sa composition ou a son
processus initial apres avoir été perturbée.

Résistance : Mesure dans laquelle la composition microbienne ou un processus reste inchangé face a
une perturbation.

Rhizosphere : Zone du sol directement influencée par les racines vivantes et caractérisée par des
interactions intenses entre plantes, microorganismes et sol.

Similarité fonctionnelle : Capacité de deux communautés microbiennes a mener a bien un processus
fonctionnel a la méme vitesse, indépendamment des différences dans leur composition.
Steechiométrie écologique : Etude des relations quantitatives entre les éléments chimiques
(notamment C, N et P) dans les organismes, les ressources et les écosystémes.

Taxon microbien : Groupe de microorganismes phylogénétiquement liés.

Trait physiologique : Caractéristique physiologique qui détermine la contribution d’un taxon
microbien & un processus fonctionnel.

23



24



« The soil is the great connector of lives, the source and
destination of all. It is the healer and restorer and resurrector, by
which disease passes into health, age into youth, death into life. »

Wendell Berry, 1977

A papy et mamie,
A avo et mimi.
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m’intéresse particulierement a la maniére dont la perte de biodiversité, les changements climatiques ou les
transformations d’usage des sols modulent le couplage entre cycles biogéochimiques. Pour répondre a ces questions, je
combine approches expérimentales sur le terrain et en microcosmes en conditions contrélées, le tout en employant des
approches innovantes permettant de caractériser fonctionnalité des communautés microbiennes lors de la dégradation
des matiéres organiques. L’objectif final de mes travaux est de produire des connaissances permettant de mieux prédire
les rétroactions biogéochimiques des écosystémes face aux changements globaux, d’accompagner la gestion durable
des sols, et de contribuer a la compréhension et a I’optimisation de la multifonctionnalité des écosystémes.

¢ FORMATION

« 2009-2013 - PhD, Universit¢ de Montpellier, CEFE (Centre d’Ecologie Fonctionnelle et Evolutive), CNRS,
Montpellier, France, Montpellier, France. Supervision: S. Hattenschwiler & N. Fromin.

These : Limitations nutritionnelles des décomposeurs microbiens en forét tropicale.

Distinction : Février 2013, mention trés honorable avec les félicitations du jury. Médaille d’argent ‘Jeune
Chercheur’ de I’Académie d’Agriculture et d’Environnement de France pour la meilleure these en écologie.

» 2008-2009 - Master 2, CNRS, Université de Montpellier, CEFE, Montpellier, France. Encadrement : N. Fromin.
Mémoire : Influence de la qualité de la litiére sur le fonctionnement microbien.

Distinction : Juin 2009, Major de promo (1°/21), Mention trés bien (>16 de moyenne).

e POSITIONS PRECEDENTES

» 2015-2016 - Post doctorat. SLU - (Department Forest Ecology and Management), Swedish University of Agricultural
Sciences, Umea, Suéde. Supervision: D. Wardle.

Projet : Comment les effets de la perte de biodiversité sur le fonctionnement des sols sont-ils modulés par le contexte

environnemental ? Interview France Inter, Environmental Science in « La Téte au carré », communication de presse

INRAE sur la biodiversité, communication de presse INRAE sur la multifonctionnalité.
* 2013-2015 - Post doctorat. UMR 0614 FARE (Fractionnement Agro-Ressources et Environnement), INRAE (Institut
National de Recherche pour I’ Agriculture, I’alimentation et I’Environnement), Reims, France. Supervision: I. Bertrand.

Projet : Importance fonctionnelle des décomposeurs microbiens durant la minéralisation de la litiere.

e POSITION ACTUELLE

2016 - Présent - Chargé de Recherche (position permanente depuis décembre 2016). UMR 1391 ISPA (Interaction Sol
Plante Atmosphere), INRAE, Bordeaux, France.

Projet : Couplage CNP dans les écosystémes terrestres.
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Curriculum Vitae

Projets de Recherche

Depuis mon recrutement a INRAE, j’ai été fortement impliqué dans le montage, le dépdt et la conduite
de nombreux projets de recherche financés a différentes échelles (ANR, PEPR, Biodiversa, Régions,
INRAE, CNRS et programmes internationaux). J’ai assuré des réles de coordinateur principal ou de
responsable de work package dans plusieurs projets multi-instituts, portant notamment sur les
interactions plantes-microorganismes, la biodiversité forestiere, les cycles biogéochimiques du
carbone et des nutriments, ainsi que les réponses des sols et des écosystémes au changement
climatique. Mon implication couvre I’ensemble de la chaine d’un projet, allant depuis le
développement des idées au montage des projets, le tout en incluant également I’animation de collectifs
(incluant celui des étudiants en Master, Thése ou Post-docs) au suivi scientifique et méthodologique
des travaux en lien étroit avec des différents partenaires, qu’ils soient nationaux ou internationaux. La
chronologie des projets pourra étre retrouvée en Section 0.5 de I’introduction d’HDR.

PROJETS FINANCES (depuis le recrutement a INRAE)

[20] SolsVivants, 2026-2031 (221K€), PEPR SolsVivants, Interactions Racines-Microorganismes au sein des
écosystémes forestiers. N. Fanin : contributeur WP.

[19] DYNAVATAR (35Ke€), 2026-2028, programme EC2CO, Dynamique des communautés microbiennes sol-
phyllosphere au cours de la décomposition de la litiére forestiére sur substrats biomimétiques. N. Fanin : co-
coordinateur de projet.

[18] WP4-GPR (65K€), 2026-2028, financement GPR-2 Plant Science, Renouvelle du projet trade-offs plante-
mycorhizes et co-évolution de traits génomiques, protéomiques et métaboliques. N. Fanin : coordinateur WP.

[17] MAIA (5.4M€), 2024-2027, projet Région Nouvelle-Aquitaine, Intensification agroécologique pour
renforcer la résilience des systemes agricoles et la sécurité alimentaire. N. Fanin : contributeur sur 2 WPs.

[16] CANETE (1.5M€), 2024-2027, projet national ANR-PEPR FairCarbon, Efficacité d utilisation du carbone
et des nutriments dans les sols gérés. N. Fanin : contributeur.

[15] COLLECT (25Ke€), 2020-2023, projet INRAE, Collecte et valorisation des litieres en open science. N.
Fanin : contributeur.

[14] IPEES (72K€), 2020-2021, financement AFB, Impacts des plantes exotiques envahissantes sur le
fonctionnement du sol : évaluation et restauration. N. Fanin : coordinateur, référent ISPA.

[13] ENDLESS (165K€), 2021-2024, CIVB, Sols viticoles : effets des pratiques sur la biodiversité multi-taxa
et le fonctionnement des sols. N. Fanin : coordinateur, référent ISPA.

[12] FOREADN (125K€), 2020-2024, Région Nouvelle-Aquitaine, Outils ADN d’évaluation de la biodiversité
forestiere. N. Fanin : contributeur.

[11] GesDiVar (128Ke€), 2020-2023, projet Région Nouvelle-Aquitaine, Gestion de la diversité des arbres et du
sous-bois pour soutenir le mix énergétique régional. N. Fanin : coordinateur principal du projet.

[10] MixForChange (1.5M€), 2021-2024, projet Biodiversa, Foréts mélangées pour I’atténuation et 1’adaptation
au changement climatique. N. Fanin : coordinateur WP, référent ISPA.
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[9] INTEGRaTE, 2020-2021 (7K€), programme PHC Campus France, Diversité des arbres et changement
climatique : impacts sur les cycles biogéochimiques souterrains. N. Fanin : contributeur, référent ISPA.

[8] MacMicc (646K€), 2021-2024, projet ANR, Impact de la gestion forestiére et du changement climatique sur
le microclimat du sous-bois. N. Fanin : référent mineur.

[7] WP4-GPR (210K€), 2021-2024, financement GPR Plant Science, Trade-offs plante-mycorhizes et co-
évolution de traits génomiques, protéomiques et métaboliques. N. Fanin : contributeur.

[6] FF, 2020-2024 (240KE€), projet ARC (Australie — abandon COVID), Feast or Famine : réle du phosphore
dans la productivité des plantes australiennes. N. Fanin : contributeur.

[5] HFA-INTRA (23Ke€), 2019-2021, financement Université de Bordeaux, De la génétique des arbres a la
décomposition : rdle des microbes et des défenses foliaires. N. Fanin : coordinateur WP, référent ISPA.

[4] INTRIGUE (16K€), 2020-2021, programme EC2CO, Interaction cuivre - matiere organique du sol face au
changement climatique. N. Fanin : coordinateur WP.

[3] CARTON (447K€), 2019-2023, projet national ANR, Carbone, traits fonctionnels associés et leur
optimisation. N. Fanin : coordinateur WP.

[2] DIPTICC (647Ke€), 2017-2022, projet national ANR, Diversité et productivité des foréts impactées par le
changement climatique. N. Fanin : contributeur.

[1] BEnEFIC (50Ke€), 2017-2020, Département Ecodiv, - Biodiversité écosysteme forestier et climat. N. Fanin
: coordinateur principal du projet.

PROJETS SOUMIS

[1] BELOWSPACE, 2027-2031, projet Biodiversa, Restauration de la biodiversité du sol et du fonctionnement
des écosystémes dans les paysages agricoles. N. Fanin : contributeur.

En parallele des projets financés, je pense qu’il est €également important de souligner les échecs et le
dépdbt de nombreux projets non financés a des appels nationaux et internationaux (et notamment ANR,
ERC, PEPR, Biodiversa et AAP privés). Ces projets témoignent du temps passé a développer un cadre
scientifique et des idées spécifiques pour différents appels d’offres, mais cela n’en reste pas moins
formateur par rapport a la suite a donner aux autres demandes de financement. Dans le cadre de ces
projets non financés, j’y ai également occupé des roles de coordinateur ou de responsable de work
package, et il est important de souligner 1’objectif de structurer certains consortiums interdisciplinaires
et a faire émerger des idées et cadres conceptuels (notamment dans le cadre d’une ERC sur mon projet
de prédilection) qui ont, pour certains, nourri des projets ultérieurs.

PROJETS NON-FINANCES

[11] MIRACLE, 2025, AAP Roullier, Microbiote, interactions et analyse protéomique pour le fonctionnement
des sols et des écosystémes. N. Fanin : coordinateur WP.

[10] MARTY, 2025, AAP Roullier, Evaluation et transfert des pratiques innovantes de fertilisation organique
en maraichage : typologies des matieres organiques et effets sur la fertilité et la santé des sols. N. Fanin :
contributeur.
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[9] EVONATIVES, 2024, projet national PEPR Forest, Gérer les voisinages évolutifs d’arbres pour maintenir
les espéces locales sous changement climatique : performance, épigénome, holobionte et génotypes. Coord. :
non spécifié ; N. Fanin : coordinateur WP.

[8] PROVIDE, 2024, projet PEPR FOREST, Diversification des plantations pour améliorer 1’adaptation du
réseau trophique du sol a la sécheresse. N. Fanin : coordinateur WP

[7] BIODIVERSE, 2023, projet Biodiversa, Impact de I’herbivorie et des pathogénes sur le fonctionnement des
écosystémes prairiaux. N. Fanin : contributeur.

[6] eGEN Diversity, 2022, projet Biodiversa, Quantification de la diversité adaptative des arbres et de la
biodiversité du sol pour comprendre le fonctionnement des écosystémes forestiers et leur adaptation au
changement climatique. N. Fanin : coordinateur WP.

[5] FORESIGHT, 2022, projet national ANR, Utiliser la diversité des arbres pour favoriser les interactions
édaphiques impliquées dans 1’adaptation des plantations forestiéres a la sécheresse. N. Fanin : coordinateur
WP.

[4] RUSTIC, 2021, projet EC2CO, Rdle du sous-bois sur le fonctionnement microbien du sol en forét. N. Fanin
: co-coordinateur de projet.

[3] AMOR PLATONICUS, 2019, projet ERC, The secret life of trees : associations with mycorrhizal
fungi allowing plants to trade nutrients. N. Fanin : coordinateur de projet.

[2] FORECAST, 2019, projet ANR, Foréts et intensification écologique des systémes sous environnements
contrastés. N. Fanin : contributeur. N. Fanin : contributeur.

[1] MultiBeech, 2018, projet national ANR, Modélisation de ’aire de répartition du hétre : réle de la variation
intra-spécifique multi-traits. N. Fanin : contributeur.

Encadrement Scientifique

Lors de ma carriere, j’ai contribué a I’accompagnement d’une trentaine d’étudiants de tous niveaux confondus
catégorisés en BTS, Licence ou Ecole d’ingénieurs (< 3 ans d’étude), Master 1 ou 2 (4 a 5 ans d’études),
doctorants ou post-doctorants (> 5 ans d’étude). Dans la plupart des projets cités ci-dessous, j’ai assuré
I’encadrement ou le co-encadrement, prenant la responsabilité principale ou partagée du stage listé (les
personnes assurant le co-encadrement sont mentionnées pour chaque projet). Dans d’autres, il s’agissait d’une
collaboration ou je n’étais pas encadrant principal, mais ou j’ai apporté un soutien significatif grace a mes
compétences scientifiques ou techniques dans le but d’aider I’étudiant a réaliser son projet (les directeurs
respectifs sont mentionnés pour chaque projet).

BTS, LICENCE, ECOLE D’INGENIEUR

[13] Elise Valet, 2026, 3 mois, Ecole d’ingénieurs, Analyse de la spéciation du cuivre et de son impact sur les
communautés microbiennes du sol, N. Fanin : Co-encadrant (L. Denaix, N. Janot).

[12] Valentin Moro, 2026, 3 mois, BTS, Evaluation de ’activité enzymatique des sols sous différents niveaux
de diversité d’essences sur le dispositif ORPHEE, N. Fanin : Co-encadrant principal (Dir. M. Bakker).

[11] Clea Bodinhuyghe, 2025, 3 mois, BTS, Microresp et activités enzymatiques le long de gradients arbre-
culture, Biotechnologies Bordeaux, N. Fanin : Collaboration (Dir. M. Bakker).
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[10] Noée Soubigs, 2024, 3 mois, BTS, Agroforesterie et fonctionnement du sol : role de I’arbre sur I’activité
microbienne du sol, Biotechnologies Bordeaux, N. Fanin : Collaboration (Dir. M. Bakker).

[9] Tessa Rinaldo, 2021, 3 mois, BTS, Impacts de la renouée asiatique sur la chimie du sol et I’activité
enzymatique selon le contexte, Biotechnologies Bordeaux, N. Fanin : Encadrant principal.

[8] Maxence Kosica, 2021, 3 mois, BTS, Mesure de la respiration microbienne du sol avec la méthode
Microresp, Biotechnologies Bordeaux, N. Fanin : Encadrant principal.

[7] Léa Danies, 2020, 3 mois, BTS, Recyclage de la matiére organique et flux de nutriments dans le systéme
sol-plante, Biotechnologies Bordeaux, N. Fanin : Encadrant principal. 1 publication finalisee.

[6] Léa Delmas, 2020, 3 mois, BTS, Mise en ceuvre de la méthode de I’ergostérol, Biotechnologies Bordeaux,
N. Fanin : Encadrant principal.

[5] Maéva Pastoret, 6 mois, 2020, Ingénieur, Relations entre les traits racinaires et le type de mycorhize dans
différentes foréts européennes, Supagro Montpellier, N. Fanin : Co-encadrant principal (M. Bakker).

[4] Laura Scolan, 2019, 3 mois, Licence, Impact de la diversité des arbres sur les nutriments du sol analysés par
la méthode Reason, Université de Bordeaux, N. Fanin : Encadrant principal.

[3] Adele Courbineau, 2018, 3 mois, DUT, Disponibilité de 1’azote et du phosphore le long du profil du sol,
IUT Tours, N. Fanin : Encadrant principal. 1 publication finalisée.

[2] Sophie Bezaud, 2017-2018, 6 mois, Ingénieur, Tea time for science : perte de masse de litiére de thé vert et
rouge, Ensat Toulouse, N. Fanin : Co-encadrant (L. Augusto). 1 publication finalisée.

[1] Marion Jeantet, 2011, 3 mois, BTS, Implémentation de la méthode MicroResp, Analyses biologiques
Montpellier, N. Fanin : Co-encadrant (N. Fromin).

MASTER | ET MASTER Il

[15] Aline Bonnet, 2026, 3 mois, Etude des indicateurs de disponibilité du cuivre dans les sols du site de I’atelier
BACCHUS. N. Fanin : Collaboration (L. Denaix, N. Janot).

[14] Lucille Pretceille, 2026, 6 mois, Effet des apports d’azote sur les activités enzymatiques et le recyclage des
nutriments dans des sols sous gestion contrastée, Université de Bordeaux, N. Fanin : Co-encadrant principal
(L. Augusto).

[13] Alice Bouvet, 2025, 3 mois, Master 1, Comparaison du fonctionnement du sol le long d’un gradient forét-
prairie-vignoble, Université de Bordeaux, N. Fanin : Co-encadrant principal (L. Denaix, N. Janot).

[12] Mathilde Bazureau, 2025, 3 mois, Master 1, Contamination par le cuivre et interaction avec la matiére
organique le long d’un gradient d’usage des sols, Université de Bordeaux, N. Fanin : Co-encadrant (L. Denaix,
N. Janot).

[11] Alexis Rey, 2023, 6 mois, Master 2, Impact des différentes especes d’arbres et de leurs partenaires
mycorhiziens sur I’activité enzymatique et le cycle des nutriments du sol, Université de Bordeaux, N. Fanin :
Co-encadrant inter-équipe (L. Wingate, T. Guzman).

[10] Marie Rouhaud, 2023, 3 mois, Master 1, Impact de la végétation sur le fonctionnement microbien du sol
en forét et en vigne, Bordeaux Sciences Agro, N. Fanin : Encadrant principal.
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[9] Amaia Lako, 2021, 6 mois, Master 2, Effets indépendants et interactifs du génotype des plantes, de
I’herbivorie par les insectes et de I’avantage du site d’origine sur la vitesse de décomposition des feuilles de
chéne, Université de Bordeaux, N. Fanin : Encadrant inter-laboratoire (B. Castagneyrol - Bioegeco).

[8] Jonathan Gaudry, 2021, 6 mois, Master 2, Réle de I’enlévement des arbustes sur le fonctionnement
microbien du sol, Université de Bourgogne, N. Fanin : Co-encadrant principal (L. Bon). 1 publication
finalisée.

[7] Arsinoe Loches, 2021, 6 mois, Master 2, Influence de 1’identité des espéces d’arbres et des mycorhizes sur
le fonctionnement du sol, Université de Bordeaux, N. Fanin : Co-encadrant inter-équipe (L. Wingate, T.
Guzman).

[6] Pierre Pujos, 2020, 3 mois, Master 1, Effet de la disponibilité en eau sur I’absorption des nutriments en forét
mixte, Université de Bourgogne, N. Fanin : Co-encadrant (T. Maxwell).

[5] Clément Faucault, 2020, 6 mois, Master 2, Influence de la lumiére sur la structure de la diversité microbienne
du sol et conséquences sur les échanges de COS du sol, Université de Bordeaux, N. Fanin : Co-encadrant
inter-équipe (L. Wingate).

[4] Lucie Bon, 2019, 6 mois, Master 2, Effet interactif de la diversité des arbres et du changement climatique
sur le fonctionnement du sol, Université de Bordeaux, N. Fanin : Encadrant principal. 6 publications
finalisees.

[3] Kathina Mssig, 2018, 4 mois, Master 1, Distribution verticale des racines et acquisition de nutriments en
forét, Université de Goéttingen, N. Fanin : Collaboration (M. Bakker, L. Augusto).

[2] Jorge Lebrato Mejijas, 2014, 6 mois, Master 2, Effet du gradient d’usage des terres sur la minéralisation et
la qualité du substrat, Université d’Extramadura (Espagne). N. Fanin : Encadrant principal.

[1] Paola Fabiola Chavez-Soria, 6 mois, 2012, Master 2, Influence des additions d’azote et de phosphore sur la
décomposition de la litiere et les communautés microbiennes, Université Paul Sabatier Toulouse. N. Fanin :
Co-encadrant (Nathalie Fromin). 1 publication finalisée.

DOCTORANTS

Au cours de mon activité d’encadrement, j’ai participé a la formation de plusieurs doctorants a I’interface entre
écologie, biogéochimie et sciences du sol. Je n’ai pu étre officiellement co-directeur que d’une seule thése
portant sur les interactions entre biodiversité des arbres et disponibilité en eau (T. Maxwell) en raison d’un
changement des contraintes réglementaires liées a I’ADT au cours de ’encadrement de la seconde thése sous
ma direction (changement de 2 demis-ADT vers une seule ADT aupres de 1’école doctorale Sciences et
Environnements a Bordeaux en 2020). Cela étant dit, j’ai été a I’initiative de ce second projet doctoral que j’ai
porté et fait financé auprés des institutions (ADEME + Région ; L. Bon) portant sur le role du sous-bois en
forét, qui est I’'un de mes sujets de prédilection et pour lequel je considere avoir été moteur et co-encadrant
principal au coté de L. Augusto. J’ai également accueilli une étudiante de thése chinoise en co-direction (L.
Wang) pendant un an sous ma direction au laboratoire ISPA, sur une thése portant sur les interactions entre
microorganismes de la phyllospere et la rhizosphere. Pour ces théses, mon implication s’est exprimée aussi bien
dans la construction des questions de recherche que dans le suivi méthodologique, les analyses et
I’interprétation des résultats, la lecture des rapports ainsi que le suivi des publications de ces projets. Deux
nouvelles théses ont démarré en 2026, I’'une avec |. Zabalza en écotoxicologie portant sur I’impact des métaux
sur ’activité microbienne dans un projet Région, I’autre avec A. Chassigneux portant sur les traits racinaires
en lien aux stratégies microbiennes en fonction du contexte environnemental dans un projet PEPR Sols Vivants.

[5] Itziar Zabalza, 2026-2029, These : Effet des apports de matiéres organiques sur la dynamique et 1’écotoxicité
des éléments traces dans les sols agricoles, Université de Bordeaux. N. Fanin : Co-directeur (Laurence Denaix,
Noémie Janot). A démarrer.
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[4] Antoine Chassigneux, 2026-2029, Thése : Interactions entre stratégies racinaires et microbiennes en fonction
du contexte pédoclimatique: implications pour les cycles biogéochimiques du sol, Université de Bordeaux. N.
Fanin : Co-directeur (Piton Gabin). A démarrer.

[3] Lei Wang, 2022-2025, Thése: De la phyllosphére a la rhizosphére : interactions plante-sol-microbes,
Northeast Forestry University (Chine). N. Fanin : Co-encadrant (Dir. Z. Liu). 2 publications finalisees.

[2] Lucie Bon, 2020-2023, These: Le role du sous-bois sur le fonctionnement microbien du sol en forét,
Université de Bordeaux. N. Fanin : Co-encadrant (Dir. L. Augusto). 6 publications finalisées.

[1] Tania Maxwell, 2018-2021, Theése : Interaction entre la diversité des espéces d’arbres et la ressource en eau
sur le recyclage des nutriments en forét, Université de Bordeaux. N. Fanin: Co-directeur (L. Augusto, A.
Munson). 6 publications finalisées.

Sans assurer formellement une fonction d’encadrement au quotidien, j’ai néanmoins collaboré étroitement avec
plusieurs doctorants, le plus souvent sur un ou plusieurs volets spécifiques de leur projet de these liés a mes
compétences en écologie microbienne. Je n’ai listé ici que les projets pour lesquels j’ai eu un véritable
investissement pour 1’encadrement sur un des chapitres de thése de chacun des étudiants.

[5] Anne Janouaix, 2023-2026 (en cours), Thése : Agroforesterie et viticulture : impact de l'arbre sur le
microbiote racinaire de la vigne associée N. Fanin : Collaboration (V. Lauvergnat). 1 publication soumise.

[4] Alois Fournier, 2023-2026 (en cours), These : Identifier les interactions entre cultures et arbres sur leur
nutrition hydrique et minérale respective et quantifier la contribution de ces interactions a la performance du
systéme agroforestier, en conditions tempérées. N. Fanin : Collaboration (L. Jordan Meille et P. Barbieri). 1
publication soumise.

[3] Pierre Blondel, 2021-2024, Impact des pratiques sur la biodiversité et le fonctionnement des sols en paysage.
N. Fanin : Collaboration (B. Giffard). 1 publication finalisée.

[2] Frédeéric Ouedraogo, 2017-2020, Thése : Evolution temporelle de la disponibilité du cuivre dans les sols en
viticulture biologique. N. Fanin : Collaboration (L. Denaix, E. Parlanti). 1 publication finalisée.

[1] Andreas Altinalmazis-Kondylis, 2017-2020, These : La biodiversité dans les écosystémes forestiers peut-
elle modifier la production racinaire et la décomposition de la litiere dans un contexte de changement
climatique? N. Fanin : Collaboration (M. Bakker, S. Hattenschwiler). 3 publications finalisées.

POST-DOCTORANTS

J’ai été (ou suis encore) I’encadrant principal de plusieurs post-doctorants. Ces projets ont porté sur le role des
buissons éricacées dans la structuration des communautés microbiennes et le fonctionnement des sols forestiers
(Z. Song), sur les interactions sols-plantes au cours de la décomposition en utilisant les grandes théories en
écologie fonctionnelle comme le ‘home-field advantage’ (B. Li), ou sur les effets de la diversité des arbres sur
la décomposition des litiéres sur le réseau TreeDivNet (A. Bourdin). Pour chacun de ces projets, j’ai proposé
ou co-développé avec eux des questions de recherche sur le recyclage de la MO ou en écologie microbienne.
Contrairement a I’encadrement doctoral pour lequel le suivi est plus rapproché, j’ai volontairement laissé une
plus grande autonomie aux post-doctorants dans la conduite de leurs travaux. Mon implication s’est
principalement concentrée sur la définition du cadre scientifique, la discussion des orientations stratégiques,
I’accompagnement dans I’interprétation des résultats et le suivi des publications issues de ces projets.

[3] Zhaobin Song, 2025-2028, Post-doctorat : Réle des buissons éricacées sur la diversité microbienne et la
multifonctionnalité des écosystémes forestiers, N. Fanin : Encadrant principal. 1 publication finalisée.
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[2] Bing Li, 2025-2028, Post-doctorat: Interactions sols-plantes lors de la décomposition via I'utilisation de
feuilles biomimétiques, N. Fanin : Encadrant principal. 2 publications finalisées.

[1] Audrey Bourdin, 2023-2025, Post-doctorat : Effets de la diversité des arbres sur la décomposition de la
litiere, INRAE, N. Fanin : Encadrant principal. 1 publication finalisée.

Participation Jurys et Comites

J’ai été sollicité a plusieurs reprises pour participer a des jurys de concours et de thése en lien a mon expertise
scientifique en science de sol ou écologie microbienne. J’ai ainsi pris part a trois jurys de concours pour le
recrutement de chercheurs et enseignants-chercheurs (INRAE et Université de Rouen), contribuant a
I’évaluation des profils scientifiques et a la sélection de candidats lors des oraux finaux. Par ailleurs, j’ai
participé a trois jurys de thése en tant qu’examinateur ou rapporteur, en France et a I’international, couvrant
des thématiques allant de la dynamique de la matiére organique des sols aux interactions plantes-mycorhizes.
Enfin, j’ai été membre de onze comités de suivi de thése, en accompagnant de maniére externe des doctorants
au cours de leur parcours doctoral. Mon implication dans ces comités porte a la fois sur I’orientation scientifique
des projets, le suivi méthodologique et analytique, mais aussi sur le bon déroulement des theses et sur le c6té
humain. Cette participation réguliére s’inscrit dans une volonté de contribuer activement a la formation par la
recherche et a la qualité de I’encadrement doctoral.

JURY DE CONCOURS (participation au recrutement)

Clémentine Chirol - Chargé de Recherche INRAE: Recrutement Laboratoire Ecosys-Paris (2022).
Guillaume Humbert - Chargé de Recherche INRAE: Recrutement Laboratoire FARE-Reims (2022).

Ludovic Henneron - Maitre de Conférences Université de Rouen : Recrutement Laboratoire Ecodiv (2019).

JURY DE THESE

Nicolas Bonfanti - Examinateur. These Université de Grenoble : Persistance de la matiére organigque dans les
sols d'altitude : stabilisation et vulnérabilité climatiques https://theses.fr/s349410

Gabin Piton - Examinateur. These Université de Grenoble : Résilience des écosystémes prairiaux aux stress
climatiques selon l'intensité de gestion. Une approche par le concept de trait fonctionnel microbien (2019)
http://www.theses.fr/2019GREAV070

Alexis Carteron - Rapporteur. Thése Université de Montréal : Canada (pas besoin d’HDR au Canada) : La
dominance mycorhizienne en tant que facteur local déterminant des processus écologiques forestiers (2020)
https://papyrus.bib.umontreal.ca/xmlui/handle/1866/25266

COMITE DE THESE

Emna Stambouli - Université de Bordeaux - Modéliser et prédire les communautés microbiennes du sol a grande
échelle spatiale via la réduction de dimension des données multi-omiques (2025-2028).

Victor Baral - Université de Rouen - Impact des changements climatiques et des pratiques de gestion forestiere
sur le fonctionnement des écosystémes forestiers (2025-2028).
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Alan Fournioux - Université de Bordeaux - Le changement global dans les écosystemes cétiers : évolution du
compartiment particulaire (2024-2027).

Marie le Geay - Université de Toulouse - A la découverte du monde caché des microorganismes des tourbiéres
: étude des communautés microbiennes fixatrices de CO; et de leur rdle dans le cycle du carbone (2022-2025)

Lisa Eichenlaub - Université de Bordeaux - Anticiper, comprendre et analyser les pathologies complexes et
émergentes des chénes (2021-2024).

Fadwa Khalfallah - Université de Nancy - Contribution des microorganismes dans la dynamique du carbone
organique des sols sous différents couverts forestiers en Europe (2019-2022).

Karen Marcellin - Université de Bordeaux - Plasticité métabolique et avantages écologiques d'étre une espece
végétale a double mycorhize (2019-2020).

Fréderic Ouedraogo - Université de Bordeaux - Evolution temporelle de la disponibilité du cuivre dans les sols
en agriculture biologique (2018-2021).

Gabin Piton - Université de Grenoble - Résilience des écosystémes prairiaux aux stress climatiques selon
I'intensité de gestion. Une approche par le concept de trait fonctionnel microbien (2018-2021).

Andreas Altinalmazis-Kondylis - Université de Bordeaux - Tree diversity effects on root production,
decomposition and nutrient cycling under global change (2018-2021).

Thomas Guzman - Université de Bordeaux - Are leaf chemical and spectral traits integrators of mycorrhizal
fungal-plant associations? (2018-2021).

David Vidal - Université de Bordeaux - Evaluations de la production et du fonctionnement écologique d’un
itinéraire sylvicole durable et innovant en forét des Landes de Gascogne. (2017-2020).

Enseignement

Mon expérience d’enseignement s’inscrit dans la continuité de mes thématiques de recherche, avec des
interventions régulieres en biogéochimie, fonctionnement des sols, écologie microbienne ou sur la biodiversité
auprés d’étudiants de premier cycle dans plusieurs universités francaises ou école d’ingénieurs. Ces
enseignements, complétés par ’encadrement de travaux pratiques de terrain en identification des champignons
mycorhiziens, me permettent de transmettre une approche intégrée (et je I’espére passionnante) du
fonctionnement des sols, articulant théorie, expérimentation et observation directe.

» Expérience d’enseignement universitaire et de travaux pratiques en écologie fonctionnelle, biogéochimie,
fonctionnement des sols, écologie microbienne et biodiversité (6-12h par an en moyenne) pour des formations
de premier cycle a I’Université de Montpellier (2009-2013), a I’Université de Rouen (2014) et a I’Université de
Bordeaux (2017-présent).

» Expérience d’encadrement de travaux pratiques de terrain en écologie microbienne (3-6 h par an) et en
identification des champignons mycorhiziens a Bordeaux Sciences Agro (2017-présent).

* Enseignement international sur la biodiversité des sols a I’Université d’Umea, Suéde (avril 2016) et conférence
invité & I’Université Lund (2019).
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Production Scientifique

La production scientifiqgue comprend 74 publications dans des revues nationales et internationales a
comité de lecture (rang A), témoignant d’une activité de recherche qui me passionne, ainsi que d’une
insertion durable dans les réseaux scientifiques internationaux. Parmi ces travaux, 21 publications
sont réalisées en premier auteur, 9 en second auteur, 28 en contributeur intermédiaire et 16 en
dernier auteur, ce qui représente 62 % des publications en position d’auteur d’intérét. L’évolution
temporelle du cumul de publications jusqu’en 2025 montre également une croissance continue de la
production avec 18 publications impliquant des étudiants encadrés ou co-encadrés, avec une
accélération notable au cours des derniéres années (I’année 2026 étant en cours, elle n’a pas été incluse
dans I’analyse). Cette dynamique s’accompagne d’une diversification des réles d’auteur, illustrant une
transition vers des fonctions de pilotage scientifique de mes travaux vers une position plutét tournee
sur du portage de projet et de I’encadrement.

A, B
. 70 -
Cumulatif Total Cumaulabf Total
e Pramier A uteur
&0 e Etudiants encadrés
Bacond Mutaur
e Doy oy Auteur
50 1
Recrutement |

Recrutement

INRAQ I INRAQ

30 4 i

2001 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019 2020 2021 2022 2023 2024 2025 10'11 2-0-12 1|:|-13 1()-14 3[&5 2016 2017 2018 201% 2020 2021 2022 2023 2024 2023

Evolution temporelle de ma production scientifique au cours du temps. (A) Nombre cumulé total de
publications (zone verte) et contribution selon la position d’auteur (premier, second et dernier auteur) entre 2011 et
2025. (B) Focus sur les publications avec étudiants encadrés ou co-encadrés, montrant la progression cumulative sur la
méme période. La ligne verticale en pointillés indique la période de recrutement a INRAE. L’année 2026 n’a pas pas
été incluse pour les analyses ci-aprés.
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Ma production scientifique se caractérise par un positionnement thématique clairement ancré en
écologie et en sciences du sol, qui représentent les deux principaux domaines disciplinaires. Cette
structuration reflete une approche centrée sur la compréhension du fonctionnement des écosystemes
terrestres, en particulier des processus liés aux interactions sol-plantes-microorganismes et a la
dynamique de la MO. Les sciences végeétales constituent un second pilier important, soulignant
I’intérét porté aux interactions entre traits des plantes, biodiversité et processus biogéochimiques. La
répartition disciplinaire met également en évidence une ouverture vers des domaines connexes, tels
que I’agronomie, les sciences de 1’environnement, la microbiologie pure ou la biologie évolutive. Cette
diversité¢ thématique permet d’aborder les questions écologiques a différentes échelles et dans des
contextes variés, tout en maintenant une cohérence scientifique autour des mécanismes fonctionnels
contrélant le fonctionnement des sols et des écosystémes.

avec plus de 5200 citations et un h-index de 34 au 31 décembre 2025. L’année 2025 constitue par
ailleurs un jalon important, avec le dépassement pour la premiere fois du seuil de 1000 citations
annuelles, illustrant ’augmentation progressive des citations des travaux auquels je contribue au sein
de la communauteé scientifique. Je suis infieniement reconnaissant aupres de mes collégues, étudiants
et personnels techniques pour cette dynamique collective et sans qui tout cela n’aurait pas été
possible. J’espére que cela refléete tout autant la qualité des collaborations scientifiques et mon
laboratoire d’acceuil (UMR 1391 ISPA), ainsi que d’un certain intérét de nos résultats sur la
thématique en ‘écologie microbienne fonctionnelle’ dans la litérature scientifique.

29 13 .
Ecology Plant Sciences : Citée par
Toutes Depuis 2021
Citations 5223 4302
indice h 34 33
indice i10 49 49

1300

975
. 1 )
Multidisciplinary 650
Sciences Agriculture
Multidiscipl
2 325
= 1l
2 ] 2019 2020 2021 2022 2023 2024 202 Y
Biology

Répartition des publications scientifiques par domaine disciplinaire selon les catégories
thématiques et nombre de citations. La surface de chaque rectangle est proportionnelle au nombre de
publications associées a chaque domaine. La production scientifique est principalement ancrée en écologie et
en sciences du sol, tout en illustrant une diversification vers les sciences végétales, I’agronomie et d’autres
disciplines connexes. Source : Web of Science et Google Scholar.
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Synthese des indicateurs bibliométriques et de la répartition spatiale des études du co-
authorship. Localisation géographique des co-auteurs de mes travaux a I’échelle mondiale (carte principale)
avec un zoom sur I’Europe. Les points indiquent études individuelles recensées ; la valeur associée correspond
au nombre d’observations par localisation. Source : Web of Science.

La dimension géographique des études en ‘co-authorship’ illustre par ailleurs une approche résolument
internationale de mes travaux de recherche. Mes collaborations basées sur la bibliographie couvrent
I’ensemble des continents, avec des travaux C0-Signés principalement en Europe et en Amérique du
Nord et mais également en Asie et en Océanie et dans une moindre mesure en Ameérique du Sud et
Afrique. Un zoom sur I’Europe révéle une forte densité de collaborations, indiquant un ancrage solide
dans le réseau européen de recherche. Bien qu’il faille faire attention a ce genre de représentation, il
est important de souligner que j’ai eu ’occasion de travailler dans différents biomes, depuis ma thése
en forét tropicale, jusqu’aux chonoséquences d’Tles boréales en su¢de. J’ai également pu employer
de grandes infrastructure et réseaux de sites a I’international qui m’ont permis de rencontrer différents
collegues et découvrir différents modes de fonctionnement a I’international. Cette diversité de
collaborations sera explicitée spécifiquement dans la partie ‘Projet de recherche’ de cette HDR.
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REVUES NATIONALES ET INTERNATIONALES A COMITE DE LECTURE

Revue IF 2024 Nb. publ. Années
Nature ~64.8 1 2018
Nature Ecology & Evolution ~18.6 1 2018
Nature Communications ~16.6 1 2024
Global Change Biology ~13.2 2 2022, 2026
Science of the Total Environment ~10.9 1 2017
Biological Reviews ~10.0 1 2025
Scientific Data ~9.8 1 2025
New Phytologist ~9.4 4 2020, 2021, 2021, 2022
Ecology Letters ~8.8 4 2013, 2019, 2024, 2025
Chemosphere ~8.8 1 2024
Methods in Ecology and Evolution ~7.8 1 2023
Journal of Ecology ~6.9 5 2020, 2021, 2024, 2026, 2026
Functional Ecology ~6.5 7 2015, 2019, 2022, 2022, 2022, 2023, 2026
Geoderma ~6.1 3 2020, 2022, 2026
Soil Biology & Biochemistry ~5.9 7 2011, 2016, 2019, 2019, 2020, 2022, 2024
Proceedings of the Royal Society B ~5.4 1 2020
Annals of Botany ~5.3 1 2020
Frontiers in Microbiology ~5.2 1 2016
Ecology ~5.0 2 2016, 2026
Oikos ~5.0 1 2025
European Journal of Soil Science ~4.8 2 2022, 2023
Agriculture, Ecosystems & Environment ~4.7 2 2026, 2026
Ecosystems ~4.7 1 2020
Forest Ecology and Management ~4.5 1 2025
Forest Ecosystems ~4.5 1 2026
Mycorrhiza ~4.5 1 2024
Plant and Soil ~4.4 4 2014, 2019, 2021, 2025
Microbial Ecology ~4.2 1 2024
Frontiers in Ecology and Evolution ~4.1 1 2021
Applied Soil Ecology ~4.0 1 2016
Fungal Ecology ~4.0 1 2022
Biogeochemistry ~3.9 1 2016
Scientific Reports ~3.8 1 2017
PLoS ONE ~3.7 1 2012
European Journal of Forest Research  ~3.5 1 2023
Pedobiologia ~3.5 2 2024, 2025
Journal of Plant Ecology ~3.3 1 2026
Ecology and Evolution ~3.0 1 2025
Sciences Eaux & Territoires - 1 2023
Etude et Gestion des Sols - 1 2022

Répartition des publications scientifiques par revue et niveau de notoriété (analyse NORIA).
Ce tableau présente les revues scientifiques pour lesquelles j’ai contribué en tant qu’auteur, classees
selon le nombre d’expertises réalisées et leur niveau de notoriété scientifique (analyse NORIA).
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[74] Li, B., Cao, Y., Jin, G., Niinemets, U., Liu, Z., & Fanin, N. (2026). Scaling of phyllosphere epiphyllous bacterial
diversity with tree size across temperate forests. Forest Ecosystems, 100483.
https://dx.doi.org/10.1016/j.fecs.2026.100483, https://hal.inrae.fr/hal-05653322

[73] Jensen J., Blondeel H., MacLaren C., Ahmed I. U., Augusto L., Baeten L., Bakker M. R., Bauhus J., Baum C., Beyer
F., Brancalion P., Bonisch E., Castro Sanchez-Bermejo P., Dietrich P., Eisenhauer N., Fanin N., Felton A., Ferlian O.,
Fransson P., Fritsch E., Glynn C., Godbold D. L., Guillemot J., Haider S., Hajek P., Jactel H., Mereu S., Meredieu C.,
Muys B., Nordh N.-E., Ponette Q., Rewald B., Robin A., Saito D., Sandén H., Scherer-Lorenzen M., Serrano-Leén H.,
Steinparzer M., Verheyen K., Werner R., Yi H., Weih M. (2026). Tree species diversity drives above-ground carbon
sequestration through light-related trait shifts. Functional Ecology, 20 p., https://dx.doi.org/10.1111/1365-2435.70320,
https://hal.inrae.fr/hal-05597760

[72] Liu P., Zhou J., Moorhead D. L., Mallavarapu M., Margenot A. J., Mori T., Wang X., Fanin N., Ochoa-Hueso R.,
Wang D., Jin Z, Liu J.,, Liang G., Cui Y., Yang Y., Liu J., Li Y., Chen X., Shi X., Chen J. (2026). Effects of incubation
temperatures on soil extracellular enzyme activity across different soil pH conditions. Journal of Plant Ecology, 102.
https://dx.doi.org/10.1093/jpe/rtag102/8697816, https://hal.inrae.fr/hal-05653349

[71] zhu M., Xu Z., Fanin N., Zhang M., Ye J, Lin F., Mao Z., Wang X. (2026). Environmental filtering drives
mycorrhizal tree dominance across a soil fertility gradient in a temperate forest. Journal of Ecology, 114 (3),
https://dx.doi.org/10.1111/1365-2745.70298, https://hal.inrae.fr/hal-05579000

[70] Cui H., Chen S., Liu Z., Song H., Chen J., Zhang A., Xiao S., Wang Y., Wang J., Li X., An L., Ding H., Fanin N.
(2026). Multifunctionality changes with plant functional groups in Antarctica. Ecology, 107 (2),
https://dx.doi.org/10.1002/ecy.70279, https://hal.inrae.fr/hal-05612122

[69] Zhou J., Liu S., van Groenigen K. J., Mueller C. W., Ochoa-Hueso R., Fanin N., Ren Z., Zhang Y., Ma Y., Sun S.,
Hu J., Zhang Y., Yahdjian L., Wanek W., Olesen J. E., Kuzyakov Y., Liu J., Chen J. (2026). Contrasting responses of
particulate and mineral-associated organic carbon stocks to grazing exclusion in an alpine meadow. Agriculture,
Ecosystems & Environment 400:110227. https://doi.org/10.1016/j.agee.2026.110227, https://hal.inrae.fr/hal-05612060

[68] Bon L., Fanin N., Bakker M. R., Bertrand I., Trichet P., Augusto L. (2026). Seasonal effects of soil microclimate on
microbial activities depend on the understory in two forest ecosystems with contrasting water regimes. Geoderma 465,
117672. https://doi.org/10.1016/j.geoderma.2025.117672, https://hal.inrae.fr/hal-05612083

[67]Du L., BolR.,, TuC.,Sun X, LuoR,, LiuQ., Luo L., Zhan J., Yin C., Zhu B., Pang X., Fanin N. (2026). Micro-Faunal
and Edaphic Controls on Microbial Carbon Cycling Across Primary and Secondary Successional Trajectories. Global
Change Biology 31(12), e70642. https://dx.doi.org/10.1111/gch.70642, https://hal.inrae.fr/hal-05424178

[66] Bourdin A., Augusto L., Joly F.-X., Bres C., Chahine T., Guillemot J., Hajek P., Jactel H., Jensen J., Mereu S., Muys
B., Ponette Q., Sandén H., Parker W. C., Paquette A., Messier C., Robin A., Scherer-Lorenzen M., Serrano-Ledn H., Weih
M., Castagneyrol B., Bakker M. R., Fanin N. (2026). Context dependency of tree diversity effects on standardized
substrates decomposition: Role of tree functional composition, mycorrhizal type and climatic conditions. Journal of
Ecology, 113(12), 3700-3716.https://dx.doi.org/10.1111/1365-2745.70189, https://hal.inrae.fr/hal-05358193

[65] Song Z., Zuo X., Wang H., Wang Z., Zhang X., Hu Y., Hao F., Ma X., Fanin N. (2026). Contrasting impacts of
grazing and shrub encroachment on microbial resource limitation in arid grasslands. Agriculture, Ecosystems &
Environment, 396:110013. https://dx.doi.org/10.1016/].agee.2025.110013, https://hal.inrae.fr/hal-05358195

[64] Kempel A., Adamidis G., Anadoén J. D., Atkinson J., Auge H., Avtzis D., Bachelot B., Bashirzadeh M., Bota J. L.,
Classen A., Constantinou I., Crawley M., de Bellis T., Dostal P., Ebeling A., Eisenhauer N., Eldridge D. J., Encina G.,
Estrada C., Everingham S., Fanin N., Feng Y., Gaspar M., Gooriah L., Graff P., Gusman Montalvan E., Gusman Montalvan
P., Hartke T. R., Huang L., Jochum M., Kaljund K., Karmiris I., Koorem K., Korell L., Laine A. L., Le Provost G., Lessard
J. P., Liu M., Liu X,, Liu Y., Llancabure J., Loiez S., Loydi A., Marrero H., Gockel S., Montoya A., Miinzbergova Z., Niu
Y., Ott D., Oyarzabal M., Panitsa M., Papatheodorou E., Piper F. I., Pissa K., Rand K., Saiz H., Sanders N. J., Schadler
M., Scherber C., Semchenko M., Sepp S. K., Shah M. A., Shaheen I., Stein C., Stewart J., Tang Z., Tschan G., van Nouhuys
S., Vandegehuchte M. L., Vernon M., V. R. S., Wang J., Xiao Y., Xystrakis F., Yang J., Yang S., Zografou K., Allan E.
(2025). The Bug-Network (BugNet): A global experimental network testing the effects of invertebrate herbivores and
fungal pathogens on plant communities and ecosystem function in open ecosystems. Ecology and Evolution, 15 (10),
https://dx.doi.org/10.1002/ece3.72111, https://hal.inrae.fr/hal-05325948
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[63] van Galen L., Smith G. R., Margenot A. J., Waldrop M. P., Crowther T. W., Peay K. G., Jackson R. B., Yu K., Abrah&o
A., Ahmed T. A, Alatalo J. M., Anslan S., Anthony M. A., Araujo A. S. F., Ascher-Jenull J., Bach E. M., Bahram M.,
Baker C. C. M., Baldrian P., Bardgett R. D., Barrios-Garcia M. N., Bastida F., Beggi F., Benning L. G., Bragazza L.,
Broadbent A. A. D., Cano-Diaz C., Cates A. M., Cerri C. E. P., Cesarz S., Chen B., Classen A. T., Dahl M. B., Delgado-
Baquerizo M., Eisenhauer N., Evgrafova S. Y., Fanin N., Fornasier F., Francisco R., Franco A. L. C., Frey S. D., Fritze
H., Garcia C., Garcia-Palacios P., Gémez-Brandén M., Gonzalez-Polo M., Gozalo B., Griffiths R., Guerra C., Hallama M.,
Hiiesalu I., Hossain M. Z., Hu Y., Insam H., Jassey V. E. J., Jiang L., Kandeler E., Kohout P., K&ljalg U., Krashevska V.,
Li X, Lu J.-Z, Lu X,, Luo S., Lutz S., Mackie-Haas K. A., Maestre F. T., Malmivaara-Ldmsa M., Mangelsdorf K.,
Manjarrez M., Marhan S., Martin A., Mason K. E., Mayor J., McCulley R. L., Moora M., Morais P. V., Mufioz-Rojas M.,
Murugan R., Nottingham A. T., Ochoa V., Ochoa-Hueso R., Oja J., Olsson P. A., Opik M., Ostle N., Peltoniemi K.,
Pennanen T., Pescador D. S., Png G. K., Poll C., P6Ime S., Potapov A. M., Priemé A., Pritchard W., Puissant J., Rocha S.
M. B., Rosinger C., Ruess L., Sayer E. J., Scheu S., Sinsabaugh R. L., Slaughter L. C., Soudzilovskaia N. A., Sousa J. P.,
Stanish L., Sugiyama S., Tedersoo L., Trivedi P., Vahter T., Voriskova J., Wagner D., Wang C., Wardle D. A., Whitaker
J.,Yang Y., Zhong Z., Zhu K., Ziolkowski L. A., Zobel M. & van den Hoogen J. (2025). A global database of soil microbial
phospholipid fatty acids and enzyme activities. Scientific Data, 12 (1), 1568, https://dx.doi.org/10.1038/s41597-025-
05759-2, https://hal.inrae.fr/hal-05293951

[62] Fanin N., Augusto L., Altinalmazis-Kondylis A., Bon L., Bourdin A., Hattenschwiler S., Martin-Blangy S.,
Maxwell T. L., Meredieu C., Morin X., Plat N., Toigo M., Jactel H., Bakker M. R. (2025). Soil secrets and tree tales: An
in-depth comparison of carbon storage in mixed and pure stands of pine and birch. Forest Ecology and Management, 592,
122827, https://dx.doi.org/10.1016/j.foreco.2025.122827, https://hal.inrae.fr/hal-05111798

[61] Sarneel J., Atkins J. W., Augusto L., Barel J. M., Duddigan S., Fanin N., Hefting M., Lembrechts J. J., Marin C.,
McDaniel M. D., Montagnani L., Parkhurst T., Petit Bon M., Sofo A., Keuskamp J. A. (2025). The Assumptions of the
Tea Bag Index and Their Implications: A Reply to Mori 2025. Ecology Letters, 28 (4), e70117,
https://dx.doi.org/10.1111/ele.70117, https://hal.inrae.fr/hal-05074860

[60] Fanin N., Asplund J., Gundale M., Kardol P., Nilsson M., Wardle D. (2025). Effects of boreal ground layer shrubs
and bryophytes on the diversity, biomass and composition of lichen communities across contrasting ecosystems. Qikos,
https://dx.doi.org/10.1002/0ik.11099, https://hal.inrae.fr/hal-05034669

[59] Chen X., Cao J., Sinsabaugh R., Moorhead D., Bardgett R., Fanin N., Nottingham A., Zheng X., Chen J. (2025). Soil
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[35] Fanin N., Gundale M. J., Farrell M., Ciobanu M., Baldock J. A., Nilsson M.-C., Kardol P., Wardle D. A. (2019).
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02788096

[28] Fanin N., Kardol P., Wardle D. A. (2018). Effects of plant diversity loss across contrasting ecosystems. Presented at :
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[20] Wardle D. A., Fanin N., Kardol P. (2017). Long-term drivers of aboveground-belowground linkages and ecosystem
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[19] Bertrand I., Fanin N., Moorhead D. (2017). Eco-enzymatic stoichiometry of soil microbial biomass during litter
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[17] Wardle D. A., Fanin N., Kardol P. (2017). Unequal contributions of coexisting species to ecosystem functioning: what
we can learn from natural ecosystems. Presented at : Annual Meeting Ecological Society of America. ESA 2017, Portland,
Etats-Unis (2017-08-06 - 2017-08-11), conférence invitée. https:/hal.inrae.fr/hal-02733612

[16] Fanin N., Moorhead D., Bertrand 1. (2016). Linking eco-enzymatic stoichiometry and enzymatic vectors to contrasting
decomposer communities reveal differential C, N, P dynamics along a land-use gradient. Presented at : EcoSummit 2016.
Ecological Sustainability: Engineering Change, Montpellier, France (2016-08-29 - 2016-09-01), https://hal.inrae.fr/hal-
02739528

[15] Fanin N., Gundale M. J., Farrell M., Ciobanu M., Baldock J. A., Nilsson M.-C., Kardol P., Wardle D. A. (2016).
Biodiversity loss on ecosystem multifunctionality. Presented at : SLU 2016, Umea, Suéde (2016-11 - 2016-11), conférence
invitée. https://hal.inrae.fr/hal-02797261

[14] Sauvadet M., Chauvat M., Fanin N., Coulibaly S., Bertrand I. (2016). Disentangling the effects of litter quantity and
quality on soil biota structure and functioning: application to a cultivated soil in Northern France. Presented at : 5.
International EcoSummit: Ecological Sustainability: Engineering Change, Montpellier, France (2016-08-29 - 2016-09-01),
https://hal.inrae.fr/hal-02739371, OA

[13] Schneider A., Gommeaux M., Duclercq J., Fanin N., Ponthieu M., Cancés B., Morvan X., Alahmad A., Philippe E.,
Lacoux J. et al. (2015). Relations entre diversité microbienne et contamination métallique dans des sols industriels.
Presented at : Les Journées Condorcet 2015, Compiégne, France (2015-09-08 - 2015-07-09), https://hal.inrae.fr/hal-
04279516

[12] Fanin N., Fromin N., Bertrand 1. (2015). Home field advantage during litter decomposition. Presented at : EcoDiv,
Rouen, France (2015-04 - 2015-04), conférence invitée. https://hal.inrae.fr/hal-02793721

[11] Sauvadet M., Chauvat M., Fanin N., Coulibaly S., Bertrand I. (2015). Disentangling the effects of litter quality and
quantity on soil biota structure and functioning. Presented at : Traits Ecologiques et Biologiques des organismes des Sols,
Rouen, France (2015-10-05 - 2015-10-06), https://hal.inrae.fr/hal-02740154

[10] Fanin N., Bertrand 1. (2015). Carbon, nitrogen and phosphorus coupling in soils. Presented at : Journée CEFE,
Montpellier, France (2015-05 - 2015-05), conférence invitée. https://hal.inrae.fr/hal-02793717

[9] Fanin N., Bertrand I. (2014). Relative contribution of soil microbial communities during litter decomposition along a
land-use gradient. Presented at : Eco&Sol, Montpellier, France (2014-06 - 2014-06), conférence invitée.
https://hal.inrae.fr/hal-02793706

[8] Fanin N., Bertrand 1. (2014). Functional abilities of soil microbial communities along a land-use gradient. Presented
at : AgroParisTech, Grignon, France (2014-10 - 2014-10), conférence invitée. https://hal.inrae.fr/hal-02793708

[7] Hattenschwiler S., Fanin N., Nahmani J., Schimann H., Fromin N. (2014). Linking P and C cycling in the decomposer
system of an Amazonian rainforest. Presented at : 5. International Symposium Phosphorus in Soils and Plants, Montpellier,
France (2014-08-26 - 2014-08-29), https://hal.inrae.fr/hal-02739393
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[6] Fanin N., Fromin N., Bertrand 1. (2014). Does home-field advantage on litter C and N mineralization persist along a
land-use gradient?. Presented at : 2014 ESA Annual Meeting, Sacramento, Etats-Unis (2014-08-10 - 2014-08-15),
conférence invitée. https://hal.inrae.fr/hal-02739527

[5] Fromin N., Fanin N., Hattenschwiler S. (2013). Effects of decomposing tropical leaf litter of distinct quality on litter
and soil microbial community. Presented at : 11. INTECOL Congress, Ecology: Into the next 100 years, London, Royaume-
Uni (2013-08-18 - 2013-08-23), https://hal.inrae.fr/hal-02745895

[4] Fanin N., Fromin N., Hattenschwiler S. (2012). Stoichiometric imbalance between decomposers communities and their
resources. Presented at : Workshop SOM, Montpellier, France (2012-09-09 - 2012-09-11), https://hal.inrae.fr/hal-
02745897

[3] Hattenschwiler S., Fanin N., Barantal S., Schimann H., Nahmani J., Coq S., Fromin N. (2012). Carbon quality as a
control on decomposition in tropical forests. Presented at : 97. ESA Annual Meeting, Portland, Etats-Unis (2012-08-05 -
2012-08-10), conférence invitée. https://hal.inrae.fr/hal-02745899

[2] Fanin N., Barantal S., Fromin N., Schimann H., Hattenschwiler S. (2011). Microbial resource limitation in tropical
rainforest of variable C:N:P stoichiometry. Presented at : 96. ESA Annual Meeting, Austin (Texas), Etats-Unis (2011-08-
07 - 2011-08-12), conférence invitée. https://hal.inrae.fr/hal-02745900

[1] Fanin N., Hattenschwiler S., Barantal S., Schimann H., Fromin N. (2010). Litter quality and soil microbial respiration
in a tropical forest of French Guiana: relationships soil-litter- microorganisms. Presented at : Ecologie 2010 "L'érosion
de la biodiversité", Montpellier, France (2010-09-02 - 2010-09-04), https://hal.inrae.fr/hal-02752623

SEMINAIRES ONLINE

Fanin N. (2024). De la diversité des arbres a celle du sol : importance pour le fonctionnement des écosystémes forestiers.
Presented at : Biosena, Online, France (2024-01-25), conférence invitée. https:/hal.inrae.fr/hal-04434331

POSTERS

[9] Demullier E., Ogée J., Rambert-Banvillet G., Arette-Hourquet P., Zeng M., Devert N., Dong Y., Ubierna N., Fanin N.,
Zheng C. et al. (2025). Arbuscular mycorrhizal contribution to plant water supply. Presented at : EGU General Assembly
2025, Vienne, Autriche (2025-04-27 -  2025-05-02), https://dx.doi.org/10.5194/egusphere-egu25-10489,
https://hal.inrae.fr/hal-05045789, OA

[8] Bon L., Augusto L., Gaudry J., Bakker M. R., Lambrot C., Milin S., Trichet P., Fanin N. (2023). Effects of fertilisation
and understory removal on aboveground and belowground carbon stocks in wet and dry moorlands in south-western
France. Presented at : Journée des Doctorants de I’Ecole Doctorale Sciences et Environnements, Bordeaux (France), France
(2023-03-06 - 2023-03-06), https://dx.doi.org/10.1126/science.1201609;[2], https://hal.inrae.fr/hal-04642984, OA

[7]1 Maxwell T., Fanin N., Munson A., Lambrot C., Scolan L., Trichet P., Augusto L. (2021). Tree species composition
and nutrient uptake drive soil nutrient availability in a temperate podzol, even under contrasted levels of water availability.
Presented at : Annual meeting of the British Ecological Society, Liverpool, France (2021-12-12), https://hal.inrae.fr/hal-
03547503, OA

[6] Jacqueton C., Akkal-Corfini N., Alavoine G., Bertrand I., Chabbert B., Clivot H., Duval J., Fanin N., Ferchaud F.,
Fontaine S. et al. (2021). An Overview of litter decomposition in soils for a diversity of agronomic and pedoclimatic
contexts. Presented at : Eurosoil 2021, Genéve, Suisse (2021-08-23 - 2021-08-27), https://hal.inrae.fr/hal-03508984, OA

[5] Jacqueton C., Akkal-Corfini N., Bertrand I., Chenu C., Dignac M.-F., Fanin N., Fontaine S., Giacomini S., Justes E.,
Morvan T. et al. (2019). Collecte et valorisation « open science » des données de décomposition des litieres végétales dans
les sols. Presented at : 14émes Rencontres de la Fertilisation raisonnée et de I’analyse" Comifer-Gemas, Dijon, France
(2019-11-20 - 2019-11-21), https://hal.inrae.fr/hal-02954050

[4] Fanin N., Moorhead D., Bertrand I. (2016). Eco-enzymatic stoichiometry and enzymatic vectors in decaying litter reveal
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differential C, N, P dynamics along a land-use gradient. Presented at : 5. International EcoSummit: Ecological
Sustainability: Engineering Change, Montpellier, France (2016-08-29 - 2016-09-01), https://hal.inrae.fr/hal-02740564, OA

[Poster] Fanin N., Moorhead D., Bertrand 1. (2016). Eco-enzymatic stoichiometry and enzymatic vectors reveal differential
C, N, P dynamics in decaying litter along a land-use gradient. Presented at : Organic Phosphorus Workshop 2016, Lake
District, Royaume-Uni (2016-09-05 - 2016-09-09), https://hal.inrae.fr/hal-02739469

[3] Schneider A., Gommeaux M., Duclercq J., Fanin N., Ponthieu M., Cancés B., Morvan X., Alahmad A., Philippe E.,
Lacoux J. et al. (2015). Relations entre diversité microbienne et contamination métallique dans des sols industriels.
Presented at : Les Journées Condorcet 2015, Compiégne, France (2015-09-08 - 2015-09-09), https://hal.inrae.fr/hal-
02796141, OA

[2] Fanin N., Fromin N., Bertrand I. (2014). Do microbial communities matter for litter mineralization along a land-use
gradient?. Presented at : 1. Global Soil Biodiversity Initiative Conference (GSBI), Dijon, France (2014-12-02 - 2014-12-
05), https://hal.inrae.fr/hal-02793702

[1] Fanin N., Bertrand I. (2014). Eco-enzymatic stoichiometry in a land-use gradient. Presented at : 5. International
Symposium Phosphorus in Soils and Plants, Montpellier, France (2014-08-26 - 2014-08-29), https://hal.inrae.fr/hal-
02793701

DECLARATIONS D’INVENTION

[1] Fanin N. & Milin S. (2025). Mesure des activités enzymatiques hydrolytiques a haut débit par fluorimétrie. Déclaration
d’invention et de résultats valorisables (DIRV), n°® DI-RV-25-0088, ISPA, Centre INRAE Nouvelle Aquitaine Bordeaux,
départements ECODIV et AGROECOSYSTEM, copropriétaires INRAE et Bordeaux Sciences Agro, domaine
d’innovation : Sols.

DATASETS

[4] Fanin, Nicolas; Johan Asplund; Michael J. Gundale; Paul Kardol; Marie- Charlotte Nilsson; David A. Wardle, 2024,
"Effects of boreal ground layer shrubs and bryophytes on the diversity, biomass and composition of lichen communities
across contrasting ecosystems", https://doi.org/10.57745/L8JRDH, Recherche Data  Gouv, V2,
UNF:6:BJt6tNscu6V1VMILMX59/A

[3] Maxwell, Tania L.; Fanin; Parker; Bakker; Belleau; Meredieu; Augusto; Munson, 2022, "Raw data and associated
scripts of a study dedicated to the effect of tree diversity and water availability on nutrient use efficiency in forests",
https://doi.org/10.15454/FWC5LP, Recherche Data Gouv, V2, UNF:6:T9bxX2g+R5M2KfXaHEYAY(g

[2] Fanin Nicolas; Paul Kardol; Mark Farrell; Anne Kempel; Marcel Ciobanu; Marie-Charlotte Nilsson; Michael Gundale;
David Wardle, 2019, Effects of plant functional group removal on structure and function of soil communities across
contrasting ecosystems, https://doi.org/10.15454/Q4BUTZ, Recherche Data Gouv, V1,
UNF:6:LvIlJIImXQHXxWczIFel9ng

[1] Fanin N., Gundale M. J., Farrell M., Ciobanu M., Baldock J. A., Nilsson M.-C., Kardol P., Wardle D. A. Consistent
effects of  biodiversity loss on  multifunctionality = across  contrasting  ecosystems. Figshare
https://figshare.com/s/2cecc28232be7505a493
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DATABASE ONLINE

[1] Iversen, C. M., McCormack, M. L., Baer, J. K., Powell, A. S., Chen, W., Collins, C., Fan, Y., Fanin, N., Freschet, G.
T., Guo, D., Hogan, J. A., Kou, L., Laughlin, D. C., Lavely, E., Liese, R., Lin, D., Meier, I. C., Montagnoli, A., Roumet,
C., See, C. R, Soper, F., Terzaghi, M., Valverde-Barrantes, O. J., Wang, C., Wright, S. J., Wurzburger, N., & Zadworny,
M. (2021). . Fine-Root Ecology Database (FRED): A Global Collection of Root Trait Data with Coincident Site,
Vegetation,  Edaphic, and  Climatic  Data, Version 3. Oak Ridge National Laboratory.
https://doi.org/10.25581/ornlsfa.014/1459186

FERED

Fine-Root Ecology D3 Fine-Root Ecology Database

Fine-Root Ecology Database (FRED): A Global Collection of Root
Trait Data with Coincident Site, Vegetation, Edaphic, and Climactic
Data, Version 3

EXPERTISES SCIENTIFIQUES

[2] Expertise scientifique collective (ESCo) sur la diversification des foréts de France hexagonale et de Corse:
Effets écologiques et facteurs socio-économiques et techniques, en cours (2025-2026).

Expertise scientifique collective (ESCo) sur la diversification des foréts de France hexagonale et de Corse . Effets
écologiques et facteurs socio-économiques et techniques

"% | es foréts francaises sont au carrefour de plusieurs politiques publiques en lien avec les différents services offerts par leurs

écosystémes. Cependant, leur état de santé se dégrade et de nombreuses essences majeures montrent des signes de
dépérissement. Cette ESCo vise a établir une synthése des connaissances actuelles sur la diversification des foréts
francaises métropolitaines dans un contexte de réchauffement climaticque et d'augmentation des risques abiotiques et
©INRAE biotiques.

Elle qualifiera les impacts environnementaux, techniques, sociaux et économiques de la diversification des peuplements forestiers. Elle a par ailleurs
pour mission d'évaluer la résilience des foréts diversifiées aux aléas auxquels elles sont soumises et d'en tirer des enseignements en matiere de gestion
des risques. Enfin, elle identifiera les leviers d'action clés pour la puissance publique et les acteurs de la filiére permettant de favoriser la gestion
durable des foréts.

[1] Deuffic, P., Jactel, H., Bretagnolle, V., Barbaro, L. L., Bonnet, X., Bost, C.-A., Bouchon, D., Brahic, E., Carter, C.,
Castagneyrol, B., Clause, J., Conchon, P., Ducousso, A., Duncan, P., Eraud, C., Fanin, N., Giffard, B., van Halder, 1.,
Hampe, A., Lormée, H., Lourdais, O., Revers, F., Pinaud, D., Sergent, A., & Yengué, J.-L. (2020). Biodiversité en
territoires forestiers et d'activité sylvicole. 117-167, https://hal.inrae.fr/hal-04907046

- [‘Ecabtoso ))) e

Le role de la
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dans les socio-écosystémes
de Nouvelle-Oquitaine
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Activitées et Responsabilités Collectives

RESPONSABILITES UNITE

Depuis mon arrivée dans 'unité, mon implication s’est progressivement élargie de la conduite de projets
individuels vers I’animation scientifique et le développement d’une dynamique collective. Depuis 2021, je co-
pilote avec Noémie Janot le Theme 1 Sol du laboratoire ISPA, dédié aux déterminants de la disponibilité des
éléments minéraux dans les sols, dans une logique de structuration des échanges scientifiques et d’émergence
de projets collectifs. Cette dynamique s’est également traduite par 1’animation de réunions de projets avec
Cécile Bres (réunion B2P pour ‘BIONET Projects & Progress’), visant a renforcer les interactions transversales
au préalable des réunions d’équipe avec Mark Bakker. La prise de responsabilité future en co-leadership de
I’équipe BIONET s’inscrit dans cette continuité, avec une volonté de ma part d’accompagner petit a petit un
peu plus la dynamique collective de I'unité, de soutenir les trajectoires individuelles et de maintenir un
environnement de travail collaboratif et bienveillant.

RESPONSABILITES LABORATOIRE D’ANALYSE

Mes responsabilités au sein de I’ISPA incluent la coordination scientifique de deux laboratoires analytiques au
c6té de personnels techniques (Sylvie Milin et Debora Millan-Navarro), I’'un dédié respectivement a la
biochimie et I’autre a I’analyse des molécules organiques. Dans ce cadre, j’ai contribué au renforcement des
capacités analytiques de I’unité par I’acquisition d’équipements majeurs, tels qu’un lecteur de microplaques, un
HPLC et un GC-FID (en cours). Mon implication porte également sur le développement et 1’optimisation de
méthodes analytiques en collaboration étroite avec les techniciens et ingénicurs, notamment pour 1’analyse des
activités enzymatiques du sol, la micro-respiration et la caractérisation de molécules organiques d’origine
microbienne. Ces développements méthodologiques ont conduit & une amélioration significative des protocoles
analytiques, incluant une déclaration d’invention validée liée a I’optimisation de mesures enzymatiques.

» Responsable scientifique de deux laboratoires analytiques a ISPA : laboratoire ‘biochimie’ et laboratoire
‘molécules organiques’.

» Co-responsable de I’acquisition de plusieurs équipements majeurs du laboratoire : lecteur de microplaques
(2019), HPLC (2022) et GC-FID (en cours, demi-financement acquis).

* Pilotage du développement et de la mise en ceuvre de méthodes analytiques a I’'ISPA en lien aux techniciens
et ingénieurs, incluant les activités enzymatiques hydrolytiques et oxydatives (avec un dép6t de brevet validé
sur I’optimisation méthodologique voir Section. DECLARATION D’INVENTION), la micro-respiration, ainsi
que le développement d’analyse de molécules organiques issues du vivant (ergostérol, chitine...) et de la
nécromasse microbienne (acide muramique, N-acétyl-glucosamine).

Labo d’extraction — Analyse
HPLC. Zone dediée a la
préparation des échantillons pour
les enzymes et analyses par
chromatographie liquide haute
performance (HPLC), permettant
la séparation, 1’identification et la
guantification des molécules
organiques.
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RESPONSABILITES INSTITUTIONNELLES

« Mon activité de rapporteur pour des revues scientifiques internationales comptabilise un total de 69 expertises
(voir profil Publons). Ces expertises couvrent un large spectre de revues de référence en écologie, sciences du

......

revues spécialisées: Biology and Fertility of Soils, Environmental Science and Pollution Research, Ecosystems,
European Journal of Soil Biology, FEMS Microbiology Ecology, Forest Ecology and Management, Forests,
Functional Ecology, Geoderma, Journal of Applied Ecology, Journal of Ecology, Molecular Ecology, Nature
Communications, Nature Ecology & Evolution, New Phytologist, Oecologia, Plant and Soil, Proceedings of the
National Academy of Sciences, Soil Biology and Biochemistry.

Revue Notoriété (NORIA) Discipline Nb expertises
Soil Biology and Biochemistry Excellente Soil Science 15
New Phytologist Excellente Plant Ecology
Journal of Ecology Excellente Ecology
Functional Ecology Excellente Ecology
Molecular Ecology Excellente Ecology / Evolution
Geoderma Excellente Soil Science
Forest Ecology and Management Excellente Forestry / Ecology

Nature Communications
FEMS Microbiology Ecology
Plant and Soil
European Journal of Soil Biology
Journal of Applied Ecology
Oecologia
Forests
Nature Ecology & Evolution

Proceedings of the National Academy of Sciences

Ecology Letters
Ecosystems

Environmental Science and Pollution Research

Canadian Journal of Forest Research
Soil Research
Pedobiologia

Biology and Fertility of Soils

Ecology
Biological Reviews

Exceptionnelle
Excellente
Excellente

Correcte
Excellente
Correcte
Correcte

Exceptionnelle

Exceptionnelle

Exceptionnelle
Excellente

Correcte
Correcte
Correcte
Correcte
Excellente
Excellente
Exceptionnelle

Multidisciplinaire
Microbial Ecology
Plant-Soil Science
Soil Ecology
Ecology
Ecology
Forestry
Ecology
Multidisciplinaire
Ecology
Ecology
Environmental Science
Forestry
Soil Science
Soil Ecology
Soil Science
Ecology
Ecology

P R PR PR R R R R, RPN DN DN DNDNDDND NN WO w o oo

Répartition des expertises scientifiques par revue et niveau de notoriété (analyse NORIA). Ce tableau
présente les revues scientifiques pour lesquelles j’ai réalisé des activités d’expertise, classées selon le nombre
d’expertises réalisées et leur niveau de notoriéte scientifique (analyse NORIA). L’ensemble illustre une activité
d’évaluation majoritairement concentrée sur des revues internationales de sciences du sol et écologie
microbienne et quelques revues multidisciplinaires.
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EVALUATION DES PROJETS SCIENTIFIQUES

Je participe réguliérement a I’évaluation de projets de recherche pour plusieurs agences nationales et
internationales. Ces activités d’expertise consistent a analyser la qualité scientifique, I’originalité, la
faisabilité et I’'impact potentiel des projets soumis, et participent ainsi a 1’orientation des priorités de
recherche internationale dans les domaines de 1’écologie et des sciences du sol. J’expertise entre 1 a 3
projets par an en moyenne.

« Evaluateur de projets : Agence Nationale de la Recherche (ANR, France), Vetenskapsradet (VR - Conseil
suédois de la recherche, Suéde), National Science Foundation (NSF, Etats-Unis), Natural Sciences and
Engineering Research Council (NSERC, Canada), Agence tchéque de financement de la recherche (GACR,
République tcheéque).

RESPONSABILITES EDITORIALES

» Rédacteur associé de Frontiers in Forests and Global Change depuis (2018-2026, section Sols forestiers).
Dans ce cadre, j’ai contribué au lancement de deux appels a publications thématiques, I’un portant sur le
couplage carbone-azote-phosphore en forét, et le second portant sur la_décomposition des litiéres et la
séquestration du carbone, qui ont donné lieu a une dizaine de publications thématiques.

RESEAUX SCIENTIFIQUES

» Adhésions scientifiques passées (sur une ou plusieurs années): Ecological Society of America (ESA), British
Ecological Society (BES), Société Francaise d’Ecologie (SFE), International Association for Ecology
(INTECOL), Association Frangaise pour 1’Etude des Sols (AFES).

» Membre de réseaux de recherche et de plateformes d’observation internationales: RESMO & TreeDivNet.

COMITES SCIENTIFIQUES D’EXPERTS

Dans le prolongement de cette trajectoire, je contribue également a plusieurs comités et groupes de réflexion
scientifiques internationaux portant sur des thématiques structurantes de I’écologie des sols. Ces engagements
concernent notamment 1’intégration des activités enzymatiques dans les cadres conceptuels du fonctionnement
des écosystémes, 1’analyse et la quantification de la multifonctionnalité, ainsi que les approches ‘d’upscaling
des traits microbiens’ au méme titre que ceux des plantes.

» Participation a des comités scientifiques internationaux consacrés a 1’intégration des activités enzymatiques
dans la compréhension du fonctionnement des écosystémes et des cycles biogéochimiques.

« Contribution a une initiative scientifique portant sur la multifonctionnalité des écosystémes, visant a mieux
relier biodiversité et fonctionnement écologique.

« Implication dans un groupe de réflexion sur I’'upscaling des traits microbiens, afin de relier les mécanismes
microbiens aux dynamiques des écosystémes a plus grande échelle.
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VULGARISATION PRESSE

Au cours de ma carricre, j’ai contribué a plusieurs actions de vulgarisation scientifique visant a rendre
accessibles au grand public des résultats issus de mes travaux en écologie et sciences du sol. Les exemples
présentés ici correspondent aux principales contributions médiatiques, incluant des articles de presse généraliste,
des plateformes de diffusion scientifique et des interventions dans des médias nationaux. Au-dela de ces
exemples, je participe régulierement a des actions plus larges de médiation et de diffusion des connaissances,
notamment a travers des articles de blog, des interventions lors de la Féte de la Science et d’autres événements
destinés a sensibiliser différents publics aux enjeux liés a la biodiversité et au fonctionnement des écosystémes.
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Arbres,feues, graines et animaux: cest I bodiversié. Freepik, CC BY-SA

e Question simple, réponse simple : la biodiversité, c'est la diversité de toutes les
formes de vie présentes sur Terre. BIE, chéne, hortensia, vache, puceron,
©  moustique, mésange et bactérie, c'est de la biodiversité. Les paysages que vous
traversez sur l'autoroute de Bordeaux a Marseille, c'est de la biodiversité. Les
variétés de fraises Garriguette, Cléry, Mara des bois dans votre tarte, c'est de la

biodiversité.

La biodiversité expliquée aux enfants et aux ados. B.
Castagneyrol & N. Fanin. Article de wvulgarisation
scientifique publié dans The Conversation, destiné au grand
public, portant sur la biodiversité et ses enjeux écologiques.
Ce texte propose une explication pédagogique des concepts
clés liés a la biodiversité, en s’adressant en particulier aux
enfants et aux adolescents. Il vise a rendre compréhensibles
des notions scientifiques a travers des exemples concrets du
quotidien, afin de sensibiliser aux liens entre diversité du
vivant, fonctionnement des écosystémes et enjeux
environnementaux actuels. https://theconversation.com/la-

biodiversite-expliguee-aux-enfants-et-aux-ados-143923

@ o Fnee

- D e
THE CONVERSATION

risine, Tesigencs jourmstistigue

L’écologie expliquée aux enfants et aux ados. B.
Castagneyrol & N. Fanin. Comme ci-dessus, article de
vulgarisation scientifique destiné a un jeune public. Cet
article propose une présentation accessible des notions
fondamentales de I’écologie, en expliquant comment les
organismes interagissent entre eux et avec leur
environnement, ainsi que le role central des écosystémes dans
le fonctionnement du vivant. A travers une approche fondée
sur des exemples concrets du quotidien, 1’objectif est de
faciliter la compréhension de concepts scientifiques parfois
assez complexe et de sensibiliser les plus jeunes a 1’écologie
au  sens

large.  https://theconversation.com/lecologie-

expliguee-aux-enfants-et-aux-ados-143922
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bes artves, e fleurs ou s nsectes par exemple. baghe Frespis GC BYV-G4

ily en a que tu n'as jamais vues dans ton quartier. D'ailleurs,

aussi la premiére fois que t vois ce papillon. Et cette colonic
‘es-tu déja demandé pourquei la

de fourmis, était-t-elle la 'année dern

nawre change d'un endroit & l'autre ? Cest ce que font les écologues tous les jours,

les scientifiques spécialistes de lécologie. Ca te surprend que I'écologie soit une
seience ? Ce n'est pas étonnant, on Uexplique pourguoi

L'écologie est une science

Lorsque l'on tape « écologie » dans son moteur de
recherche, une multitude de résultats apparait, En se
limitant aux premiers liens qui sont proposés, on
découvre que écologie est une seience, une
philosophic, un courant de pensée politique ou
encore un logo incitant au recyclage de ses déchets.
CGe n'est pas tout & fait ce qu'Ernest Haeckel avait en

A
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Interviews par D. Viaud

Tu as une question a poser

? Enveoie-la &

fdufour@playbac fr
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{ILS REPONDENT }

Clara Marino, chercheuse
au Cesab, a la Fondation
pour la recherche sur

a biodiversité, et Nicolas
Fanin, chargé de recherche
a I'INRAE.

{ POURQUOI
ON EN PARLE }

Réunion - La COPI& sur la
piodiversité* (lire n"d'hier)
a commence le 21 octobre,
& Cali, en Colombie
(Ameérigue). Elle s’achéve
aujourd’hui.

Chercheur

Ici, personne faisant

de lz recherche (un

travail contribuant & la
découverte/l'amélioration
de connaissances).
Interaction

Icl, échange, relation.
Génétique

Lié aux génes (de minuscules
éléments contenant toutes
les caractéristiques d'un étre
vivant).

Masse

Ici, quantité de matiére

de quelague chose.

Biotope, ecosysteme, biodiversite,
Quelle difféerence ?

biomasse...

Biotope. « Ces 4 mots
appartiennent au domaine
de I'écologie. Mais ils ne
désignent pas la méme chose,
Un biotope, d'abord, est le
lieu de vie (ex. : forét, océan...)
d'un groupe d'espéces, Ce
lieu a des caractéristiaues

(ex, . température, humidité.,..)
précises. L'ensemble des
espéces peuplant un biotope
est appelé "biocénose”. »

Ecosysteme. « Ensemble,

un biotope et sa biocénose
forment un écosystéme, Mais |e
mot “écosystéme” ne comprend
pas juste un bictope + une
biocénose. Il renvoie aussi aux
interactions gu'ont les espéces
entre elles, el avec le biotope
dans leauel elles vivent. »

Biodiversité. « La biodiversité,
c'est la diversité des formes

de vie. Autrement dit ; toutes
les especes vivantes d'un lieu,
La biodiversité de la planéte, ce

MoT “BioToPE" DESIGNE
ulfe ‘f;qu 8:o* on DEVRAIT

DAiLLEURS ECRIRE
"Bi0-TAUPE"
Y

sont toutes les espéces vivant
sur Terre, Mais |a diversité
entre especes n'est pas la
seule g exister, Par exemple,

il v a aussi de la diversité
génétique au sein d'une méme
espéce (ex. | il vy a plusieurs
races de chiens). Et on
observe une diversité appelée
“fonctionnelle” : les différents
animaux d'un ecosysteme

y jouent des rales différents.»

*Qu’est-ce que la COP sur la biodiversité ?
SUOIIN|OS SaP J8ANOJ) 3P 158 JNQ 8| JUCP ‘SuUB Z $3] SNO) Nal| JURAR 3|BIPUOLU UOIUNSJ 3UnN

Hum!,, SE VAS
Pu7sT DEMANDER A
uN SPECAL'STE CE GUE
veuT o_.g "GioTofE"...

Biomasse. «La biomasse, enfin,
est la masse de toutes les
matieres animales ou végétales
peuplant un lieu 3 un moment
donné, Ces matiéres sont soit
vivantes soit mortes, Mais ce
mot désigne aussi la masse d'un
végeétal (ex. : la biomasse d'un
arbre). Enfin, ce terme renvoie aux
matiéres végéetales et animales
qu'il est possible d'utiliser

pour produire de l'énergie.»

‘lIsienpolq e Jabajoid Jnod

PUBLICITE

Biotope-écosysteme-biodiversité-biomasse. C. Marino & N. Fanin. Article de vulgarisation scientifique

publié dans Mon quotidien, visant a expliquer les notions clés d’écologie telles que biotope, écosystéme,

biodiversité et biomasse. Destiné & un jeune public, cet échange participe a sensibiliser les enfants aux enjeux liés

a la biodiversité et au fonctionnement des écosystemes. https://digital.playbacpresse.fr/article/biotope-

ecosysteme-biodiversite-biomasse-quelle-difference-2024-11-01-002737
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Moins de biodiversité, quels effets long term.
N. Fanin. Article de diffusion scientifique publié sur
Techno-Science.net présentant les effets a long terme

de la perte de biodiversité sur le fonctionnement des

Populaires

écosystemes. Cette contribution synthétise des

e . résultats issus de travaux expérimentaux de long

ve

terme en Suede et vise a rendre accessibles au grand

public les enjeux liés aux liens entre biodiversité et

)
1N

fonctionnement des écosystémes sur nos travaux
publiés  dans  Nature.  https://www.techno-
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I Co : science.net/actualite/moins-biodiversite-quels-
effets-long-terme-N17436.html

VULGARISATION VIDEO - RADIO

3 YouTube

Shorts Vidéos Non visionnées Regardées Publiées
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AN
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Home-field advantage de la décomposition de litiere.
N. Fanin. Présentation scientifique en ligne consacrée au
concept de “home-field advantage” dans la décomposition de
la litiere, mettant en avant les mécanismes écologiques reliant
communautés microbiennes, traits des plantes et processus de
décomposition. https://www.youtube.com/watch?v=fF-

Podcasts  Catégories v  Musique  Enfants \'\ radiofrance

La perte de biodiversité influence négativement le
fonctionnement des écosystémes boréaux. N. mai 2018

La une de la science du lundi 28

Fanin. Interview France Inter, La Science de
I’environnement dans ‘La Téte au carré’ La une de la T
science du lundi 28 mai 2018 | France Inter.

ﬁ M Provenant du podcast

’fi ] La Une de la science (@) <@>
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Introduction

Contexte Scientifigue

« C’est I’arbre qui cache la forét™. »
* désigne quelque chose qui occulte (consciemment ou pas) d’autres choses
plus importantes ou plus globales.

La grande diversité d’especes végétales (150 espéces par hectare sur notre site d’étude) va
induire une extraordinaire diversité de substrats pour les communautés de microorganismes
décomposeurs du sol. Photo: N. Fanin.
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SERVICES D'ORIGINE ECOSYSTEMIQUE

Supporting
NUTRIENT CYCLING
SOIL FORMATION
PRIMARY PRODUCTION

Provisioning
FOOD
FRESHWATER

i WOOD AND FIBER
FUEL

Regulating
CLIMATE REGULATION
Jg) " FLOOD REGULATION
DISEASE REGULATION
WATER PURIFICATION

Cultural
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l l SPIRITUAL
EDUCATIONAL
RECREATIONAL

ARROW'S COLOR
Potential for mediation by
socio-economic factors
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B Medium
I High

ARROW'S WIDTH

Intensity of linkages between ecosystem
services and human well-being

C— Medium

[ Strong

COMPOSANTES DU BIEN-ETRE

Security
PERSONAL SAFETY
SECURE RESOURCE ACCESS
SECURITY FROM DISASTERS

Basic material

for good life
ADEQUATE LIVELIHOODS
SUFFICIENT FOOD
SHELTER
ACCESS TO GOODS

Health
STRENGTH
FEELING WELL
ACCESS TO CLEAN AIR
AND WATER

Social relations
SOCIAL COHESION
MUTUAL RESPECT
ABILITY TO HELP OTHERS

Source: Millennium Ecosystem Assessment

Freedoms
of choices
and action

OPPORTUNITY TO BE
ABLE TO ACHIEVE
WHAT AN INDIVIDUAL
VALUES DOING
AND BEING®

Figure 1 - Liens entre sServices d’origine écosystémique et bien-étre de ’Homme. Cette figure
fournit une liste non exhaustive des services fournis par les sols et les différentes composantes du bien-étre qui

en résultent. D’aprés le Millennium Ecosystem Assessment (2005).
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0. Introduction et Contexte Scientifique

0.1 Le sol au sein des cycles biogéochimiques: généralités, flux et processus.
0.1.1 Le sol joue un role prépondérant pour le fonctionnement des écosystemes terrestres

Le sol est un milieu complexe et hétérogene au sein duquel les multiples interactions trophiques et
biochimiques qui s’y déroulent jouent un réle prédominant pour le fonctionnement des écosystémes (Coleman
et al., 2004 ; Gobat et al., 2010 ; Bardgett & van der Putten, 2014). C’est notamment le lieu d’innombrables
interactions biotiques et abiotiques qui sont a I’origine de la réalisation d’un grand nombre de processus et
fonctions qui sous-tendent aux services ecosystémiques (Figure 1) (Angers & Caron 1998 ; Falkowski et al.,
2008 ; Wall & Bardgett, 2012). Ces services résultent de la complexité des assemblages taxonomiques et
fonctionnels des communautés microbiennes et de faune, ainsi que des interactions entre ces différents
organismes (Coleman & Whitman, 2005; Allison & Martiny, 2008), et avec leur milieu (Cardinale et al.,
2012). De fagon non exhaustive, le sol contribue a la fourniture de services liés a:

- (i) Palimentation humaine au travers de la nourriture, production végétale et I’eau,

- (ii) la régulation du climat au travers des échanges atmosphere-biospheére,

- (iii) la qualite de I’environnement en terme de purification et de pollution,

- (iv) la santé au travers de la régulation de maladies et des virus.

- (v) la fertilité via la dégradation de la matiere organique et le recyclage des éléments minéraux,

En conséquence, un nombre croissant d’études souligne le role crucial des sols pour le bon fonctionnement
des societés humaines (Figure 1) (Millennium Ecosystem Assessment, 2005 ; Adhikari & Hartemink, 2016).
Plus spécifiqguement, il a été déemontré que des altérations dans I’activité, la structure et/ou la biomasse des
microorganismes du sol pouvaient avoir des conséquences significatives sur le recyclage de la matiére
organique (MO) et la disponibilité des éléments minéraux (Allison & Martiny, 2008 ; Bardgett et al., 2008
; Schimel & Schaeffer, 2012), avec d’importantes répercussions potentielles pour la croissance des plantes, la
régulation du climat ou le stockage de carbone des sols (Wieder et al., 2015; Bradford et al., 2016). Ainsi, il
devient de plus en plus impératif d’acquérir une compréehension approfondie et mécaniste du ‘fonctionnement
du sol’ afin de déterminer comment les communautés d’organismes du sol s’adapteront a des changements
dans la qualité des ressources et/ou de I’habitat, ainsi que leurs impacts potentiels sur les processus
écosystémiques et les cycles biogéochimiques dans un environnement changeant.

L’objectif de mes travaux de recherche est d’étudier le role fonctionnel des communautés
microbiennes du sol dans le but de mieux comprendre les cycles biogéochimiques au sein des
écosystemes terrestres.
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Figure 2 - Diversité des organismes du sol. La sélection d’organismes comprend des champignons
ectomycorhiziens (a) et des champignons décomposeurs (b), des bactéries (c), un nématode (d), un tardigrade (e), un
collembole (), un acarien (g), un ver enchytréide (h), un mille-pattes diplopode (i), un mille-pattes chilopode (j), un
ver de terre (K), des fourmis (1), des cloportes (m), un ver plat (n) et une taupe (0). Toutes les photographies proviennent
de I’ Atlas européen de la biodiversité des sols, avec I’aimable autorisation de A. Jones ; les crédits photographiques
individuels sont les suivants : K. Ritz (b, ¢) ; H. van Wijnen (d) ; Water bear in moss, Eye of Science/Science Photo
Library () ; P. Henning Krog (f) ; D. Walter (g) ; J. Rombke (h) ; J. Mourek (i, j) ; D. Cluzeau (K) ; Atlas européen
de la biodiversité des sols, Centre commun de recherche (I, n) ; S. Taiti (m) ; et H. Atter (0). Cette figure est tirée de
Bardget & Van der Putten (2004).
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0.1.2 Le sol: un systeme complexe et vivant

Le sol est un formidable réservoir de biodiversité microbienne et de faune (Figure 2). De par leur abondance
et leur variété de formes et de fonctions, les microorganismes jouent un role prépondérant sur les flux de
matiere et d’énergie au sein des écosystémes terrestres grace a leurs activités de minéralisation,
d’immobilisation et de fixation. Par exemple, en raison de leur capacité a produire des enzymes
extracellulaires, les bactéries et les champignons sont les principaux contributeurs lors du recyclage de la
MO, expliquant environ 85-90% de la minéralisation au travers d’une large gamme d’écosystémes (Ekschmitt
et al., 2008). De maniére générale, il est généralement reconnu que les bactéries sont associées a la
minéralisation de composeés simples et riches en énergie (Fierer et al., 2007) alors que les champignons sont
souvent considérés comme les principaux décomposeurs de la matiere organique (MO) récalcitrante, basés
sur leurs capacités a dégrader des composés complexes comme la lignine (Tuomela et al., 2000 ; de Boer et
al., 2005). Bien qu’un nombre grandissant d’études remettent en cause partiellement la classification
fonctionnelle ‘bactérie vs champignon’ (Strickland & Rousk, 2010 ; Malik et al., 2016 ; Crowther et al., 2013),
les approches basées sur des comparaisons inter-guildes restent utiles afin d’avoir un proxy rapide et
facilement interprétable du niveau de ressources du milieu ou du type de MO en présence (Fierer et al., 2007;
Clemmensen et al., 2013). Cela étant dit, les taxons microbiens appartenant a ces deux ‘royaumes’ ne
possedent pas tous les mémes capacités métaboliques (Krause et al., 2014 ; Martiny et al., 2015), et un travail
de fond a la fois sur les concepts et les méthodes reste nécessaire afin d’améliorer notre compréhension des
répercussions potentielles d’un changement dans la composition des communautés sur la disponibilité des
nutriments et le recyclage de la MO.

Au-dela de leur influence physique sur le sol, la faune exerce également un contréle biologique
significatif sur les communautés microbiennes par des mécanismes trophiques ou indirects. Par exemple, les
nématodes bactérivores ou fongivores modulent la dynamique microbienne par prédation, ce qui peut
stimuler la biomasse microbienne ainsi que la composition des communautes (Trap et al., 2016). De méme, la
mesofaune (acariens, collemboles) participe a la fragmentation des résidus organiques, augmentant la
surface disponible pour I’activité microbienne et facilitant ainsi la décomposition de la matiere organique
(Wall et al., 2008 ; Bardgett & Wardle, 2010). La macrofaune, quant a elle, joue un réle clé dans I’ingénierie
des ecosystemes souterrains. Les vers de terre, en particulier, sont souvent qualifiés d’ingénieurs du sol car
ils influencent la porosité, I’aération et la distribution de I’eau (Blanchart et al., 1997). En incorporant de la
litiere organique dans les horizons plus profonds, ils facilitent la mise en contact de la matiere organique
avec les communautés microbiennes, accélérant ainsi sa transformation et sa stabilisation potentielle sous
forme de complexes organo-minéraux (Lavelle et al., 2006). Enfin, les interactions entre plantes, faune du sol
et microorganismes forment un réseau trophique complexe, ou chaque niveau influence la disponibilité des
nutriments et la dynamique de la matiere organique (Wardle et al., 2004 ; Bardgett & van der Putten, 2014).
Comprendre ces interactions multi-trophiques est essentiel pour anticiper la réponse des communautés
microbiennes face aux changements de I’usage des terres, des pratiques ou des changements globaux,
également dans le but d’orienter les pratiques de gestion durable dans une perspective de bon fonctionnement
et de gestion de la fertilité a long terme de ces sols.
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Figure 3 - Les communautés ‘aboveground’ sont influencées par des conséquences directes et
indirectes des réseaux trophiques souterrains. L’activité de nutrition dans le réseau trophique des
décomposeurs (fleches blanches) stimule le turnover des nutriments (large fleche rouge), (a) ’acquisition des
nutriments par les plantes, (bi) et la performance des plantes qui a leur tour influencent indirectement la
communauté d’herbivores (fleche rouge pointillée). Les organismes du sol exercent des influencent en se
nourrissant sur les racines et en formant des relations antagonistes ou mutualistes avec leurs plantes hétes. (b2)
De telles interactions directes avec les végétaux influencent non seulement les performances des plantes hétes
mais également celles des herbivores (b,) et potentiellement celles de leurs prédateurs. Par ailleurs, le réseau
trophique du sol peut controler la succession dans le développement des communautés de plantes indirectement
(ca) et directement (c2), et cette nouvelle communauté de plantes peut a son tour modifier les communautés du
sol. Cette figure est tirée de Wardle et al. (2004).
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0.1.3 Les liens entre sol et plante sont a la base du fonctionnement des écosystémes terrestres

Depuis longtemps, le sol et les plantes ont été étudiés comme deux systémes relativement séparés (Wardle et
al., 2004). lls ont été principalement appréhendés dans une perspective centrée sur la communauté végétale
ou le sol était simplement considéré comme un facteur de répartition des plantes. Cependant depuis plusieurs
années, un nombre croissant d’études souligne que le fonctionnement du sol et celui de la communauté
végétale sont indissociables (Figure 3). En particulier, les boucles de rétroaction (feedbacks) entre processus
aériens et souterrains jouent un rdle central dans le fonctionnement des écosystemes (van der Putten 1997;
van der Putten et al., 2001; Bardgett & Wardle, 2003; Wardle et al., 2004). Parmi ces mécanismes, les végétaux
influencent le sol par leurs racines en profondeur et au-dessus du sol par leurs organes aériens. En effet, les
plantes interviennent aussi bien par des processus actifs grace a leurs parties vivantes, que par des effets
passifs de leur nécromasse et de leur litiere (Gobat et al., 2010). En retour, par I’intermédiaire d’échanges
intenses de matiére, de minéraux, d’eau et d’énergie, les organismes du sol peuvent influencer la
composition et la productivité de la communauté végetale. Selon Wardle (2013), ce lien tres fort
‘belowground — aboveground’ est a la base des réseaux trophiques supérieurs des écosystémes terrestres.

0.1.4 La décomposition des litieres, un processus clé des écosystémes terrestres

Situee a I’interface entre composante aérienne et souterraine (Figure 3), la décomposition de la MO
constitue 1’'un des processus les plus importants pour la croissance des plantes et le maintien de la vie sur
Terre. La décomposition regroupe I’ensemble des processus par lesquels les litieres, qu’elles soient d’origine
végétale, animale ou microbienne, sont progressivement transformées en différentes formes de composes
organiques et inorganiques. La décomposition de la MO est contrdlée principalement par trois facteurs : le
climat, la qualité de la MO et I’abondance des organismes décomposeurs (Codteaux et al., 1995). Le
climat est le principal facteur de contréle a large échelle notamment au travers de la distribution des conditions
de température, d’humidité et de précipitation (Meentemeyer, 1978 ; Berg et al. ,1993 ; Aerts, 1997).
Cependant sous un méme transect climatique, la décomposition semble étre liée a la qualité de la MO (Cadisch
& Giller 1997 ; Makkonen et al 2012). En effet, la qualité de la ressource est d’une importance primordiale
pour le fonctionnement des organismes car elle contréle I’acces a I’énergie et aux éléments nutritifs de bases
pour la construction de tissus et I’activité métabolique. Finalement, I’abondance et la diversité des
décomposeurs, qui sont les principaux acteurs du processus de décomposition, vont interagir entre eux et
influencer la vitesse de décomposition (Hunter & Price, 1992 ; Wagg et al., 2014). Bien que certaines études
aient en évidence une accélération de la décomposition a cause d’une compétition intense entre organismes
pour la ressource limitante (Fontaine et al., 2003 ; Moorhead & Sinsabaugh, 2006), d’autres ont a I’inverse
démontré une certaine facilitation entre organismes (de Boer et al., 2005 ; Strickland et al., 2009), ou la
colonisation des uns dépendait de la pré-dégradation des autres au cours de la succession microbienne. Bien
que ces différents mécanismes ne soient pas exclusifs, I’un des enjeux principaux sera d’étudier précisément
comment les espéces microbiennes interagissent entre elles et avec leurs ressources, afin de mieux comprendre
et prédire le processus de décomposition au travers de différents types d’écosystémes et de climat (Allison
& Martiny, 2008 ; Bradford et al., 2016).
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0.2 Couplage entre cycles biogéochimiques: quelle est la place des microorganismes

0.2.1 Dépasser les limites des approches biogéochimiques classiques : ouvrir la boite noire
microbienne

La compréhension des interactions entre les cycles biogéochimiques constitue un enjeu fondamental pour la
gestion durable des écosystémes naturels et cultivés (IPCC, 2021 ; Bonan, 2008). Les cycles du carbone, de
I’eau et des éléments minéraux majeurs (comme I’azote et le phosphore), mais aussi des éléments mineurs,
sont étroitement interconnectés au sein du compartiment sol (Schlesinger & Bernhardt, 2013 ; Sardans et al.,
2012). L’expérimentation et la modélisation multi-échelles de ces dynamiques, depuis la parcelle jusqu’au
paysage, ont permis de mieux appréhender les mécanismes de transferts et de flux d’énergie et de matiére,
ainsi que leurs réponses aux perturbations climatiques et anthropiques (Davidson & Janssens, 2006 ;
Wieder et al., 2015). Le cycle du phosphore, en particulier, longtemps considéré comme secondaire dans les
bilans globaux, est aujourd’hui reconnu comme un facteur potentiecllement limitant dans de nombreux
écosystémes terrestres, qu’ils soient agricoles, agroforestiers ou forestiers (Hinsinger, 2001 ; Vitousek et al.,
2010 ; Pefiuelas et al., 2013). Ainsi, les approches intégrees basées sur la steechiométrie sol-plante ont permis
de réévaluer les liens fonctionnels entre les éléments dans le cadre des interactions entre cycles C-N-P (Elser
et al., 2007 ; Sardans et al., 2012), mettant en évidence la nécessité de mieux comprendre les interactions entre
cycles et les phénomeénes de couplage ou de découplage biogéochimique.

Malgré ces avancees, les approches biogeochimiques classiques présentent encore des limites importantes.
Historiquement centrées sur les compartiments abiotiques (sol, eau) et sur la biomasse végétale, elles ont
longtemps relégué les microorganismes a une position marginale, souvent implicite. Le compartiment
microbien a ainsi été considéré comme une ‘bofite noire’, assimilée a un réservoir homogéne dont les
propriétés étaient supposées constantes a I’échelle fonctionnelle (Schimel & Schaeffer, 2012 ; Allison, 2012).
Cette vision réductrice a conduit a des simplifications méthodologiques et conceptuelles. Sur le plan
expérimental, les indicateurs biogéochimiques traditionnels (p.ex., concentrations élémentaires, flux gazeux,
bilans apparents de nutriments, etc) peinent a isoler I’action propre des communautés microbiennes,
notamment en raison de la forte variabilité spatio-temporelle des processus biologiques dans les sols
(Kuzyakov & Blagodatskaya, 2015 ; Bradford et al., 2016). Sur le plan de la modélisation, les
microorganismes sont encore fréquemment représentés comme un compartiment unique et stable, sans prise
en compte explicite de leur diversité fonctionnelle, de leurs stratégies adaptatives ni des interactions biotiques
qui structurent leur dynamique (Wieder et al., 2013 ; Todd-Brown et al., 2012).

Or, il est désormais clairement établi que les capacités fonctionnelles des communautés microbiennes,
définies par leur composition fonctionnelle, leurs traits physiologiques, leurs potentiels enzymatiques et
leurs interactions trophiques, jouent un réle central dans la régulation des flux élémentaires (Falkowski et
al., 2008 ; Krause et al., 2014 ; Malik et al., 2020). Les microorganismes constituent ainsi des acteurs majeurs
de la minéralisation des nutriments, de la décomposition des litiéres et de la formation de la MO stable
du sol (Cotrufo et al., 2013 ; Liang et al., 2017 ; Schimel & Schaeffer, 2012).
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Par ailleurs, leur activité conditionne directement la dynamique des cycles C-N-P en influencant la vitesse
de transformation des substrats, les pertes par respiration ou lixiviation, ainsi que les rétroactions avec la
végétation (van der Heijden et al., 2008 ; Wieder et al., 2015). Ainsi, dépasser les limites des approches
biogéochimiques classiques implique d’ouvrir explicitement la ‘boite noire’ microbienne, en intégrant la
diversité fonctionnelle et les stratégies écologiques des communautés. Cette transition conceptuelle
constitue un préalable indispensable a une compréhension mécaniste et prédictive du fonctionnement des sols
forestiers sous contraintes environnementales croissantes.

0.2.2 Communautés microbiennes, principal verrou d’une vision intégrée du couplage entre
cycles biogéochimiques au sein des écosystemes terrestres

Les travaux récents convergent vers I’idée que les communautés microbiennes ne constituent pas un simple
compartiment de transformation passif, mais un déterminant majeur des interactions entre cycles
biogéochimiques (Falkowski et al., 2008 ; Schimel & Schaeffer, 2012 ; Krause et al., 2014). En fonction de
leur composition, de leur organisation fonctionnelle et de leurs stratégies meétaboliques, elles peuvent
moduler la disponibilité des nutriments par des mécanismes d’immobilisation, de compétition, de production
enzymatique ou de relargage mineral (Allison & Martiny, 2008 ; Sinsabaugh et al., 2008 ; Manzoni et al.,
2012). Ces mécanismes peuvent conduire a des situations de découplage entre cycles élémentaires. Par
exemple, dans certains écosystemes forestiers matures, le phosphore total peut étre présent en quantité
significative tout en demeurant biologiquement indisponible lorsque les communautés microbiennes ne
produisent pas les enzymes nécessaires a sa mobilisation (Vitousek et al., 2010 ; Nannipieri et al., 2012 ;
Pefiuelas et al., 2013). La limitation nutritive ne dépend donc pas uniquement des stocks abiotiques mesures,
mais aussi de la capacité biologique des microorganismes a accéder aux ressources, a les transformer et a les
redistribuer au sein du systeme (Sardans et al., 2012 ; Elser et al., 2007).

Cette perspective remet en question une vision strictement ‘chimique’ ou ‘compartimentale’ des
limitations en nutriments. Elle implique que la dynamique des cycles C-N-P soit envisagée comme le résultat
de processus écologiqguement mediés, dépendants des traits fonctionnels, des stratégies d’acquisition des
ressources et de la plasticité des communautés microbiennes (Allison, 2012 ; Malik et al., 2020 ; Wieder et
al., 2015). Autrement dit, les cycles biogéochimiques ne sont pas uniquement couplés par des flux physiques
ou chimiques, mais par 1’organisation et le fonctionnement des réseaux biologiques qui les sous-tendent (Faust
& Raes, 2012 ; Banerjee et al., 2018). Dans ce cadre, le principal verrou scientifique réside dans notre
capacité a caractériser, comparer et prédire les réponses fonctionnelles des communautés microbiennes
aux variations de ressources, de climat et de contraintes environnementales. C’est précisément a cette
interface entre écologie et biogéochimie que se situe I’apport de ‘I’écologie microbienne fonctionnelle’, une
discipline que j’essaie de promouvoir, que ce soit dans le cadre scientifique ou universitaire. En mobilisant
des outils permettant d’approcher les capacités enzymatiques (German et al., 2011), la steechiométrie
microbienne (Elser et al., 2007 ; Manzoni et al., 2012), I’efficience d’utilisation des ressources (Geyer et
al., 2016 ; Allison, 2012) et la structuration des réseaux biologiques (Faust & Raes, 2012 ; Banerjee et al.,
2018), il devient possible d’ouvrir la ‘boite noire’ microbienne et d’ancrer les cycles biogéochimiques dans
une compréhension véritablement mécaniste et prédictive (Wieder et al., 2013 ; Malik et al., 2020).
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Encadreé 1 : Historique de ‘I’écologie microbienne’

Parmi toutes les disciplines qui se penchent sur I’étude des étres vivants sur notre planéte, I’écologie
microbienne est 'une des plus récentes, en grande partie en raison de la découverte tardive des
microorganismes. En effet, méme si plusieurs grands ‘penseurs’ tout au long de I’histoire avaient des soupgons
sur I’existence et le role des microorganismes dans la propagation des maladies (comme le philosophe romain
Lucréce au 1* siécle av. J-C. ou le médecin Girolamo Fracastoro au XVI°™ siécle), il a fallu attendre les
premieres observations au microscope par Antonie van Leeuwenhoek en 1676 pour pouvoir les observer
réellement, des organismes appelés a I’époque ‘animalcules’. C’est a ce moment-la que la microbiologie a
fait son apparition, permettant ainsi I’isolement, I’étude et I’identification de certains microorganismes.
Cependant, les découvertes de Leeuwenhoek ont ravivé le débat sur la ‘génération spontanée’, une croyance
largement acceptée a I’époque. Ce n’est qu’apres deux siecles de débats que le scientifique francais Louis
Pasteur a mis fin a cette controverse en 1861 gréce a ses expériences, démontrant I’implication de
microorganismes dans les maladies et la fermentation.

Jusqu’au XIX®™ sigcle, les études se concentraient principalement sur les cultures microbiennes
monoxéniques, visant notamment a définir des milieux et des procédures permettant I’isolement de souches
microbiennes provenant de I’environnement. La physiologie et les conditions de développement de ces
souches étaient ensuite étudiées in vitro. Le concept d’écologie microbienne n’est apparu que vers la fin du
XIXe™e et le début du XXM siécle, lorsque quelques microbiologistes ont commencé a explorer le role
écologique des microorganismes en étudiant leur participation aux cycles du carbone et de I’azote dans le sol
et les eaux. Parmi ces pionniers, Sergei Winogradsky et Martinus Beijerinck se sont distingués grace a leurs
contributions sur les bactéries fixatrices d’azote, sulfato-réductrices et anaérobiques.

Depuis les années 1980-90, des avancees technologiques et une meilleure comprehension des bases
fondamentales ont stimulé le développement de I’écologie microbienne. Cela a conduit a une prise de
conscience de I’importance des interactions entre les microorganismes, leur habitat et d’autres organismes
(Brock, 1987). De plus, la découverte de I’incroyable diversité microbienne dans les sols, dont la grande
majorité est non-cultivable (moins de 1% des microorganismes observés au microscope peuvent étre cultivés),
a renforcé la nécessité de se libérer des méthodes de cultures traditionnelles et de passer de I’étude de
I’organisme individuel a 1’étude de la communauté microbienne.

Aujourd’hui, I’écologie microbienne est reconnue comme une science intégrative qui entretient des liens
étroits avec d’autres disciplines telles que la génétique, la biochimie, la biologie moléculaire, la physiologie,
la modélisation, la paléobiologie, les sciences du sol, la parasitologie, I’épidémiologie et I’écologie. Cette
interdisciplinarité a des implications importantes dans des domaines tels que I’alimentation, la santé publique
et I’environnement.

Note: Le premier symposium d’écologie microbienne a eu lieu en 1957, le premier ouvrage sur cette discipline fut publié en 1966
et les premiers journaux scientifiques destinés a I’écologie microbienne (Applied and Environmental Microbiology et Microbial

Ecology) sont apparus en 1974 et 1976.
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0.3 L’essor de I’écologie microbienne pour comprendre le fonctionnement du sol
0.3.1 Aux origines de I’écologie microbienne

Afin de croitre et se reproduire, les microorganismes doivent trouver les éléments de base nécessaires au
sein des bio-polymeéres présents dans les litiéres et leur environnement. Ces éléments nutritifs*, notamment le
carbone (C), I’hydrogene (H), I’azote (N), ’'oxygene (O), le phosphore (P) et le soufre (S) peuvent varier
dans leur forme et leur abondance, tant spatialement que temporellement. Les microorganismes sont ainsi
confrontés a des environnements hétérogenes et dynamiques, ou la compétition pour les ressources, les
fluctuations climatiques et les interactions biotiques imposent des contraintes permanentes. Ces contraintes
ont conduit a I’émergence de stratégies adaptatives complexes, influencant la composition ¢lémentaire des
biomolécules, les taux de croissance, les compromis métaboliques et la plasticité physiologique des
organismes (Sterner & Elser, 2002 ; Elser et al., 2000).

C’est dans cette perspective qu’est née I’écologie microbienne (Encadre 1), a l’interface entre
microbiologie et écologie des communautés. Alors que la microbiologie classique s’intéressait principalement
aux organismes cultivables et a leurs propriétés physiologiques isolées, 1’écologie microbienne a
progressivement déplacé le regard vers les communautés naturelles et leur contribution aux processus
écosystemiques (Prosser et al., 2007 ; Falkowski et al., 2008). Cette transition conceptuelle a permis de
considérer les microorganismes non plus comme des entités indépendantes, mais comme des composantes
structurantes du fonctionnement des écosystemes terrestres. Ainsi, ce changement de perspective s’est
également accompagné d’un élargissement des questions scientifiques. Il ne s’agissait plus seulement de
savoir quelles espéces étaient présentes, mais comment leur organisation collective, leurs interactions
trophiques et leurs stratégies métaboliques pouvaient influencer les flux de matiere et d’énergie.
L’écologie microbienne s’est ainsi progressivement inscrite dans une réflexion plus large sur le role des
communautés biologiques dans le contrble des cycles biogéochimiques, en particulier dans les sols ou
I’essentiel des transformations du carbone et des nutriments est biologiquement médié.

Toutefois, malgré ces avancées conceptuelles, les communautés microbiennes sont longtemps restées
difficiles a caractériser dans leur complexité naturelle. Les approches fondées sur la culture ne permettaient
d’accéder qu’a une fraction limitée de la diversité réelle, tandis que les mesures globales de biomasse ou
d’activité, telles que la respiration ou la minéralisation, fournissaient une vision intégrée mais peu résolutive
des processus biologiques. Bien qu’essentielles pour poser les bases de la discipline, ces méthodes ne
permettaient ni d’identifier précisément les acteurs impliqués dans les transformations biogéochimiques, ni
d’établir un lien direct entre diversité microbienne et fonctions exercées au sein des écosystémes. En
conséquence, la compréhension mécaniste du roéle des microorganismes dans le couplage des cycles
biogéochimiques a longtemps demeuré limitée. Cette contrainte méthodologique a constitué un frein majeur
a leur intégration explicite dans les modéles écologiques et biogéochimiques, préparant le terrain a une
transformation profonde et rapide de la discipline au tournant des années 2000.
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Figure 4 - Approches ‘omics’ pour I’étude intégrée des communautés microbiennes du sol.
Schéma conceptuel illustrant les différentes approches ‘omiques’ permettant d’explorer la structure et le
fonctionnement des microbiomes. La métagénomique donne accés au potentiel génétique des communautés
(composition taxonomique et répertoire fonctionnel), tandis que la métatranscriptomigque renseigne sur
I’expression des genes et la régulation des fonctions en réponse aux conditions environnementales. La
métaprotéomique permet d’identifier les protéines effectivement produites et actives, et la métabolomique
caractérise les métabolites présents, offrant une vision intégrée de D’activité biochimique réelle des
communautés microbiennes. L’enchainement ADN — ARN — protéines — métabolites illustre la transition
du potentiel fonctionnel vers 1’expression et I’activité métabolique effective, permettant de relier la diversité
microbienne aux processus biogéochimiques. Cette approche multi-niveau contribue a 1’ouverture de la ‘boite
noire’ microbienne et a l’ancrage des cycles élémentaires dans une compréhension mécaniste du

fonctionnement des sols.
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0.3.2 Révolution moléculaire et outils modernes

L’écologie microbienne s’est progressivement affirmée comme une discipline centrale pour comprendre le
role des microorganismes dans le fonctionnement des écosystemes. Si ses fondements reposent sur la
microbiologie classique, ce n’est véritablement qu’au cours du XX®™ siécle, avec le développement de la
biologie moléculaire, que la discipline a acquis les outils nécessaires pour explorer les communautés
naturelles au-dela des organismes cultivables. Le tournant majeur est intervenu au debut des années 2000 avec
I’essor des technologies de séquencage haut débit (Figure 4). Les approches métagénomiques ont permis
d’accéder directement a la composition et au potentiel fonctionnel des communautés microbiennes dans leur
environnement naturel (Riesenfeld et al., 2004 ; Handelsman, 2004). Ces avancées ont révélé une diversité
microbienne insoupgonnée dans les sols, confirmant leur statut de réservoir biologique parmi les plus
complexes de la planéte (Torsvik & @vreas, 2002 ; Fierer, 2017).

Au-dela de la description taxonomique, la métagénomique fonctionnelle a permis d’identifier les genes
impliqués dans des processus clés tels que la décomposition de la matiére organique, la nitrification, la
dénitrification ou la mobilisation du phosphore (Prosser et al., 2007 ; Falkowski et al., 2008 ; Nannipieri et
al., 2012). L’intégration de la métatranscriptomique et de la métabolomique a ensuite permis de depasser
le simple potentiel génétique pour accéder a I’expression reelle des fonctions et a la dynamique metabolique
insitu (Moran et al., 2013 ; Bundy et al., 2009), offrant une vision plus dynamique et contextuelle de I’activité
microbienne. Parallélement, 1’essor des bases de données globales et des outils bioinformatiques a favorisé
I’émergence d’analyses intégratives des communautés. Les approches fondées sur les réseaux de co-
occurrence et d’interactions ont montré que les microbiomes fonctionnent comme des systémes organises,
structurés par des complémentarités fonctionnelles, des redondances et des interactions biotiques complexes
(Faust & Raes, 2012 ; Banerjee et al., 2018). Cette perspective systémique a profondément modifié la maniere
d’aborder les communautés microbiennes, en les considérant non plus comme de simples assemblages
d’espéces, mais comme des entités écologiques structurées.

L’ensemble de ces avancées a progressivement permis d’ouvrir la ‘boite noire’ microbienne qui
caractérisait jusqu’alors de manicre globale les approches biogéochimiques classiques. Les microorganismes
peuvent désormais étre intégrés explicitement dans I’analyse des flux élémentaires, non plus comme un
compartiment homogéne, mais comme des acteurs diversifiés dont les capacités enzymatiques, la
steechiométrie et les stratégies métaboliques conditionnent le (dé)couplage entre cycles biogéochimiques
(Allison, 2012 ; Krause et al., 2014 ; Widder et al., 2016). Cette transition marque un changement de
paradigme : les cycles ne sont plus envisagés uniquement comme des flux régis par des contraintes physico-
chimiques, mais comme des processus écologiquement médiés, structurés par les stratégies et les
interactions des communautés microbiennes. Cette évolution ne constitue pas seulement un progres
méthodologique, mais une reconfiguration profonde du cadre analytique mobilisé en biogéochimie des sols.
Elle implique de relier explicitement diversité microbienne, traits fonctionnels et dynamiques des flux
élémentaires afin de comprendre et prédire la réponse des écosystéemes face aux changements
environnementaux. C’est dans ce contexte qu’a émergé une approche intégrative centrée sur les fonctions et

les stratégies des microorganismes : I’écologie microbienne fonctionnelle.
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Encadré 2 : Vers de nouvelles approches en ‘écologie microbienne fonctionnelle’

Des études récentes en écologie des communautes ont mis en évidence la pertinence d’agréger les especes de
plantes selon des criteres fonctionnels plut6t que selon des criteres phytosocioécologiques (Woodward &
Cramer, 1996 ; Lavorel et al., 1997). Ces groupes fonctionnels se définissent comme des ensembles d’especes
ayant une réponse similaire aux modifications environnementales et/ou ayant un effet similaire sur les
processus écosystémiques tels que la productivité primaire ou la décomposition (Lavorel & Garnier 2002).
On peut ainsi les regrouper les espéces sur la base de traits d’histoire de vie partagés ; les traits fonctionnels
(Hodgson et al., 1999 ; Weiher et al., 1999). Le terme de trait fait référence a toute caractéristique
morphologique, physiologique ou phénologique qui est mesurable au niveau de I’individu (Violle et al., 2007).
On définit les traits de réponses comme des adaptations morphologiques ou écophysiologiques de groupes
de plantes en réponses aux contraintes environnementales ; les traits d’effets étant la résultante de ces groupes
affectant le fonctionnement des écosystemes. Ainsi la composition fonctionnelle ou diversité fonctionnelle,
c’est-a-dire I’identité, I’abondance et la variation des traits fonctionnels au sein d’une communauté
végétale, permet de s’affranchir des distinctions taxonomiques et facilite les études comparatives entre
systémes.

Cependant, de telles approches ne peuvent étre transposées directement a [’échelle des
microorganismes car il est a ce jour impossible de mesurer des traits individuels comme la taille de la vacuole
ou le nombre de cils sur les différentes espéces de microorganismes au sein d’une communauté. 1l parait ainsi
pertinent d’adapter les théories et les méthodes au sujet d’étude. En particulier, les capacités cataboliques
ou les activités enzymatiques peuvent étre des proxys intéressants afin d’approcher la fonctionnalité des
microorganismes a I’échelle de la communauté au travers de leur capacité d’acquisition des ressources. De
la méme maniere, la steechiométrie de la biomasse microbienne et I’efficience d’utilisation des ressources
(c-a-d., leur capacité a utiliser peu ou beaucoup de carbone et de nutriments par rapport a leur biomasse),
peuvent étre utilisé comme trait agrégé a I’échelle de la communauté afin de nous permettre de mieux prédire
la minéralisation de substrats ou le recyclage des nutriments. Par ailleurs, d’autres contraintes comme le
climat peuvent avoir également un réle significatif sur les traits liés a la résistance ou la résilience des
communautés comme la propagation ou les formes de résistance (p.ex., sporulation, enkystement).

En conséquence, I’évaluation des compromis entre d’exploitation des ressources et stratégie de vie
apparait étre une approche a la fois novatrice et pertinente afin de développer une discipline qui ne se base
plus uniquement sur la taxonomie et les arbres phylogénétiques, mais plutét sur la fonctionnalité des
communautés microbiennes et de leur role sur les processus biogéochimiques et le fonctionnement des
écosystemes terrestres. Ainsi, mon objectif de carriere & 'INRAE est de mettre en ceuvre des méthodologies
et outils (mesures de respiration, décomposition, activités enzymatiques, capacités fonctionnelles de
dégradation de molécules spécifiques...) afin de développer, transmettre et vulgariser la discipline de
‘I’écologie microbienne fonctionnelle’ aupres de la communauté scientifique, des étudiants et si possible du
grand public. L objectif fondamental de mes recherches est de souligner le réle central et primordial des
microorganismes pour le bon fonctionnement des cycles biogéochimiques au sein des écosystémes terrestres,
ainsi que dans 1’équilibre global des sociétés humaines.
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0.3.3 Vers une “écologie microbienne fonctionnelle’

Bien que les catalogues d’espéces soient utiles pour décrire la diversité et les especes microbiennes, de
nouveaux paradigmes a I’intersection entre écologie fonctionnelle et écologie microbienne se sont
développés au cours des deux derniéres décennies, donnant lieu a une nouvelle branche disciplinaire :
‘I’écologie microbienne fonctionnelle’. Certains concepts, comme la ‘steechiométrie écologique’ stipulant
que la différence entre la stoechiométrie du substrat et celle des microorganismes serait le moteur du processus
de décomposition, ont émergé comme des idées universelles s’appliquant depuis les écosystemes aquatiques
jusqu’aux terrestres (Elser et al., 2007; Sardans et al., 2011). Alors que cette théorie met I’accent sur les
relations trophiques entre ressources et consommateurs, d’autres théories sur la ‘signification fonctionnelle’
des communautés microbiennes ont aussi émergé afin de mieux comprendre les vitesses de décomposition a
I’échelle locale. Parmi elles, le ‘home-field advantage’ provenant du sport stipule que la litiere décompose
plus rapidement sous sa plante hote que sous d’autres especes di a une spécialisation des communautés envers
le substrat qu’elles rencontrent le plus souvent (Gholz et al., 2000 ; Ayres et al., 2009). L’analogie se fait ici
avec les équipes sportives ou le nombre de matchs gagnés est plus important a domicile qu’a I’extérieur grace
au soutien du public (Courneya and Carron, 1992; Nevill and Holder, 1999). Les capacités fonctionnelles des
communautés peuvent aussi dépendre du niveau de ressources du milieu (Fierer et al., 2007 ; Ramirez et al.,
2012). En effet, la ‘functional breadth hypothesis’ stipule que les communautés issues de milieux pauvres
ont une plus large gamme fonctionnelle dans leurs capacités de dégradation que les communautés issues de
milieux riches, influencant ainsi leurs capacités a dégrader une large gamme de litiere (Keiser et al., 2014).

En plus des théories ‘ressources-fonctions’ ou sur ‘l’adaptation locale’ des communautés
microbiennes, le développement des ‘traits fonctionnels’ en écologie des plantes a grandement inspiré
I’écologie microbienne ces derniéres années (Encadreé 2) (Lavorel & Garnier, 2002 ; Violle et al., 2007 ;
Krause et al., 2014). Bien que les concepts ne soient pas directement transposables, un nombre croissant
d’études essaient de transposer les ‘stratégies d’utilisation des ressources’ aux communautés microbiennes
(Allison, 2012 ; Fierer et al., 2012 ; Malik et al., 2020). A titre d’exemple, lorsque la ressource est abondante
et facilement accessible (litiere labile et riche en nutriments), des stratégies d’exploitation des ressources
vont favoriser une croissance rapide de la biomasse microbienne principalement en stimulant des organismes
copiotrophes, comme les bactéries et champignons opportunistes (Kramer & Gleixner 2008). Ces organismes
possedent aussi la capacité de synthétiser des enzymes hydrolytiques afin de décomposer le carbone
accessible au sein de la MO comme I’holocellulose. A I’inverse, lorsque la ressource est rare et difficile
d’accés (litiere récalcitrante et pauvre en nutriments), des stratégies d’acquisition des ressources vont
favoriser une croissance lente de la biomasse principalement en stimulant des organismes oligotrophes comme
les champignons lignolytiques (McGuire et al., 2010).

Ainsi, je place mes travaux de recherche a I’intersection entre écologie microbienne et I’écologie
fonctionnelle. Je pense sincérement que méme si cette approche est une vision tres simplifiée de la complexité
des stratégies de vie et des interactions entre microbes au sein des sols, I’utilisation de proxys fonctionnels
permet de mieux appréhender le fonctionnement du sol d’une maniére générale, voire de modéliser des
changements de processus agrégés comme la respiration a I’échelle globale (p. ex. en utilisant les capacités
cataboliques en lien a la biomasse microbienne a large échelle).
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Figure 5 - Identification des principaux verrous pour évaluer les couplages entre cycles CNP. La
‘black box” microbienne du sol est encore trés largement inconnue en dépit du role central des microorganismes
lors du recyclage de la MO et de la minéralisation des nutriments. En particulier, mes travaux de recherche
visent a évaluer le rdle de la diversité fonctionnelle des sols lors des couplages entre cycles du carbone, azote
et phosphore. Quatre axes principaux ont été identifiés comme étant des facteurs pouvant influencer la
fonctionnalité des communautés microbiennes du sol : les effets de la diversité et de la qualité de la ressource
d’origine minérale ou organique (Axe 1), de I’habitat et notamment des différent types de sols et de litieres,
d’usage des terres, ou du changement d’habitat depuis la feuille verte vers la litiére au sol (Axe 2), des
interactions biotiques et notamment des interactions avec la faune et les microorganismes, ou encore des
microorganismes entre eux (Axe 3), et enfin des changements globaux et notamment des altération du climat,
ou encore de I’invasion d’espéce ou de la pollution a différentes échelles spatiales (Axe 4). En retour, des
modifications de la fonctionnalité des communautés microbiennes du sol peuvent altérer de nombreux
processus biogéochimiques et la stabilit¢ de ces fonctions, qui elles-mémes sous-tendent a la
multifonctionnalité des écosystemes terrestres.
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0.4 Positionnement général du programme de recherche
0.4.1 Positionnement scientifique

Mon programme de recherche s’inscrit dans le prolongement des avancées récentes en écologie
microbienne fonctionnelle et vise a replacer explicitement les communautés microbiennes au ceeur de la
compréhension mécaniste des processus biogéochimiques des sols. Si la dynamique de la MO et les flux de
nutriments sont classiqguement interprétés a travers la qualité des substrats ou les contraintes
environnementales, la dimension fonctionnelle des communautés microbiennes reste encore insuffisamment
intégrée dans les modeles explicatifs. Or, la minéralisation des nutriments et les émissions de CO> ne
dépendent pas uniquement de la steechiométrie du substrat (Fanin et al., 2013), mais également de la capacité
des communautés & mobiliser, transformer et redistribuer les éléments au sein du sol (Fanin et al., 2014).
Le (dé)couplage entre carbone et nutriments apparait ainsi lié non seulement aux besoins nutritionnels des
microorganismes (Fanin et al., 2016a, 2016b, 2017), mais aussi a leur aptitude a acquerir les éléments limitants
dans la matiere organique ou dans la matrice édaphique (Fanin et al., 2016c¢ ; Fanin & Bertrand, 2016). De
plus, la présence d’une ressource ne garantit pas sa transformation, puisque toutes les communautés ne
possedent pas les capacités enzymatiques ou métaboliques nécessaires pour la dégrader efficacement (Fanin
et al., 2022). Dans ce contexte, I’ouverture de la ‘boite noire’ microbienne constitue un verrou scientifique
central pour comprendre et prédire la dynamique des cycles du carbone, de ’azote et du phosphore.

L’hypothése générale qui structure mes travaux est la suivante :

Hypothése générale : Les communautés microbiennes et leurs capacités fonctionnelles associées

influencent la décomposition et le recyclage de la matiere organique, et conditionnent le

(dé)couplage entre les cycles biogéochimiques du carbone, de I’azote et du phosphore.

Cette hypothese repose sur I’idée que la diversité fonctionnelle, les stratégies d’utilisation des ressources et
les compromis métaboliques des communautés microbiennes représentent le principal levier biologique
régulant les flux élémentaires dans les sols.

0.4.2 Cadre conceptuel et principaux facteurs de controle

Le schéma conceptuel présenté en Figure 5 formalise le cadre dans lequel s’inscrit mon programme de
recherche. Il place les communautés microbiennes au centre du fonctionnement des écosystemes terrestres et
les considere comme le compartiment nodal a travers lequel s’expriment les principaux facteurs de contrdle
des cycles biogéochimiques. Cette représentation ne vise pas uniquement a organiser les axes du manuscrit,
mais a expliciter les mécanismes par lesquels les contraintes environnementales se traduisent en dynamiques
mesurables des cycles biogéochimiques. Dans ce cadre, le (dé)couplage entre cycles C-N-P ne peut étre
interprété uniquement a partir des stocks élémentaires ou des propriétés chimiques des substrats. Il résulte de
I’interaction entre quatre grandes catégories de facteurs - ressources, habitat, interactions biotiques et
changements globaux - dont les effets sont médiés par la fonctionnalité des communautés microbiennes.
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Le premier facteur, correspondant a I’ Axe 1 - Ressources, concerne la disponibilité en nutriments et la
qualité de la MO. La steechiométrie des substrats, leur degré de récalcitrance et leur accessibilité physique
conditionnent les stratégies d’utilisation des ressources par les microorganismes. Toutefois, la présence d’un
élément ne garantit pas son incorporation ou sa minéralisation : le couplage entre carbone et nutriments dépend
des besoins nutritionnels des communautés, de leur efficience d’utilisation du carbone et de leurs
investissements enzymatiques. L’un des principaux verrous scientifiques réside ainsi dans la compréhension
des conditions sous lesquelles la qualité des ressources favorise un couplage étroit entre cycles, ou au contraire
induit un découplage lié a des limitations spécifiques en N ou en P.

Le second facteur, correspondant a I’ Axe 2 - Habitat, renvoie aux propriétés physico-chimiques des sols
et aux changements d’usage des terres. Les caractéristiques édaphiques comme le pH, la texture, la structure
du sol, ou ’humidité agissent comme des filtres environnementaux qui sélectionnent certaines stratégies
microbiennes et influencent leur plasticité fonctionnelle. Ces contraintes modulent la capacité des
communautés a accéder aux substrats, a produire des enzymes et a mobiliser les nutriments. Elles
conditionnent également la stabilité ou la résilience des microbiomes face aux perturbations. Comprendre
comment 1’habitat structure les communautés et, en retour, influence les flux C-N-P constitue un second
verrou majeur, en particulier dans des contextes de forte hétérogénéité spatiale.

Le troisieme facteur, correspondant a I’Axe 3 - Interactions biotiques et Biodiversité, met en lumiere le
réle des relations entre microorganismes, plantes et faune du sol. Les apports de litiere et d’exsudats
racinaires modifient la disponibilité des substrats, tandis que la faune agit comme ingénieur du sol en
influencant la structure physique et la distribution des ressources. Les interactions microbiennes (p. ex.,
facilitation, compétition, prédation) structurent les réseaux trophiques souterrains et peuvent amplifier ou
atténuer les flux ¢lémentaires. La diversité biologique n’est donc pas seulement un indicateur de richesse, mais
un déterminant potentiel de la complémentarité fonctionnelle ou de la redondance écologique vis-a-vis
d’un processus donné. Identifier quelles composantes de cette diversité influencent effectivement le couplage
entre cycles représente un verrou encore partiellement résolu.

Enfin, I’Axe 4 - Changements globaux introduit une dimension dynamique et prospective. Les variations
de température et d’humidité, les pollutions, les invasions biologiques ou les perturbations anthropiques
modifient simultanément la disponibilité des ressources, les propriétés de 1’habitat et les interactions biotiques.
Ces pressions peuvent altérer la structure des communautés microbiennes et leurs capacités fonctionnelles,
conduisant a des modifications durables des flux C-N-P. L’un des défis majeurs consiste a déterminer dans
quelle mesure les microbiomes sont capables d’absorber ces perturbations, de s’y adapter ou, au contraire,
de générer des rétroactions amplifiant les déséquilibres biogéochimiques.

Le cercle externe de la Figure 5 souligne le caractére dynamique de ces interactions. Les communautés
microbiennes répondent aux contraintes imposées par les ressources, I’habitat, les interactions biotiques et les
changements globaux, mais elles modifient en retour la disponibilité des nutriments, la stabilisation de la MO
et les propriétés du sol. L’ensemble de ces points converge vers une idée centrale : le fonctionnement
biogéochimique des sols ne peut étre compris sans intégrer explicitement la diversité fonctionnelle et la
plasticité des communautés microbiennes.
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0.5 Approches et outils mobilisés pour I’étude des communautés microbiennes

L’objectif de cette section n’est pas de dresser un inventaire exhaustif des méthodes utilisées en écologie
microbienne, mais de présenter les principaux outils mobilisés pour caractériser la structure et la
fonctionnalité des communautés microbiennes dans le cadre des Axes qui seront développés dans ce rapport.
Plut6t qu’une description technique détaillée, il s’agit ici de préciser comment ces méthodes contribuent a
lever les verrous scientifiques identifiés dans le cadre conceptuel.

0.5.1 Approche isotopique

Les approches isotopiques constituent un outil puissant pour tracer les flux élémentaires au sein des sols et
relier directement I’incorporation du carbone ou des nutriments aux microorganismes actifs. L’utilisation
d’isotopes stables, tels que le 3C ou le N, permet de suivre le devenir des éléments depuis leur source (litiére,
exsudats racinaires, amendements) jusqu’a leur assimilation microbienne, leur respiration ou leur
transformation en composes stabilises. Ces isotopes peuvent étre mobilisés dans des expérimentations de
marquage, couplées a des mesures de respiration isotopique, d’analyse de biomarqueurs ou d’incorporation
dans la biomasse microbienne. Dans certains cas, ces approches peuvent étre associées a des techniques de
type SIP (Stable Isotope Probing), permettant d’identifier les microorganismes réellement impliqués dans
I’assimilation d’un substrat donné. Elles offrent ainsi une résolution mécaniste essentielle pour distinguer les
processus d’assimilation, de minéralisation ou de stabilisation, et pour quantifier la contribution effective des
communautés microbiennes au couplage des cycles biogéochimiques.

0.5.2 Approches microscopiques

Les approches microscopiques permettent de visualiser directement I’organisation spatiale des
microorganismes au sein du sol et leurs interactions avec les racines, les mycorhizes ou les agrégats organo-
minéraux. L utilisation de microscopie optique, de microscopie a fluorescence ou d’approches couplées a
des marquages spécifiques contribue a identifier la distribution des structures microbiennes dans la matrice
édaphique et a caractériser les zones d’activité biologique. Des techniques d’imagerie isotopique a haute
résolution, telles que la NanoSIMS (Nanoscale Secondary Ion Mass Spectrometry), permettent d’aller plus
loin en localisant Iincorporation d’isotopes stables (par exemple 3C ou °N) a I’échelle subcellulaire. Cette
approche offre la possibilité de relier directement activité métabolique, identité microbienne et micro-
environnement physique, en visualisant les flux élémentaires au sein des cellules ou a I’interface avec les
particules minérales. Ces observations permettent de relier organisation physique du sol, accessibilité des
ressources et activité microbienne, et ainsi de mieux comprendre comment 1’hétérogénéité microscopique du
milieu influence la transformation de la matiére organique et le couplage des cycles biogéochimiques.
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Figure 6 - Localisation des enzymes dans les sols et leur importance pour le cycle du carbone et des
nutriments. Les enzymes du sol peuvent étre localisées a différents compartiments : enzymes intracellulaires
impliguées dans le métabolisme interne des microorganismes, enzymes périplasmiques ou liées a la membrane, enzymes
fixées a la surface cellulaire, enzymes diffusibles extracellulaires libérées dans la matrice édaphique (celles que 1’on
étudiera principalement dans ce rapport), et enzymes immobilisées sur les particules organo-minérales. Certaines
structures spécialisées, comme les cellulosomes, permettent une dégradation coordonnée de substrats complexes. Ces
différentes localisations conditionnent 1’accessibilité des substrats, la diffusion des produits de réaction et, in fine,
I’efficacité des processus de décomposition. Les enzymes du sol sont souvent caractérisées par leur vitesse maximale
(Vmax), correspondant a la vitesse de réaction & concentration saturante de substrat pour une température donneée, et par
la constante de Michaelis-Menten (Kn), qui refléte 1’affinité de 1’enzyme pour son substrat. Ces paramétres cinétiques
permettent d’évaluer les stratégies d’acquisition des ressources et les compromis métaboliques des communautés
microbiennes. Dans le cadre de mes travaux, les mesures d’activités enzymatiques sont utilisées comme des indicateurs
de I’investissement fonctionnel des communautés microbiennes. Elles permettent de relier stratégies d’utilisation des
ressources et dynamique du couplage entre cycles C-N-P. Cette figure est tirée de Fanin et al. (2022a) - Functional
Ecology.
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0.5.3 Activités enzymatiques : investissement fonctionnel et limitations nutritives

Les activités enzymatiques constituent un indicateur central de la capacité des communautés microbiennes a
mobiliser les ressources organiques et minérales (Figure 6). La mesure d’enzymes hydrolytiques et
oxydatives impliquées dans la dégradation de la cellulose, de I’hémicellulose ou de la lignine, ainsi que
d’enzymes associées a I’acquisition de I’azote et du phosphore, permet d’estimer les investissements
fonctionnels réalisés par les communautés microbiennes. Bien qu’un découplage entre activité enzymatique
et limitation nutritive réelle puisse exister selon les contextes étudiés, ces mesures demeurent un outil
particulierement pertinent pour analyser la maniere dont les communautés ajustent leurs stratégies
d’acquisition face aux variations de qualité des substrats et de disponibilité en nutriments. Elles
constituent ainsi un levier essentiel pour relier investissement microbien pour 1’acquisition de ressources et
dynamique des cycles biogéochimiques.

0.5.4 Capacités cataboliques : diversité métabolique et plasticité

Les mesures des capacites cataboliques, notamment via des profils respiratoires sur substrats multiples,
permettent d’évaluer I’aptitude des communautés microbiennes a utiliser différentes sources de carbone. Elles
fournissent une estimation intégrée de la diversité métabolique des communautés microbiennes. Ces
approches constituent un outil pertinent pour relier diversité fonctionnelle et dynamique des flux de carbone
en fonction de I’identité des especes d’arbres, des conditions du milieu ou le long de gradients
environnementaux.

0.5.5 Biomasse microbienne : taille et dynamique du compartiment biologique

La quantification de la biomasse microbienne permet d’estimer la taille du compartiment biologique actif dans
le sol. Elle est classiquement évaluée par la méthode de fumigation-extraction, qui repose sur la lyse des
cellules microbiennes par fumigation au chloroforme suivie de 1’extraction et du dosage du carbone ou de
I’azote libéré, fournissant une estimation intégrée de la biomasse totale.

Des approches complémentaires permettent d’affiner cette estimation et d’en préciser la structure.
L’analyse des phospholipid fatty acids (PLFA) permet d’estimer la biomasse microbienne vivante et de
distinguer grossierement les grands groupes fonctionnels, notamment bactéries et champignons. La
quantification de génes par gPCR (par exemple génes 16S rRNA pour les bactéries ou ITS pour les
champignons) offre une estimation de I’abondance relative des communautés et de leurs principaux groupes
taxonomiques. Enfin, la mesure de biomarqueurs spécifiques tels que 1’ergostérol, composant des
membranes fongiques, permet d’estimer plus précisément la biomasse de groupes spécifiques de
microorganismes. Combinées aux mesures de respiration ou d’activité enzymatique, ces approches
contribuent a I’évaluation de I’efficience d’utilisation du carbone et a la compréhension des processus de
minéralisation et de stabilisation de la matiere organique. Elles constituent ainsi un indicateur structurant pour
relier disponibilité des ressources, structure des communautés et intensité des flux biogéochimiques.
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0.5.6 Nécromasse microbienne dans les sols

L’analyse de molécules spécifiques issues du vivant permet d’estimer la contribution relative des différents
groupes microbiens et la dynamique de la nécromasse dans les sols. La quantification de biomarqueurs des
parois bactériennes ou fongiques, tels que ’acide muramique ou le N-acétyl-glucosamine, permet d’estimer
la contribution bactérienne et fongique a la nécromasse. Ces molécules sont généralement quantifiées par des
approches chromatographiques ou spectrométriques, offrant une estimation plus spécifique que les
mesures globales de biomasse. Elles permettent de distinguer biomasse vivante et résidus microbiens
stabilisés, et apportent ainsi un éclairage complémentaire sur les processus de formation et de persistance de
la matiére organique du sol. En intégrant ces indicateurs a I’analyse des flux ¢lémentaires, il devient possible
de mieux comprendre le role des résidus microbiens dans la stabilisation du carbone et dans la dynamique a
long terme du cycle du carbone.

0.5.7 Diversité microbienne et guildes fonctionnelles

La caractérisation taxonomique des communautés microbiennes, notamment a partir du sequencage de
marqueurs moléculaires (génes 16S rRNA pour les bactéries, ITS pour les champignons), permet d’identifier
la structure des communautés microbiennes et leur variation selon les contextes environnementaux. Couplée
a une approche en groupes fonctionnels, cette caractérisation offre la possibilité d’inférer les capacités
potentielles associées a certaines fonctions clés telles que la fixation de 1’azote ou la décomposition de la
matiére organique par interaction entre guildes fongiques par exemple (Figure 7).

L’identification de groupes fonctionnels et de leurs variations relatives permet de mieux relier composition
communautaire et processus biogéochimiques, notamment en intégrant les notions de complémentarité
écologique ou de compétition, par exemple le long de gradients environnementaux. Cette approche constitue
ainsi un levier important pour comprendre le role de la structure des communautés microbiennes et de son
influence sur les cycles C-N-P dans différents contextes environnementaux.

0.5.8 Geénes fonctionnels et potentiel métabolique

L’analyse de 1’abondance de génes associés a des fonctions spécifiques permet d’évaluer le potentiel
métabolique des communautés microbiennes. La quantification par gPCR ou approches de métagénomique
ciblée de genes impliqués dans des processus clés, tels que les genes nif pour la fixation de 1’azote, amoA
pour la nitrification, nirK/nirS pour la dénitrification ou encore des genes impliqués dans la mobilisation du
phosphore, permet d’estimer la capacité potentielle d’une communauté a transformer certains éléments. Par
ailleurs, dans le cadre de I’étude de la décomposition de la matiére organique, ’analyse des CAZymes
(Carbohydrate Active enZymes) constitue un outil particulierement pertinent. Ces enzymes, impliquées dans
la dégradation des polysaccharides structuraux comme la cellulose, I’hémicellulose ou la chitine,
permettent de relier directement le potentiel génétique des communautés a leur capacité de transformation
des substrats carbonés complexes. Ainsi, ce type d’approche établit un lien direct entre diversité génétique et
capacité biochimique, en fournissant une indication sur les fonctions susceptibles d’étre exprimées dans un
contexte donné.
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2024), CANETE (2024-2027), MAIA (2024-2027) et WP4-GPR-2 Plant Science (2026-2028).

86



Introduction

0.5 Mise en ceuvre du programme de recherche : un parcours sur projets, quelques
exemples

La mise en ceuvre de mon programme de recherche repose sur une articulation en projets s’appuyant sur un
ensemble de dispositifs expérimentaux complémentaires, qu’ils soient locaux, nationaux ou
internationaux (Figure 8). L’objectif de cette section n’est pas de faire une description détaillée de chaque
projet mais plutoét de montrer la diversité des approches et de changements d’échelles pour mettre en ceuvre
mon projet de recherche. Ainsi, a titre d’exemple, plusieurs projets auxquels j’ai contribué se sont ainsi
appuyés sur des dispositifs allant du site forestier local en Gironde a des approches multi-sites permettant
d’analyser I’effet de la qualité des ressources et de la diversité végétale sur les processus de décomposition et
la dynamique des nutriments. A titre d’exemple, j’ai mobilisé la plateforme expérimentale ORPHEE &
Bordeaux, qui manipule la disponibilité en eau et la diversité des essences forestiéres sur podzol landais, dans
le cadre du projet ANR DIPTICC. A I’inverse, le projet Biodiversa MixForChange s’est appuyé sur le réseau
international TreeDivNet, intégrant des sites forestiers distribués a 1’échelle mondiale, permettant d’aborder
ces questions a travers de larges gradients environnementaux et bioclimatiques. Ces différentes approches
m’ont permis d’élargir ’analyse des processus de décomposition depuis I’échelle locale, dans un contexte de
production de bois et de stockage du carbone des sols en Nouvelle-Aquitaine, jusqu’a des analyses
comparatives visant a comprendre comment la diversité végétale et la qualité des ressources modulent les flux
biogéochimiques a large échelle. De la méme maniére, le projet ANR CARTON a reposé sur un réseau de
sites forestiers contrastés a 1’échelle européenne, offrant la possibilité de comparer les effets des essences et
des traits fonctionnels associés sur les stocks de carbone et I’activité microbienne des sols. Ces approches
multi-échelles constituent un appui central a la réalisation des Axes 1 et 3 présentés ci-apres, en permettant
d’identifier comment la qualité des ressources organiques et la diversité végétale contrélent les processus
de décomposition, la disponibilité en nutriments et, plus largement, le fonctionnement microbien des
écosystémes forestiers. L’analyse du réle de I’habitat et des filtres édaphiques, développée dans I’ Axe 2, s’est
quant a elle principalement appuyée sur des réseaux structurants tels que le réseau national RENECOFOR,
dédié au suivi a long terme des écosystemes forestiers. Ces dispositifs ont fourni un cadre robuste pour
analyser la variabilité des communautés microbiennes et leur plasticité fonctionnelle face aux contraintes
physico-chimiques des sols a large échelle. Des projets régionaux, tels que GesDiVar ou ENDLESS, ont
complété cette approche en intégrant des contextes agroforestiers et viticoles, élargissant ainsi I’analyse a
des systémes gérés. Enfin, I’impact des changements globaux a été étudié a travers des approches en
laboratoire ou des dispositifs expérimentaux manipulant divers types de contaminations métalliques comme
le cuivre, notamment dans le cadre des projets INTRIGUE ou MAIA. Ces travaux m’ont permis d’évaluer
la sensibilité des microorganismes du sol face a diverses pollutions et d’analyser leurs conséquences sur le
fonctionnement microbien et la multifonctionnalité des écosystémes.
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Figure 9 - Réseau des publications structurées autour des différents axes de recherche. Représentation du
corpus d’articles scientifiques associés aux quatre axes thématiques de ce travail. Chaque nceud correspond a une
publication et les connexions illustrent leur rattachement aux Axes scientifiques proposés pour mon HDR. Le code
couleur des nceuds indique la position d’auteur : bleu = premier auteur, vert = second auteur, rouge = dernier auteur.
Cette figure met en évidence la structuration progressive des contributions scientifiques et leur articulation autour des
principales thématiques développées au cours des travaux. Ce travail m’a permis de prendre du recul sur I’ensemble de
mes activités de recherche, de structurer mes idées et d’organiser cette HDR dans la perspective du concours de directeur
de recherche. Tous les articles apreés Avril 2026 n’ont pas été inclus dans ’analyse .Ce graphiquea été réalisé a partir du
logiciel Obsidian.
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0.6 Organisation du document de travail pour la synthése scientifique

Plutot que d’adopter une présentation strictement chronologique de mes travaux, j’ai choisi d’organiser cette
synthése autour des 4 axes thématiques structurants de mon projet de recherche présentés précédemment
(Figure 5). Cette démarche vise a faire ressortir une certaine cohérence scientifique qui relie mes divers
projets et objets d’étude, tout en mettant en perspective les orientations de mon futur programme de
recherche. Cette organisation repose sur I’idée que I’activité, la structure, la biomasse et les fonctions des
communautés microbiennes du sol sont modulées par un ensemble de facteurs biotiques et abiotiques
interconnectés, opérant a différentes échelles spatiales et temporelles.

Les articles scientifiques auxquels j’ai contribué s’inscrivent ainsi dans le cadre conceptuel des Axes
(Figure 9), qui constitue le fil conducteur de mon HDR et permet d’articuler processus écologiques,
mécanismes microbiens et conséquences biogéochimiques a 1’échelle des écosystémes terrestres. En bref,
I’Axe 1 examinera I’effet de la qualité des ressources, qu’elles soient d’origine organique ou minerale, sur
les stratégies d’utilisation des substrats, le processus de décomposition et les flux biogéochimiques. Cet axe
visera notamment a comprendre comment la nature et I’hétérogenéité des ressources influencent le
fonctionnement microbien et la dynamique du carbone et des nutriments. L’ Axe 2 s’intéressera quant a lui a
I’influence de I’habitat, en intégrant les propriétés physico-chimiques des sols, les changements d’usage
des terres ainsi que les interactions entre compartiments aériens et souterrains. Il visera notamment a
analyser le rdle des filtres environnementaux et édaphiques dans la structuration des communautés
microbiennes et dans la distribution de leurs traits fonctionnels. L’Axe 3 explorera de son cété plutot les
interactions biotiques entre microorganismes, faune du sol et végétation, en considérant a la fois les
relations directes entre organismes vivants et les dynamiques associees a la nécromasse. Cet axe mettra
I’accent sur la maniére dont les interactions biologiques influencent la stabilisation de la matiére organique,
les réseaux trophiques souterrains et 1’efficacité des processus de recyclage. Enfin, I’Axe 4 analysera
I’impact des changements globaux, tels que les variations climatiques, les invasions biologiques ou les
pollutions, sur la structure et le fonctionnement des communautés microbiennes, avec une attention
particuliére portée a leur capacité de résistance et d’adaptation face aux perturbations environnementales.

Pour chacun de ces axes, une introduction spécifique et un cadre conceptuel synthétique seront proposés
afin de situer les enjeux scientifiques dans un contexte plus large. Ces éléments introductifs seront ensuite
développés a partir de mes propres travaux et des dispositifs expérimentaux mobilisés, permettant
d’illustrer de maniére argumentée comment les communautés microbiennes contribuent au (dé)couplage des
cycles biogéochimiques, a la disponibilité des nutriments et/ou a la multifonctionnalité des écosystémes
terrestres. Cette structuration thématique, bien que nécessairement partielle, offre un cadre analytique
synthétique pour interpréter I’ensemble de mes recherches par ‘groupement d’idées’, en espérant que le choix
de structuration apparaisse clair aux lecteurs. L objectif ultime sera de relier I’ensemble de ces travaux menés
dans des contextes écologiques variés a une problématique centrale commune : comprendre comment la
biomasse, la diversité et DPactivité des communautés microbiennes influencent les processus
biogéochimiques, leurs rétroactions sur les écosystémes, et leur réponse face aux changements
environnementaux.
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Axe 1

Importance de la qualité des ressources sur
le fonctionnement microbien du sol

« Se ressourcer, c’est donner du temps a ce qui nous construit*. »

*le retour au calme n’est pas du temps perdu : ¢’est un temps qui nous renforce et nous

permet d’avancer ensuite plus efficacement.

Lac de montagne en Toscane - Italie, un lieu de calme et de ressourcement, que j’ai eu la chance de visiter

avec ma famille dans le but de retrouver I’essentiel. Photo: N. Fanin.
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Axe 1: Importance de la qualité des ressources sur le
fonctionnement microbien du sol

1.1 Contexte général sur les relations entre les microorganismes et leurs ressources

Jusqu’a récemment, les caractéristiques physiques et chimiques intrinséques aux litiéres, généralement
décrites a travers leurs ratios steechiométriques C:N:P ou leur composition biochimique, étaient considérées
comme les principaux facteurs prédictifs des taux de decomposition et de minéralisation des nutriments dans
les ecosystemes terrestres (Melillo et al., 1982 ; Aber et al., 1990 ; Aerts, 1997 ; Cornelissen et al., 1999 ;
Cornwell et al., 2008 ; Berg & McClaugherty, 2013). Dans cette perspective, la dynamique de décomposition
dépend avant tout de la qualité de la ressource organique retournant au sol via les litieres aériennes, les
racines mortes et les exsudats racinaires. Les différences interspécifiques de traits végétaux, en particulier
la teneur en nutriments (Fanin et al., 2011) , la densité des tissus ou la concentration en composés structuraux
comme la lignine et les composés phénoliques (Coq et al., 2010), ont ainsi été largement utilisées pour
expliquer les variations observées dans la vitesse de décomposition des résidus vegetaux a travers différents
biomes (Cornelissen et al., 1999 ; Wardle et al., 2004 ; Hattenschwiler et al., 2005 ; Cornwell et al., 2008).
Par exemple, dans une étude de transplantation réciproque de litiéres issues de douze especes vegétales entre
plusieurs biomes, Makkonen et al. (2012) ont montré qu’un nombre limité de caractéristiques chimiques des
litieres, telles que la concentration en magnésium ou en tannins, expliquait une grande partie de la variation
observeée dans la perte de masse des residus végétaux a large échelle spatiale (Figure 10). Plus généralement,
la décomposition initiale des litieres est souvent associée a une consommation rapide des fractions carbonées
facilement accessibles, riches en composés solubles et en holocellulose, tandis que les fractions plus enrichies
en lignine, cires et métabolites secondaires contrdlent les phases plus tardives de décomposition (Melillo et
al., 1982 ; Berg & McClaugherty, 2013). Cette vision centrée sur la qualité des substrats a été renforcée par
les approches basées sur les traits fonctionnels des plantes, qui ont permis de relier les stratégies d’acquisition
des ressources végeétales aux propriétés de leurs litiéres. En effet, les especes associées a des stratégies dites
acquisitives, produisant des feuilles riches en nutriments et a durée de vie courte, génerent généralement des
litieres se décomposant rapidement, tandis que les especes associées a des stratégies dites conservatrices
produisent des tissus plus résistants a la dégradation, conduisant a des dynamiques plus lentes de recyclage de
la matiere organique (Reich et al., 1997 ; Wright et al., 2004 ; Freschet et al., 2012 ; Reich, 2014). Cette
structuration des stratégies végeétales le long dun gradient fonctionnel continu est illustrée par le ‘spectre
économique des feuilles’ (‘Leaf Economics Spectrum’ en anglais), qui relie les principaux traits foliaires a
I’échelle globale. La Figure 11 met en évidence 1’organisation des especes selon des gradients de traits
acquisitifs versus conservateurs (par exemple SLA versus LDMC), fournissant un cadre conceptuel central
pour comprendre comment la variation des traits végétaux influence la qualité des ressources et les processus
associés (Diaz et al., 2016). Plus récemment, ce cadre conceptuel a été étendu aux tissus souterrains, montrant
que des gradients fonctionnels similaires existent également pour les racines. Les travaux de Bergmann et al.
(2020) ont notamment démontré que les traits racinaires s’organisent le long d’un spectre économique global
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Figure 12 - Cadre conceptuel du spectre économique des racines (Root Economics Spectrum). Organisation
des stratégies fonctionnelles des racines selon deux gradients indépendants. Le gradient vertical représente un axe de
conservation des ressources, opposant des stratégies rapides (fast), associées a des racines riches en azote et a fort taux
métabolique, a des stratégies lentes (slow) caractérisées par une forte densité tissulaire et une plus grande longévité. Le
gradient horizontal correspond a un axe de collaboration, traduisant un compromis entre une stratégie d’exploration directe
du sol (do-it-yourself), associée a une forte longueur spécifique des racines (SRL) et une stratégie d’outsourcing reposant
sur 1’association avec les champignons mycorhiziens, impliquant un diamétre racinaire plus élevé (D) et une plus grande

fraction corticale (CF). Figure tirée de Bergmann et al. (2020) - Science Advances.
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Figure 13 - Schéma conceptuel des effets “afterlife’ des traits des litieres foliaires et racinaires sur le cycle
de I’azote du sol. Synthése conceptuelle de la dynamique du cycle de I’azote (N) dans le sol en fonction des caractéristiques
initiales des litieres végétales. Les boites représentent les différents compartiments du N et leur taille indique I’importance
relative des pools, tandis que 1’épaisseur des fleches illustre I’intensité relative des flux entre compartiments. Les deux cOtes
du schéma opposent des litieres faiblement décomposables, associées a un cycle lent du N, a des litieres hautement
décomposables conduisant & un cycle rapide du N. Les boites triangulaires centrales indiquent les effets des traits initiaux
des litiéres sur les différents compartiments et processus, la direction des triangles représentant le sens de ’effet et leur
couleur le compartiment concerné. POM : matiére organique particulaire ; MAOM : matiére organigque associée aux minéraux
; WSC : composés solubles dans I’eau ; DIN : azote inorganique dissous ; min. : taux de minéralisation. Figure adaptée de
Wambsganss et al. (2025) - Journal of Ecology.
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intégrant des compromis entre stratégies d’acquisition rapide des ressources et investissements dans des
structures plus durables. La Figure 12 illustre I’intégration des stratégies fonctionnelles racinaires au sein du
cadre plus général des stratégies d’acquisition des ressources chez les plantes, au méme titre que pour les
parties aériennes. En complément du gradient de conservation des ressources opposant stratégies rapides et
lentes, Bergmann et al. (2020) proposent un second axe indépendant, qualifié de gradient de collaboration, qui
traduit un compromis entre une stratégie ‘do-it-yourself’, reposant sur une exploration directe du sol par des
racines fines et allongées, et une stratégie ‘d’outsourcing’, fondée sur I’investissement dans des symbioses
mycorhiziennes. Ce cadre conceptuel élargit ainsi le spectre économique classique en intégrant explicitement
le role des interactions biotiques souterraines dans 1’acquisition des nutriments. Toutefois, méme si ces
approches ont permis de mieux comprendre comment les stratégies fonctionnelles des plantes structurent
I’acquisition des ressources et les interactions avec le microbiome du sol, les conséquences de ces stratégies
sur le devenir des tissus apres leur sénescence demeurent encore partiellement comprises. Cette coordination
entre traits des plantes vivantes et décomposition ultérieure de leurs tissus, parfois qualifiée ‘d afterlife effect’,
montre que les stratégies d’acquisition des ressources végétales conditionnent indirectement le
fonctionnement biogéochimique des sols (Freschet et al., 2012 ; Lin et al., 2019). La Figure 13 illustre bien
ce principe en montrant comment les traits initiaux des litieres peuvent entrainer des effets ‘post-mortem’
durables sur la dynamique du cycle de I’azote du sol, en influengant la vitesse de minéralisation, la
disponibilité en nutriments et le devenir des differents pools de matiere organique (Wambsganss et al., 2025).
Cet exemple met en évidence que les caractéristiques des tissus végetaux continuent de structurer les processus
biogéochimiques bien aprés la mort des organes, et qu’il faut considérer les traits des plantes non pas
seulement pendant le cycle de vie, mais aussi apres la sénescence.

Dans ce contexte, la qualité chimique des litieres foliaires et racinaires a longtemps été considérée
comme un déterminant majeur de la dynamique de décomposition de la matiere organique, suggérant que
la nature des apports végétaux constituait 1’'un des principaux moteurs du recyclage de la MO dans les
écosystémes terrestres. Cependant, ces approches, centrées sur les propriétés intrinseques des substrats,
supposent implicitement une réponse relativement uniforme des communautés de décomposeurs face a des
ressources similaires. Or, de nombreuses études ont montré que des litieres chimiquement proches peuvent
présenter des dynamiques de décomposition tres contrastées selon le contexte environnemental et les
communautés biologiques impliquées (Strickland et al., 2009 ; Hattenschwiler et al., 2011). Ces observations
indiquent que la qualité intrinséque des substrats, bien que fondamentale, ne suffit pas a expliquer a elle seule
la variabilité des processus de recyclage de la matiére organique, et soulignent la nécessité d’intégrer
explicitement le role des organismes et des conditions écologiques.

Dans cette perspective, la compréhension du réle du couvert végétal, a travers la qualité mais aussi la
quantité des apports organiques, en interaction avec les stratégies microbiennes, a progressivement occupé
une place centrale dans la littérature scientifique. En effet, une ressource facilement dégradable favorise
généralement des microorganismes a croissance rapide, souvent qualifiés de copiotrophes, tandis que des
substrats plus complexes sélectionnent des communautés oligotrophes capables d’exploiter des composés
plus récalcitrants, souvent associées a des dynamiques de croissance plus lentes (Fierer et al., 2007 ; Kramer
& Gleixner, 2008 ; Strickland & Rousk, 2010). Ainsi, la nature des apports végétaux influence non seulement
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la vitesse de décomposition de la matiére organique, mais également les trajectoires de fonctionnement
microbien et les cycles biogéochimiques associés. Par exemple, le remplacement d’un peuplement diversifié
de feuillus par une monoculture de coniféres conduit généralement & une production de litieres plus lignifiées
et plus acides, ce qui favorise a son tour des vitesses de décomposition plus lentes et une sélection de
communautés microbiennes spécialisées dans la dégradation de composés complexes (Fanin et al., 2025).
Ces changements peuvent avoir des conséquences durables sur le stockage du carbone et la disponibilité
des nutriments dans les sols forestiers (Wardle et al., 2004 ; Prescott, 2010 ; Fanin et al., 2022).

C’est dans ce contexte général que s’est positionné une grande partie de mes travaux portant sur les
besoins élémentaires des communautés microbiennes du sol. Mes travaux ont notamment contribué a
montrer que la qualité des ressources végétales constitue un filtre majeur structurant le fonctionnement
microbien des sols, mais que la réponse des microorganismes dépend également de leur capacité
fonctionnelle a exploiter ces ressources (Fanin et al., 2014). Par exemple, nous avons démontré que la
décomposition de litiéres contrastées s’accompagne de changements dans la structure et 1’activité des
communautés microbiennes, traduisant des stratégies difféerentielles d’exploitation des substrats disponibles
(Fanin et al., 2011 ; Fanin et al., 2013). Ces résultats suggerent que la qualité des ressources ne détermine
pas uniquement la vitesse de décomposition, mais agit également comme un filtre écologique sélectionnant
des communautés microbiennes aux capacités fonctionnelles contrastées. Ainsi, ces résultats montrent que
la décomposition ne dépend pas uniquement des propriétés intrinseques des substrats, mais aussi de la capacité
fonctionnelle des communautés microbiennes a les exploiter. Comme 1’ont notamment souligné Strickland et
al. (2009) dans leur étude intitulée ‘Decomposition in the eyes of the beholder’, une méme ressource peut
étre percue et exploitée differemment selon la communauté de décomposeurs en présence, conduisant a des
dynamiques de décomposition contrastées malgré des propriétés chimiques similaires. Cette perspective met
en évidence que la décomposition ne dépend pas uniquement de la qualité de la ressource, mais aussi de
I’identité et des capacités fonctionnelles des organismes qui la dégradent. En conclusion de cette section
introductive de I’Axe 1, cette limite des approches centrées exclusivement sur la qualité des ressources (bien
que tout de méme trés importante, il faut le souligner) constitue précisément le point de départ de mes travaux
présentés dans cet Axe. Dans les sections suivantes, nous examinerons successivement comment la qualité
des litiéres interagit avec la disponibilité en nutriments du sol, comment les besoins nutritionnels propres aux
microorganismes regulent les flux de carbone et de nutriments, puis comment les modifications de
disponibilité des ressources influencent la structure et le fonctionnement des communautés microbiennes.
L’objectif est ainsi de replacer explicitement les microorganismes au cceur des processus controlant
I’exploitation des ressources organiques et le fonctionnement biogéochimique au sein des écosystemes
terrestres. Le but n’est pas forcément d’étre exhaustif sur I’ensemble des résultats et des travaux menés, mais
plutét de donner une vision globale de I’ensemble en prenant un peu de recul et en sélectionnant quelques
résultats marquants.
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1.2 La qualité des litieres et la disponibilité en nutriments du sol controlent
I’exploitation microbienne des ressources

1.2.1 Variabilité de qualité des litieres et exploitation microbienne des ressources

La qualité des ressources organiques retournant au sol constitue un déterminant majeur des processus de
décomposition. Comme évoqué dans le préambule de cette section, les résidus végétaux présentent une forte
variabilité de composition chimique, influencant directement leur vitesse de décomposition. Toutefois, au-
dela de cette qualité intrinseque, la capacité des microorganismes a exploiter ces ressources dépend également
de la disponibilité en élements nutritifs dans le sol. Lorsque les litiéres présentent des rapports C:N ou C:P
élevés, les microorganismes doivent mobiliser davantage de nutriments issus du sol afin de soutenir leur
croissance et la production d’enzymes extracellulaires, ce qui peut ralentir la transformation de la MO et
conduire a une immobilisation temporaire des nutriments (Manzoni et al., 2010 ; Mooshammer et al., 2014 ;
Sinsabaugh et al., 2008). A D’inverse, des ressources relativement riches en nutriments favorisent une
croissance microbienne plus rapide et une decomposition accélérée, conduisant a une libération plus précoce
des ¢léments nutritifs. Ces observations montrent que la qualité effective d’ une ressource dépend étroitement
du contexte nutritionnel dans lequel s’effectue la décomposition. Plusieurs travaux ont ainsi mis en évidence
que des substrats carbonés similaires peuvent étre exploités differemment selon la fertilité du sol, la
disponibilité relative en nutriments conditionnant 1’investissement microbien dans la production d’enzymes
extracellulaires ou la croissance en biomasse (Wallenstein & Weintraub, 2008 ; Manzoni et al., 2010 ;
Sinsabaugh et al., 2013). Ainsi, lorsque certains nutriments deviennent limitants, les communautés
microbiennes réorientent en effet leur allocation métabolique vers 1’acquisition de ces éléments, modifiant
ainsi la dynamique de décomposition et le recyclage des nutriments. Malgré ces avancées, les mécanismes
reliant explicitement la qualité des ressources, la disponibilité en nutriments du sol et les réponses
fonctionnelles des communautés microbiennes restent encore insuffisamment documentés, notamment quant
a la maniere dont ces contraintes nutritionnelles modulent simultanément 1’efficience d’utilisation du
carbone et le recyclage des éléments nutritifs dans la litiére et le sol.

C’est précisément dans ce contexte que se sont inscrits mes premiers travaux de recherche, qui visaient a
mieux comprendre comment la qualité des ressources organiques influence le fonctionnement microbien
du sol. Dans une premiere série d’expériences de décomposition (Fanin et al., 2011 ; Fanin et al., 2012 ; Fanin
et al., 2013), nous avons étudié comment des litieres contrastées étaient exploitées par les communautés
microbiennes du sol. A titre d’exemple, des travaux portant sur I’analyse de 225 paires litiére-sol en forét
tropicale de Guyane francaise ont montré que la décomposition de résidus végétaux de qualité chimique
contrastée s’accompagnait de variations marquées de la respiration microbienne, indiquant que la
composition biochimique des litieres agissait comme un filtre écologique : la teneur en lignine était associée
a une diminution de I’activité respiratoire, tandis que les composes solubles, la cellulose et I’hémicellulose
favorisaient au contraire une activité microbienne plus élevée, reflétant des stratégies d’exploitation des
ressources distinctes (Fanin et al., 2011). Bien que ces résultats relativement simplifiés aient initialement

renforcé 1’idée d’une prévalence de la qualité du substrat comme moteur de 1’activité microbienne, ils suggé-
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décomposition de différentes litiéres incubées dans deux types de sols. Le qCO- correspond a la quantité de carbone respiré
par unité de biomasse microbienne et refléte ainsi 1’efficacité métabolique des communautés : des valeurs élevées indiquent
une utilisation moins efficiente du carbone, avec une plus grande proportion de C dissipée sous forme de CO,, tandis que
des valeurs plus faibles traduisent une utilisation plus économe du carbone et une incorporation plus importante dans la
biomasse. Les relations observées montrent que I’investissement enzymatique est étroitement lié & la dégradation des
substrats, mais qu’il s’accompagne de stratégies métaboliques différentes selon la qualité des litiéres et le contexte édaphique.
Ainsi, des substrats plus labiles tendent a favoriser une activité enzymatique élevée associée a des valeurs plus fortes de
gCOy, alors que des litieres plus récalcitrantes conduisent a des dynamiques plus économes en carbone. Figure tirée de Fanin
& Bertand (2016) - Soil Biology & Biochemistry.
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-raient déja que la qualité des ressources ne conditionne pas uniquement la vitesse de décomposition, mais
influence également la maniere dont le carbone est utilisé par les microorganismes. En particulier, les travaux
qui ont suivi ont montré que la qualité des substrats végétaux contrdle fortement I’efficacité avec laquelle les
microorganismes utilisent le carbone apporté : des litieres plus labiles favorisent des communautés
microbiennes caractérisées par des taux de respiration élevés et un fort investissement enzymatique, tandis
que des substrats plus récalcitrants conduisent a une dynamique plus économe en carbone avec une
incorporation relativement plus importante dans la biomasse microbienne (Fanin et al., 2016a ; Fanin et al.,
2016b). Afin d’explorer plus explicitement ces mécanismes, j’ai examiné comment la qualité des litiéres
influence la partition du carbone entre respiration, production de biomasse et investissement enzymatique
en utilisant quatre types de litieres contrastées (blé, festuque, robinier et hétre) incubées dans quatre types de
sols (grande culture, prairie, plantation et forét). La Figure 14 illustre cette approche en montrant que I’activité
enzymatique intégrée est étroitement corrélée a la minéralisation cumulée du carbone, confirmant que
I’investissement enzymatique constitue un déterminant majeur de la dégradation des substrats. Toutefois,
cette relation s’accompagne de réponses métaboliques différenciées selon la qualité des litieres et le contexte
édaphique, mises en evidence par les variations de la respiration microbienne specifique (qCOz). Le qCOs,
correspondant a la quantité de carbone respirée par unité de biomasse microbienne, constitue ici un indicateur
de I’efficacité métabolique des communautés : des valeurs elevées traduisent une utilisation moins efficiente
du carbone, avec une dissipation accrue sous forme de CO», tandis que des valeurs plus faibles indiquent une
utilisation plus économe du carbone et une incorporation plus importante dans la biomasse. Ces résultats
démontrent ainsi que des substrats plus labiles tendent a s’accompagner d’une activité enzymatique élevée
et de valeurs plus fortes de qCO», alors que des litiéres plus récalcitrantes favorisent des stratégies
meétaboliques plus conservatrices. Ces travaux soulignent que la qualité des ressources végétales ne contrdle
pas uniquement la vitesse de décomposition, mais détermine également les compromis metaboliques par
lesquels les communautés microbiennes arbitrent entre respiration et assimilation du carbone.

1.2.2 La fertilité du sol modifie I’exploitation microbienne du carbone

Dans une seconde série d’expérience en paralléle, j’ai cherché a déterminer si ces dynamiques dépendaient
uniquement des propriétés des substrats ou également de la disponibilité en nutriments externes. Ainsi, en
utilisant une expérimentation de fertilisation sur le terrain, nous avons montré que la réponse microbienne
face a des litieres contrastées variait fortement selon la disponibilité en nutriments dans le milieu, ce qui
souligne que le contexte nutritionnel conditionne directement la maniére dont les microorganismes
exploitent le carbone apporté (Fanin et al., 2012). En particulier, lorsque les nutriments demeurent limitants,
une plus grande fraction du carbone assimilé est respirée plutdt qu’incorporée dans la biomasse microbienne,
traduisant une contrainte nutritionnelle imposant un compromis entre croissance microbienne et respiration.
Cependant, lorsque les éléments sont apportés sous forme externes, la quantité de carbone facilement
accessible au sein des litieres détermine la réponse a la fertilisation (Figure 15). Ces résultats suggéerent que
les composés carbonés labiles présents dans les litieres fournissent aux microorganismes 1’énergie nécessaire
pour exploiter efficacement ces nutriments externes (Cleveland et al., 2006; Fanin et al., 2012). Des résul-
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Figure 17 - Effets de la fertilisation en nutriments sur la respiration microbienne induite par la litiere au
cours de la décomposition. Evolution des taux de respiration microbienne induite par le substrat (SIR) pour quatre types

de litieres (cellulose, Goupia glabra, Simarouba amara et Vochysia tomentosa) en fonction du temps de décomposition et

des traitements de fertilisation (contréle, N puis P = Np, P puis N = Pn et NP). Le second élément est ajouté & dss. Les

résultats montrent que la disponibilité en nutriments modifie la dynamique de décomposition, avec des effets variables selon

la qualité des substrats et la durée d’incubation. Figure tirée de Fanin et al. (2016b) - Frontiers in Microbiology.
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-tats obtenus par la suite confirment également que ces contraintes nutritionnelles modifient durablement la
répartition du carbone entre production de biomasse et respiration microbienne (Fanin et al., 2016b). En
particulier, dans des sols tropicaux pauvres en nutriments, I’enrichissement en phosphore entraine une forte
augmentation de la biomasse microbienne, de I’activité de respiration et des capacités de décomposition,
traduisant une levee de la limitation nutritionnelle qui permet aux microorganismes d’incorporer une plus
grande fraction du carbone assimilé dans leur biomasse plutot que de la dissiper sous forme de CO2 (Fanin et
al., 2015). La Figure 16 illustre clairement cet effet de la fertilisation en phosphore sur le fonctionnement des
communautés microbiennes, en montrant des modifications simultanées de la biomasse, de Pactivité
métabolique et de la capacité de dégradation des substrats carbonés. Ces résultats indiquent que la
fertilisation n’affecte pas uniquement |’intensité de I’activité microbienne, mais aussi l’efficacité¢ de
transformation du carbone au cours de la décomposition. Plus largement, la partition entre respiration,
croissance microbienne et dégradation des substrats dépend fortement de I’équilibre entre carbone et
nutriments disponibles (Fanin et al., 2015). Cela renforce I’idée que la décomposition ne peut étre pleinement
comprise qu’en considérant conjointement les caractéristiques de la litiere et du sol, dont I’interaction
détermine les contraintes nutritionnelles et les réponses microbiennes associées.

Enfin, des travaux ultérieurs menés en conditions contrélées ont permis de preciser les mécanismes par
lesquels les communautés microbiennes ajustent leurs stratégies d’acquisition du carbone et des nutriments
lorsque les contraintes nutritionnelles varient au cours du temps (Fanin et al., 2016b). Cette
expérimentation a montré que des disponibilités asynchrones en azote et en phosphore modifiaient
rapidement 1’activit¢ microbienne, la décomposition des substrats et la structure des communautés, en
particulier 1’équilibre relatif entre bactéries et champignons. En particulier, lorsque 1'un des nutriments
devient temporairement limitant, les microorganismes ajustent leur allocation métabolique vers la production
d’enzymes permettant ’acquisition de 1’élément manquant, ce qui modifie simultanément la part de carbone
allouée a la respiration et a la production de biomasse. Ces réponses apparaissent rapides et largement
réversibles lorsque I’élément limitant redevient disponible, soulignant que la décomposition résulte d’un
arbitrage dynamique et continu entre acquisition énergétique via le carbone et acquisition des nutriments
nécessaires a la croissance microbienne (Figure 17).

Ainsi, des substrats chimiquement comparables peuvent conduire a des dynamiques de décomposition
contrastées selon la disponibilité en nutriments du sol ou dans I’environnement direct, soulignant que la
qualité effective des ressources dépend du contexte nutritionnel auquel sont confrontées les communautés
microbiennes. La qualité chimique des litiéres et la disponibilité en nutriments du sol apparaissent donc
comme deux dimensions complémentaires du contrdle du processus de décomposition. Ainsi, je pense qu’il
est important de retenir que les microorganismes exploitent les substrats organiques non seulement en fonction
de leur composition biochimique, mais également en fonction des contraintes nutritionnelles imposees par le
sol. Cette double contrainte carbone-nutriments conduit alors naturellement a s’interroger sur la maniére
dont les communautés microbiennes ajustent leurs besoins et leurs stratégies d’acquisition des ressources.
Cette question constitue précisément le point d’entrée de la section suivante, consacrée au réle de la
steechiométrie microbienne dans le contrle des processus de décomposition et du couplage entre cycles
biogéochimiques.
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Figure 18 - Relations entre la steechiométrie des litiéres, la fraction soluble et la steechiométrie de la

biomasse microbienne. Relations entre les rapports élémentaires C:N, C:P et N:P de la biomasse microbienne et ceux

des litiéres totales (a-c) ou de leur fraction soluble (d-f). Les résultats montrent que la stcechiométrie microbienne reste

relativement stable malgré la variabilité des ratios totaux au sein des litiéres, tandis que la composition de la fraction soluble

est davantage liée aux rapports élémentaires de la biomasse. Ces résultats soulignent 1’importance du déséquilibre

steechiométrique entre ressources disponibles et besoins microbiens au cours dy processus de décomposition

de Fanin et al. (2013) - Ecology Letters.
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Figure 19 - Effets de la fertilisation sur la steechiométrie des communautés microbiennes. Diagrammes en

radar illustrant 1’effet des traitements de fertilisation (apports de C, N et P seuls ou combinés) sur les rapports

steechiométriques de la biomasse microbienne : (a) C:N microbien, (b) N:P microbien et (c) C:P microbien. Les réponses

sont présentées pour les communautés associées a la litiére (gris clair) et au sol (gris foncé). Les résultats montrent que les

apports nutritifs modifient la steechiométrie microbienne, révélant une plasticité fonctionnelle des communautés en réponse

aux contraintes nutritionnelles. Figure tirée de Fanin et al. (2017) - Scientific Reports.
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1.3 Les besoins nutritionnels microbiens régulent la décomposition et le couplage
des cycles C-N-P

1.3.1 Contraintes steechiométriques et utilisation des ressources

Si la qualité des litieres et la disponibilité en nutriments du sol contrdlent en partie I’exploitation microbienne
des ressources, elles n’expliquent pas entiérement les variations observées des flux de carbone et de nutriments
au cours de la décomposition. Un élément clé réside dans les besoins nutritionnels propres aux
microorganismes, qui conditionnent la maniére dont ils utilisent et transforment la matiere organique. En effet,
les microorganismes du sol présentent une composition élémentaire relativement contrainte, avec des rapports
C:N:P de la biomasse microbienne beaucoup moins variables que ceux des substrats qu’ils décomposent
(Cleveland & Liptzin, 2007 ; Xu et al., 2013). Lorsque la steechiométrie des ressources differe fortement de
celle requise pour la croissance microbienne, les communautés doivent ajuster leurs stratégies d’utilisation
des ressources. Ce desequilibre entre la composition des substrats et les besoins des microorganismes
constitue un moteur central des processus de decomposition, comme le suggere la théorie de la ‘steechiométrie
écologique’ appliquée aux microorganismes (Elser et al., 2007 ; Sardans et al., 2012 ; Manzoni et al., 2010).
Dans ce cadre, mes travaux ont également montré que la minéralisation du carbone et des nutriments dépend
non seulement de la qualité chimique des substrats, mais également de la capacité des communautes
microbiennes a satisfaire leurs besoins nutritionnels (Fanin et al., 2013). En effet, en manipulant la
steechiométrie de substrats organiques, nous avons montré que la décomposition et la libération des nutriments
variaient fortement en fonction du déséquilibre entre carbone et nutriments disponibles, et notamment dans la
fraction soluble (Figure 18). Ces résultats montrent ainsi que la décomposition ne peut étre comprise
uniquement a travers la qualité intrinséque des litieres sur les éléments totaux, mais résulte d’un ajustement
dynamique entre la steechiométrie des ressources disponibles (et notamment au sein de la fraction soluble)
et les contraintes nutritionnelles propres aux communautés microbiennes, faisant du déséquilibre
élémentaire un mécanisme central du contréle des flux de carbone et de nutriments dans les sols.

1.3.2 Différences de besoins nutritionnels et plasticité steechiométrique

Les besoins nutritionnels microbiens ne sont pas homogénes et résultent d’une certaine plasticité
steechiométrique qui s’exprime a I’échelle de la communauté. En effet, la biomasse microbienne conserve
une composition élémentaire relativement contrainte, mais peut ajuster ses rapports C:N:P en réponse aux
variations de disponibilité en carbone et en nutriments du milieu (Cleveland & Liptzin, 2007 ; Mooshammer
et al., 2014). Cette capacité d’ajustement influence directement les stratégies d’utilisation des ressources
et les compromis entre croissance, respiration et acquisition de nutriments (Manzoni et al., 2012 ;
Sinsabaugh et al., 2013 ; Mooshammer et al., 2014 ; Malik et al., 2020). Nos travaux ont ainsi montré que les
modifications de disponibilité en éléments nutritifs entrainent des variations mesurables de la steechiométrie
microbienne, reflétant une réorganisation fonctionnelle des communautés face aux contraintes
environnementales (Fanin et al., 2017). Comme ’illustre la Figure 19, les traitements de fertilisation modi-
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-fient les rapports C:N, N:P et C:P de la biomasse microbienne des litiéres et du sol, indiquant que les
microorganismes ajustent leur fonctionnement afin de maintenir I’équilibre entre besoins métaboliques et
ressources disponibles. Ces résultats remettent en question I’hypothése classique d’une homéostasie
steechiométrique stricte des décomposeurs en montrant que les communautés microbiennes disposent d une
plasticité marquee de leur composition élémentaire en réponse aux déséquilibres de ressources. Le fait que
les rapports C:nutriments apparaissent plus flexibles que les rapports N:P suggére que cette plasticité repose
principalement sur un découplage entre carbone et éléments nutritifs, permettant aux microorganismes de
maintenir leur fonctionnement malgré la variabilité des substrats. Ainsi, la steechiométrie microbienne doit

étre considérée comme une propriété dynamique, capable d’évoluer en fonction du contexte environnemental.
1.3.3 Contraintes nutritionnelles, activités enzymatiques et couplage de cycles biogéochimiques

Lorsque certains nutriments deviennent limitants, les microorganismes peuvent immobiliser temporairement
ces eléments dans leur biomasse ou modifier leurs stratégies enzymatiques, entrainant un découplage entre
flux de carbone et de nutriments (Sinsabaugh et al., 2008 ; Wallenstein & Weintraub, 2008 ; Manzoni et al.,
2010 ; Fanin et al., 2016a ; Fanin et al., 2016b). Dans cette ligne, mes travaux ont montré que ce couplage
dépend également de la capacité des communautés microbiennes a acquérir les éléments limitants dans le
sol ou dans la MO. En effet, toutes les communautes ne disposent pas des mémes potentiels enzymatiques ou
des mémes stratégies d’acquisition des nutriments, ce qui influence leur aptitude a exploiter des substrats
pauvres en eléments nutritifs (Fanin et al., 2016a ; Fanin et al., 2016b ; Maillard et al., 2022). Ainsi, ce n’est
pas uniquement la disponibilité des ressources ou le déséquilibre steechiométrique qui détermine les flux
biogéochimiques, mais aussi la capacité fonctionnelle des communautés microbiennes a accéder aux
nutriments limitants, notamment au travers de la production d’enzymes extracellulaires. En effet, de nombreux
travaux ont montré que les communautés microbiennes ajustent leur investissement enzymatique en
fonction des contraintes nutritionnelles auxquelles elles sont confrontées, avec des conséquences directes sur
la décomposition de la MO et le recyclage des nutriments (Allison & Vitousek, 2005 ; Sinsabaugh et al., 2008
; Wallenstein & Weintraub, 2008 ; Sinsabaugh et al., 2013). Des expérimentations de fertilisation ont
notamment montré que ’enrichissement en azote ou en phosphore modifie non seulement 1’intensité globale
des activités enzymatiques, mais également la répartition entre enzymes impliquées dans I’exploitation des
substrats labiles et celles nécessaires a la dégradation de composés organiques plus complexes, traduisant une
réallocation fonctionnelle des communautés microbiennes en réponse aux contraintes nutritionnelles du
milieu (Saiya-Cork et al., 2002 ; Allison et al., 2010).

A plus large échelle, des synthéses récentes confirment que ces ajustements enzymatiques constituent
une réponse genéralisée des communautés microbiennes aux limitations nutritives. Notamment, j’ai contribué
récemment a la méta-analyse de Chen et al. (2025) qui a mis en évidence que les variations de limitation en
nutriments a 1’échelle globale s’accompagnent généralement de modifications du rapport entre enzymes
oxydatives et hydrolytiques (ratio Cox/Chydro) (Figure 20). Lorsque les nutriments deviennent limitants, les
communautés microbiennes augmentent proportionnellement leur investissement dans la production
d’enzymes oxydatives capables de dégrader des composés organiques complexes, souvent associés a des
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Figure 21 - Minéralisation cumulée du carbone et priming effect en réponse a I’apport de résidus végétaux.
(@) Minéralisation cumulée du carbone au cours de I’incubation pour différents types de sols, en absence de résidus ou
amendés avec des résidus végétaux (blé ou lin). (b) Evolution temporelle de I’effet de priming, correspondant a la
modification de la minéralisation de la matiere organique du sol induite par I’ajout de résidus. Les résultats montrent que
I’apport de résidus organiques influence fortement la dynamique de minéralisation du carbone, avec des effets contrastés
selon le type de sol et la nature des résidus, traduisant des interactions entre qualité des ressources et fonctionnement
microbien du sol. Figure tirée de Fanin et al. (2020) - Geoderma.
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fractions de MO plus anciennes ou plus récalcitrantes. A I'inverse, lorsque les ressources facilement
accessibles sont abondantes, par exemple apres fertilisation azotée, I’investissement enzymatique se concentre
davantage sur des enzymes hydrolytiques permettant I’exploitation rapide de substrats labiles. Ces
ajustements enzymatiques ne modifient pas uniquement la vitesse de décomposition, mais influencent
également la trajectoire de transformation de la MO et, & potentiellement a plus long terme, la dynamique
de stockage du carbone dans les sols. En conclusion, les variations de contraintes nutritionnelles et les
ajustements enzymatiques associés peuvent modifier 1’équilibre entre minéralisation et stabilisation du
carbone organique, avec des conséquences potentielles sur le stockage du carbone a long terme.

1.3.4 Contraintes nutritionnelles et priming effect

Cette importance des besoins nutritionnels des communautés microbiennes est également soulignée dans
le cadre du ‘priming effect’, désigne la modification de la décomposition de la MO du sol consécutive a
I’apport de nouvelles ressources carbonées, qu’il s’agisse de litieres fraiches ou d’exsudats produits par
les plantes vivantes (Kuzyakov et al., 2000 ; Blagodatskaya & Kuzyakov, 2008). Initialement décrit comme
une stimulation de la minéralisation de la MO ancienne suite a I’apport de substrats labiles, ce phénoméne
peut toutefois conduire aussi bien a une accélération qu’a une suppression de la décomposition, selon les
contraintes nutritionnelles et les réponses des communautés microbiennes (Fontaine et al., 2007 ; Dijkstra et
al., 2013). Plusieurs travaux suggerent notamment que le priming résulte précisément du compromis entre
croissance et acquisition en nutriments (Chen et al.,, 2014 ; Razanamalala et al., 2018). Lorsque les
microorganismes regoivent un apport de carbone facilement assimilable mais restent limités par I’azote, ils
peuvent investir davantage dans la production d’enzymes permettant d’extraire ces nutriments a partir de la
MO plus ancienne, entrainant ainsi une décomposition accrue des stocks de carbone préexistants (Fontaine
et al., 2007 ; Blagodatskaya & Kuzyakov, 2008). A I’inverse, lorsque les nutriments sont disponibles en
quantité suffisante, ’apport de carbone peut favoriser la croissance microbienne sans nécessiter 1’exploitation
accrue de la MO stabilisée, conduisant a un priming plus faible, voire négatif (Guenet et al., 2010).

Mes travaux ont contribué a préciser les mécanismes sous-jacents au priming effect en démontrant que la
réponse des sols a ’apport de carbone frais dépend conjointement de la qualité des résidus végéetaux, des
propriétés des sols et des stratégies d’acquisition des ressources des communautés microbiennes (Figure
21). Dans cette étude, nous avons suivi pendant plus de six mois la dynamique des flux de carbone apres
I’ajout de deux litiéres contrastées (blé et lin) marquées au 3C, et dans différents types de sols, permettant de
distinguer explicitement la minéralisation du carbone frais de celle de la matiére organique préexistante. Nos
résultats ont montré que 1’ajout d’une litiére de haute qualité, riche en composés facilement accessibles, induit
un priming immédiat 1ié a I’exploitation rapide de substrats carbonés labiles, tandis qu’une litiére de faible
qualité provoque un priming retardé associé a la dégradation progressive de composés plus complexes,
notamment lignifiés. Ces dynamiques temporelles s’accompagnent de modifications des stratégies
microbiennes d’acquisition des ressources. Au cours de la décomposition, ’activité enzymatique évolue

progressivement, passant d’une dominance des enzymes hydrolytiques, associées a I’exploitation de compo-
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Figure 23 - Cadre conceptuel des mécanismes
enzymatiques contrélant le priming effect dans les sols.
Schéma conceptuel illustrant les principaux facteurs contrélant
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Figure 24 - Schéma conceptuel du priming abiotique de la matiere organique associée aux minéraux.
Schéma illustrant les mécanismes par lesquels les apports de composés issus des racines et de 1’activité microbienne
peuvent entrainer la mobilisation de la matiére organique associée aux minéraux (MAOM). Les exsudats racinaires
et metabolites microbiens modifient les interactions organo-minérales par plusieurs mécanismes complémentaires :
dissolution des minéraux, réactions de remplacement et hydrolyse enzymatique, conduisant & la désorption ou a la
déstabilisation de la matiére organique auparavant protégée. Cette mise en accessibilité augmente la disponibilité
des composés organiques pour les microorganismes et peut stimuler la minéralisation du carbone, illustrant le role
des processus physico-chimiques dans le priming effect. Figure tirée de Bernard et al. (2022) - Functional Ecology.
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-sés facilement accessibles comme la cellulose, vers des enzymes oxydatives pour décomposer la MO plus
recalcitrante et des enzymes impliquées dans ’acquisition de 1’azote. La Figure 22 illustre cette transition
en mettant en évidence la maniere dont les déterminants du priming effect évoluent au cours du temps et selon
les étapes de la décomposition. Les mod¢les d’équations structurelles montrent ici que ’intensité du priming
résulte d’interactions dynamiques entre la qualité des litiéres, le type de sol, la biomasse microbienne et les
stratégies enzymatiques mobilisées par les communautés (Fanin et al., 2020). Aux stades précoces de la
décomposition (27 jours), le priming est principalement contrélé par la qualité initiale des litiéres et par la
stimulation rapide de la biomasse microbienne et des activités enzymatiques, traduisant une exploitation
prioritaire des ressources facilement accessibles. A mesure que la décomposition progresse (97 puis 202
jours), la contribution directe de la qualité des litieres diminue progressivement, tandis que les interactions
entre activité enzymatique, structure microbienne et contexte édaphique deviennent prépondérantes,
reflétant une transition vers des stratégies d’acquisition des nutriments et de dégradation de composés plus
complexes. Cette évolution temporelle met en évidence que le priming effect n’est pas un processus fixe,
mais le résultat d’un ajustement progressif des stratégies microbiennes en fonction de 1’épuisement des
ressources labiles et de I’augmentation des contraintes nutritionnelles. Ainsi, les communautés microbiennes
réorientent leur investissement enzymatique au cours du temps, modifiant 1’équilibre entre utilisation du
carbone frais et mobilisation de la matiére organique native, ce qui conduit a des trajectoires fonctionnelles
distinctes selon la qualité des résidus vegétaux et les propriétes du sol (Fanin et al., 2020).

Comme D’illustre la Figure 23, I’intensité et la nature du priming effect résultent de I’interaction de trois
dimensions majeures qui contrélent les stratégies enzymatiques microbiennes. La premiere concerne la
récalcitrance chimique des substrats, qui détermine directement le type d’enzymes nécessaires a leur
dégradation ainsi que le cot métabolique associé. Comme vu précédemment, les composés labiles favorisent
généralement I’activité d’enzymes hydrolytiques et une croissance microbienne rapide, tandis que les
substrats plus complexes ou aromatiques nécessitent la mobilisation d’enzymes oxydatives plus colteuses,
souvent associées a la dégradation de la matiére organique ancienne (Blagodatskaya & Kuzyakov, 2008 ; Chen
et al., 2014 ; Moorhead & Sinsabaugh, 2006). La seconde dimension correspond a I’accessibilité des
substrats dans la matrice du sol, qui dépend des contraintes physiques et spatiales gouvernant la rencontre
entre enzymes, microorganismes et MO. En particulier, la protection physique des substrats par les agrégats
ou les associations organo-minérales limite I’accés enzymatique et module fortement I’intensité du priming
(Allison, 2005 ; Burns et al., 2013). A Dinverse, lorsque les ressources sont spatialement accessibles, les
microorganismes peuvent rapidement capter les produits de dépolymérisation, renforcant les rétroactions
positives entre activité enzymatique et décomposition (Schimel & Weintraub, 2003). Enfin, la troisieme
dimension repose sur le retour sur investissement associé a la production d’enzymes, concept central pour
comprendre les arbitrages métaboliques des microorganismes. En effet, comme la synthese et ’excrétion
d’enzymes extracellulaires représentent un cotit important en carbone et en nutriments, et leur maintien n’est
possible que si les bénéfices en termes d’acquisition de ressources compensent cet investissement (Allison
et al., 2014). Ce bilan dépend notamment de la distance entre producteurs d’enzymes et substrats, mais aussi
de la persistance des enzymes dans le sol, certaines pouvant étre stabilisées par adsorption sur les surfaces
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influence la dynamique de la matiére organique du sol (SOM) a travers les interactions avec les communautés microbiennes.
Lorsque la demande en nutriments des plantes est élevée (gauche), les apports de carbone racinaire stimulent des
microorganismes & faible efficience d’utilisation du carbone (low-CUE), favorisant la minéralisation et la libération rapide
des nutriments. A I’inverse, lorsque la demande en nutriments est faible (droite), les apports de carbone favorisent des
communautés a forte efficience (high-CUE), conduisant a une immobilisation accrue des nutriments et & une stabilisation
du carbone dans le sol. Le schéma met en évidence le role central des rhizodépots, de la compétition pour les nutriments et
des stratégies microbiennes dans le couplage entre cycle du carbone et disponibilité en nutriments. Figure tirée de Bernard
et al. (2022) - Functional Ecology.
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minérales et continuer a agir indépendamment de la biomasse vivante (Olagoke et al., 2019, 2020). Par
ailleurs, les interactions entre racines, microbes et phase minérale peuvent induire un priming effect de la MO
associée aux minéraux. Les exsudats et métabolites microbiens modifient localement le pH, le potentiel rédox
et la composition de la solution du sol, ce qui peut déstabiliser les associations organo-minérales et rendre
le C plus accessible aux enzymes (Bonneville et al., 2011 ; Clarholm et al., 2015). Cette mobilisation peut
résulter de la dissolution des minéraux, du remplacement des composés adsorbés ou d’une
dépolymérisation enzymatique (Figure 24). Ainsi, le priming ne résulte pas uniquement des stratégies
microbiennes, mais aussi de modifications physico-chimiques contrdlant 1’accessibilité du C dans le sol.
Au-dela des contraintes imposées par les propriétés intrinséques des substrats et par la matrice du sol, ces
mécanismes enzymatiques s’inscrivent dans un cadre écologique plus large ou les plantes jouent un réle
central dans la régulation des dynamiques microbiennes et du devenir de la MO. En effet, les apports de
carbone frais issus des rhizodépdts et des résidus végétaux ne constituent pas uniquement une source d’énergie
pour les microorganismes, mais représentent également un levier par lequel les plantes peuvent indirectement
moduler les stratégies microbiennes d’acquisition des ressources. Cette idée est synthétisée dans la Figure
25, qui propose un cadre conceptuel intégrant les interactions plante-microorganismes dans le contrdle de
la dynamique de la MO du sol. Le schéma met en évidence que la demande en nutriments des plantes
conditionne la nature des communautés microbiennes stimulées par les apports de carbone racinaire. Lorsque
la demande végétale en nutriments est élevee, les flux de carbone vers le sol favorisent des communautes
microbiennes a faible efficience d’utilisation du carbone (low-CUE), associées a une minéralisation accrue
de la MO et & une libération rapide des nutriments, processus pouvant renforcer le priming effect. A I’inverse,
lorsque la demande en nutriments est plus faible, les apports carbonés tendent a favoriser des communautes a
forte efficience (high-CUE), qui immobilisent davantage les nutriments et contribuent a la stabilisation du
carbone dans le sol. Ainsi, les stratégies enzymatiques décrites précédemment ne peuvent étre pleinement
comprises sans considérer le role régulateur des plantes, qui pilotent indirectement I’équilibre entre
minéralisation et stockage du carbone via la quantité et la qualité des ressources carbonées transférées au
sol. Ce cadre met en lumiere une vision intégrée ou le priming effect émerge de I’interaction dynamique entre
traits végétaux, contraintes nutritionnelles et stratégies fonctionnelles des communautés microbiennes.
En résumé, ’ensemble des résultats présentés dans cette section montre que la décomposition de la MO
et le recyclage des nutriments ne peuvent étre expliqués uniquement par la qualité chimique des substrats ou
par la quantité de ressources disponibles. Ils résultent avant tout de I’interaction entre la composition des
ressources, les contraintes steechiométriques imposées aux communautés microbiennes et leur capacité
fonctionnelle a acquérir les nutriments nécessaires a leur croissance. Les microorganismes apparaissent ainsi
comme des acteurs centraux du couplage entre cycles du carbone, de ’azote et du phosphore, en ajustant
continuellement leurs stratégies métaboliques, leur allocation enzymatique et la partition du carbone entre
respiration, croissance et acquisition de nutriments. Ces ajustements conditionnent directement les
dynamiques de minéralisation, de stabilisation et, a plus long terme, de stockage du carbone dans les sols.
Cette compréhension mécanistique conduit alors naturellement a élargir la réflexion au-dela des seules
contraintes nutritionnelles pour examiner comment les modifications durables de disponibilité des ressources
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Figure 26 - Effets de I’enrichissement en nutriments sur la diversité du sol et la multifonctionnalité des
écosystemes. Modele d’équations structurelles illustrant les effets directs et indirects de I’enrichissement en nutriments sur
la multifonctionnalité des écosystemes (EMF) via des modifications des propriétés édaphiques et de biologie du sol. Le
schéma (a) met en évidence les relations entre I’enrichissement nutritif, la disponibilité en carbone labile, I’azote minéral,
le pH du sol, la diversité microbienne et la diversité des nématodes, ainsi que leurs effets conjoints sur la multifonctionnalité.
Les fleches rouges et bleues indiquent respectivement des effets positifs et négatifs significatifs, tandis que les fléches grises
correspondent a des relations non significatives. Le pannel (b) synthétise I’importance relative des différents facteurs en
présentant leurs effets standardisés totaux sur la multifonctionnalité, soulignant le r6le prépondérant du pH du sol et de la
diversité biologique comme médiateurs des réponses écosystémiques a 1’enrichissement en nutriments. Figure tirée de Hu

et al. (2024) - Nature Communications.

122



Axe 1 - Ressources

influencent la diversité, la structure et les interactions biologiques dans les sols, ainsi que les rétroactions
plante-sol qui en résultent. Cette transition constitue le point d’entrée de la section suivante, consacrée aux
effets des changements de ressources sur la biodiversité microbienne et les ‘plant-soil feedbacks’ a plus
long terme.

1.4 Altérer la disponibilité des ressources modifie diversité et la structure des
communauteés microbiennes

1.4.1 Enrichissement en ressources et perte de biodiversité microbienne des sols

Les sections précédentes ont montré que la qualité des ressources organiques et la disponibilité en nutriments
contrélent fortement les processus de décomposition via les besoins nutritionnels et les capacités
fonctionnelles des communautés microbiennes. Toutefois, lorsque ces modifications de ressources deviennent
durables, leurs effets dépassent les réponses physiologiques a court terme et entrainent des changements
profonds de la diversité et de la structure des communautés biologiques du sol. A titre d’exemple a I’échelle
globale, les enrichissements en nutriments liés aux pratiques agricoles, aux dépots atmosphériques d’azote
ou aux changements d’usage des terres constituent aujourd’hui I’'un des principaux facteurs de
transformation des sols (Vitousek et al., 1997 ; Foley et al., 2005 ; Erisman et al., 2008 ; Galloway et al., 2008
; Steffen et al., 2015). Ces apports prolongés modifient durablement les contraintes nutritionnelles, la chimie
des sols et la nature des ressources disponibles pour les microorganismes. De nombreuses études montrent
notamment que ces enrichissements conduisent fréquemment a une diminution de la diversité microbienne
et a une altération des relations entre biodiversité et fonctionnement des sols (Allison & Martiny, 2008 ;
Delgado-Baquerizo et al., 2016 ; Crowther et al., 2019). Les apports prolongés d’azote provoquent notamment
une acidification des sols, qui constitue un filtre environnemental majeur pour les microorganismes et
entraine souvent une simplification des réseaux trophiques souterrains ainsi qu’une réduction de la diversité
bactérienne et fongique. Ces modifications se traduisent par une dégradation de processus clés tels que la
décomposition de la matiére organique et le recyclage des nutriments (Tian & Niu, 2015 ; Zhang et al., 2018).

Ces mécanismes ont récemment été confirmés a 1’échelle mondiale dans I’étude de Hu et al. (2024), a
laquelle j’ai activement contribué. Cette étude montre que I’enrichissement en nutriments, en particulier en
azote, modifie profondément les réseaux trophiques souterrains via I’acidification des sols, entrainant une
perte coordonnée de biodiversité microbienne et une rupture des relations positives entre diversité et
fonctionnement des sols (Figure 26). Autrement dit, lorsque la diversité biologique du sol décline, la capacité
des sols a assurer simultanément plusieurs fonctions biogéochimiques diminue également. Ces changements
traduisent une sélection de communautés adaptées a des environnements riches en nutriments, souvent au
détriment de microorganismes spécialisés dans I’exploitation de ressources complexes. Ces observations
montrent ainsi que les changements durables de disponibilité en ressources ne modifient pas uniquement
I’intensité des processus microbiens, mais restructurent profondément la diversité microbienne, constituant
un premier niveau de transformation du fonctionnement des sols.

123



Axe 1 - Ressources

Champignon:bactérie

1.0

0.8

0.6

0.4 1

Exigences nutritionnelles
Bactéries ## Champignons

0.8

0.9

1 1.1

Biomasse Microbienne N:P

1.2

Figure 27 - Relation entre la stoechiométrie de la biomasse microbienne et la structure des

communautés. Relation entre le ratio N:P de la biomasse microbienne et le ratio champignons:bactéries. La

figure illustre une augmentation relative de la dominance fongique lorsque le ratio N:P de la biomasse microbienne

s’¢éléve, suggérant des exigences nutritionnelles contrastées entre bactéries et champignons et un lien étroit entre

steechiométrie microbienne et organisation des communautés. Figure adaptée de Fanin et al. (2013) - Ecology

Letters.

Figure 28 - Effets interactifs des apports ou non
en phosphore en interaction avec des autres
éléments sur le fonctionnement et la structure des
communautés microbiennes du sol en forét
tropicale de Guyane francaise. Ordination des
profils cataboliques microbiens par MicroResp montrant
la séparation des communautés selon les traitements de
fertilisation. Les analyses de structure microbienne (via
PLFA) indiquent que les apports en nutriments, en
particulier en phosphore, modifient la composition des
communautés microbiennes vers des communautés
plutdt dominées par les bactéries. Figure tirée de Fanin et
al. (2015) - Functional Ecology.
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1.4.2 Changements de ressources et réorganisation des communautés microbiennes : bactéries,
champignons et stratégies d’utilisation des substrats

Au-dela des variations globales de diversité, les changements durables de disponibilité et de qualité des
ressources entrainent une réorganisation profonde des communautés microbiennes, en modifiant a la fois
leurs besoins nutritionnels, leur structure et les stratégies d’utilisation des substrats qu’elles déploient. Les
besoins nutritionnels microbiens ne sont en effet pas homogenes a 1’échelle des communautés et reflétent des
steechiométries contrastées entre groupes fonctionnels. De maniere générale, des biomasses microbiennes
caractérisées par des rapports C:N:P plus faibles traduisent une demande accrue en nutriments pour
soutenir des dynamiques de croissance rapides, tandis que des rapports plus élevés refletent une meilleure
capacité a exploiter des substrats pauvres en nutriments et riches en composés structuraux (Cleveland &
Liptzin, 2007 ; Mooshammer et al., 2014). Dans ce contexte, nos travaux ont montré que la steechiométrie de
la biomasse microbienne répondait étroitement a celle des ressources disponibles, comme vu en Section 1.3.2.
Cependant, cette plasticité steechiométrique ne permet pas de déterminer si elle résulte d’une réelle flexibilité
physiologique des mémes microorganismes capables d’ajuster leurs rapports C:N:P, ou si elle refléte plutot
des changements de la structure des communautés, liés a des remplacements de souches présentant des
steechiométries intrinséquement différentes. Pour répondre a cette question, nous avons mis en place une
expérimentation innovante évaluant le role de la stcechiométrie des composés dissous issus des litieres sur la
structure des communautés microbiennes. Nos resultats ont montré que la plasticité observée a 1’échelle de la
communauté provenait en grande partie de changements de composition microbienne (Figure 27). Des
ressources relativement riches en nutriments favorisent en général des communautés dominées par des
bactéries, généralement associées a des rapports C:N faibles souvent proches de 4 a 10 (Cleveland & Liptzin,
2007 ; Fierer et al., 2003 ; Strickland & Rousk, 2010). A Pinverse, lorsque les rapports C:P et N:P des
ressources augmentent, la contribution relative des champignons s’accroit, ceux-Ci présentant des rapports
C:N plus élevés, souvent autour de 15-20, traduisant une meilleure capacité a exploiter des substrats pauvres
en nutriments et riches en composés structuraux (de Boer et al., 2005 ; Keiblinger et al., 2010 ; Mooshammer
et al., 2014). Ces résultats rejoignent ceux obtenus dans d’autres systémes, ou la plasticité steechiométrique
des communautés est principalement expliquée par des changements de dominance entre groupes
microbiens aux exigences élémentaires distinctes plutét que par une flexibilité physiologique forte des
mémes souches (Makino et al., 2003 ; Danger et al., 2008). Ainsi, les contraintes stcechiométriques ne
modulent pas uniquement 1’activité microbienne, mais orientent également 1’organisation fonctionnelle des
communautés, un patron largement observé dans différents contextes écologiques reliant qualité des
ressources et stratégies microbiennes (de Boer et al., 2005 ; Strickland & Rousk, 2010 ; Malik et al., 2016).
Ces tendances sont encore renforcées lorsque la disponibilité en nutriments est modifiée par des
changements de la disponibilité en nutriments. Comme vu précédemment, dans une expérimentation de
fertilisation croisée en CNP en forét amazonienne, nous avons montré que I’enrichissement en nutriments
modifiait simultanément la biomasse microbienne, 1’activité métabolique et la structure fonctionnelle des
communautés (Fanin et al., 2015). La Figure 28 illustre clairement ces réponses a travers les profils
physiologiques mesurés par MicroResp et les analyses PLFA (cf. Section Méthodes) utiles a mesurer les bio-
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Figure 30 - Relations entre chimie de la matiére organique et structure fonctionnelle des
communautés microbiennes. (a) Analyse multivariée (RDA) reliant la composition chimique de la matiére
organique, déterminée par spectroscopie RMN (lignes rouges), aux marqueurs PLFA des communautés

microbiennes (rond vert = GN bacteria; rond rouge = GP bacteria). (b) Les pannels a droite illustrent les relations

entre groupes bactérien et régions NMR pour 3 types d’écosystémes représentant un gradient de succession (de

jeune = rouge, intermédiaire = bleu et ancien = vert) pour GP et proportion de composés carbonyls ou GN et
proportion de composés alkyles. Figure tirée de Fanin et al. (2019) - Soil Biology Biochemistry.
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-masses bactériennes et fongiques. Ces résultats couplés mettent en évidence une réorganisation marquée du
fonctionnement microbien en lien a la structure des communautés, en particulier lorsque le phosphore est
ajouté seul ou en interaction avec d’autres éléments. Cela rejoint des observations plus générales montrant
que les apports en nutriments modifient profondément les stratégies d’utilisation des ressources et la structure
des communautés microbiennes (Allison & Vitousek, 2005 ; Saiya-Cork et al., 2002 ; Leff et al., 2015).

Cette sensibilité des communautés microbiennes a la qualité des ressources apparait également lorsque la
disponibilité en carbone soluble varie (Fanin et al., 2014). Dans des microcosmes recevant des litieres
contrastées, nous avons notamment démontré que les apports riches en composés carbonés facilement
lessivables entrainaient une augmentation de la biomasse microbienne et une modification significative de la
structure des communautés bactériennes du sol, caractérisée par une diminution du ratio bactéries Gram
positives sur Gram négatives (GP:GN) (Figure 29). Ce résultat indique une augmentation relative des
bactéries Gram négatives, généralement associées a des stratégies copiotrophes, capables d’exploiter
rapidement des ressources labiles et de soutenir des taux de croissance élevés lorsque le carbone est abondant
(Fierer et al., 2003 ; Fierer et al., 2007). A I’inverse, lorsque les litiéres présentent de faibles concentrations
en carbone soluble, les bactéries GP deviennent relativement plus abondantes, cohérent avec leur association
fréquente a des stratégies plus oligotrophes et a I’utilisation de composés carbonés plus complexes (Kramer
& Gleixner, 2008 ; Nemergut et al., 2010). Ce changement de guildes bactériennes a eu des conséquences
cataboliques pour la dégradation de divers substrats carbonés, ce qui renforce I’idée que tous les taxons ne
sont pas égaux dans leur stratégie de vie et dans leur utilisation des ressources.

Dans la continuité de ces résultats, le ratio GP:GN peut ainsi étre mobilisé comme un indicateur
synthétique de la disponibilité en carbone organique dans les sols. En effet, comme vu précédemment,
plusieurs travaux ont montré que ce ratio varie de maniere cohérente avec le niveau de ressources carbonées
accessibles (Fierer et al., 2007 ; Kramer & Gleixner, 2008). Cependant, jusqu’a présent, cette relation n’avait
été démontrée que dans des expérimentations en laboratoire comparant des sols ou des apports de ressources
contrastes, sans avoir été explicitement testée dans des conditions naturelles de terrain. Cette lacune a été
comblée dans des sols organiques le long d’une chronoséquence en Suéde, OuU j’ai démontré que le ratio
GP:GN peut étre utilise comme un indicateur fonctionnel de la disponibilité en carbone in situ. En
particulier, nous avons trouvé que la structure des communautés microbiennes était étroitement liée a la
composition chimique de la MO déterminée par spectroscopie RMN (Figure 30). Les analyses multivariées
montrent notamment que les variations du ratio GP:GN sont associées a des gradients de composition
moléculaire de la MO, en particulier a I’équilibre entre fractions carbonées labiles et composés plus
structuraux. En détail, les régions spectrales correspondant aux composes alkyls et carbonyls allant du plutot
simple au plutdt complexe, était associé majoritairement au GN ou GP respectivement le long du gradient de
succession. Ainsi, bien que cela reste simpliste et que ce type d’approche reste a considérer avec précaution,
le ratio GP:GN constitue un proxy fonctionnel pertinent pour suivre les variations de qualité et
d’accessibilité du carbone organique.

Dans I’ensemble, ces travaux montrent que les contraintes steechiométriques et la qualité des ressources
agissent comme des filtres écologiques sélectionnant des assemblages microbiens distincts, ayant
potentiellement des capacités fonctionnelles différentes. A I’échelle des écosystémes, les variations de qua-
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Figure 31 - Réponses différentielles des communautés bactériennes et fongiques aux apports de
résidus végétaux. Variation de ’abondance relative des genres bactériens (a) et fongiques (b) apres 1’apport de
résidus de feuilles et de racines, mesurée apres 15, 35 et 91 jours par comparaison a des sols non amendés. Les barres

représentent les taxons présentant des changements significatifs d’abondance (positif > 0 ou négatif < 0), illustrant

la dynamique temporelle et les réponses contrastées des communautés microbiennes selon la nature des résidus et le

compartiment végetal. Cette figure met en évidence le caractere fortement sélectif des apports organiques sur la

composition taxonomique des microorganismes du sol. Figure tirée de Sauvadet et al. (2019) - Soil Biology

Biochemistry.
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-lité et de quantité des apports organiques peuvent ainsi conduire & une réorganisation durable des
communautés microbiennes, avec des conséquences directes sur les trajectoires de décomposition, le
recyclage des nutriments et, plus largement, le fonctionnement biogéochimique des sols.

1.4.3 Qualité des ressources et structuration de la diversité microbienne a I’échelle taxonomique
et fonctionnelle

Au-dela des changements d’équilibre entre bactéries et champignons, ou GP et GN pour les bactéries, les
modifications de qualité et de quantité des ressources influencent également la diversité microbienne a des
niveaux taxonomiques et fonctionnels plus fins, en sélectionnant des assemblages spécialisés dans
I’exploitation de différentes fractions de la MO. Plusieurs synthéses récentes montrent que la diversité
microbienne des sols est fortement corrélée a la diversité et a la qualité des apports organiques végétaux, qui
déterminent la diversité des niches écologiques disponibles pour les microorganismes (Fierer, 2017 ; Crowther
et al., 2019). Lorsque la nature des apports organiques change, qu’il s’agisse de transitions de végétation,
de modifications de litieres dominantes ou d’apports de substrats contrastés, la composition taxonomique et
fonctionnelle des communautés microbiennes se réorganise durablement, certains groupes étant favorisés
tandis que d’autres régressent. La synthése récente de Bernard et al. (2022), montre notamment que la nature
chimique de la matiére organique contrble directement les communautés capables d’exploiter différentes
fractions organiques, reliant composition des substrats et structuration de la biodiversité microbienne. Les
apports de substrats riches en composés facilement degradables favorisent ainsi des bactéries copiotrophes
telles que Pseudomonas, Burkholderia, Massilia ou certains Bacillus, ainsi que des champignons
saprotrophes rapides comme Mucor, Rhizopus, Cladosporium ou Aureobasidium, spécialisés dans
I’exploitation rapide de ressources labiles. A I’inverse, lorsque dominent des substrats plus complexes ou des
fractions organiques associées aux minéraux, les communautés incluent davantage de microorganismes
capables d’exploiter des composés plus récalcitrants, tels que des Actinobacteria comme Streptomyces,
Nocardia ou Rhodococcus, ainsi que des champignons ligninolytiques spécialisés dans la dégradation de
polymeres complexes (Baldrian, 2017 ; Malik et al., 2016, 2020).

Ces dynamiques ont été également observées expérimentalement dans le travail conduit par Marie
Sauvadet, qui a permis de préciser comment la qualité des ressources influence la structuration de la
biodiversité microbienne au cours de la décomposition (Sauvadet et al., 2019). En comparant la décomposition
de résidus végétaux contrastés, riches soit en composes solubles facilement accessibles comme les feuilles,
soit en composés plus structuraux et récalcitrants comme les racines, nous avons montré que la qualité du
substrat conditionne fortement les trajectoires de succession des communautés bactériennes et fongiques.
Les apports de feuilles, riches en carbone labile, entrainent ainsi une différenciation rapide des communautés
par rapport aux sols non amendés, avec un enrichissement de bactéries opportunistes telles que Pseudomonas,
Arthrobacter ou Variovorax, ainsi que de champignons saprotrophes spécialisés dans 1’exploitation des
composés facilement accessibles (Figure 31). A I'inverse, I’apport de racines, plus riches en composés
structuraux et généralement plus pauvres en nutriments, conduit a des changements plus progressifs et
sélectionne des microorganismes capables d’exploiter des substrats complexes, rapprochant davantage les
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Figure 33 - Effets des arbustes sur les communautés ectomycorhiziennes le long d’un gradient
environmental. (a) Réseau bipartite montrant les associations entre traitements (taille des iles, présence/absence
d’arbustes) et especes ectomycorhiziennes (cord-formers versus simple mycelia), révélant une forte réorganisation des
communautés le long du gradient des iles larges (rouge) vers les iles petites (vert). (b) Effets des traitements sur
I’abondance relative des espéces, indiquant que la présence d’arbustes en association avec des champignons
mycorrhiziens éricoides modifie la dominance et la composition des communautés fongiques d’ectomycorrhizes. Figure
tirée de Fanin et al. (2022) - New Phytologist.
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communautés de celles observées dans les sols non amendés. Ce travail montre également que les successions
microbiennes ne se résument pas a un simple remplacement global de bactéries par des champignons
au cours de la décomposition. Bactéries et champignons participent simultanément aux différentes phases
du processus, avec des réponses fortement dépendantes de la qualité du substrat et du stade de décomposition,
ce qui rejoint des syntheses récentes montrant que la partition fonctionnelle entre bactéries et champignons
varie continuellement selon la nature des substrats et les contraintes environnementales plut6t que de suivre
une opposition stricte entre décomposeurs bactériens et fongiques (Strickland & Rousk, 2010 ; Bahram et al.,
2018). Ces résultats soulignent également que les réponses microbiennes varient fortement a I’échelle des
genres et des especes, indiquant que des taxons appartenant a des mémes grands groupes phylogénétiques
peuvent présenter des stratégies écologiques contrastées. Ils mettent ainsi en évidence les limites d’une
classification trop grossiere des microorganismes en groupes copiotrophes ou oligotrophes basés sur les
phylums et rejoignent les travaux récents montrant que la diversité microbienne fonctionnelle se structure a
des résolutions taxonomiques fines, directement liées aux stratégies d’acquisition des ressources et aux niches
trophiques occupées (Allison & Martiny, 2008 ; Krause et al., 2014 ; Delgado-Baquerizo et al., 2018).

En conclusion, les variations de qualité et d’accessibilité de la MO n’affectent pas uniquement 1’intensité
de la décomposition, mais entrainent une réorganisation profonde de la diversité et la structure des
communautés microbiennes en sélectionnant des assemblages spécialisés dans 1’exploitation de fractions
organiques distinctes. Ces changements de composition et de diversité fonctionnelle influencent directement
les trajectoires de transformation, de recyclage et de stabilisation du carbone, et peuvent contribuent ainsi a

déterminer 1’évolution a long terme des stocks de carbone dans les sols.

1.4.4 Changement de qualité des ressources le long de gradients : exemple sur la structuration
des communautés fongiques

Les changements durables de disponibilité et de qualité des ressources organiques ne modifient pas
uniqguement la diversité bactérienne, mais entrainent également des réorganisations profondes des
communautés fongiques, en particulier dans 1’équilibre entre grandes guildes fonctionnelles impliquées
dans la décomposition et I’acquisition des nutriments (Clemmensen et al., 2013). Ces réorganisations
constituent un mécanisme clé reliant changements de végétation, disponibilité en nutriments et dynamique de
transformation de la matiére organique dans les sols forestiers (Phillips et al., 2013 ; Averill et al., 2014 ;
Clemmensen et al., 2015 ; Lindahl & Tunlid, 2015). Mes travaux récents menés le long d’une chronoséquence
forestiere en Suéde ont montré que les modifications conjointes de végétation, de qualité de la MO et de
fertilité des sols entrainent des changements marques dans I’équilibre entre champignons saprotrophes et
mycorhiziens, avec des conséquences directes sur la dynamique de décomposition et le stockage du carbone
dans les sols (Figure 32) (Fanin et al., 2022). En particulier, la présence d’un sous-bois dominé par des
arbustes éricacees, associés a des mycorhizes éricoides capables d’exploiter des formes organiques complexes
d’azote et de phosphore, favorise des environnements pauvres en nutriments et I’accumulation progressive de
MO peu décomposée (Read & Perez-Moreno, 2003 ; Clemmensen et al., 2013). Ces transitions ne
correspondent pas a une simple substitution entre guildes fongiques, mais impliquent également des
réorganisations internes fines au sein des communautés ectomycorhiziennes (Figure 33).

131



Axe 1 - Ressources

Conservative

Acquisitive

[\.\\

<_ Fine root economics spectrum >

o
/ N
1\
\
\+‘ Fungal to
bacterial
PLFA
Fine root traits ( RDMC RNC‘
Fungal guilds Arbuscular
. mycorrhizal :

RCC

N

‘ Unknown ‘

Gram-positive to
Gram-negative
bacterial PLFA

RFRL

V

SRTA | | sRa SRL
.., J *_—\_.‘ l*

\\ '[

\\ !

‘. "

Y !
S = % =N
b ar ’ Saprotrophs ‘
: ) & pathogens )

Figure 34 - Spectre économique des racines fines et associations microbiennes. Schéma conceptuel

illustrant les relations entre traits fonctionnels des racines fines,

stratégies d’acquisition des ressources et

organisation des communautés microbiennes du sol. Le gradient allant d’une stratégie conservatrice a acquisitive

s’accompagne de variations du ratio champignons:bactéries et du ratio bactéries Gram positives:Gram négatives,

ainsi que de changements dans les guildes fongiques associées. Les fleches rouges indiquent des relations positives

et les bleues des relations négatives entre traits racinaires et groupes microbiens. Figure tirée de Spitzer et al. (2021)

- New Phytologist.

Antennaria alpina -
Phleum alpinum -
Luzula pilosa 4

Millium effusum =
Potentilla crantzii
Festuca ovina A
Hieracium umbellatum <
Poa alpina 4

Erigeron uniflorus 4
Rumex acetosa -
Deschampsia flexuosa
Taraxacum spp.
Anthoxanthum odoratum =
Solidago virgaurea
Leucanthemum vulgare A
Saussurea alpina -
Geranium sylvaticum -
Dryas oclopetala

Plant species

Functional group

I o

Graminoid

20 -15-10 05 0.0 05
Feedback values

10 15 20

Figure 35 - étroactions plante-sol (plant-soil
feedback) chez des espéces de toundra.
Histogramme montrant les valeurs de rétroaction
plante-sol pour 18 espéces végétales, calculées
comme la différence de biomasse entre un sol
conspecifique et un sol hétérospécifique. Les barres
représentent la moyenne + intervalle de confiance a
95 %.

favorable du sol d’origine sur la croissance, tandis

Les valeurs positives indiquent un effet

que les valeurs négatives traduisent un effet
défavorable. Les couleurs distinguent les groupes
fonctionnels végétaux (forbs vs graminées) et les
astérisques signalent les effets significativement
différents de zéro. Figure tirée de Spitzer et al.
(2022) - Journal of Ecology.

132



Axe 1 - Ressources

Dans les stades les plus fertiles de la succession, les communautés ectomycorhiziennes sont davantage
dominées par des especes formant des cordons mycéliens (cord-formers), capables d’étendre leur réseau loin
des racines et d’exploiter efficacement des ressources distribuées de maniere hétérogéne dans le sol (Agerer,
2001 ; Lilleskov et al., 2011). A mesure que la succession progresse et que la disponibilité en nutriments
diminue, les espéces ectomycorhiziennes a mycélium simple (simple mycelia) représentent une proportion
relativement stable des communautés ectomycorhiziennes. En parallele, I’abondance relative des
champignons éricoides (ERI) augmente, en association avec un ralentissement de la décomposition de la
matiére organique et du recyclage de I’azote. Ainsi, lorsque ces arbustes disparaissent ou régressent,
I’abondance des ERI diminue au profit des ectomycorhizes. Cette réorganisation des communautés
fongiques s’accompagne de modifications des stratégies d’acquisition des ressources et des interactions entre
groupes fonctionnels, avec des conséquences notables sur la décomposition de la matiére organique et sur la
compétition avec les décomposeurs saprotrophes dans les horizons de surface (Clemmensen et al., 2013).
Ainsi, il en résulte une disponibilité accrue des nutriments et une moindre accumulation de carbone, ce
qui traduit un basculement vers un fonctionnement du sol caracterisé par un recyclage plus rapide de la matiére
organique (Clemmensen et al., 2015 ; Fanin et al., 2022). Au global, ces résultats montrent que les variations
dans la structure des communautés végétales entrainent non seulement des changements de dominance entre
guildes fongiques, mais également des réorganisations fonctionnelles au sein des communautés
mycorhiziennes, notamment en termes de stratégies d’exploration et d’acquisition des nutriments (Agerer,
2001 ; Awverill et al,, 2014). Ces changements ont des conséquences directes sur la dynamique de
décomposition et sur I’équilibre entre minéralisation et stockage du carbone dans les sols forestiers, en
accord avec les travaux montrant que les communautés mycorhiziennes jouent un rdle central dans la
régulation du devenir du carbone du sol (Phillips et al., 2013 ; Averill et al., 2014 ; Clemmensen et al., 2015).

1.4.5 Rétroactions plante-sol pilotées par les ressources et les communautés microbiennes

Sur le long terme, les rétroactions plante-sol, ou ‘plant-soil feedbacks’ (PSF), résultent de 1’influence
réciproque des plantes et des communautés du sol via les modifications de la disponibilité des ressources, de
la composition microbienne et du fonctionnement biogéochimique. Si les premiéres études sur les PSF se sont
principalement concentrées sur les interactions plante-pathogenes ou mutualistes, il est désormais clairement
établi que ces reétroactions émergent plus largement de changements intégrés de ressources et de
communautés microbiennes affectant la décomposition et la disponibilité des nutriments (Bever et al., 2010
; van der Putten et al., 2013 ; Bardgett & Wardle, 2010). Dans ce cadre, ’étude de Spitzer et al. (2021) a
laquelle j’ai contribué montre que les traits racinaires le long du root economics spectrum (cf. Section 1.1)
structurent directement les communautés microbiennes de la rhizosphére via la qualité et la quantité des
ressources fournies par les racines, notamment par les exsudats et la litiére racinaire. En s’appuyant sur des
analyses combinant traits racinaires, biomasse microbienne et composition des communautés (par PLFA),
cette étude met en évidence que le ‘spectre économique des racines’ influence fortement I’équilibre entre
communautés bactériennes et fongiques ainsi que la composition des guildes fongiques (Figure 34). Les
especes présentant des stratégies racinaires plus acquisitives, caractérisées par des racines fines, riches en
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azote et a renouvellement rapide, favorisent des communautés microbiennes associées a un recyclage rapide
des nutriments et & une dominance relative de groupes bactériens copiotrophes. A I’inverse, des stratégies
racinaires plus conservatrices, associees a des tissus plus denses et a des durées de vie plus longues, tendent
a favoriser des communautés plus dominées par des champignons, notamment mycorhiziens, associées a des
dynamiques de recyclage plus lentes. Ces résultats rejoignent des travaux montrant que la nature des apports
organiques et des composés de la rhizodéposition constitue un déterminant majeur de la structuration
des communautés microbiennes et de la transformation de la MO dans les sols (Bardgett & Wardle, 2010 ;
De Deyn et al., 2011 ; Fierer, 2017). Ces mécanismes se traduisent ensuite par des rétroactions mesurables sur
la performance végétale, comme I’illustre I’étude complémentaire de Spitzer et al. (2022) menée en toundra
subarctique. En analysant simultanément traits racinaires, composition microbienne par métabarcoding et
performance des plantes, cette étude montre que espéces végétales a stratégie acquisitive, caractérisées par
des racines ramifiées, riches en azote et a faible densité tissulaire, développent des rétroactions plante-sol
plus négatives (Figure 35). Ces traits favorisent des communautés microbiennes associées a un recyclage
rapide des nutriments, mais aussi a une accumulation d’effets négatifs liés a I’épuisement local des ressources
et & des déséquilibres élémentaires pour les microorganismes. A I'inverse, des stratégies racinaires plus
conservatrices, souvent associées a une plus forte dépendance aux symbioses mycorhiziennes, tendent a
générer des PSF plus neutres ou positifs. Ces resultats soulignent que les PSF ne refletent pas uniquement
I’accumulation de pathogénes ou de mutualistes, mais résultent d’un ajustement fonctionnel entre traits
végétaux, ressources disponibles et communautés microbiennes, dans lequel la vitesse de recyclage des
nutriments joue un rdéle central. Toutefois, ces effets ne sont pas systématiques a I’échelle des especes,
suggerant que les PSF émergent davantage de réorganisations fonctionnelles des communautés que de la
présence d’un taxon particulier, rejoignant ainsi les cadres conceptuels proposés par Bever et al. (2012), selon
lesquels les rétroactions plante-sol résultent principalement des effets cumulés de communautés entieres,
via les modifications conjointes de mutualistes, de décomposeurs et d’organismes potentiellement pathogénes,
plutot que de I’action d’un organisme isolé.

Pris ensemble, ces travaux permettent de proposer une vision intégrative des PSF comme une boucle
fonctionnelle dans laquelle les changements de ressources induits par les plantes modifient la composition et
le fonctionnement des communautés microbiennes, ce qui influence ensuite la décomposition et la
disponibilité des nutriments, affectant en retour la croissance végétale et la nature des nouvelles ressources
entrant dans le sol. Dans cette perspective, les PSF apparaissent comme un mécanisme clé par lequel les
changements de traits végétaux et de ressources contrdlent, & moyen et long terme, la structure et le
fonctionnement des communautés microbiennes et vis-versa.

1.5 Synthése de I’Axe 1 - La ressource comme filtre et moteur du fonctionnement
microbien des sols

Les sections précédentes ont montré que la décomposition de la MO et le recyclage des nutriments ne peuvent
étre expliqués uniquement par la quantité de ressources présentes dans les litieres ou les sols. Au contraire, la
nature des substrats, la disponibilité relative des éléments nutritifs, les besoins élémentaires des communau-

134



Axe 1 - Ressources

-tés microbiennes et leur capacité a exploiter ces ressources déterminent conjointement les trajectoires de
transformation de la MO et le couplage entre cycles biogéochimiques. Cette section propose une synthése
conceptuelle de ces travaux en mettant en évidence les principaux cadres permettant d’intégrer explicitement
la dimension microbienne dans la compréhension du fonctionnement des sols, avant d’ouvrir vers les axes
suivants consacrés au role de 1’habitat, des interactions biotiques et des changements environnementaux. Le
but n’est pas uniquement de re-synthétiser les résultats déja présentés, mais plutoét d’apporter une vision
globale avec une prise de recul sur le futur, les besoins et les limitations de nos approches en écologie
microbienne fonctionnelle.

1.5.1 Vers une écologie microbienne fonctionnelle centrée sur ’acquisition et I’utilisation des
ressources

Comme vu précedemment, la nature chimique des substrats, leur contenu en nutriments et la disponibilité
relative en carbone, azote et phosphore constituent des filtres majeurs du fonctionnement microbien, mais
ces facteurs n’agissent qu’en interaction avec les besoins nutritionnels et les capacités fonctionnelles des
communautés microbiennes (Elser et al., 2007 ; Manzoni et al., 2010 ; Sardans et al., 2012 ; Sinsabaugh et al.,
2013). La qualité des ressources organiques détermine d’abord la vitesse potentielle de transformation des
substrats, les composés facilement accessibles étant rapidement consommés tandis que les fractions plus
complexes sont transformés sur des temps plus longs (Melillo et al., 1982 ; Cornwell et al., 2008 ; Berg &
McClaugherty, 2013). Toutefois, les résultats présentés dans cet axe montrent que cette qualité intrinseque
des ressources n’explique qu’une partie des variations observées dans les dynamiques de décomposition.
La maniére dont ces ressources sont effectivement exploitées dépend fortement des contraintes nutritionnelles
auxquelles sont confrontés les microorganismes, ainsi que de leur capacité a accéder aux nutriments limitants
via la production d’enzymes extracellulaires ou la mobilisation de ressources du sol (Sinsabaugh et al., 2008
; Wallenstein & Weintraub, 2008 ; Mooshammer et al., 2014 ; Allison, 2012). Ainsi, les communautés
microbiennes ajustent ainsi continuellement leurs stratégies métaboliques et leurs investissements
enzymatiques afin de satisfaire leurs besoins en éléments nutritifs, ce qui conditionne directement la partition
du carbone entre respiration et production de biomasse, ainsi que le couplage (ou le découplage) entre cycles
du carbone, de I’azote et du phosphore (Manzoni et al., 2010 ; Sinsabaugh et al., 2013 ; Mooshammer et al.,
2014). Ces mécanismes expliquent notamment pourquoi des substrats chimiquement similaires peuvent
conduire a des dynamiques de décomposition contrastées selon le contexte nutritionnel ou la structure des
communautés microbiennes impliquées, comme montré dans mes travaux sur 1’effet conjoint de la qualité des
litieres et de la disponibilité en nutriments (Fanin et al., 2011 ; Fanin et al., 2012 ; Fanin et al., 2013 ; Fanin et
al., 2016a ; Fanin et al., 2016b). Par ailleurs, les modifications durables de la disponibilité en ressources
ne modifient pas uniquement I’intensité de I’activité microbienne a court terme, mais peuvent entrainer
des changements persistants dans les capacités fonctionnelles dominantes des sols. Les enrichissements en
nutriments, les changements de végétation ou les modifications des apports organiques sélectionnent
progressivement des assemblages microbiens adaptés a de nouvelles conditions environmentales, modifiant
ainsi le recyclage des nutriments a moyen et long terme (Allison & Martiny, 2008 ; Delgado-Baquerizo et al.,
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Figure 36 - Fonctionnalité des communautés microbiennes : un cadre intégré biomasse - structure -
activité. Schéma conceptuel illustrant les principaux déterminants de la fonctionnalité des communautés
microbiennes du sol. Le fonctionnement microbien résulte de I’interaction entre trois dimensions complémentaires
: la biomasse microbienne, qui refléte le potentiel global d’activité, ’activité métabolique, traduisant 1’intensité des
processus biologiques, et la structure des communautés, qui conditionne les capacités fonctionnelles et les stratégies
d’utilisation des ressources. Ces composantes interagissent pour contrdler les processus de décomposition, la
dynamique des enzymes extracellulaires et le recyclage des nutriments. La figure souligne ainsi qu’une approche
intégrative, combinant quantité, activité et organisation des communautés, est nécessaire pour comprendre et prédire
le fonctionnement microbien des sols. Figure tirée de Jassey et al. (2026) - submitted to Global Change Biology.
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2016 ; Crowther et al., 2019). Ces effets ont également été mis en évidence dans mes travaux montrant que la
fertilisation modifie durablement la structure et les capacités fonctionnelles des communautés
microbiennes tropicales (Fanin et al., 2012 ; Fanin et al., 2015 ; Fanin et al., 2017). Ces résultats conduisent
a dépasser une vision strictement chimique de la décomposition, dans laquelle la MO serait transformée
indépendamment des organismes impliqués, pour replacer explicitement les microorganismes au cceur du
contrdle des flux élémentaires (Schimel & Schaeffer, 2012 ; Wieder et al., 2013 ; Allison, 2012). Ainsi, les
sols doivent apparaitre comme des systemes dynamiques dans lesquels la qualité des ressources agit a la fois
comme un filtre écologique sélectionnant certaines stratégies microbiennes et comme un moteur
biogéochimique contrélant les flux de carbone et de nutriments.

Cette perspective conduit naturellement a adopter une approche d’écologie microbienne fonctionnelle,
centrée non seulement sur ’identification des organismes présents, mais surtout sur leur capacité a acqueérir et
transformer les ressources disponibles. Comprendre le fonctionnement des sols implique ainsi d’intégrer
explicitement les stratégies microbiennes d’utilisation des ressources, qui constituent un levier central
reliant composition des communautés et fonctionnement biogéochimique (Allison, 2012 ; Krause et al.,
2014 ; Delgado-Baquerizo et al., 2018 ; Chen et al., 2025). Cette approche fonctionnelle fournit le cadre
conceptuel sur lequel reposent les sections suivantes, qui proposent d’examiner plus précisément les

différentes dimensions permettant d’évaluer la fonctionnalité des communautés microbiennes du sol.

1.5.2 Fonctionnalité centrée sur les communautés microbiennes : un triptyque biomasse-
diversité-activité

Les reésultats de mes travaux de recherche montrent que comprendre le rdle des microorganismes dans le
fonctionnement des sols nécessite de dépasser une approche reposant uniquement sur la qualité de la MO ou
sur la composition taxonomique des communautés. Aprés plus de dix-sept années a travailler sur les
microorganismes du sol, il m’apparait nécessaire d’adopter une approche intégrée permettant d’évaluer
simultanément plusieurs dimensions de la fonctionnalité microbienne. Ainsi, basé sur mes travaux jusqu’en
2020, j’ai souvent enseigné a I’Université 1’idée de structurer ’analyse du role fonctionnel des communautés
microbiennes autour de trois composantes complémentaires (mais non-exhaustive) : (i) la biomasse
microbienne, (ii) Pactivité microbienne, et (iii) la structure des communautés (Figure 36). Ces
dimensions, bien que non exhaustives, conditionnent conjointement la maniére dont les microorganismes
contrblent la decomposition de la MO et le recyclage des éléments nutritifs. Prendre seulement I'une ou I’autre
des parties, ne donne qu’une vision partielle de la fonctionnalité des communautés de décomposeurs face a
leurs ressources.

Tout d’abord, la biomasse microbienne représente la fraction vivante de la MO du sol et constitue souvent
un indicateur du potentiel métabolique d’un sol (Jenkinson & Ladd, 1981 ; Anderson & Domsch, 2010). Elle
joue un réle central comme réservoir temporaire de nutriments et comme moteur biologique de la
décomposition. Toutefois, I’estimation de la biomasse microbienne reste sensible aux méthodes utilisées, qu’il
s’agisse de fumigation-extraction, d’analyses PLFA ou d’approches moléculaires (Vance et al., 1987 ;
Frostegard et al., 1993 ; Blagodatskaya & Kuzyakov, 2013). De plus, une biomasse élevée ne garantit pas né-
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Figure 37 - Contrastes de limitations nutritionnelles entre plantes, litiere et microorganismes du sol.
Schéma conceptuel illustrant le décalage stecechiométrique entre plantes, litiére et microorganismes au cours de la
décomposition. Les plantes, caractérisées par des rapports C:N élevés, sont principalement limitées en nutriments,
tandis que les microorganismes hétérotrophes du sol présentent des rapports C:N plus faibles et sont majoritairement
limités par le carbone. A la surface du sol, I’accés au carbone labile issu de la litiére et de la rhizosphére peut
temporairement déplacer cette limitation vers les nutriments. Avec la profondeur et la décomposition progressive de
la matiére organique, le carbone devient plus rare, renforcant la limitation en carbone des communautés
microbiennes. Cette figure met ainsi en évidence les contrastes de contraintes nutritionnelles entre compartiments et
leur role central dans la régulation des processus de décomposition et du cycle du carbone. Figure tirée de Soong et
al. (2019) - Global Change Biology.
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-cessairement une forte activité fonctionnelle, car une part importante des microorganismes du sol peut se
trouver en état de dormance ou de faible activité métabolique (Lennon & Jones, 2011 ; Blagodatskaya &
Kuzyakov, 2013). L’un des défis actuels consiste donc a mieux relier le stock microbien a sa capacité
effective de transformation de la MO.

La seconde dimension concerne I’activité microbienne, qui refléte les flux métaboliques associés a la
respiration, a la production d’enzymes extracellulaires et a I’assimilation des nutriments. Ces processus sont
directement responsables des flux de carbone et d’éléments nutritifs dans les sols (Schimel & Weintraub, 2003
; Sinsabaugh et al., 2008 ; Allison, 2012). Toutefois, la mesure de I’activité microbienne reste délicate, car les
indicateurs disponibles, tels que la respiration du sol ou les activités enzymatiques potentielles, ne représentent
souvent que des instantanés d’un systéme hautement dynamique, fortement influencé par I’humidité, la
température et la disponibilité en substrats (Davidson & Janssens, 2006 ; Blagodatskaya & Kuzyakov, 2013).
Un défi majeur consiste donc a relier ces mesures ponctuelles a des dynamiques fonctionnelles intégrées
capables de prédire les réponses des sols aux changements environnementaux a court et moyen terme.

La troisiéme dimension concerne la structure des communautés microbiennes, c’est-a-dire leur
composition taxonomique et leur organisation en groupes fonctionnels. Les progres recents du séquencage
haut debit permettent déesormais de caractériser finement la diversité bactérienne et fongique des sols (Fierer
et al., 2012 ; Bahram et al., 2018). Toutefois, I’'un des verrous majeurs reste de relier cette diversité
taxonomique a I’abondance relative aux processus biogeochimiques. La redondance fonctionnelle entre
especes, la plasticité métabolique et la complexité des interactions biotiques rendent la relation entre
composition et fonction loin d’étre triviale (Allison & Martiny, 2008 ; Krause et al., 2014). 1l devient donc
essentiel de dépasser une simple description des taxons présents pour comprendre comment la
composition des communautés conditionne les trajectoires de décomposition et de stabilisation du
carbone.

Ces trois dimensions ne sont pas indépendantes mais je pense qu’adopter une approche intégrée
combinant biomasse, activité et structure des communautés constitue ainsi une étape clé pour mieux
comprendre comment les microorganismes regulent les flux de carbone et de nutriments dans les sols. Nous
verrons également dans la synthése finale que je propose d’étendre ce concept avec une 4°™ dimension portant
sur les interactions biotiques. Cette vision multidimensionnelle permet également de dépasser 1’opposition
classique entre approches biogéochimiques et écologiques, en intégrant explicitement les différentes facettes
des communautés microbiennes dans I’analyse des processus du sol.

1.5.3 Ressources multipartites : partitionnement entre litiére, sol et microorganismes pour
comprendre le couplage entre cycles biogéochimiques

En plus de considérer les communautés microbiennes sous plusieurs angles, il parait important d’aller au-dela
des traits des litieres uniquement pour prédire le processus de décomposition, et ce méme si il est vrai que la
qualité des litieres et la disponibilité en nutriments constituent des déterminants majeurs de la vitesse de
décomposition. Toutefois, considérer uniquement la litiere comme ressource conduit a une vision
incompléte des processus en jeu. L’ensemble de mes travaux récents de recherche suggérent que la ressource
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Figure 38 - Importance de la résolution taxonomique pour décrire les stratégies de réponse
microbienne. Relation entre I’enrichissement isotopique en *C et *0 de lignées bactériennes soumises a un apport
de carbone seul (C) ou combiné carbone-azote (CN), représentées a différents niveaux taxonomiques : (A) classe,
(B) ordre, (C) famille et (D) genre. Les résultats montrent qu’a mesure que la résolution taxonomique augmente, la
diversité des stratégies de réponse devient plus apparente et le regroupement des lignées fonctionnelles est mieux
défini. Cette figure illustre que les stratégies d’histoire de vie bactériennes et les réponses aux apports nutritifs sont
mieux décrites a des niveaux taxonomiques fins, soulignant la forte variabilité fonctionnelle au sein des grands
groupes microbiens. Figure tirée de Stone et al. (2023) - ISME.
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exploitée par les microorganismes résulte d’un systéme intégré associant les apports végétaux, les propriétés
du sol et des communautés microbiennes elles-mémes. La ressource doit ainsi étre envisagée comme un
continuum litiére-sol-microorganismes plutdt que comme une entrée externe indépendante du systeme, une
idée désormais largement reconnue dans les syntheéses récentes sur la formation et la stabilisation de la matiére
organique des sols (Schmidt et al., 2011 ; Cotrufo et al., 2013 ; Lehmann & Kleber, 2015 ; Lavallee et al.,
2020). Ainsi, il va étre de plus en plus important de considérer également le contexte édaphique et les besoins
des communautés pour pleinement prédire le processus de décomposition.

Comme I’illustre la synthése proposée par Soong et al. (2019), les effets de la qualité des litiéres sur la
décomposition et la formation de MO du sol dépendent étroitement des propriétés du sol et des besoins
élémentaires des communautés. La Figure 37 montre que les plantes, caractérisées par des rapports C:N
élevés, sont principalement limitées par la disponibilité en nutriments, tandis que les microorganismes du
sol présentent des rapports C:N plus faibles et sont majoritairement limités par I’accés au carbone. Au
niveau de la litiere fraiche, la présence de carbone labile peut temporairement lever cette limitation et conduire
a une limitation en nutriments des microorganismes. Au fur et a mesure de la décomposition et avec la
profondeur du sol, la disponibilité en carbone diminue, ce qui renforce la limitation en carbone des
communautés microbiennes. Le schéma met ainsi en évidence le découplage des contraintes entre plantes
et microorganismes et souligne que les dynamiques de décomposition résultent de 1’évolution conjointe de
la qualité des ressources organiques et des besoins steechiométriques des organismes impliqués.

Je pense que cette approche multipartite permet de dépasser la vision linéaire dans laquelle la litiére
serait simplement transformée puis stockée dans le sol. Elle conduit plutét a considerer la dynamique du
carbone comme le résultat d’interactions permanentes entre végetation, sol et communautés microbiennes
(ainsi que de faune de sol), en cohérence avec les cadres conceptuels actuels sur la stabilisation du carbone
des sols (Schmidt et al., 2011 ; Lehmann & Kleber, 2015 ; Lavallee et al., 2020). Ainsi, comprendre le
fonctionnement des sols nécessite ainsi d’intégrer simultanément ces différentes composantes afin de mieux
prédire les trajectoires de transformation et de stabilisation de la MO. En plus de cela, a une échelle plus large,
il est important de noter que ces dynamiques s’inscrivent également dans des échanges continus avec
I’atmosphere et I’hydrosphére, qui contrélent notamment les flux d’eau, les dépots atmosphériques et les
transferts d’éléments nutritifs susceptibles d’influencer directement ou indirectement 1’activité et la structure
des communautés microbiennes. Sans constituer ici un objet d’étude central dans le cadre de cette HDR, ces
compartiments rappellent que les sols fonctionnent comme des interfaces intégrées au sein des cycles
biogéochimiques globaux, et qu’il reste encore de nombreuX sujets et connexions peu explorées avec d’autres
compartiments que ceux présentés ici.

1.5.4 Dépasser les cadres r/K et copiotrophes-oligotrophes pour décrire les stratégies
microbiennes

Les microorganismes du sol sont fréquemment décrits a 1’aide de cadres conceptuels hérités de 1’écologie des
organismes macroscopiques, en particulier I’opposition entre stratégies de type r et K ou entre organismes
copiotrophes et oligotrophes. Ces approches ont permis de poser un premier cadre interprétatif reliant dispo-
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Figure 39 - Cadre conceptuel des stratégies de vie microbiennes. (A) Continuum de stratégies
fonctionnelles microbiennes organisé autour de trois axes principaux : 1’acquisition des ressources (A), le rendement
de croissance (Y) et la tolérance au stress (S). Le triangle conceptuel en heut a droite représente les compromis
métaboliques entre ces trois dimensions, chaque communauté se positionnant selon son allocation relative des
ressources. (B) Le pannel en bas a droite replace ces stratégies le long de gradients environnementaux combinant
disponibilité des ressources et intensité du stress, montrant que les microorganismes adaptent leur fonctionnement
entre stratégies orientées vers la croissance, I’acquisition de ressources ou la résistance aux contraintes. Ce cadre
théorique propose ainsi une vision continue, plutot qu’une opposition stricte, des stratégies microbiennes, permettant
de relier conditions environnementales, allocation du carbone et fonctionnement des communautés du sol. Figure
tirée de Malik et al. (2018) - ISME.
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-nibilité en ressources, vitesse de croissance et réponses microbiennes aux apports de substrats. Comme
présenté en début d’Axe 1, les microorganismes copiotrophes sont souvent décrits comme favorisés par des
ressources abondantes et labiles, tandis que les organismes oligotrophes seraient mieux adaptés a des
environnements pauvres et a des substrats complexes. Cependant, des travaux récents montrent que ces
classifications simplifiées décrivent imparfaitement la diversité des stratégies microbiennes observées
dans les sols (Sauvadet et al., 2019 ; Fanin et al., 2022). La synthése proposée par Stone et al. (2023) souligne
notamment que les réponses microbiennes aux variations de ressources ne suivent pas systématiquement un
gradient unique allant d’organismes a croissance rapide vers des organismes a croissance lente. En effet, les
microorganismes présentent en réalité une grande diversité de compromis entre capacités de croissance,
investissements enzymatiques, tolérance aux stress, stratégies d’acquisition des nutriments et efficacité
d’utilisation du carbone, et ce, au sein d’un niveau taxonomique donnée. La Figure 38 illustre cette idée en
montrant que la réponse des bactéries aux apports de carbone ou de carbone+azote varie fortement selon le
niveau de résolution taxonomique considéré. Alors que les regroupements a 1’échelle des phylas ou des
classes n’identifient qu’un nombre limité de lignées copiotrophes, 1’analyse a des niveaux plus fins révele
une diversité beaucoup plus importante de stratégies de croissance et d’acquisition des ressources. Ces
résultats indiquent que des catégories écologiques simplifiées opposant microorganismes copiotrophes et
oligotrophes restent utiles comme cadre conceptuel, mais qu’elles masquent une hétérogénéité importante
au sein des grands groupes microbiens. Par ailleurs, plusieurs études montrent également que des
microorganismes appartenant aux mémes grands groupes taxonomiques peuvent adopter des stratégies
fonctionnelles trés différentes selon les conditions environnementales et la nature des substrats disponibles
(Krause et al., 2014 ; Malik et al., 2016 ; Martiny et al., 2015). De méme, certains taxons classiquement
considérés comme copiotrophes peuvent persister dans des environnements pauvres en ressources grace a une
forte plasticité métabolique ou a des capacités d’utilisation de substrats variés (Lennon & Jones, 2011), tandis
que des organismes réputés oligotrophes peuvent répondre rapidement a des pulses de carbone labile (Fierer
et al., 2007 ; Malik et al., 2019). Ces limites refletent notamment le fait que la disponibilité des ressources
dans les sols est hautement hétérogéne dans I’espace et le temps, avec des gradients microscopiques de
substrats, d’humidité, d’oxygene et de nutriments qui sélectionnent simultanément une grande diversité de
stratégies écologiques. Dans ce contexte, la coexistence de microorganismes aux stratégies contrastées
apparait comme une propriété intrinséque des sols plutét qu’une exception. En conséquence, je fais partie
de ce groupe de chercheurs qui proposent de remplacer ces catégories binaires par un cadre fonctionnel
multidimensionnel intégrant simultanément les capacités de croissance, les stratégies d’acquisition
enzymatique, efficacité d’utilisation des ressources, la tolérance aux contraintes environnementales et
les interactions biotiques (Allison, 2012 ; Krause et al., 2014 ; Stone et al., 2023). Bien que cette diversité
de stratégies microbiennes puisse paraitre complexe au premier abord, des cadres conceptuels récents, tels que
le modéle Y-A-S (Yield-Acquisition-Stress tolerance), permettent de formaliser les compromis
fondamentaux qui structurent le fonctionnement microbien (Malik et al., 2018 ; Malik et al., 2019). Ce cadre
repose sur I’idée que les microorganismes arbitrent en permanence entre trois grandes dimensions
fonctionnelles (Figure 39): maximiser le rendement de croissance et I’efficience d’utilisation du carbone (Y),
investir dans ’acquisition des ressources Via la production d’enzymes et de mécanismes d’exploration (A),
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ou renforcer leur tolérance aux contraintes abiotiques et biotiques (S). Cette évolution conceptuelle rejoint
directement les résultats présentés dans les sections précédentes. En effet, mes travaux montrent que les
variations de qualité des substrats, de disponibilité en nutriments et de contexte édaphique conduisent a des
ajustements cohérents avec ces compromis fonctionnels, qu’il s’agisse de modifications de I’investissement
enzymatique, de variations d’efficience métabolique ou de réorganisations des communautés. Je rattache ainsi
les résultats de cette synthese a ce cadre théorique émergent, tout en soulignant que la réponse microbienne
résulte toujours de I’interaction entre qualité des ressources, contraintes nutritionnelles et propriétés
physiques et chimiques du sol. En conclusion, I’intégration de ces approches fonctionnelles ouvre des
perspectives prometteuses pour mieux relier diversité microbienne, stratégies d’utilisation du carbone et
fonctionnement biogéochimique des sols, et pour intégrer plus finement la diversité fonctionnelle
microbienne dans les modeles de dynamique de la MO.
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« La nature enseigne a qui prend le temps de regarder®. »
*transmet des connaissances, des lecons ou une compréhension du vivant, mais seulement

a ceux qui ralentissent, observent et prennent le temps d’étre attentifs

e BY

En forét, j’ai eu la chance de présenter a mes champignons deux microorganismes pleins de

curiosité. Ce n’est pas tous les jours qu’on trouve des spécimens rares. Photo: N. Fanin,
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Figure 40 - Importance potentielle des communautés de décomposeurs lors de la minéralisation des
nutriments. En fonction de la stecechiométrie C:N:P et des éléments disponibles dans le milieu, le relargage des nutriments
dans I’environnement varie entre espéce selon les besoins nutritifs des communautés microbiennes. En plus de cette
variation initiale, les capacités fonctionnelles des communautés et leurs interactions avec 1’environnement jouent un role

encore méconnu qui doit étre quantifié pour une meilleure prise en compte du role des communautés lors de la minéralisation

des nutriments.
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Axe 2 : RoOle de ’Habitat et Adaptation Locale des
Microorganismes

2.1 L’habitat comme filtre écologique des communautés microbiennes

Au-dela de la qualité des ressources organiques retournant au sol, les caractéristiques de I’habitat dans lequel
s’effectue la décomposition jouent un réle déterminant dans la structuration et le fonctionnement des
communautés microbiennes. Les microorganismes évoluent en effet dans un environnement fortement
contraint par les propriétés physico-chimiques du sol, mais aussi par I’historique d’usage des terres ou le
microclimat, qui conditionnent conjointement 1’accés aux ressources et ’activité des décomposeurs.

Les sols présentent en effet une grande variabilité de propriétés édaphiques, telles que le pH, la texture,
la teneur en MO, I’humidité ou encore la disponibilité en nutriments, qui influencent directement la
composition et la diversité des communautés microbiennes. Parmi ces facteurs, le pH apparait comme 1’un
des déterminants majeurs de la structure microbienne a large échelle, tandis que la fertilité du sol et la
disponibilité en éléments nutritifs conditionnent la croissance et P’activité des communautés de
décomposeurs a I’échelle locale (Wallenstein & Weintraub, 2008 ; Sinsabaugh et al., 2008 ; Sinsabaugh et
al., 2013 ; Bradford et al., 2014). Cependant, si les différences de composition microbienne entre habitats sont
bien documentées, la question de savoir si ces communautés développent une véritable adaptation locale aux
conditions environnementales reste encore discutée. Les communautés microbiennes présentent en effet une
forte capacité d’ajustement fonctionnel face aux variations de ressources ou de contraintes environnementales,
ce qui suggeére une plasticité elevée de leur fonctionnement (Allison, 2012 ; Wieder et al., 2015). Néanmoins,
des différences persistantes observées le long de gradients de fertilité ou d’usage des terres indiquent que
I’histoire environnementale d’un sol peut influencer durablement les capacités fonctionnelles des
communautés microbiennes qui s’y développent (Keiser et al., 2014 ; Fanin et al., 2016a). Ainsi, I’habitat ne
se limite pas a sélectionner différentes communautés microbiennes, mais peut egalement orienter les stratégies
d’utilisation des ressources, la production enzymatique et, plus largement, la maniere dont les
microorganismes participent au recyclage de la MO et des nutriments. Cette influence se traduit notamment
par des différences dans la dynamique temporelle de minéralisation et d’immobilisation des nutriments en
fonction du type de sol au cours de la décomposition (Figure 40). Selon le contexte environnemental, la
phase initiale d’immobilisation peut étre plus ou moins marquée, reflétant des besoins nutritifs contrastés et
des stratégies différentes d’acquisition des ressources (NOté ici Asol+communaute)-

Comprendre dans quelle mesure ces contraintes de I’habitat faconnent les communautés
microbiennes et P’acquisition des nutriments constitue donc une étape essentielle pour mieux
appréhender le réle des microorganismes dans le fonctionnement biogéochimique des sols. C’est dans ce
contexte général que s’est inscrit une autre partie de mes travaux de recherche, visant & mieux comprendre
comment les caractéristiques de 1’habitat et de I’'usage des terres modulent I’exploitation des ressources
organiques par les communautés microbiennes. En particulier, mes travaux ont cherché a distinguer la part
respective des propriétés intrinseques des substrats organiques et celle des caractéristiques du milieu dans
la dynamique de minéralisation du carbone.
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Figure 41 - Variabilité de la minéralisation du carbone entre écosystemes. Les panels présentent les taux de
minéralisation du carbone et la minéralisation cumulative mesurés dans quatre types de sols (représentés par différents
symboles) apres ajout de litieres contrastées : (a) T. aestivum (blé), (b) F. sylvatica, (c) F. arundinacea et (d) R.
pseudoacacia. La minéralisation dépend en premier lieu de la qualité du substrat, qui contréle I’intensité des flux de carbone
et leur dynamique temporelle. Cependant, entre écosystemes, une part non négligeable de la variabilité observée est liée aux
ressources disponibles du sol, a la fonctionnalité des microorganismes et a leurs interactions, qui modulent I’exploitation
des substrats au cours de la décomposition. Ces résultats illustrent la nécessité de mieux hiérarchiser les effets respectifs de
la qualité des substrats et des contraintes édaphiques afin d’intégrer plus finement le role des microorganismes dans les

modeéles prédictifs des cycles du carbone dans les sols. Figure tirée de Fanin & Bertrand (2016) - Soil Biology Biochemistry.
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2.2 Les caractéristiques de I’habitat controlent 1’exploitation microbienne des
ressources

2.2.1 Gradients d’usage des terres

Les changements d’usage des terres constituent 1’un des principaux moteurs de transformation des sols a
I’échelle globale, modifiant simultanément la quantité et la qualité de la MO disponible ainsi que les
contraintes environnementales imposées aux communautés microbiennes. En particulier, les sols soumis a
une agriculture intensive, au travail mécanique ou a des apports réguliers d’intrants présentent souvent des
communautés microbiennes dominées par des bactéries capables de répondre rapidement aux apports de
ressources facilement disponibles. A Ulinverse, les sols forestiers, caractérisés par une accumulation
progressive de MO et des perturbations plus faibles, favorisent généralement une plus forte dominance
fongique impliquée dans la transformation de composés organiques plus complexes. Ces différences d’habitat
se traduisent ainsi par des vitesses et des trajectoires contrastées de recyclage de la matiére organique entre
écosystémes cultives, prairiaux et forestiers (Bradford et al., 2014 ; Fanin & Bertrand, 2016).

Des expériences de transplantation croisée de litiéres que j’ai menées le long de gradients d’usage des
terres ont montré que, si la qualité des substrats demeure le principal déterminant des taux de minéralisation,
les proprietés des sols expliquent également une part significative de la variabilité observée (Fanin &
Bertrand, 2016). Ainsi, des communautés microbiennes issues de sols agricoles, prairiaux ou forestiers
exploitent différemment des substrats identiques, soulignant que les propriétés de 1’habitat, et notamment la
fertilité des sols, modulent Pefficacité avec laquelle la MO est transformee, probablement via la disponibilité
en nutriments du sol. Cela illustre que pour un substrat donné, la vitesse de décomposition dépend du type de
sol dans lequel se déroule la décomposition (Figure 41).

Par ailleurs, des travaux complémentaires ont permis de montrer que la dynamique d’acquisition des
nutriments par les microorganismes variait le long de gradients d’usage des terres. En utilisant I’approche
de steechiométrie enzymatique (Moorhead et al., 2016), nous avons mis en évidence que la qualité des litiéres
contrélait principalement les besoins microbiens en carbone par rapport aux nutriments, tandis que les
propriétés des sols contrélaient davantage I’équilibre entre acquisition d’azote et de phosphore (Fanin et
al., 2016a ; Sinsabaugh et al., 2008) (Figure 42). Ces résultats indiquent que les contraintes édaphiques
modulent directement les stratégies microbiennes d’exploitation des ressources au cours de la
décomposition en fonction du type d’habitat.

2.2.2 Fertilité des sols et contraintes nutritives modifient I’exploitation du carbone

Au-dela des pratiques qui différent entre différents types d’écosystémes, les différences de fertilité des sols
modifient significativement les mécanismes par lesquels les microorganismes exploitent les ressources
organiques. En effet, les microorganismes doivent maintenir un équilibre élémentaire relativement constant
dans leur biomasse, malgré des variations importantes de disponibilité en éléments dans leur
environnement, ce qui impose des ajustements métaboliques continus (Sinsabaugh et al., 2008 ; Manzoni et
al., 2010 ; Mooshammer et al., 2014).
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Figure 43 - Relations entre la minéralisation de I’azote et du phosphore et la quantité de carbone minéralisé
au cours de la décomposition de litieres contrastées. Les panels montrent les dynamiques observées pour (a)
Triticum aestivum, (b) Fagus sylvatica, (c) Festuca arundinacea et (d) Robinia pseudoacacia dans différents types de sols
(cultivé, forestier, prairial et plantation). Les trajectoires mettent en évidence des phases d’immobilisation puis de libération
des nutriments, dont I’intensité et le moment varient selon la qualité des litiéres et le contexte édaphique, soulignant le role
conjoint des caractéristiques du substrat et des propriétés du sol dans le couplage entre cycles du carbone et des nutriments.

Figure adaptée de Fanin et al. (2016a) - Biogeochemistry.
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Comme vu lors de la Section 1, lorsque les résidus végétaux présentent des rapports C:N:P élevés, les
microorganismes doivent mobiliser des nutriments issus du sol pour soutenir leur croissance et produire les
enzymes nécessaires a la dégradation des polymeres végétaux. Cette contrainte peut conduire & une
immobilisation temporaire des nutriments minéraux dans la biomasse microbienne et un ralentissement de
la décomposition, alors que des ressources plus équilibrées permettent une croissance plus rapide et une
libération plus précoce des nutriments dans le sol (Manzoni et al., 2010 ; Sinsabaugh et al., 2013). Cette
dynamique apparait clairement dans nos expériences de décomposition menées avec des litiéres de qualités
contrastées incubées dans des sols soumis a différents types d’écosystemes. Comme illustré dans la Figure
43, la relation entre minéralisation du carbone et dynamique des nutriments varie fortement selon la qualité
des litieres et le contexte édaphique (Fanin et al., 2016a). Pour des litieres pauvres en nutriments, présentant
des rapports C:N et C:P élevés, la minéralisation initiale du carbone s’accompagne d’une immobilisation
marquée de 1’azote et du phosphore, traduisant une forte demande nutritive des microorganismes. A
I’inverse, des litieres plus riches en nutriments conduisent plus rapidement a une libération nette de nutriments
dans le sol. Cette figure montre également que ces trajectoires different entre sols agricoles, forestiers,
prairiaux ou de plantation, indiquant que la disponibilité initiale en nutriments du sol module fortement la
réponse microbienne. Ainsi, pour une méme litiére, les phases d’immobilisation ou de libération nutritive
varient clairement selon 1’habitat, révélant que les microorganismes ajustent leur stratégie d’utilisation des
ressources en fonction des contraintes locales en nutriments. Ainsi, la fertilité des sols ne modifie pas
uniquement 1’intensité du processus de décomposition, mais aussi la maniere dont les microorganismes
répartissent leurs investissements métaboliques entre croissance, respiration et acquisition de nutriments
(Schimel & Weintraub, 2003 ; Allison et al., 2010 ; Sinsabaugh et al., 2013 ; Malik et al., 2020). Cette
redistribution des flux de carbone et de nutriments conduit a des changements progressifs dans les stratégies
d’utilisation des ressources, thématique abordée dans la section suivante.

2.2.3 Dynamiques temporelles de I’exploitation microbienne des ressources en fonction des

besoins en ressources dans I’habitat

La décomposition de la MO ne constitue pas un processus uniforme mais correspond a une succession de
phases au cours desquelles la nature des substrats disponibles et les contraintes nutritives évoluent
progressivement. Cette dynamique temporelle modifie les stratégies métaboliques des microorganismes et
conduit a des changements successifs dans 1’exploitation des ressources carbonées et nutritives. Dans les
phases initiales de décomposition, les microorganismes exploitent principalement les composés carbonés
solubles et les fractions facilement dégradables des résidus végétaux, conduisant généralement a une forte
activité respiratoire et a une croissance rapide de la biomasse microbienne. Cette phase est souvent
accompagnée d’une forte demande en nutriments lorsque les résidus présentent des rapports C:N ou C:P
élevés, conduisant a une immobilisation temporaire de I’azote et du phosphore disponibles dans le sol
(Manzoni et al., 2010 ; Sinsabaugh et al., 2013). Au fur et a mesure que les fractions labiles sont épuisées, les
microorganismes doivent mobiliser des enzymes capables de dégrader des composeés plus complexes tels que
la lignine ou la MO du sol. Cette transition s’accompagne généralement d’une diminution de I’activité respi-
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Figure 44 - Déséquilibres steechiométriques entre les microorganismes et leurs ressources. Modeles
d’équations structurelles décrivant les relations entre les déséquilibres stoechiométriques du sol et de la litiére, la
composition des communautés microbiennes, 1’allocation enzymatique (rapports entre enzymes d’acquisition du C,
du N et du P) et la perte de masse de la litiere aprés 6 mois (a) et 12 mois (c). Les fleches pleines indiquent des
relations significatives, avec des coefficients standardisés positifs (bleu) ou négatifs (rouge), tandis que les fleches
en pointillé correspondent a des relations non significatives. Les pannels (b) et (d) présentent les coefficients de
corrélation entre les différents indices de déséquilibre steechiométrique (C:N, C:P et N:P) et les variables considérées,
respectivement aux stades précoces et tardifs de la décomposition. Les résultats montrent un contréle temporel
différencié des processus de décomposition. Aux stades précoces (6 mois), les déséquilibres stcechiométriques entre
les microorganismes et la litiére influencent principalement 1’allocation enzymatique et I’activité microbienne,
reflétant un contréle dominant par la qualité du substrat. A mesure que la décomposition progresse (12 mois), I’effet
des déséquilibres liés au sol devient plus marqué et agit indirectement sur la perte de masse via des modifications de
la composition des communautés saprotrophes et des stratégies d’acquisition des nutriments. Ces résultats suggerent
un basculement progressif d’un controle par les propriétés intrinséques de la litiére vers un controle croissant par
I’environnement édaphique et les contraintes steechiométriques du sol. Figure adaptée de Li et al. (2023) - Functional
Ecology.
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-ratoire spécifique et d’une modification des stratégies d’acquisition des nutriments, les microorganismes
exploitant davantage la MO du sol pour satisfaire leurs besoins énergétiques et nutritifs. Les limitations
nutritives deviennent alors plus marquees, et la disponibilité en nutriments du sol joue un réle croissant
dans la poursuite du processus de décomposition (Mooshammer et al., 2014).

Ce contréle progressif exercé par le sol au cours de la décomposition a été confirmé récemment dans une
étude menée dans les travaux réalisés lors du post-doctorat de Bing Li le long d’un écotone forét-steppe en
Chine utilisant également des transplantations croisées de litieres (Li et al., 2023). En effet, nous avons
démontré que durant les premiéres phases de décomposition (Figure 44), les taux de dégradation sont
principalement gouvernés par les déséquilibres steechiométriques entre les microorganismes et la litiére,
traduisant I’importance de la qualit¢ du substrat et de son adéquation avec les besoins nutritifs des
décomposeurs. Cette phase initiale correspond a une exploitation préférentielle des composés carbonés
labiles, durant laquelle les microorganismes peuvent maintenir des taux de croissance élevés sans
modification majeure de la structure des communautés, ce qui conduit a un contrdle direct de la décomposition
par les déséquilibres microbe-litiere (Li et al., 2023 ; Mooshammer et al., 2014 ; Soong et al., 2020).

La transplantation réciproque entre milieux de steppe et de forét a cependant permis de montrer que cette
dominance du contrdle par la litiere évolue rapidement au cours du temps. Les sites de steppe, caractérisés par
des sols relativement riches en nutriments disponibles et par des rapports C:nutriments plus faibles,
favorisent une décomposition plus rapide, notamment lorsque les microorganismes peuvent compenser les
déséquilibres élémentaires de la litiere par un accés plus facile aux ressources du sol. A I'inverse, les sols
forestiers, généralement plus riches en carbone mais plus contraints en nutriments disponibles, induisent
une progression plus lente de la décomposition et renforcent les limitations nutritives des
microorganismes, particulierement lorsque les fractions labiles de la litiere sont épuisées (Li et al., 2023 ;
Zechmeister-Boltenstern et al., 2015). Ainsi, a mesure que la décomposition progresse, I’épuisement des
composes facilement assimilables entraine une transition fonctionnelle vers une dépendance croissante aux
ressources edaphiques. Les déséquilibres steechiométriques entre microorganismes et sol deviennent alors
déterminants, mais principalement via des effets indirects impliquant des changements de composition des
communautés microbiennes et des ajustements des stratégies métaboliques. En particulier, dans les milieux
forestiers ou les contraintes nutritives sont plus fortes, les communautés fongiques saprotrophes prennent
une importance croissante grace a leur capacité de production d’enzymes extracellulaires impliquées dans
la dégradation des composés complexes, tandis que dans les milieux de steppe, la disponibilité relative en
nutriments permet une compensation plus directe des déséquilibres stoechiométriques. Cette transition relie
ainsi les différences d’habitat aux trajectoires temporelles de décomposition observées, en soulignant le
passage progressif d’un controle par la qualité de la litiére a un contrdle exercé par les caractéristiques
du sol, le tout en s’appuyant sur une modification des stratégies d’acquisition des ressources par les
communautés microbiennes (Li et al., 2023 ; Zechmeister-Boltenstern et al., 2015 ; Fierer, 2017 ; Vofiskova
& Baldrian, 2013).
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Figure 45 - Interactions entre la qualité de la
litiere et les communautés microbiennes du sol au
cours de la décomposition. (a) Hypothese de la
qualité initiale de la litiere (LQ) : la minéralisation du
carbone au cours de la décomposition est fonction de la
qualité initiale de la litiére, les litieres les plus labiles
présentant les taux de minéralisation du carbone les plus
élevés dans tous les environnements. (b) Hypothese de
largeur fonctionnelle (FB) : les communautés de
décomposeurs  issues d’écosystémes a litiéres
récalcitrantes possédent une plus grande capacité
fonctionnelle a décomposer une large gamme de
composeés chimiques, de sorte que tous les types de litiere
présentent les taux de minéralisation du carbone les plus
élevés dans les environnements pauvres ou a litieres
récalcitrantes. (c) Hypothése de I’avantage du site
d’origine (HFA) : les communautés de décomposeurs
sont localement adaptées a leur propre litiére, de sorte
que chaque type de litiére se décompose plus rapidement
dans un environnement dominé par I’espece végétale
dont elle provient que dans un environnement dominé par
une autre espece végétale. Le signe ‘+’ indique que le
taux de minéralisation du carbone est plus élevé pour les
interactions plante—sol illustrées par les fleches dans les
différents pannels. Tous les signes ‘+’ représentent des
tendances relatives et non des valeurs absolues. Figure

tirée de Fanin et al. (2016) - Ecology.
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2.3 Adaptation locale des communautés microbiennes aux ressources et a I’habitat

Avant d’entrer dans I’analyse détaillée des mécanismes d’adaptation locale, il est utile de replacer cette
question dans le cadre plus général des mécanismes controlant la décomposition de la MO. Plusieurs
hypothéses ont été proposées pour expliquer les variations de vitesse de décomposition observées entre
habitats, reposant soit sur la qualité intrinseque des litiéres, soit sur les capacités fonctionnelles des
communautés microbiennes, soit encore sur leur adaptation locale aux substrats dominants dans
I’environnement proche. Comme illustré dans Fanin et al. (2016a), trois mécanismes principaux peuvent étre
distingués pour expliquer les variations de perte en masse des litiéres entre habitats (Figure 45). La premiere
hypothése considére que la décomposition est principalement contr6lée par la qualité intrinseque des litiéres
(cf. Axe 1). Dans ce cas, et comme vu en Section 1.1, les substrats riches en composés facilement dégradables,
notamment en fractions solubles et en polysaccharides accessibles, se décomposent rapidement, quel que
soit I’environnement dans lequel ils sont incubés, tandis que des litieéres plus riches en composés récalcitrants,
tels que la lignine ou certains métabolites secondaires, présentent des taux de décomposition plus faibles.

Au-dela de la qualité des litieres, I’habitat peut également influencer le fonctionnement et les capacités
fonctionnelles des communautés microbiennes. Une seconde hypothese propose ainsi que les communautes
different dans leur capacité a exploiter des substrats plus ou moins complexes, certaines présentant une plus
grande polyvalence fonctionnelle et pouvant dégrader efficacement une large gamme de composeés, c-a-d
I’hypothése de ‘functional breadth hypothesis® (Figure 45). En particulier, les décomposeurs issus
d’écosystémes a litieres récalcitrantes pourraient présenter une plus grande capacité fonctionnelle a
dégrader une large gamme de composés chimiques, conduisant ainsi a des taux plus éleves de minéralisation
du carbone pour différents types de litiere dans les environnements pauvres (Keiser et al., 2014).

Enfin, une troisieme hypothese suggére que les communauteés de décomposeurs sont adaptees aux
substrats dominants dans leur habitat, conduisant a une décomposition plus efficace lorsque les litieres sont
incubées dans leur environnement d’origine, phénomeéne connu sous le nom de ‘home-field advantage’
(Figure 45). Cette hypothése, empruntée au domaine sportif ou les équipes performent mieux dans leur stade
habituel, suggere qu’une exposition répétée a certains types de résidus végétaux conduit a la sélection de
communautés spécialisées dans leur dégradation (Gholz et al., 2000 ; Ayres et al., 2009).

Ces différents mécanismes ne sont pas exclusifs et peuvent intervenir successivement ou de concert en
fonction de I’habitat d’origine. La question centrale devient alors de déterminer dans quelle mesure les
différences observées entre habitats refletent simplement la qualité des substrats disponibles ou traduisent
également une adaptation durable des communautés microbiennes aux conditions locales. Les sections
suivantes visent a examiner plus précisément ces mécanismes en analysant d’abord la capacité des
communautés microbiennes a exploiter une diversité de ressources, avant d’aborder plus explicitement les

mécanismes d’adaptation locale.
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Figure 46 - Estimations des paramétres de la
minéralisation nette cumulée du carbone. Cette

Time @) TiQure répond a la Figure 45 et évalue les hypotheses (a)

Time (d)
0

Time (d)

LQ, (b) FB et (c) HFA au cours du temps. Le paramétre
LQ correspond a la capacité relative des différents types
de litiecre a &tre minéralisés par 1’ensemble des
communautés de décomposeurs utilisées dans notre
expérience. Le paramétre FB quantifie la capacité
fonctionnelle globale de chaque communauté de
décomposeurs. Le paramétre HFA estime 1’interaction
entre la décomposition de la litiére et les communautés
de décomposeurs propres a chaque écosystéeme. Nous
avons démontré que la qualité de litiére est bien un des
facteurs primordiaux expliquant le processus de
décomposition avec un effet croissant pour les litieres
labiles de prairies et de grandes cultures. La largeur
fonctionnelle de dégradation était quant a ell largement
supérieure au sein des écosystémes forestiers, mais
également au cours du temps et a une moindre mesure en
prairie. Enfin nous avons trouvé a avantage compétitif a
la maison pour les litieres de plantation et de prairie,
soulignant une adaptation locale des communautés a
leurs substrats. Figure tirée de Fanin et al. (2016b) -
Ecology.
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2.3.1 Amplitude fonctionnelle des communautés microbiennes

Les communautés microbiennes du sol sont exposées a des environnements fortement contrastés en termes de
disponibilité et de qualité des ressources. Dans des milieux pauvres ou soumis a des contraintes nutritives
récurrentes, les microorganismes doivent faire face a une variabilité importante des ressources accessibles,
ce qui peut favoriser la sélection d’organismes capables d’exploiter une large gamme de substrats. A
I’inverse, dans des milieux plus fertiles ou recevant des apports réguliers de ressources facilement
accessibles, les communautés peuvent étre dominées par des microorganismes spécialisés dans I’exploitation
de substrats labiles, sans nécessité de maintenir une large diversité de capacités fonctionnelles ou
enzymatiques (Strickland et al., 2009 ; Keiser et al., 2014).

Mes travaux ont contribué a tester 1’hypothese de ‘largeur fonctionnelle’ en comparant la capacité de
communautés microbiennes provenant d’habitats contrastés a décomposer différentes litieres végétales au sein
d’un dispositif de transplantations croisées impliquant des sols agricoles, prairiaux, forestiers et de
plantation (Fanin et al., 2016a). Dans cette étude, des litiéres présentaient des qualités fortement contrastees,
allant de résidus de blés riches en composés facilement dégradables a des litieres plus récalcitrantes de hétre,
et ont été incubées dans différents types de sols afin de dissocier les effets de la qualité des substrats et ceux
des communautes de décomposeurs locales. Les résultats ont montré que, bien que la qualité intrinseque des
litieres demeure le principal determinant des taux de décomposition, la réponse des communautes
microbiennes variait selon leur habitat d’origine (Figure 46). En particulier, certaines communautés issues
de milieux relativement pauvres en ressources comme en forét présentaient des taux de décomposition plus
homogénes entre substrats contrastes, suggérant une capacité plus large a exploiter différentes qualites de
litieres. A I'inverse, des communautés provenant de milieux plus fertiles montraient parfois des variations
plus marquées de décomposition en fonction de la qualité des substrats, indiquant une réponse plus
dépendante des ressources disponibles. Ces tendances sont cohérentes avec plusieurs travaux montrant que
la variabilité de disponibilité des ressources et les contraintes nutritives peuvent selectionner des communautés
présentant des stratégies d’utilisation des substrats plus ou moins polyvalentes selon le contexte
environnemental (Strickland et al., 2009 ; Malik et al., 2016). En particulier, des syntheses globales indiquent
que I’histoire d’usage des sols et les conditions environnementales passées peuvent influencer durablement
les capacités fonctionnelles des communautés microbiennes, en modulant la diversité des stratégies
métaboliques présentes dans les sols (Allison & Martiny, 2008 ; Schimel & Schaeffer, 2012). En conclusion,
ces résultats suggerent que 1’exposition prolongée a des environnements contraints pourrait favoriser des
communautés capables de maintenir des capacités fonctionnelles relativement plus stables face a des
variations dans la qualité des substrats (Keiser et al., 2014), ce qui constitue un mécanisme potentiel
d’adaptation aux contraintes environnementales locales. Toutefois, I’amplitude de ces effets reste variable
selon les contextes étudiés et dépend fortement des contrastes environnementaux considérés, indiquant que
cette hypothése nécessite encore d’€tre testée a plus large échelle spatiale et le long de gradients

d’anthropisation plus marqués.
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Figure 47 - Effet de la suppression de la phyllosphere sur le home-field advantage. Cette figure
synthétise une méta-analyse basée sur 227 transplantations réciproques de litiere issues de 43 études. Le HFA
correspond a la différence de vitesse de décomposition entre une litiere décomposée dans son environnement
d’origine et cette méme litiere décomposée ailleurs. Deux situations sont comparées : (i) litieres intactes conservant
leur communauté microbienne foliaire (phyllosphére, en rouge), et (ii) litieres ot cette communauté a été éliminée
par différents traitements de stérilisation (séchage, autoclave ou irradiation gamma, en bleu). Les résultats montrent
que le HFA est significativement positif lorsque la phyllosphere est conservée (+8.2 % en moyenne), tandis qu’il
devient quasi nul aprés suppression des microorganismes foliaires (-0.5 %). Autrement dit, I’avantage de
décomposition locale disparait lorsque la communauté microbienne associée aux feuilles est retirée. Figure tirée de
Fanin et al. (2021) - New Phytologist.
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2.3.2 Adaptation des communautés aux substrats locaux : I’hypothése du home-field advantage

Au-dela des différences d’amplitude fonctionnelle observées entre habitats, une autre hypothése propose que
les communautés microbiennes puissent s’adapter spécifiquement aux substrats dominants de leur
environnement. Cette idée est généralement décrite sous le terme de home-field advantage (HFA), selon
lequel une litiere se décompose plus rapidement dans le sol dont elle est issue que dans des sols recevant
habituellement d’autres types de résidus végétaux (Gholz et al., 2000 ; Ayres et al., 2009 ; Veen et al., 2015).
Ce mécanisme repose sur I’idée que I’exposition répétée a des types spécifiques de résidus végétaux conduit
progressivement a la sélection de communautés de décomposeurs capables d’exploiter plus efficacement
ces substrats. En particulier, les microorganismes produisant les enzymes nécessaires a la dégradation des
composés dominants deviennent alors plus abondants ou plus actifs, ce qui conduit & une décomposition
plus rapide lorsque ces mémes litiéres sont déposées dans leur habitat d’origine. A I’inverse, lorsqu’une
litiere est transférée dans un environnement recevant habituellement des résidus de composition différente,
les communautés locales peuvent étre moins efficaces pour la dégrader, conduisant a un ralentissement relatif
de la decomposition.

En lien a la figure décrite précédemment, mes travaux ont montré que, si un effet d’avantage local peut
étre observe dans certains cas pour la plantation et la prairie, son amplitude reste généralement plus faible que
I’effet direct de la qualité intrinséque des litieres. Autrement dit, la composition chimique des résidus demeure
le principal déterminant des vitesses de décomposition, tandis que 1’adaptation locale des communautés
n’explique qu’une portion supplémentaire de la variabilité observée. Cependant, les mécanismes responsables
du HFA ne se limitent pas aux seules communautés du sol. En effet, j’ai récemment montré que les
microorganismes associés aux feuilles avant leur chute jouent également un rdle important dans les
premieres phases de décomposition. En particulier, la suppression expérimentale des communautés
phyllosphériques avant incubation réduit fortement, voire annule, I’effet HFA observé lors de la
décomposition des litieres (Figure 47). Ces résultats indiquent que la décomposition ne dépend pas
uniquement des communautés microbiennes du sol, mais également des microorganismes déja présents sur
les feuilles avant leur chute. Cela peut étre di au fait que les microorganismes de la phyllosphere agissent en
effet comme premiers colonisateurs du substrat et peuvent influencer les phases initiales de décomposition
par des effets de priorité écologique (Fukami et al., 2015). En modifiant précocement la composition
chimique des tissus et la structure des communautés microbiennes, ils conditionnent la colonisation
secondaire par les décomposeurs du sol et orientent les trajectoires de succession microbienne (Vorholt, 2012
: Vacher et al., 2016 ; Leff et al., 2015). Ces processus peuvent favoriser certaines voies de dégradation ou, au
contraire, limiter I’installation d’autres organismes par compétition pour les ressources ou production de
composés antagonistes (Peay et al., 2011 ; Fukami, 2015). Par ailleurs, I’expression de ces effets dépend
fortement du microclimat local. Les conditions de température, d’humidité et d’exposition influencent la
survie et ’activité des microorganismes foliaires apres la sénescence, modifiant ainsi la vitesse de colonisation
et I'intensité des interactions microbiennes au cours des premicres phases de décomposition (Austin &
Vivanco, 2006 ; Berg & McClaugherty, 2013 ; Bradford et al., 2016 ; Fanin et al., 2021). Ces effets rejoignent
les travaux montrant que la décomposition résulte d’un couplage étroit entre qualité du substrat, conditions
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Figure 48 - Estimations du HFA pour des litieres
de qualité bonne (bambou) intermédiaire (feuillu)
ou complexe (conifére). Des valeurs positives
indiquent un avantage du site d’origine, ¢’est-a-dire une
décomposition plus rapide dans I’habitat d’origine de la
litiere, tandis que les valeurs négatives indiquent
I’absence d’avantage local. Les différentes couleurs
blanches ou grises indique I’accés ou non a la faune en
fonction de la taille de maille de sacs de litiére (blanc =
maille fine) et & (gris = maille large). Figure tirée de Lin

et al. (2019) - Plant and Soil.
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Figure 49 - Gradient de qualité de la litiere, différenciation chimique des organes végétaux et
dynamique temporelle du HFA. A gauche, ordination NMDS basée sur des matrices de similarité de Bray-
Curtis représentant les caractéristiques chimiques des litiéres. Les organes sont regroupés par des polygones (litiere

foliaire en vert ; litiére de racines fines en bleu), illustrant leur différenciation chimique et le gradient de qualité de

la litiére. A droite, évolution temporelle de I’indice de home-field advantage (HFA) pour les feuilles et les racines

fines. Les résultats montrent que I’intensité du HFA varie au cours du temps et différe selon ’organe, les feuilles

présentant des effets plus marqués que les racines fines, malgré la plus forte récalcitrance de ces dernieres. Figure

tirée de Lin et al. (2020) - New Phytologist.
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environnementales et colonisation microbienne (Gholz et al., 2000 ; Ayres et al., 2009 ; Veen et al., 2015 ;
Glassman et al., 2018). Ainsi, le HFA apparait comme un phénomene multi-échelles intégrant a la fois la
spécialisation des communautés, la qualité intrinséque des liticres et I’héritage microbien porté par la
phyllosphére. Cette approche élargit le cadre classique de la décomposition en considérant le continuum
phyllosphére-sol et les dynamiques de succession microbienne comme des composantes majeures du
processus de décomposition.

En ce qui concerne les mécanismes d’adaptation locale des communautés & proprement parler, I’effet HFA
a d’abord été décrit comme une conséquence de la spécialisation des décomposeurs envers des substrats
complexes ou récalcitrants, pour lesquels la production d’enzymes spécifiques favoriserait une décomposition
plus rapide dans le site d’origine (Ayres et al., 2009 ; Milcu & Manning, 2011). Cette interprétation reposait
sur I’idée que les litieres de mauvaise qualité sélectionnent des communautés microbiennes spécialisées,
conduisant a un avantage local plus marqué pour les substrats difficiles a dégrader. Cependant, avec Lin
Dunmei, nous avons élargi ce cadre conceptuel en montrant que le HFA peut également s’exprimer pour des
litieres relativement labiles comme le bambou (Figure 48), suggérant que I’adaptation locale ne repose pas
uniquement sur la spécialisation enzymatique des decomposeurs, mais aussi sur des dynamiques de
compétition microbienne. En effet, une forte proportion de composés carbonés riches et facilement
assimilables peut stimuler la compétition entre microorganismes copiotrophes a croissance rapide,
conduisant a des taux de décomposition plus élevés dans le site d’origine grace a une augmentation de la
biomasse des décomposeurs localement adaptés (Lin et al., 2019). Dans ce cadre théorique, les litieres de
faible comme de haute qualité peuvent donc se décomposer plus rapidement dans leur habitat d’origine, mais
sous l’effet de mécanismes écologiques distincts : spécialisation fonctionnelle pour les substrats
récalcitrants, et competition entre décomposeurs copiotrophes pour les substrats labiles.

Cette idée a ete renforcee par le papier suivant de Lin et al. (2020), dans lequel nous avons montré que les
effets HFA différent fortement selon les organes végétaux et ne sont pas systématiquement plus élevés pour
les litieres les plus récalcitrantes (Figure 49). Contrairement aux attentes classiques, les racines fines,
pourtant généralement plus récalcitrantes que les feuilles, n’expriment pas nécessairement des effets HFA plus
forts. Ces résultats suggérent que la distinction entre litieres de haute et de faible qualité doit étre interprétée
au travers du prisme du fonctionnement des communautés microbiennes et du contexte environnemental.
En particulier, dans des environnements plus pauvres ou plus récalcitrants, la largeur fonctionnelle des
communauteés pourrait réduire la spécialisation locale, les décomposeurs étant capables d’exploiter une plus
grande diversité de substrats, ce qui pourrait avoir pour conséquence d’atténuer 1’effet HFA (Keiser et al.,
2011 ; Keiser et al., 2014 ; Fanin et al., 2016). Ainsi, comprendre dans quelles conditions cet avantage local
apparait ou disparait constitue donc un enjeu important pour mieux prédire la dynamique de décomposition
dans des habitats soumis a des changements rapides d’usage des terres ou de composition de la végétation.
Cette question a conduit naturellement & examiner comment ‘I’amplitude fonctionnelle’ des communautés
peut influencer I’intensité du HFA, theme abordé dans la section suivante.
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Figure 50 - Relations entre ‘I’avantage du terrain’ (HFA) et la ‘largeur fonctionnelle’ (FB). Relation
entre I’avantage du site d’origine (HFA) et la largeur fonctionnelle des communautés de décomposeurs (FB) pour
des sacs de litiere a maille fine (gauche) et a maille large (droite). Les lignes bleues représentent les régressions
linéaires et les zones ombrées correspondent aux intervalles de confiance a 95 %. La relation négative observée
indique gue des communautés microbiennes ayant une plus grande amplitude fonctionnelle présentent des effets
HFA plus faibles, et ce, peut importe ou non I’accés a la faune. Figure tirée de Zhu et al. (2024) - Soil Biology
Biochemistry.
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2.3.3 Amplitude fonctionnelle et adaptation locale au substrat: un compromis a prendre en
compte

Si le phénomene de HFA suggére que les communautés microbiennes peuvent s’adapter aux substrats
dominants de leur habitat, cette adaptation locale n’est toutefois ni systématique ni uniforme entre
écosystemes. Une question centrale devient alors de comprendre pourquoi certaines communautés présentent
un avantage local marqué tandis que d’autres décomposent efficacement une large gamme de substrats
indépendamment de leur origine. Des travaux récents suggérent que 1’intensité du HFA dépend en partie de
I’amplitude fonctionnelle des communautés microbiennes (Fanin et al., 2016). Cette hypothese a été
clairement testée dans une expérience en conditions contrdlées par Osburn et al. (2022), ou des inocula
microbiens issus de différents écosystemes ont été incubés en microcosmes afin d’évaluer simultanément leur
largeur fonctionnelle et I’intensité du HFA. Les résultats révélent une relation unimodale entre amplitude
fonctionnelle et avantage du site d’origine : le HFA est maximal pour des communautés présentant une
largeur fonctionnelle intermédiaire, tandis qu’il diminue lorsque les communautés deviennent trés
généralistes ou, au contraire, trop spécialisées. Cette relation suggére qu’une adaptation locale optimale
repose sur un compromis entre capacité a exploiter efficacement le substrat local et maintien d’une certaine
polyvalence métabolique. Ainsi, lorsque la largeur fonctionnelle est élevée, les communautés décomposent
efficacement un large éventail de substrats et I’effet de site d’origine s’atténue. A I’inverse, une spécialisation
trop forte peut limiter la capacité globale de décomposition et réduire également 1’expression du HFA.

Nous avons ensuite testé ces mécanismes dans des conditions écologiquement réalistes au travers d’une
expérimentation de transplantations croisées de litieres en forét tempéree (Zhu et al., 2024). Contrairement
au cadre controlé des microcosmes, cette étude intégrait la complexité environnementale des sols et des
communautés naturelles. Les résultats montrent une relation negative entre HFA et amplitude fonctionnelle
(Figure 50): les communautés capables de dégrader une large gamme de litieres montraient des effets HFA
plus faibles, alors que les communautés plus spécialisées présentent un avantage local plus marqué. Cette
tendance est observée aussi bien dans des sacs de litiere a maille fine que large, indiquant que le compromis
entre spécialisation et polyvalence reste robuste malgré la complexité des interactions biotiques et abiotiques
présentes in situ. La comparaison entre ces deux approches met en évidence une convergence conceptuelle
importante. Les expériences en conditions controlées révelent un optimum intermédiaire ou I’adaptation
locale est maximale, tandis que les expérimentations en milieu naturel soulignent un gradient allant de
communautés spécialisées associées a un fort HFA vers des communautés plus généralistes exprimant une
faible dépendance au site d’origine et un fort FB. Ensemble, ces résultats montrent que I’intensité du HFA
reflete un compromis entre spécialisation locale et largeur fonctionnelle des communautés microbiennes.
Enfin, ces travaux soulignent le role déterminant de I’habitat dans 1’émergence de ce compromis. Les
environnements caractérisés par une forte diversité de ressources tendent a favoriser des communautés
généralistes, réduisant ’expression du HFA, tandis que des habitats plus homogenes peuvent renforcer la
spécialisation locale. Ainsi, I’amplitude fonctionnelle des communautés constitue un mécanisme clé reliant
I’expression du HFA, D’adaptation locale et le fonctionnement microbien en fonction du contexte
environnemental.

175



Axe 2 - Habitat

2.3.4 Découplage entre composition taxonomique et fonctionnement des communautés
microbiennes

Les travaux récents en écologie microbienne montrent que les liens entre composition des communautés et
fonctionnement des sols sont souvent moins directs qu’attendu. Allison et Martiny (2008) ont proposé un
cadre conceptuel soulignant que des changements taxonomiques importants peuvent s’accompagner d’une
relative stabilité des processus biogéochimiques lorsque plusieurs microorganismes partagent des capacités
métaboliques similaires. Cette idéee de redondance fonctionnelle a été confirmée pour des fonctions
générales telles que la respiration hétérotrophe ou la décomposition de composés carbonés labiles, ou des
communautés différentes peuvent produire des taux de minéralisation comparables (Schimel & Schaeffer,
2012 ; Bradford et al., 2014 ; Fierer, 2017). Dans ce contexte, la plasticité physiologique et la diversité des
stratégies d’utilisation des ressources permettent de maintenir un fonctionnement relativement stable malgré
des changements de composition (Fanin & Bertrand, 2016). Cependant, ce découplage n’est pas universel.
Certaines fonctions reposent sur des groupes microbiens spécialises, pour lesquels la présence de taxons
particuliers devient indispensable. La nitrification illustre clairement cette situation : I’oxydation de
I’ammonium en nitrite est principalement réalisée par des bactéries oxydant I’ammonium telles que
Nitrosomonas, tandis que 1’oxydation du nitrite en nitrate dépend de bactéries nitrite-oXydantes comme
Nitrobacter. La disparition ou la faible abondance de ces groupes entraine directement une baisse du
processus, montrant que, pour certaines fonctions clés, la composition taxonomique ne peut étre considéree
comme neutre vis-a-vis du fonctionnement. Des résultats similaires ont été rapportés pour d’autres fonctions
spécialisées liées a la dégradation de composés complexes ou a certaines étapes spécifiques des cycles de
I’azote et du phosphore (Prosser et al., 2007 ; Philippot et al., 2013).

Dans mes propres travaux, cette distinction entre fonctions redondantes et fonctions spécialisées apparait
¢galement. Les expérimentations de transplantation de liticres et les études le long de gradients d’habitats ont
montré que des communautés microbiennes trés différentes pouvaient maintenir des trajectoires globales de
décomposition relativement similaires aux stades précoces, suggérant une forte redondance fonctionnelle
pour I’exploitation des substrats labiles (Fanin et al., 2016b). En revanche, aux stades plus tardifs, lorsque la
décomposition dépend davantage de composés complexes et de contraintes nutritives, les différences de
composition microbienne deviennent plus visibles dans le fonctionnement, notamment via la dominance de
certains groupes fongiques et des changements d’allocation enzymatique (Li et al., 2023). Ces résultats
indiquent que la relation entre composition et fonctionnement dépend fortement du stade donné pour un
processus et du type de ressources mobilisées. Ainsi, le lien entre diversité microbienne et fonctionnement
des sols doit étre envisagé comme un continuum allant de fonctions largement redondantes a des processus
hautement spécialisés. Les habitats influencent entre autre cette relation en sélectionnant des communautés
plus ou moins généralistes ou spécialisées, ce qui conditionne a la fois la stabilité fonctionnelle et la
sensibilité des processus aux changements environnementaux (Allison et Martiny, 2008). Comprendre ce
gradient entre redondance et spécialisation constitue donc une étape essentielle pour relier composition
microbienne, fonctionnement des sols et adaptation locale des communautés.
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2.4 Role de la végétation dans la structuration de P’environnement local de
décomposition

Aprés avoir montré que les propriétés du sol, I'usage des terres et I’habitat pouvaient influencer la
fonctionnalité des communautés microbiennes du sol, une question centrale concerne désormais le réle de la
végétation elle-méme dans la structuration de 1’habitat microbien. En particulier, les symbioses
mycorhiziennes dominantes influencent fortement la qualité des litiéres en interaction avec leur plante héte,
la disponibilité des nutriments et les conditions locales de décomposition, notamment le microclimat,
contribuant ainsi a fagonner durablement I’environnement dans lequel évoluent les communautés
microbiennes du sol. Cette section examine d’abord le cadre conceptuel reliant types mycorhiziens et
‘économie’ des nutriments, puis discute des travaux récents montrant que les différences observées entre
écosystemes résultent autant des caractéristiques des litieres produites que de 1’environnement local de
décomposition lui-méme.

2.4.1 Le cadre MANE : symbioses mycorhiziennes et économie des nutriments des écosystemes
forestiers

En influencant la qualité chimique des résidus végétaux, la quantité de carbone allouée aux racines, la
composition des exsudats et les interactions avec les microorganismes du sol, la végétation contréle
indirectement la disponibilité des ressources pour les décomposeurs et la maniére dont les flux de
nutriments circulent entre sol, microbiote et plantes. Cependant, la végétation dominante d’un écosystéme
forestier ne se contente pas de fournir des apports organiques au sol via la production de litiere, mais elle
structure plus largement 1’environnement biogéochimique dans lequel s’effectuent la décomposition et le
recyclage des nutriments (Joly et al., 2017). Ainsi, les différences observées de disponibilité en nutriments
entre habitats forestiers résultent souvent d’une combinaison d’effets liés a la qualité des substrats, ainsi qu’a
son influence sur la structure des communautés microbiennes et les stratégies d’acquisition des
nutriments par les plantes et les microorganismes associés. Cette vision met en évidence une cascade de
contrdles allant de la végétation vers les communautés microbiennes, faisant de I’habitat un déterminant
majeur des processus biogéochimiques du sol.

Dans ce contexte genéral, Phillips et al. (2013) ont proposé le cadre conceptuel de la Mycorrhizal-
Associated Nutrient Economy (MANE), qui relie les types de symbioses mycorhiziennes dominantes a
I’organisation des cycles nutritifs dans les écosystémes forestiers. Ce cadre distingue principalement deux
grands modes de fonctionnement associés aux foréts dominées par des arbres a mycorhizes arbusculaires
(AM) et a ectomycorhizes (ECM), chacun conduisant a des économies nutritives contrastées. Dans les
foréts dominées par des especes AM, les litieres présentent généralement une qualité chimique plus élevée,
avec des teneurs en nutriments plus importantes et des rapports C:N relativement faibles. Ces résidus se
décomposent rapidement, stimulant 1’activité microbienne et favorisant une minéralisation efficace de
I’azote. Les nutriments circulent alors majoritairement sous forme minérale, ce qui conduit & des cycles
rapides et relativement ouverts, ou les éléments libérés peuvent étre rapidement absorbés par les plantes
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Figure 51 - Modeéle conceptuel des économies en nutriments dans les foréts dominées par des
mycorhizes arbusculaires (AM) et ectomycorhiziennes (ECM). Schéma conceptuel du cadre Mycorrhizal-

Mineralization Nitrification

Associated Nutrient Economy (MANE) appliqué aux foréts tempérées. Dans les peuplements dominés par les
mycorhizes arbusculaires (a), une économie basée sur les nutriments inorganiques est attendue en raison d’une
litiére de haute qualité, d*une décomposition rapide et de taux élevés de minéralisation du carbone et de 1’azote. A
I’inverse, dans les peuplements dominés par les ectomycorhizes (b), une économie fondée sur les nutriments
organiques est associée a des litieres de faible qualité, a une décomposition plus lente et a des pertes réduites de
nutriments inorganiques. La taille relative des boites et des fléches représente I’importance relative des
compartiments et des flux. Les fleches bleues correspondent aux flux de carbone et les fleches rouges aux flux
d’azote. Figure tirée de Phillips et al. (2013) - New Phytologist.

178



Axe 2 - Habitat

mais aussi perdus par lessivage. A 1’inverse, les foréts dominées par des espéces ECM sont souvent associées
a des litieres de plus faible qualité chimique, riches en composés récalcitrants et présentant des rapports
C:N élevés. La décomposition y est plus lente et une part importante des nutriments reste immobilisée dans
la MO du sol et dans la biomasse microbienne. Les champignons ectomycorhiziens jouent ainsi un role
central en permettant aux plantes d’accéder directement a des formes organiques d’azote, réduisant la
dépendance aux processus classiques de minéralisation. Cette organisation favorise des cycles de nutriments
plus conservatifs, une rétention accrue des éléments et une accumulation plus importante de la MO dans les
horizons superficiels.

La Figure 51 illustre ces différences de fonctionnement en mettant en évidence 1’organisation
contrastée des flux de carbone et d’azote entre systemes AM et ECM. Dans les systémes AM, les flux sont
domines par la minéralisation et la nitrification, traduisant une circulation rapide des nutriments sous forme
minérale. Dans les systemes ECM, une plus grande part des flux transite par la biomasse microbienne et les
symbioses fongiques, ce qui ralentit le recyclage et favorise la conservation des nutriments dans le sol.
Ces différences d’organisation des cycles nutritifs ont des conséquences directes sur la dynamique de
décomposition et sur le stockage du carbone : les systemes a décomposition rapide recyclent rapidement la
MO alors que les systémes plus conservatifs tendent a favoriser I’accumulation de carbone a plus long terme.
Ainsi, si le cadre MANE met en lumiére le role structurant des types mycorhiziens dans 1’organisation des
économies nutritives forestieres, il souléve également une autre question centrale : dans quelle mesure les
différences observeées entre foréts dominées par especes AM et ECM reflétent-elles une capacite intrinseque
des sols a transformer la MO, ou resultent-elles principalement de la qualité contrastée des litiéres
produites par la végétation dominante ? Autrement dit, les contrastes de décomposition attribués aux types
mycorhiziens traduisent-ils un effet direct de I’environnement de décomposition, ou un effet indirect médié
par les traits des plantes ? Dissocier ces deux mécanismes, c-a-d I’effet du substrat versus 1’effet du site,
constitue une étape essentielle pour comprendre le réle réel des stratégies mycorhiziennes dans la dynamique
du carbone et des nutriments. Cette distinction permet de dépasser une lecture strictement ‘végétation-centree’
du fonctionnement des sols pour interroger la capacité propre des environnements édaphiques a réguler la
décomposition indépendamment des apports organiques locaux.

2.4.2 Décomposition forestiére : role respectif des litiéres et de I’environnement du sol

Pour dissocier ces deux mécanismes dans le cadre des travaux de post-docs de Audrey Bourdin, nous avons
utilisé une approche expérimentale reposant sur I’incubation de substrats standardisés (cellulose et bois),
identiques entre 9 sites a I’échelle européenne, permettant ainsi de neutraliser les différences de qualité des
résidus végétaux habituellement observées entre peuplements forestiers AM et EM. Cette approche,
largement utilisée dans les réseaux de comparaison internationaux, permet de séparer les effets des substrats
et des sites, avec I’objectif de mesurer la capacité intrinseque de I’environnement local de décomposition a
transformer la MO (Bradford et al., 2016 ; Joly et al., 2017). Intégrée au réseau TreeDivNet, I’étude compare
ainsi la décomposition de ces substrats standardisés le long de gradients de composition forestiére incluant
des peuplements dominés par espéces AM, ECM a des mélanges d’espéces.
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Figure 52 - Effets de la composition
fonctionnelle, du type mycorhizien et de la
richesse en espéces sur les constantes de
décomposition de la cellulose et du bois. Effets
de la composition fonctionnelle des peuplements (a,
b), du type mycorhizien dominant (c, d) et du niveau
de richesse spécifique (e, f) sur la constante de
décomposition (k) de substrats standardisés, cellulose
(colonne de gauche) et bois (colonne de droite). Les
types mycorhiziens correspondent aux peuplements
domineés par des espéces ectomycorhiziennes (EM),
arbusculaires (AM) ou mixtes (EM-AM). Le niveau
de
(monospécifiques), intermédiaires (mélanges de 2-3

richesse représente des peuplements purs
especes) ou élevés (mélanges de 4-6 especes).
Contrairement aux attentes issues de la littérature, la
décomposition des substrats standardisés n’est pas
systématiquement plus rapide dans les peuplements
des des
Ces

différences généralement observées entre types

dominés par espéces AM ou par

angiospermes. résultats suggérent que les
forestiers sont liées a la qualité du substrat mais ne
refletent pas des effets des conditions locales de
décomposition. Figure tirée de Bourdin et al. (2025) -

Journal of Ecology.
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Les résultats ont montré que les différences de décomposition observées entre types de foréts sont souvent
beaucoup plus faibles que celles suggérées par les comparaisons basées sur les litieres locales (Bourdin et
al., 2025). De maniére notable, certains peuplements dominés par des especes ECM présentent méme des
capacités de decomposition comparables, voire supérieures, a celles observées dans des peuplements dominés
par des especes AM lorsque la qualité des substrats est contrdlée (Figure 52). Cela va a I’encontre de la théorie
MANE et indique que les différences de fonctionnement traditionnellement attribuées aux types mycorhiziens
dominants résultent en grande partie des caractéristiques des litieres produites par les especes végétales
dominantes, mais ne proviennent pas de propriétés intrinseques des sols ou des communautés microbiennes
associées, rejoignant ainsi les conclusions de plusieurs synthéses soulignant 1’importance des traits végétaux
dans la régulation des cycles biogéochimiques (Cornwell et al., 2008 ; Freschet et al., 2012 ; Bardgett &
Wardle, 2010). En d’autres termes, les différences d’économie nutritive observées entre foréts seraient
largement médiées par les traits des plantes plutdt que par une modification directe de la capacité des sols a
décomposer la MO.

L’étude montre également que les effets des types mycorhiziens sur la décomposition varient fortement
selon les conditions climatiques et edaphiques locales, suggerant que les interactions entre végétation, sol
et climat modulent conjointement les trajectoires de transformation de la MO, un résultat cohérent avec les
travaux montrant que climat, disponibilit¢é en nutriments et communautés microbiennes interagissent
fortement dans le contréle de la décomposition a grande échelle spatiale (Bradford et al., 2014 ; Wieder et al.,
2015). Ainsi, plut6t qu’une opposition simple entre systemes AM a décomposition rapide et systemes ECM
a décomposition lente, nos résultats révelent une mosaique de réponses dépendant des conditions
environnementales locales et des traits des communautés végeétales présentes, rejoignant les conclusions
récentes indiquant que la relation entre type mycorhizien et dynamique du carbone dépend fortement des
contextes environnementaux étudiés (Averill et al., 2014 ; Craig et al., 2018). Ces travaux conduisent ainsi
a nuancer linterprétation classique du cadre MANE : si les types mycorhiziens constituent un bon
indicateur des stratégies dominantes d’acquisition des nutriments par la végétation, ils ne déterminent pas a
eux seuls la capacité intrinseque des sols a décomposer la MO. Les rétroactions entre qualité des litiéres,
communautés microbiennes, microclimat et propriétés du sol apparaissent ainsi déterminantes dans la
structuration de I’environnement local de décomposition (Joly et al., 2017), comme également observé dans
des analyses expérimentales visant a dissocier effets de substrat et effets de site (Keiser et al., 2014 ; Veen et
al., 2015).

2.4.3 Controle environnemental de la décomposition : qualité des substrats et position dans le sol

Si les résultats précédents montrent que les différences de décomposition entre types de foréts ne reflétent pas
uniquement les propriétés intrinséques des sols, ils soulévent également la question de savoir dans quelle
mesure la capacité de décomposition d’un site dépend des caractéristiques du substrat considéré et de la
position a laquelle celui-ci est décomposé dans le sol. En effet, la réponse de I’environnement local de
décomposition peut en effet varier fortement selon la qualité chimique des résidus étudiés, mais aussi selon
que la MO se décompose en surface ou dans les horizons du sol plus profonds.
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Figure 53 - Influence du type de substrat, de la position dans le sol et des conditions
environnementales sur la décomposition. (a) La perte de masse des substrats standardisés montre que le thé
vert, plus labile, se décompose significativement plus rapidement que le thé rouge, plus récalcitrant. Pour les deux
substrats, la décomposition est plus élevée lorsque les sachets sont enfouis dans le sol que lorsqu’ils sont placés a la
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surface de la litiere forestiére. (b) La répartition de la variance explique que plusieurs facteurs contribuent a la
décomposition, notamment la position du substrat (surface vs sol), le climat, les propriétés édaphiques et I’identité
des espéces forestieres. Leur importance relative differe toutefois selon le type de substrat. (c) Les relations avec
I’altitude et la température moyenne annuelle montrent que la décomposition varie le long des gradients
environnementaux. Les tendances différent selon le type de substrat et sa position, indiquant une sensibilité variable
aux conditions climatiques locales. Ces résultats montrent que la décomposition dépend a la fois de la qualité du
substrat et de I’environnement local de décomposition. Les facteurs climatiques contrélent davantage la variabilité
lorsque les substrats sont placés en surface, alors que I’environnement édaphique devient plus important pour les
substrats enfouis. Par ailleurs, la variabilité entre sites est plus forte pour le thé rouge, indiquant que la décomposition
des substrats récalcitrants est davantage contrainte par les conditions locales que celle des substrats labiles. Ensemble,
ces résultats soulignent que la capacité de décomposition d’un site résulte de I’interaction entre qualité des ressources
et contexte environnemental. Figure tirée de Fanin et al. (2020) - Ecosystems.
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Dans ce contexte, Fanin et al. (2020) ont analysé les facteurs contrélant la décomposition de substrats
standardisés dans un large réseau d’une centaine de foréts francaises en utilisant le réseau RENECOFOR,
couvrant une grande diversité de conditions climatiques, édaphiques et de compositions forestieres.
L’utilisation conjointe de substrats contrastés, c-a-d thé vert, facilement dégradable, et thé rouge, plus
récalcitrant, a permis de comparer la réponse de la décomposition pour des ressources de qualités différentes,
tandis que 1’incubation des substrats a la surface du sol ou enfouis dans le sol permettait de dissocier
I’influence du microclimat de surface et celle de I’environnement édaphique.

Les analyses présentées dans cette étude montrent que les gradients environnementaux structurent
fortement la variabilité de décomposition observée entre sites. Comme illustré par la Figure 53, les sites se
distribuent principalement selon des gradients climatiques et édaphiques, tandis que les traits des especes
dominantes et les propriétés des sols contribuent conjointement a structurer la capacité locale de
décomposition. La perte de masse des substrats varie ainsi le long de gradients de température, de
disponibilité en eau et de fertilité des sols, montrant que la capacité de décomposition dépend fortement des
conditions environnementales locales. L’étude met également en évidence un réle majeur de la position du
substrat dans le sol. La décomposition est généralement plus rapide lorsque les substrats sont enfouis dans
le sol que lorsqu’ils sont placés en surface, en raison de conditions d’humidité plus stables et d’un contact
plus étroit avec les communautés microbiennes et la matrice du sol. Toutefois, les facteurs contrélant la
décomposition different entre surface et profondeur. En surface, la variabilit¢ de décomposition est
principalement contrélée par des facteurs climatiques, notamment la disponibilité en eau et la température,
qui modulent fortement les périodes d’activité microbienne. A I’inverse, lorsque les substrats sont enfouis, les
propriétés des sols, telles que la disponibilité en nutriments et la composition des horizons organiques, jouent
un réle plus important dans le contrdle de la decomposition. Par ailleurs, la sensibilité de la décomposition
aux conditions environnementales varie selon la qualité du substrat. Les substrats facilement dégradables
montrent une réponse relativement homogene entre sites, alors que la decomposition des substrats plus
récalcitrants présente des variations beaucoup plus importantes selon les conditions locales. Ces résultats
indiquent que I’influence de I’environnement local de décomposition devient plus forte lorsque les contraintes
liées a la qualité des ressources augmentent, rejoignant les travaux montrant que les phases tardives de
décomposition dépendent fortement de l’accés aux nutriments et des capacités enzymatiques des
communautés microbiennes (Manzoni et al., 2010 ; Sinsabaugh et al., 2013).

Ainsi, la capacité de décomposition d’un site ne peut étre interprétée indépendamment a la fois de la
gualité des substrats étudiés et de leur position dans le profil du sol. Les différences observées entre habitats
résultent de ’interaction entre traits des litieres, propriétés édaphiques, conditions microclimatiques et
organisation des communautés microbiennes, plutdt que d’un contrdle unique exercé par 1’un de ces facteurs
uniquement. Ces résultats completent ceux présentés précédemment en montrant que, si la qualité des litieres
explique une part importante des différences de décomposition entre écosystémes, I’environnement local de
décomposition module néanmoins fortement la transformation des substrats, en particulier lorsque ceux-
ci sont pauvres en nutriments ou lorsque la décomposition se déroule dans des contextes édaphiques contrastés.
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2.5 Synthese de I’Axe 2 - L’habitat comme filtre et modulateur du fonctionnement
microbien des sols

Les sections précédentes ont montré que le fonctionnement microbien des sols ne dépend pas uniquement
de la qualité des ressources organiques disponibles, mais qu’il est également fortement contraint par les
caractéristiques de I’habitat dans lequel ces ressources sont transformées. Les propriétés édaphiques,
I’usage des terres, la disponibilité en nutriments, I’histoire environnementale et la position le long du
profil de sol modulent conjointement la structure et le fonctionnement des communautés microbiennes,
influencant ainsi les trajectoires de décomposition et le recyclage des nutriments.

Un enseignement majeur de cet axe est que I’habitat agit simultanément comme un filtre écologique,
sélectionnant des communautés microbiennes différentes selon les contraintes environnementales locales,
et comme un modulateur fonctionnel, influencant la maniére dont ces communautés exploitent les
ressources organiques disponibles. Ainsi, la transformation de substrats identiques peut varier fortement
selon le contexte édaphique et microclimatique dans lequel ils sont décomposés. Toutefois, ces travaux
montrent également que les relations entre composition des communautés et fonctionnement des sols
restent complexes. Des changements importants de composition microbienne ne se traduisent pas
systématiquement par des modifications proportionnelles des processus biogéochimiques, en raison de la
plasticité fonctionnelle des microorganismes et d’une certaine redondance fonctionnelle au sein des
microorganismes du sol. A I’inverse, des modifications apparemment modestes de structure peuvent, & long
terme, conduire a des trajectoires contrastées de transformation et de stabilisation de la MO lorsqu’elles
concernent des groupes fonctionnels clés ou des fonctions spécialisées, ou encore lorsque les contraintes
environnementales amplifient progressivement ces différences au cours du temps. Cette synthése vise ainsi a
intégrer les principaux enseignements issus de cet axe afin de proposer un cadre conceptuel reliant propriétés
des habitats, organisation des communautés microbiennes et fonctionnement biogéochimique des sols,
avant d’ouvrir vers les axes suivants consacrés aux interactions biotiques et aux réponses des sols aux
changements environnementaux.

2.5.1 L’habitat comme filtre environnemental structurant les communautés

A large échelle, les différences entre biomes terrestres illustrent le rle majeur joué conjointement par le climat
et les propriétés des sols comme filtres environnementaux du fonctionnement microbien. Les sols boréaux,
tempérés, tropicaux ou arides présentent en effet des contrastes marqués de pH, de minéralogie et de
conditions hydriques, qui se traduisent par des communautés microbiennes et des dynamiques de
décomposition tres différentes. Les sols des biomes boréaux et des foréts tempérées acides, souvent riches
en MO mais pauvres en nutriments disponibles, sont généralement associés a une dominance fongique et a
des vitesses de décomposition plus lentes favorisant 1’accumulation de carbone organique, tandis que les
sols tropicaux, caractérisés par des températures élevées et une forte activité biologique, présentent des
cycles de nutriments plus rapides et une minéralisation accrue de la MO (Chapin et al., 2011 ; Crowther et
al., 2015). Les sols des régions arides et semi-arides, quant a eux, sont fortement contraints par la disponibilité
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en eau, ce qui limite I’activité microbienne et conduit a des dynamiques ‘pulsées’ de décomposition lors
des épisodes d’humectation (Austin et al., 2004 ; Schimel et al., 2007). A des échelles plus locales, les sols
représentent des environnements fortement hétérogenes ou les propriétés physiques et chimiques
continuent d’agir comme des filtres environnementaux structurants pour les communautés microbiennes. La
disponibilité en MO et la fertilité influencent notamment la composition et I’activité microbienne en modulant
I’accessibilité des ressources et les contraintes métaboliques imposées aux microorganismes. Si le pH
demeure un déterminant majeur de la composition bactérienne des sols, la disponibilité en carbone
organique, la structure du sol et I’humidité controlent davantage 1’activité microbienne et les processus de
décomposition (Fierer & Jackson, 2006 ; Lauber et al., 2009 ; Rousk et al., 2010 ; Schimel & Schaeffer, 2012).
Les communautés fongiques, généralement moins sensibles aux variations de pH que les bactéries, répondent
néanmoins fortement aux gradients de ressources et aux caractéristiques structurales des sols, influencant
directement les capacités de dégradation des composés complexes (Tedersoo et al., 2014 ; Treseder & Lennon,
2015). Ces filtres environnementaux agissent non seulement sur la composition taxonomique des
communautés, mais aussi sur la distribution des stratégies fonctionnelles microbiennes. Les
environnements riches en ressources facilement accessibles tendent a favoriser des microorganismes
copiotrophes a croissance rapide, tandis que les milieux plus pauvres ou plus contraints sélectionnent
davantage des organismes oligotrophes capables de maintenir leur activité dans des conditions de faible
disponibilité energetique (Fierer et al., 2007 ; Roller & Schmidt, 2015). Cette sélection fonctionnelle
influence directement la vitesse de transformation de la MO ainsi que la capacité des sols a stabiliser le
carbone. Enfin, ’hétérogénéité spatiale du sol a I’échelle microscopique, liée notamment a 1’organisation des
agrégats et a la distribution de I’eau et des nutriments, crée une mosaique de microhabitats ou coexistent
différentes stratégies microbiennes, renforcant la complexité du filtrage environnemental de I’habitat et des
sols (Young & Crawford, 2004 ; Vos et al., 2013 ; Lehmann et al., 2020).

En plus des propriétés édaphiques variables entre types d’habitat, les changements d’usage des terres
illustrent clairement ce role de filtre environnemental. La conversion d’écosystémes forestiers ou prairiaux
en systémes agricoles s’accompagne fréquemment d’une diminution des stocks de MO et d’une
augmentation des perturbations mécaniques, conduisant a une restructuration durable des communautés
microbiennes (Lauber et al., 2008 ; Hartmann et al., 2015 ; Malik et al., 2016). Les sols agricoles tendent
ainsi a sélectionner des microorganismes a croissance rapide capables d’exploiter des ressources carbonées
labiles, alors que les sols forestiers favorisent des communautés davantage impliquées dans la dégradation de
substrats complexes et dans des cycles plus conservatifs des nutriments (Fontaine et al., 2007 ; Treseder et al.,
2012). Ces contrastes s’accompagnent souvent de différences dans I’efficacité d’utilisation du carbone et
dans les taux de respiration microbienne, susceptibles d’influencer directement le stockage du carbone dans
les sols (Allison et al., 2010 ; Fanin & Bertrand, 2016). A P’inverse, la restauration ou I’abandon de terres
cultivées peut conduire a une reconstitution progressive des stocks de MO et a une réorganisation des
communautés microbiennes associée a des dynamiques de décomposition plus lentes (Knops & Tilman,
2000 ; Allison et al., 2010). Toutefois, ces transitions restent souvent lentes, en raison de I’inertie des
propriétés édaphiques et de I’héritage écologique des usages passes, suggérant que les filtres
environnementaux agissent sur des échelles de temps relativement longues.
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Figure 54 - Déséquilibres steechiométriques entre les microorganismes et leurs ressources. Schéma
conceptuel illustrant I’approche expérimentale et les mécanismes hypothétiques expliquant la dynamique temporelle
des déséquilibres steechiométriques entre microorganismes, litiére et sol au cours de la décomposition. La
transplantation de litiéres présentant des ratios C:N:P contrastés le long d’un gradient de steechiométrie du sol (depuis
des écosystémes de steppes vers des écosystémes forestiers et vis-versa) a permis d’évaluer I’effet des déséquilibres
steechiométriques entre microorganismes et ressources sur la dynamique de décomposition. Nous avons testé les
hypotheses selon lesquelle les déséquilibres microbe-litiere contrdlaient principalement les phases précoces du
processus de décomposition (Hia), tandis que les déséquilibres microbe-sol devenaient plus importants aux stades
tardifs (Hi). Nous avons également émis 1’hypothése que la communauté microbienne initiale déterminait le
déséquilibre avec le substrat et jouait un réle déterminant au début de la décomposition (H-.), alors que la colonisation
par les communautés de saprotrophes du sol, et notamment les champignons, dominaient aux stades plus avancés
(Ha). Figure tirée de Li et al. (2023) - Functional Ecology.
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2.5.2 L’habitat comme régulateur du fonctionnement microbien

Au-dela de son role structurant sur la composition des communautés, 1’habitat influence directement la
maniére dont les ressources organiques sont exploitées par les microorganismes. Des substrats identiques
peuvent en effet présenter des vitesses de décomposition contrastées selon I’environnement dans lequel ils
sont incubés, montrant que la transformation de la MO dépend autant des conditions locales que de la qualité
intrinséque des residus (Keiser et al., 2014 ; Veen et al., 2015 ; Fanin et al., 2020). Les travaux présentés dans
cet axe montrent notamment que méme si la qualité des litieres contr6le principalement les phases initiales
de la décomposition, en particulier lorsque les fractions labiles dominent, les propriétés du sol et la
disponibilité en nutriments deviennent progressivement déterminantes lorsque la décomposition avance et
que les ressources facilement accessibles s’épuisent (Manzoni et al., 2010 ; Mooshammer et al., 2014). En
particulier, nos travaux conduits le long d’un gradient steppe-forét montrent que ce rdle de filtre
environnemental ne se limite pas a une différenciation dans la structuration des communautés microbiennes,
mais s’exprime aussi par une réorganisation temporelle du fonctionnement microbien au cours de la
décomposition (Lin et al., 2023). Dans ce contexte, nous avons formulé plusieurs hypotheses a mesure que
I’influence des besoins des communautés varie au cours du processus de décomposition (Figure 54).
Notamment, nous posons 1’hypothése que, durant les phases précoces de la decomposition, la qualite
chimique de la litiére et les déséquilibres steechiométriques entre la biomasse microbienne et le substrat
constituent les principaux déterminants de la décomposition. A ce stade, I’abondance de composés carbonés
labiles favorise une exploitation rapide des ressources et une forte dépendance au substrat initial (Berg &
McClaugherty, 2013 ; Manzoni et al., 2010). Ainsi, la structure des communautés microbiennes, qui dépend
elle-méme de I’habitat, est probablement un moteur essentiel de cette phase initiale de décomposition, en
conditionnant la capacité des décomposeurs a exploiter les ressources disponibles et a ajuster leur
allocation enzymatique face aux déséquilibres nutritifs. A mesure que la décomposition progresse, nous
faisons I’hypothese que I’épuisement des fractions facilement assimilables entraine un changement de contrdle
écologique, notamment dans les écosystemes pauvres en nutriments (Figure 54). Nous formulons I’idée que
les déséquilibres steechiométriques entre microorganismes et ressources édaphiques deviennent
progressivement plus déterminants, traduisant un passage d’un contréle dominé par la litiere vers un contréle
croissant exercé par le sol. Basé sur nos observations, cette transition s’accompagne souvent d’une
réorganisation fonctionnelle des communautés microbiennes, marquée notamment par une augmentation
du réle des communautés saprotrophes fongiques, capables de dégrader des composés plus complexes grace
a la production d’enzymes extracellulaires spécialisées. Ainsi, nos résultats entre steppe et forét suggérent que
la décomposition suit une trajectoire dynamique dans laquelle les contraintes steechiométriques et les
stratégies microbiennes évoluent conjointement au cours du temps. Cette lecture temporelle, soutenue par
les approches steechiométriques récentes (Li et al., 2023 ; Mooshammer et al., 2014 ; Sinsabaugh et al., 2013),
souligne que I’habitat n’agit pas uniquement comme un filtre structurant les communautés, mais aussi
comme un cadre dynamique orientant I’évolution des mécanismes de décomposition au cours du temps.
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Figure 55 - Schéma conceptuel de la capacité fonctionnelle
des communautés microbiennes le long d’un gradient de
qualité de la litiere. Représentation conceptuelle de la variation
de la capacité fonctionnelle des commaunutés en fonction de la
qualité de litiere, allant de substrats riches et labiles a pauvres et
récalcitrants. Les courbes suggérent que, dans les écosystémes
naturels, la capacité fonctionnelle des communautés augmente
fortement lorsque la qualité des substrats diminue, reflétant une
adaptation & la dégradation de ressources plus complexes. A
I’inverse, dans les agro-écosystémes, cette augmentation est plus
limitée, traduisant une capacité fonctionnelle globalement plus
faible et une moindre spécialisation face aux substrats récalcitrants.
Les points indiquent des exemples typiques de contextes
écologiques (culture, plantation, prairie, forét), tandis que les lignes
pointillées illustrent la variabilité potentielle autour des trajectoires
principales. Figure inspirée de Fanin et al. (2016) - Ecology et
proposeé spécifiquement comme hypothése de travail pour I’HDR.
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2.5.3 Adaptation locale et plasticité fonctionnelle des communautés microbiennes

Cet axe a également mis en évidence que les communautés microbiennes peuvent ajuster leur fonctionnement
face aux variations de ressources, tout en développant, dans certains contextes, des formes d’adaptation
locale aux substrats dominants. Toutefois, I’existence d’une adaptation locale durable reste difficile a
démontrer, car des mécanismes différents peuvent conduire a des réponses fonctionnelles similaires.

Une difficulté majeure concerne la distinction entre plasticité fonctionnelle et adaptation locale durable.
Les microorganismes présentent une capacité remarquable a ajuster rapidement leur activité métabolique
en réponse aux variations de ressources, d’humidité ou de disponibilité en nutriments. Des modifications
importantes d’activité enzymatique ou de respiration peuvent ainsi apparaitre en quelques jours ou
semaines, sans qu’il y ait nécessairement de changement durable dans la composition des communautés
(Allison & Martiny, 2008 ; Schimel & Schaeffer, 2012). Cette plasticité peut conduire a interpréter comme
une adaptation locale ce qui correspond en réalité a une réponse physiologique transitoire. Ainsi, une
communauté peut exploiter efficacement un nouveau substrat simplement parce que certaines populations déja
présentes possédent les capacités métaboliques nécessaires, sans qu’il y ait Sélection progressive de
communautés spécialisées. A I’inverse, une véritable adaptation locale supposerait une modification durable
de la structure a I’échelle de la communauté ou de ’abondance relative de groupes spécialisés, ce qui
nécessite souvent des temps plus longs, ou des approches comparatives inter-ecosystemes ou le long de
gradients de végétation (Strickland et al., 2009 ; Bradford et al., 2014 ; Fanin et al., 2016).

De plus, I’adaptation locale des communautés est souvent interprétée de maniere relative entre
écosystémes, la qualité de la litiere étant encore trop fréquemment considérée comme le principal facteur
explicatif. Cette approche tend cependant a sous-estimer le role de I’habitat comme facteur interactif
capable de moduler a la fois I’intensité de I’adaptation locale et les capacités fonctionnelles des
communautés microbiennes. Dans le cadre de cet HDR, je propose ainsi un cadre conceptuel reliant qualité
des liticres, type d’écosysteéme et stratégies fonctionnelles des communautés microbiennes, qui pourrait étre
testé dans le cadre d’un futur projet ANR ou européen (Figure 55). Le long d’un gradient allant de substrats
riches et labiles vers des ressources plus pauvres et récalcitrantes, les communautés des écosystemes naturels
auraient une amplitude fonctionnelle plus élevée, favorisant une capacité de décomposition polyvalente. A
Iinverse, dans des systéemes plus homogénes ou plus fréquemment perturbés comme certains
agroécosystemes, la récurrence des perturbations pourrait limiter la spécialisation et favoriser des
communautés plus généralistes mais moins adaptées localement. Ainsi, la relation entre largeur fonctionnelle
et adaptation locale refléterait un compromis entre polyvalence métabolique et spécialisation, compromis
lui-méme modulé par le contexte écologique, la qualité des ressources et I’intensité des perturbations. Cette
hypothése reste toutefois a tester empiriqguement. Elle suppose notamment de combiner des approches
expérimentales contrdlant simultanément la qualité des substrats et les conditions environnementales, tout
en caractérisant finement la structure et les traits fonctionnels des communautés microbiennes. Tester ce cadre
permettrait de mieux comprendre dans quelles conditions I’habitat renforce ou atténue ’adaptation locale,
et ainsi d’anticiper les trajectoires de fonctionnement des sols face aux changements d’usage des sols.
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Figure 56 - Schéma conceptuel illustrant les effets respectifs des communautés de la phyllosphere et
des communautés du sol au cours de la décomposition de la litiére. A la mort des feuilles, les communautés
de la phyllosphere contribuent a la dégradation de la litiére foliaire et peuvent générer un ‘avantage du site d’origine’
(home-field advantage, HFA), via des colonisateurs précoces a croissance rapide ou des endophytes spécialisés. Les
organismes de la phyllosphére peuvent soit empécher la colonisation par les microorganismes du sol en occupant
I’espace disponible (préemption de niche), soit faciliter ’arrivée d’espéces spécifiques par un conditionnement
préalable des tissus foliaires (modification de niche). Le role des organismes de la phyllosphére et les effets de
priorité peuvent également étre influencés par le microclimat a 1’échelle locale : les variations de température,
d’humidité ou de rayonnement lumineux peuvent modifier I’abondance et la capacité de colonisation des organismes
de la phyllosphére et du sol sur la litiere. Au fur et & mesure que la décomposition progresse, I’influence des
communautés de la phyllosphére sur les effets de type HFA diminue, tandis que les communautés du sol deviennent
progressivement dominantes. Figure tirée de Fanin et al. (2021) - New Phytologist.
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2.5.4 La phyllospheére des feuilles doit étre prise en compte pour comprendre ’adaptation locale
des communautés a leur substrat

La compréhension du HFA a longtemps reposé sur I’idée que les communautés microbiennes du sol s’adaptent
aux types de litiéres dominants de leur environnement. Mes travaux récents montrent toutefois que cette vision
doit étre élargie en intégrant le rdle des microorganismes associés aux feuilles avant leur chute. En effet, les
communautés de la phyllosphére et les endophytes constituent un héritage microbien directement transféré
au sol avec la litiére, influencant précocement les trajectoires de décomposition. Les feuilles arrivent donc au
sol déja colonisées par des microorganismes capables d’initier la dégradation des tissus végétaux, modifiant
la succession microbienne ultérieure et contribuant ainsi a I’expression du HFA (Fanin et al., 2021 ; Vorholt,
2012 ; Stone et al., 2018). La Figure 56 illustre ce cadre conceptuel en montrant que les microorganismes
foliaires jouent un role dominant au début de la décomposition, avant d’étre progressivement remplacés par
les communautés du sol. Deux mécanismes complémentaires peuvent expliquer cette influence. D’abord, une
préemption de niche, ou les microorganismes présents sur les feuilles colonisent rapidement la litiere et
limitent I’installation d’autres décomposeurs. Ensuite, une modification de niche, par laquelle ces premiers
colonisateurs transforment le substrat et créent de nouvelles conditions favorables a la colonisation
secondaire par les microorganismes edaphiques. Ces processus rejoignent les concepts d’effets de priorité
et de succession écologique microbienne, reconnus comme déterminants dans la structuration des
communautés de décomposeurs (Fukami, 2015 ; Peay et al., 2016). Le cadre proposé souligne également que
la contribution relative des microorganismes foliaires et du sol évolue au cours du temps. Les phases
initiales de decomposition sont fortement influencées par les communautés héritées de la plante, tandis que
les étapes ultérieures sont dominées par les microorganismes du sol capables de dégrader les composés plus
complexes. La décomposition apparait ainsi comme un continuum écologique reliant compartiments aériens
et souterrains plutot qu’un processus strictement contrdlé par le sol. Un autre point central mis en avant
concerne 1’importance du microclimat. Les conditions locales de température, d’humidité ou d’exposition
modulent la survie et ’activité des communautés de la phyllosphére aprés la chute des feuilles, influengant
directement la vitesse de colonisation et la dynamique de décomposition. Ainsi, la variabilité
microclimatique peut renforcer ou atténuer I’effet des microorganismes foliaires sur le HFA, en interaction
avec la qualité intrinseéque des litieres et la composition des communautés du sol (Austin et Vivanco, 2006 ;
Bradford et al., 2016). Ces résultats conduisent a une vision renouvelée de 1’adaptation locale des
décomposeurs ou les plantes influencent la décomposition non seulement via leurs traits chimiques et
structuraux, mais aussi par le transfert direct de communautés microbiennes vers le sol. Cette perspective
s’inscrit dans une approche plus intégrée du microbiome vegeétal, considérant la plante comme une mosaique
d’habitats connectés dont les effets persistent au-dela de la sénescence des tissus (Bulgarelli et al., 2013 ;
Vandenkoornhuyse et al., 2015). Les perspectives ouvertes par ce cadre conceptuel sont importantes pour la
biogéochimie des écosystemes. Intégrer la phyllosphére dans I’étude de la décomposition permettrait
d’améliorer la prediction des flux de carbone en tenant compte des effets de colonisation précoce et des
effets de priorité écologique. Les recherches futures devront combiner suivis temporels, expérimentations de
transplantations croisées et approches moléculaires afin de mieux comprendre comment les microbiomes
aériens et souterrains interagissent pour contrdler la transformation de la MO.
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2.5.5 Vers une écologie prédictive du fonctionnement microbien des sols

La synthése présentée dans cet axe montre que le fonctionnement microbien des sols résulte d’interactions
complexes entre qualité des apports organiques, propriétés édaphiques, conditions microclimatiques et
organisation des communautés microbiennes. Si ces travaux ont permis d’identifier plus clairement les
mecanismes structurant la transformation de la MO, ils soulignent également les limites d’une approche
encore largement descriptive des communautés microbiennes du sol. Le défi central consiste désormais a
franchir une étape conceptuelle et méthodologique vers une écologie prédictive du fonctionnement microbien
des sols, capable d’anticiper les conséquences des changements d’habitat sur le couplage entre cycles
biogéochimiques.

Un premier enjeu majeur concerne l’intégration explicite des dynamiques temporelles de
décomposition. Les travaux présentés montrent que le contrdle des processus évolue progressivement d’un
contr6le dominé par la qualité des apports végétaux vers un controle dominé par les contraintes édaphiques
et la disponibilité en nutriments. Or, la majorité des études repose encore sur des mesures ponctuelles, qui
ne permettent pas toujours de capturer ces transitions fonctionnelles. Comprendre comment cette succession
de controles varie selon les habitats, 1’usage des terres et les contextes climatiques constitue une condition
essentielle pour anticiper 1’évolution des stocks de carbone et la stabilisation de la MO dans les sols. Un
second défi consiste a mieux distinguer réponses plastiques a court terme et réorganisations durables des
communautés microbiennes a long terme. Les microbiomes du sol présentent une forte capacité
d’ajustement aux fluctuations environnementales, ce qui confére une robustesse apparente aux processus
biogéochimiques. Toutefois, des changements d’habitats persistants peuvent progressivement modifier la
structure des communautés, les stratégies d’acquisition des ressources et les interactions microbiennes,
conduisant a des trajectoires divergentes de transformation de la MO. Identifier dans quelles conditions ces
changements environnementaux entrainent de simples ajustements fonctionnels ou une restructuration
durable constituent un enjeu clé pour predire la réponse des sols aux changements globaux. Enfin, le
développement d’une écologie prédictive nécessite de mieux articuler les processus opérant a différentes
échelles spatiales, depuis les microhabitats ou se déroulent les interactions microbiennes jusqu’aux profils
de sols, voire a I’échelle des parcelles puis celle de 1’écosystéme. Je pense sincérement que I’intégration
conjointe des traits végétaux, des propriétés du sol, des communautés microbiennes et des contraintes
microclimatiques dans un cadre conceptuel commun, représente une étape indispensable pour améliorer la
représentation des processus microbiens dans les modeles de fonctionnement des écosystemes.

En conclusion, I’objectif des travaux a venir n’est plus seulement de décrire comment 1’habitat influence
la structure des communautés microbiennes ou son activité, mais de déterminer dans quelles conditions les
changements d’habitat modifient durablement les trajectoires de transformation de la MO et le
fonctionnement biogéochimique des sols. Cette transition vers une approche prédictive constitue un enjeu
central pour anticiper la réponse des sols aux changements globaux et pour intégrer plus explicitement les
microbiomes du sol dans la compréhension des processus biogéochimiques, ouvrant naturellement vers
les axes suivants consacrés aux interactions biotiques et aux réponses des sols aux perturbations
environnementales.
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Axe 3

Interactions Biotiques entre Organismes
et Biodiversité

« Chaque Tle est un monde a part*. »
*chaque étre, comme chaque Tle, possede son paysage unique, fagonné par son histoire,
ses organismes qui y vivent et son propre micro-environnement.

Archipel de lacs et d’ilots forestiers en Suede, ou I’eau et la forét dessinent un paysage de
calme et d’infini. Photo: N. Fanin.
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Axe 3 : Interactions Biotiques entre Organismes et
Biodiversite

3.1 Contexte général sur la diversité végétale et structuration biologique des sols

Si la disponibilité en ressources organiques et les caractéristiques physico-chimiques des sols constituent des
déterminants majeurs du fonctionnement microbien, ces facteurs n’agissent cependant jamais
indépendamment des organismes qui exploitent ces ressources. Les sols représentent en effet des systémes
biologiques complexes ou interagissent microorganismes, faune du sol et communautés végetales, dont
les relations conditionnent directement les trajectoires de décomposition de la MO, la disponibilité des
nutriments et la stabilisation du carbone. Cette vision s’inscrit dans le cadre conceptuel plus large considérant
les sols comme des systemes écologiques integrés, ou les processus biogéochimiques émergent des
interactions entre organismes et environnement (Bardgett & van der Putten, 2014).

Au-dessus du sol, la végétation joue un réle structurant majeur dans 1’organisation biologique des sols en
controlant a la fois les entrées MO, les flux de carbone vers les horizons souterrains et les conditions
microclimatiques a la surface du sol. La diversité des arbres, la composition du sous-bois et la présence de
différents groupes fonctionnels végetaux modifient ainsi la quantité et la qualité des residus vegétaux,
influencent I’humidité et la temperature des sols et contrdlent la distribution des racines fines ainsi que les
transferts de carbone vers les microorganismes (Wardle et al., 2004 ; Bardgett & Wardle, 2010). Les effets de
la diversité végétale sur le fonctionnement des sols sont desormais bien documentés, notamment a travers
leur influence sur la décomposition de la litiére et la dynamique du carbone organique des sols (Cornwell et
al., 2008 ; Freschet et al., 2012).

Au-dela des arbres, la végétation de sous-bois constitue un déterminant clé des dynamiques souterraines.
Arbustes, herbacées, mousses et lichens modifient fortement les conditions microenvironnementales et
produisent des litieres aux propri€tés contrastées, influencant directement I’activit¢é des décomposeurs.
Certains groupes fonctionnels, tels que les arbustes éricacés peuvent ralentir fortement la décomposition en
favorisant des communautés fongiques spécifiques et en produisant des résidus peu dégradables, contribuant
ainsi a I’accumulation progressive de MO dans les horizons superficiels (Nilsson & Wardle, 2005 ;
Clemmensen et al., 2013). La diversité végétale influence ainsi non seulement la quantité de carbone entrant
dans le sol, mais aussi la vitesse a laquelle ce carbone est recyclé ou stabilisé. Cependant, ’expression de ces
effets végétaux reste fortement modulée par le contexte environnemental. Les propriétés physico-chimiques
du sol, la disponibilité en nutriments, I’hydrologie ou encore la structure des horizons pédologiques peuvent
limiter la distribution des racines, contraindre 1’activité microbienne ou modifier I’intensité des interactions
trophiques (Fierer & Jackson, 2006 ; Lauber et al., 2009). Ainsi, les mécanismes biologiques contrdlant la
décomposition et le stockage du carbone varient selon les contextes écologigques, notamment le long des
trajectoires de succession primaire ou secondaire, ou I’évolution conjointe des sols et des communautés
biologiques modifie progressivement les réseaux trophiques souterrains (Walker & Syers, 1976 ; Wardle
et al., 2004).
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(a) Soil fertility (b) Soil development (c) Water availability (d) Carbon allocation

Gadgil effect

Net reduction of water
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Gadgil effect
Gadgil effect
Gadgil effect

SoilC: N Soil stratification Water availability C dllocation to EMF

Figure 57 - Facteurs controlant ’interaction entre champignons ectomycorhiziens et saprotrophes lors
du processus de décomposition. Cette figure propose une vision intégrée des principaux facteurs biotiques et
abiotiques modulant I’influence des champignons ectomycorhiziens (EMF) sur les champignons saprotrophes (SAP) et,
par conséquent, sur la décomposition de la matiére organique. Elle montre que I’intensité de cette interaction dépend
fortement du contexte environnemental. Dans les sols pauvres en nutriments, les EMF immobilisent davantage I’azote,
renforgant leur compétition avec les saprotrophes et ralentissant la décomposition (effet Gadgil). Le degré de
développement du sol influence également ces interactions, la compétition étant plus forte lorsque les horizons
organiques sont peu différenciés et que les guildes fongiques exploitent des ressources similaires. La disponibilité en eau
agit comme un facteur de controle supplémentaire en limitant directement 1’activité de décomposition et en modifiant la
force des interactions entre groupes fongiques. Enfin, ’allocation du carbone par les plantes aux EMF conditionne leur
biomasse et leur capacité compétitive, ce qui peut renforcer ou atténuer leur effet sur la décomposition. Dans I’ensemble,
ce schéma souligne que I’impact des EMF sur le cycle du carbone résulte d’un équilibre dynamique entre disponibilité
en ressources, conditions édaphiques et stratégies d’allocation des plantes. Figure tirée de Fernandez et al. (2025) - New
Phytologist.
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En parallele des effets de la végétation, ’activité des microorganismes est également régulée par leurs
interactions biotiques internes et par leurs relations avec la faune du sol. La compétition pour I’accés aux
substrats, les mécanismes de facilitation métabolique ou encore les interactions antagonistes entre groupes
microbiens contribuent a structurer les communautés tout en influencant les flux de carbone et de nutriments
dans les sols (Fierer, 2017 ; Falkowski et al., 2008). Les champignons mycorhiziens peuvent, par exemple,
modifier ’accés aux nutriments pour les plantes et entrer en compétition avec les décomposeurs
saprotrophes, ce qui peut ralentir ou accélérer la décomposition selon le contexte écologique, un mécanisme
souvent décrit comme ‘I’effet Gadgil’ (Gadgil & Gadgil, 1971 ; Fernandez & Kennedy, 2016 ; Averill et al.,
2014) (Figure 57). Ces interactions participent également a la formation de résidus microbiens, aujourd’hui
reconnus comme une source majeure du carbone organique stable des sols (Cotrufo et al., 2013 ; Liang et
al., 2017). L’intensité de cet effet dépend fortement du contexte édaphique : la limitation en azote, le degré
de développement du sol, la disponibilité en eau et I’allocation du carbone aux mycorhizes modulent la force
des interactions entre guildes fongiques. Lorsque les mycorhizes immobilisent une part importante des
nutriments ou recoivent davantage de carbone des plantes, la compétition avec les saprotrophes se renforce et
peut & son tour ralentir la décomposition. A I’inverse, dans des conditions moins limitantes ou lorsque la
stratification du sol réduit le recouvrement des niches, ces interactions s’atténuent (Figure 57).

Ces interactions microbiennes sont elles-mémes influencées par la faune du sol, qui agit comme un
régulateur trophique des communautés microbiennes. Les microarthropodes et autres organismes du sol
fragmentent la MO, redistribuent les nutriments et modifient les habitats microbiens, stimulant indirectement
I’activité des décomposeurs (Wall et al., 2008 ; Bardgett & Wardle, 2010). Les nematodes exercent quant a
eux une prédation sélective sur bactéries et champignons, controlant indirectement 1’activité microbienne et
la formation de nécromasse microbienne (Kallenbach et al., 2016), aujourd’hui reconnue comme un
précurseur majeur du carbone organique stable des sols (Neher, 2010 ; Trap et al., 2016). Les cadavres de la
faune du sol constituent également des apports ponctuels mais importants de ressources facilement
assimilables, générant des hotspots d’activité microbienne dont les effets peuvent persister bien au-dela de la
disparition des organismes, contribuant a la forte hétérogenéite spatiale des processus microbiens dans les sols
(Benbow et al., 2019).

Dans ce contexte, une grande partie de mes travaux se sont portés vers la compréhension du role de la
biodiversité et des interactions biotiques sur le fonctionnement du sol, en cherchant a relier la diversité
végetale, les communautés microbiennes et la faune du sol (principalement nématodes) aux dynamiques de
décomposition et de stocks de carbone organique. Ces recherches s’inscrivent dans le cadre plus large des
études biodiversité-fonctionnement des écosystemes, qui montrent que les effets de la biodiversité
s’expriment moins par le nombre d’espéces présentes que par la nature des interactions qui s’établissent
entre organismes et par la structuration des réseaux trophiques (Hooper et al., 2005 ; Cardinale et al., 2012
; Soliveres et al., 2016). Ainsi, dans la continuité des axes précédents consacrés au role des ressources et de
I’habitat, I’objectif de cet Axe 3 est désormais d’identifier dans quelle mesure la biodiversité végétale et les
interactions biotiques contrdlent les processus biogéochimiques du sol, et comment ces mécanismes
influencent la dynamique de décomposition et le stockage du carbone au sein des écosystemes terrestres.
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Figure 58 - Bilan des mélanges pins-bouleaux sur les stocks et flux de carbone. Cette figure présente une
vue d’ensemble des principales fonctions liées au carbone dans les peuplements forestiers, incluant les flux de
carbone (boites bleu clair), les stocks de carbone (boites brun clair) et le bilan carbone moyen (boite vert clair). Les
valeurs correspondent aux moyennes + erreur standard (Mg C ha™ an™ pour les flux et Mg C ha™ pour les stocks et

le bilan carbone). Les fléches indiquent les effets des facteurs expérimentaux: mélange d’essences (vert), irrigation
(bleu) et densité de pins (orange). La direction des fléches traduit un effet positif (vers le haut) ou négatif (vers le
bas), tandis que le symbole ‘=" indique I’absence d’effet significatif. Figure tirée de Fanin et al. (2025) - Forest
Ecology & Management.
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3.2 Diversité des arbres et fonctionnement biologique des sols
3.2.1 Diversité des arbres et fonctionnement souterrain du sol

La composition des peuplements forestiers, depuis les monocultures jusqu’aux communautés végétales plus
diversifiées, constitue un facteur clé du fonctionnement biologique des sols. Les monocultures forestieres,
fréquemment utilisées pour optimiser la production de biomasse ligneuse, génerent des apports organiques
relativement homogeénes en termes de qualité de litiére et de flux de carbone vers le sol. Cette homogénéité
tend a simplifier les ressources disponibles pour les décomposeurs et peut conduire a des communautés
microbiennes plus spécialisées, associées a des dynamiques de décomposition relativement uniformes
(Hooper et al., 2005 ; Augusto et al., 2015). A mesure que la diversité des essences augmente, la coexistence
de stratégies fonctionnelles végétales contrastées modifie la diversité et la nature des substrats disponibles,
via des différences de qualité des litiéres et de modes d’acquisition des ressources. Cette diversification des
apports organiques est susceptible d’accroitre 1’hétérogénéité des ressources et de favoriser des
communautés microbiennes plus diverses, pouvant influencer, selon la littérature, les trajectoires de
décomposition, le recyclage des nutriments et les flux de carbone dans les sols (Wardle et al., 2004 ; Cornwell
et al., 2008 ; Freschet et al., 2012 ; Hattenschwiler et al., 2005 ; Cardinale et al., 2012 ; Lange et al., 2015).
Malgré ces avancees, plusieurs incertitudes persistent quant aux mécanismes par lesquels la diversité arborée
influence réellement le fonctionnement des sols. On sait encore peu dans quelle mesure les effets observes
résultent d’une complémentarité entre espéces, d’effets de dominance de certaines essences ou
d’interactions indirectes via les communautés microbiennes et les conditions édaphiques. De plus, I’impact
de la diversité végétale peut varier selon les contraintes environnementales locales, rendant difficile la
généralisation des effets observés entre sites ou entre contextes écologiques. Ces questions constituent
précisement le cadre dans lequel s’inscrivent les travaux menés au sein de 1’expérimentation forestiére
ORPHEE, qui ont permis d’examiner ces mécanismes en comparant des plantations pures et mélangées de
pin maritime et bouleau, tout en intégrant les effets de la disponibilité en eau et de la densité de plantation,
afin de mieux comprendre comment la diversité arborée en interaction a la gestion des peuplements module
les stocks de carbone. En particulier, nos études ont montré que les effets de la diversité arborée sur le
fonctionnement des sols dépendent fortement du compartiment considéré et des contraintes
environnementales locales (Fanin et al., 2022 ; Fanin et al., 2025) : les mélanges d’essences modulaient
principalement les compartiments souterrains associés aux entrées racinaires et aux stocks de carbone du
sol, tandis que certains flux liés a la productivité aérienne restaient plus élevés dans les monocultures dans
le cadre de nos expérimentations (Figure 58). La figure met également en évidence que ces effets sont modulés
par la disponibilité en eau et par la densité du peuplement, deux facteurs capables de renforcer ou d’atténuer
Iexpression des effets de diversité selon les compartiments considérés. Ces différences observées
s’inscrivaient principalement dans le cadre de stratégies d’exploitation du sol contrastées entre espéces. En
particulier, les travaux d’Altinalmazis-Kondylis et al. (2020) sur le méme dispositif montrent ainsi une
certaine complémentarité des systémes racinaires du pin maritime et du bouleau le long du profil du sol,

susceptible de modifier localement les apports de carbone et I’activité biologique.
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Figure 60 - Distribution verticale des stocks de
carbone organique du sol selon la composition des
peuplements. Stocks de carbone organique du sol le long
du profil (du sol de surface jusqu’a 90 cm de profondeur)
dans des peuplements forestiers en monoculture et en
mélanges d’essences. Les points représentent les moyennes
des stocks de carbone pour chaque horizon, et les barres
d’erreur indiquent 1’erreur standard. Les résultats montrent
gue la composition spécifique des peuplements influence
principalement les horizons intermédiaires du sol, ou les
peuplements mélangés présentent des stocks de carbone
plus élevés que les monocultures, tandis que les différences
deviennent plus faibles en profondeur. Cette distribution
suggere un role important des interactions entre diversité
arborée et apports racinaires dans la modulation du
stockage du carbone dans les horizons effectivement
coloniseés par les racines. Figure tirée de Fanin et al. (2025)
- Forest Ecology & Management.
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Figure 59 - Distribution verticale des activités
enzymatiques liées au carbone le long du
profil de sol
extracellulaires liées au carbone (EEAs, somme des

Activités  enzymatiques
enzymes d’acquisition du C) mesurées a différentes
profondeurs du sol dans des peuplements purs de
bouleau, purs de pin et en mélange bouleau-pin. Les
valeurs correspondent aux moyennes par intervalle de
profondeur, les barres d’erreur indiquant 1’erreur
standard. Les résultats montrent une forte diminution
des activités enzymatiques avec la profondeur et une
stimulation marquée dans les peuplements mélangés
au sein des horizons intermédiaires, suggérant une
augmentation locale de Iactivité microbienne
associée aux zones de forte présence racinaire. Figure
tiréce de Maxwell et al. (2020) - Soil Biology &

Biochemistry.
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Les résultats de these de Maxwell et al. (2020) confirment que cette structuration verticale peut
influencer directement le fonctionnement microbien. En particulier, les activités enzymatiques étaient
maximales dans les horizons intermédiaires du sol, notamment entre 15 et 30 cm, puis diminuaient
rapidement dans les horizons plus profonds ou la disponibilité en substrats organiques et la biomasse
microbienne devenaient limitées (Figure 59). Cette zone intermédiaire correspondait précisément a la
profondeur ou la densité de racines fines était la plus importante en mélange, suggérant un couplage étroit
entre activité racinaire, disponibilité locale en ressources et activité microbienne. Il en résultait ainsi une
augmentation significative des stocks de carbone dans cet horizon intermédiaire (Figure 60), mettant en
évidence une redistribution verticale localisée du carbone plutét qu’une simple augmentation globale du
carbone stock du sol (Fanin et al., 2022). Ainsi, nous avons mis en évidence que la diversité des essences ne
modifie pas uniformément le fonctionnement du profil pédologique, mais agit en renforcant localement
I’intensité des processus microbiens et des mécanismes de stabilisation du carbone dans les horizons
activement colonisés par les racines fines. Cette structuration verticale du stockage du carbone reflete
vraisemblablement 1’interaction entre apports racinaires, activité enzymatique microbienne et capacité de la
matrice minérale a stabiliser la MO. Elle souligne également que les effets positifs attendus de la diversité
vegétale dépendent fortement de la profondeur considérée et des compartiments du sol effectivement
mobilisés par les espéces présentes, ce qui conduit a des réponses differenciées selon les horizons du sol.
Ces résultats sont en accord avec les meécanismes récents de stabilisation organo-minérale, selon lesquels le
carbone d’origine racinaire et microbienne constitue une source majeure du carbone stable des sols (Cotrufo
et al., 2013 ; Liang et al., 2017 ; Sokol et al., 2019), conduisant a une redistribution des stocks de carbone le
long du profil de sol. Ainsi, ces travaux montrent que la diversité arborée influence le fonctionnement
biologique des sols principalement via les flux de carbone souterrains, en particulier les apports racinaires
et microbiens, plutdt que via les seules entréees de litiere aérienne. La diversité des arbres apparait ainsi comme
un facteur structurant important du fonctionnement des sols, mais ses effets sur la dynamique du carbone
résultent d’interactions complexes entre productivité végétale, renouvellement racinaire, activité microbienne

et contraintes abiotiques locales.
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Figure 61 - Organisation des guildes fongiques en lien avec la qualité de la matiere organique du

sol et la présence/absence de buissons. Analyse en redondance (RDA) reliant I’abondance relative des

principales guildes fongiques aux propriétés du sol et aux fractions chimiques de la MO déterminées par

spectroscopie RMN moyen infrarouge. Les points représentent les communautés fongiques selon les conditions

expérimentales (présence/absence d’arbustes), tandis que les vecteurs indiquent la direction des variables

environnementales. La figure met en évidence des associations contrastées entre guildes fongiques (éricoides

versus ectomycorrhizes et saprotrophes) et types de composés organiques, illustrant le réle central de la

végétation et de la qualité de la MO dans la structuration fonctionnelle des communautés fongiques. Figure tirée
de Fanin et al. (2022) - New Phytologist.
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3.2.2 Réle du sous-bois et des groupes fonctionnels végétaux
3.2.2.1 Arbustes éricacées et contrdle biologique de la décomposition et des stocks de C

Parmi les groupes végétaux du sous-bois, les arbustes éricacés occupent une place particuliére dans de
nombreux écosystemes tempérés et boréaux, ou ils sont fréqguemment associés a des sols acides et pauvres en
nutriments, caractérisés par une accumulation importante de MO (Clemmensen et al., 2013). Leur influence
s’exerce en grande partie via leurs associations symbiotiques avec des champignons mycorhiziens éricoides,
capables d’accéder a des formes organiques complexes d’azote et de carbone, ce qui modifie en profondeur
les voies classiques de décomposition et de recyclage des nutriments (Read, 1996 ; Cairney & Meharg, 2003
; Smith & Read, 2008). La Figure 61 met en évidence une structuration nette des assemblages microbiens
selon le gradient de présence/absence du sous-bois et les traits fonctionnels associés. On observe notamment
une séparation marquée entre les groupes fongiques dominés par les champignons éricoides (ERI) en
présence de sous-bois d’un coté, et les communautés enrichies en champignons ectomycorhiziens et
saprotrophes en absence de sous-bois de 1’autre. Contrairement aux saprotrophes ou aux ectomycorhizes, dont
I’activité principale consiste a décomposer activement la litiere pour libérer les nutriments minéraux, les
champignons éricoides mobilisent directement les composés organiques pour alimenter leurs plantes hotes.
Cette stratégie peut limiter la disponibilité des substrats pour les décomposeurs libres, conduisant a une forme
de compétition fonctionnelle entre guildes fongiques. Ainsi, en présence de buissons, on dénote une
augmentation de la quantité de MO associée a des formes plutét simples alkyl et O-alkyl obtenus par spectres
NMR. A I’inverse, les zones dominées par les saprotrophes sont corrélées a des indicateurs d’une MO plus
décomposée comme la ketone ou les carbonyl et d’une disponibilité accrue en nutriments minéraux. Plusieurs
études ont proposé que ces interactions entre guildes fongiques réduisaient les taux globaux de décomposition,
ralentissant ainsi la minéralisation de la MO et contribuant a I’accumulation progressive de carbone dans
les horizons superficiels du sol (Clemmensen et al., 2013 ; Averill et al., 2014 ; Fernandez & Kennedy, 2016).
Cependant, cela avait été démontré jusqu’alors uniquement pour les interactions entre saprotrophes et
ectomycorhizes selon 1’hypothése du ‘Gadgil effect’ (voir Section 3.1). Ainsi, nous avons étendu ce concept
aux buissons éricacées, en introduisant le concept d’interactions entre ERI et les autres guildes fongiques
comme moteur de I’accumulation de MO le long de gradient de végétation (Fanin et al., 2022). Ainsi,
I’intégration des groupes fonctionnels de végétaux du sous-bois dans I’analyse des mécanismes de stockage
du carbone devrait étre essentielle pour comprendre et prédire la réponse des écosystémes forestiers aux
changements globaux.

C’est d’ailleurs pour cela que j’essaie d’étendre les résultats trouvés sous écosystémes boréaux vers les
écosystémes tempérés. En particulier, dans les landes séches du sud-ouest de la France, dominées par les
arbustes éricacés comme Calluna vulgaris ou Erica cinerea, nous avons étudié les effets combinés de la
fertilisation et de la suppression du sous-bois sur la dynamique du carbone a 1’échelle de 1’écosystéme
forestier lors de la thése de Lucie Bon. Comme I’illustre la Figure 62, la suppression du sous-bois entraine
une augmentation de la biomasse arborée, traduisant une réduction de la compétition pour les ressources, en
particulier pour I’eau dans les landes séches (Bon et al., 2023). Toutefois, cette augmentation de la production
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Figure 62 - Effets interactifs de la fertilisation et du retrait du sous-bois sur les stocks de carbone dans
des landes humides et séches. La figure présente la répartition des stocks de carbone (Mg C ha™) entre les différents

compartiments de I’écosystéme (pins, sous-bois et sol) selon deux contextes environnementaux contrastés, lande humide

et lande séche. Les traitements combinent fertilisation (+P / -P) et maintien ou suppression du sous-bois (+U / -U). Les

stocks de carbone incluent les compartiments aériens et souterrains. Les lignes pointillées indiquent le stock total moyen

de carbone pour chaque type de lande. Les lettres indiquent les différences significatives entre traitements (tests post

hoc de Tukey). Les résultats montrent que bien qu’il n’y ait pas d’effets significatifs traitements sur le stockage du

carbone au global, I’allocation entre carbone aérien et souterrain varie fortement entre traitements, illustrant des

interactions entre disponibilité en ressources, végétation de sous-bois et stockage du carbone dans le sol. Figure tirée de

Bon et al. (2023) - European Journal of Forest Research.
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Figure 63 - Ordination des communautés de lichens
selon la taille des iles et la présence d’arbustes.
L’ordination NMDS montre les variations de composition des
communautés de lichens en fonction de la taille des Tles
(grandes, moyennes, petites) et de la présence (+S) ou de
I’absence (—S) d’arbustes. Les ellipses colorées représentent la
dispersion des communautés pour chaque classe d’ile, tandis
gue les vecteurs indiquent les principaux gradients de
végétation associés a cette structuration (arbustes, mousses,
groupes de lichens). Les résultats indiquent que la composition
des communautés est influencée conjointement par le contexte
environnemental et la végétation locale. Figure tirée de Fanin
al. (2025) - Oikos.
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ligneuse s’accompagne simultanément d’une diminution des stocks de carbone dans les horizons
superficiels du sol (Figure 62). Cette réponse contraste avec 1’idée selon laquelle une augmentation de la
productivite forestiére conduirait mécaniqguement a une augmentation du stockage de carbone dans les sols, et
particulierement dans les landes séches. Dans ces systemes, les arbustes éricacés constituent une source
importante de carbone pour les horizons superficiels, via leurs litieres et leurs systémes racinaires. Leur
suppression réduit donc les entrées organiques vers le sol, ce qui se traduit par une diminution progressive des
stocks de carbone. Parallelement, nous avons observé une diminution de Pactivité enzymatique
microbienne dans les sols ou le sous-bois était supprimé, indiquant une réduction globale de I’activité
biologique liée a la transformation de la MO. Ces résultats suggerent que la végétation de sous-bois contribue
non seulement aux entrées de carbone dans le sol, mais aussi au maintien de communautés microbiennes
actives, responsables de la transformation et de la stabilisation de la MO. C’est précisément cette hypothése
qui est aujourd’hui explorée dans le cadre des travaux de post-doctorat de Zhaobin Song, consacrés aux effets
de la présence ou de I’absence du sous-bois sur la décomposition des litiéres. L’objectif est de déterminer
dans quelle mesure les effets observes sur le stockage du carbone et le fonctionnement des sols sont universels
a travers les biomes ou, au contraire, fortement dépendants du contexte climatique. Les premiers résultats
obtenus en forét des Landes suggérent déja des modifications importantes des processus de decomposition,
ouvrant des perspectives prometteuses pour mieux comprendre le réle du sous-bois dans la régulation des
stocks de carbone. L’ensemble de ces travaux met ainsi en évidence un compromis entre production
forestiere et maintien des stocks de carbone du sol. Ils soulignent également le réle central de la végétation
de sous-bois dans le fonctionnement biogéochimique des écosystemes forestiers.

3.2.2.3 Mousses, lichens et interactions avec les buissons éricacées

Au-dela des arbustes, d’autres groupes végétaux du sous-bois jouent également un réle important dans la
structuration des dynamiques souterraines, en particulier les mousses et les lichens terricoles, souvent
dominants dans les stades tardifs de succession des écosystémes boréaux et subarctiques ou dans des
environnements ouverts. Ces organismes sont fréquemment associés a des environnements pauvres en
nutriments et caractérisés par une accumulation progressive de MO dans les horizons superficiels du sol
(Nilsson & Wardle, 2005 ; Turetsky et al., 2010). Mes travaux récents ont également montré que ces
communautés cryptogamiques ne constituent pas seulement une composante passive des stades tardifs de
succession, mais participent activement a la structuration des communautés et au fonctionnement biologique
des sols (Fanin et al., 2025). En analysant la dynamique de colonisation végétale le long de gradients de
succession, nous avons montré que la composition des communautés de lichens dépend fortement de la
présence ou de la suppression des arbustes et de la végétation de sous-bois. Comme I’illustre la Figure 63, la
suppression expérimentale des espéces de sous-bois entraine une modification profonde de la composition des
communautés de lichens, ce qui a été mis en évidence de maniere originale par des analyses de métabarcoding
ciblant les champignons lichénophytes, majoritairement représentés par la classe des Lecanoromyceétes. Les
analyses d’ordination montrent notamment un deplacement des communautés lorsque les arbustes sont
supprimés, avec une dominance claire de Lecanorales et Agyriales, traduisant une restructuration des assem-

215



Axe 3 - Interactions Biotiques

(b)

Large islands

065 4
060 4
0.55
050
0.45
0.40

0.35 4

Average multifunctionality

0.30

0.25

@ 3 functional groups
@ 2 functional groups

e

[ R}-1=
]

2 1 functional group
o O functicnal group

d
o |
|
i
T T T T

i
=

|m

d
-
|
|
1

b
I

Figure 65 - Effets de la suppression d’espeéces et de
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Figure 64 - Exemples de placettes illustrant la colonisation des
lichens selon la présence/absence de la végétation de sous-bois.
Exemples de placettes expérimentales illustrant les changements de
couverture lichénique a la suite du retrait de groupes fonctionnels
végétaux. (a) Comparaison entre une placette avec végeétation intacte
(gauche) et une placette apreés retrait des arbustes et des mousses (droite),
montrant une augmentation visible de la surface disponible pour la
colonisation lichénique et une ouverture du microhabitat. (b) Exemple de
développement de lichens crustacés et fruticuleux aprés retrait de la
végétation dominante, illustrant la colonisation rapide des surfaces
exposées par des especes pionnieres. Ces observations sont cohérentes
avec les résultats montrant une augmentation de la richesse spécifique des
lichens aprés suppression du sous-bois, notamment liée a la libération

\

d’espace et a la diversification des microhabitats, favorisant ainsi
notamment des genres pionniers tels que Placynthiella, Trapeliopsis ou

Cladonia. Figure tirée de Fanin al. (2025) - Oikos.
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groupes fonctionnels de végétaux sur la

multifonctionnalité des écosystemes le long d’un gradient d’écosystémes. La figure montre comment la perte

de groupes fonctionnels végétaux (arbres [T], mousses [M] et arbustes [S]) influence la multifonctionnalité des

écosystémes dans des Tles de tailles contrastées. Les notations +M, +S, +T indiquent la présence du groupe fonctionnel

concerné, alors que -M, -S, -T correspondent & son retrait expérimental. Les boxplots illustrent la réponse de la

multifonctionnalité moyenne pour différentes combinaisons de retraits. Globalement, la diminution de la diversité

fonctionnelle conduit & une baisse de la multifonctionnalité, bien que ’intensité de cet effet varie selon le contexte

écologique et le stade successional. Les lettres indiquent des différences significatives entre traitements (P < 0.05).

Figure tirée de Fanin al. (2025) - Nature Ecology and Evolution.
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-blages d’espéces vers des communautés davantage adaptées a des conditions plus ouvertes et plus exposees.
Certaines lignées de lichens, notamment des groupes de crustoses et de fruticuleux, colonisent
préférentiellement les zones ouvertes lorsque la couverture arbustive disparait, modifiant ainsi la composition
fonctionnelle des communautés de surface (Asplund & Wardle 2016). Ces mesures par ADN ont été
confirmées par des observations de terrain montrant par ailleurs que la suppression des arbustes et de la
végétation de sous-bois favorise directement la colonisation des sols nus par les lichens, notamment le taxon
Cladonia borealis, qui est une espéce colonisatrice des milieux ouverts (Figure 64). Pris ensemble, ces
résultats indiquent que les dynamiques de succession végétale influencent directement la structuration des
communautés cryptogamiques, lesquelles modifient a leur tour le fonctionnement du sol. Ils montrent par
ailleurs que I'usage de I’ADN ciblé peut étre utile pour étudier la diversité d’autres groupes d’organismes,
comme ici les lichens. Cependant, on connait encore trés peu de choses sur la maniére dont les changements
de composition des communautés lichéniques se traduisent en modifications fonctionnelles des processus
biogéochimiques du sol, notamment en ce qui concerne leur influence sur les communautés microbiennes
sous-jacentes, la fixation de I’azote et la dynamique de décomposition, constituant aujourd’hui un important
champ de recherche a développer.

3.2.2.4 La perte de biodiversiteé influence souvent la multifonctionnalité des écosystémes.

La diversité biologique n’influence pas uniquement des processus isolés du fonctionnement des sols, mais
conditionne également la capacité des écosystemes a maintenir simultanément plusieurs fonctions
écologiques. Cette propriété, qualifiée de ‘multifonctionnalité’, correspond a la capacité d’un écosystéme a
assurer en parallele différents processus, tels que la décomposition de la MO, le recyclage des nutriments, la
production végétale et le maintien de I’activité biologique du sol (Byrnes et al., 2014). Mes travaux ont montré
que la perte de biodiversité, qu’elle concerne les communautés végétales ou microbiennes, peut entrainer
une diminution de cette multifonctionnalité. Dans des écosystemes boréaux soumis a des manipulations
expérimentales de la végétation vu précédemment, nous avons également étudié les effets de la suppression
d’espéces de buissons et/ou de groupes fonctionnels végétaux (arbres, buissons et mousses) sur le
fonctionnement global des écosystemes (Fanin et al., 2018). La multifonctionnalité a été évaluée a partir d’un
ensemble de fonctions du sol et de la végétation mesurées simultanément, permettant d’estimer la capacité des
écosystemes a maintenir plusieurs processus a des niveaux élevés. Comme I’illustre la Figure 65, la réduction
progressive du nombre de groupes fonctionnels de végétaux entraine une diminution de la multifonctionnalité
moyenne, un effet observé de maniére systématique entre des stades contrastés de succession écologique. Cet
effet résulte probablement de la perte de complémentarité fonctionnelle entre groupes végétaux, qui réduit
a la fois la diversité des ressources et la variété des niches disponibles pour les organismes du sol. 1l en
découle un affaiblissement des interactions biotiques et des flux de carbone vers le sol, se traduisant ainsi
par une diminution des fonctions comme le stockage du carbone et la décomposition. 1l est important de noter
que la suppression sélective d’especes au sein d’'un méme groupe fonctionnel, comme les buissons éricacés,
produit des effets similaires, bien que d’amplitude plus faible, a ceux observés lors de la disparition compléte
d’un groupe fonctionnel végétal, et conduit également & une diminution globale de la multifonctionnalité.

217



Axe 3 - Interactions Biotiques

B Island size class (IS} [ Plant diversity (PD) [ Fungal diversity (FD)

Figure 66 - Importance relative de la diversité végétale,

W 1s:PD O IS FD O 15:PD:FD @ PD:FD
SS°”_|N per area de la diversité fongique et du contexte environnemental
Qll minera N cycling

Soil exchangeable N sur le fonctionnement des écosystémes. Part de variation

Soil P per area . , ;. . , . s s
Soil mineral P pocing|  des fonctions écosystémiques expliquée par la diversité végetale,

Soil exchangeable P . s . . .
SoiICgperarea la diversité fongique, le contexte environnemental (taille des
Decomposition rate cacine|  fles) et leurs interactions. La diversité végétale apparait comme
Soil alkyl:0-alkyl ratio
S;ruttﬂg?omass N le principal facteur expliquant la productivité et la
00T DIomass o

Moss biomass penteredet L multifonctionnalité, tandis que le contexte environnemental et

Potential activity . . .- .
Active microbial biomass salmunctioning | 1€S iNteractions biotiques modulent ces effets selon les fonctions
Nematode density | considérées. Figure tirée de Fanin al. (2025) - Nature Ecology

Multifunctionality Multifunctionality ' '
0 5 10 15 20 25 30 35 andEvolution.
Explained variation (%)
Bacteria
Phyllosphere S
(a) A F 4 (b)

Figure 67 - Diagrammes circulaires
illustrant les associations entre groupes
oo™ fonctionnels de plantes et principales

\\\O

N

g Gammaprotobecteria 7] veinamisecr, ClASSES MiCrobiennes dans la phyllosphere
s ' ‘s, €0 la rhizosphere. (a-b) communautés
K K “ X : P01, bactériennes, (c-d) communautés fongiques. La

f 57_;;;%5% "*%,% "'o,;é“’o/,, % moitié gauche de chaque diagramme correspond
< gég' 2%’* aux différents groupes fonctionnels végétaux, et

L f Fungi la moitié droite aux classes microbiennes

others T "'
AWozIZOg = =
e

S|pas” eEMBdU| ${2 RUNOD,

soaakwonodl

dominantes. Les anneaux internes indiquent

" Pabondance relative de chaque groupe microbien,
o
et les liens relient les classes microbiennes aux
l soariomycetes JTOUPES  de  plantes avec lesquels elles co-
occurent. Cette représentation met en évidence

oL/
ore,

Om, . ; _=gn s 7 -
e des associations spécifiques entre végétation et

P! “. ~ Mmicrobiomes, ainsi que des différences marquées
1% % ey, L
2 Z, % %, s 2
Y ’ i de structure des réseaux entre phyllosphére et
P . X . -
& rhizosphere. Figure tirée de Wang al. (2025) -

Plant and Soil.

218



Axe 3 - Interactions Biotiques

Ces effets ne se limitent cependant pas a la diversité végétale. Dans ce méme systeme, nous avons montre
que la richesse spécifique des communautés fongiques est également positivement associée a la
multifonctionnalité des sols, méme aprés prise en compte de la diversité végétale. L’augmentation de la
diversité fongique s’accompagne ainsi d’une augmentation du nombre de fonctions maintenues simultanément
a des niveaux élevés, indiquant que différentes espéces fongiques contribuent a des fonctions
complémentaires sur le fonctionnement du sol (Figure 66). Ces résultats suggérent que la multifonctionnalité
repose sur une distribution des réles fonctionnels entre espéces, de sorte que la perte de biodiversité réduit
progressivement la capacité de 1’écosystéme a maintenir simultanément plusieurs processus. La biodiversité
agit donc comme un mécanisme d’assurance fonctionnelle, permettant le maintien du fonctionnement global
malgré les variations environnementales ou les perturbations. Toutefois, si ces résultats montrent clairement
que la diversité biologique favorise la multifonctionnalité des écosystemes, les mécanismes précis reliant
diversité microbienne, interactions biotiques et fonctionnement biogéochimique restent encore mal compris.
En particulier, la maniéere dont les interactions entre communautés végétales, microbiennes et de faune
contribuent conjointement a la stabilite des fonctions ecosystémiques devrait constituer un axe majeur de
recherche pour mieux comprendre le fonctionnement des écosystemes terrestres.

3.3 Interactions biotiques au sein des communautés microbiennes
3.3.1 Co-occurrence de microorganismes entre groupes fonctionnels de plantes

Les communautés microbiennes associées aux plantes résultent d’interactions complexes entre traits
vegétaux, compartiments biologiques et conditions environnementales. Avant d’essayer de comprendre les
interactions biotiques entre microorganismes, il paraissait important d’en comprendre la distribution des taxas
microbiens et leur diversité entre différents groupes fonctionnels de plantes. Par ailleurs, étant donné
I’importance des organismes de la phyllophére dans les premiéres étapes de decomposition de la litiere une
fois tombée au sol (cf. Section 2.3.2), comprendre la distribution et la co-occurrence de taxons microbiens
entre feuille (phyllosphére) et racines (rhizosphere) est également une étape importante pour anticiper de
potentielles interactions entre microorganismes. C’est dans ce cadre que nous avons cherché a comprendre la
co-occurrence de microorganismes dans la phyllosphéere et la rhizosphere entre différents organes et groupes
fonctionnels de plantes dans les travaux de thése de Lei Wang. La Figure 67 illustre les relations de co-
occurrence entre groupes fonctionnels de plantes et principales classes microbiennes dans la phyllosphére
et la rhizosphere. Cette représentation met en évidence plusieurs résultats majeurs. D’abord, la composition
microbienne differe fortement entre phyllosphére et rhizosphére, confirmant un filtrage écologique lié au
compartiment. Ensuite, certains taxons microbiens apparaissent connectés a plusieurs groupes fonctionnels
végétaux, traduisant des associations genéralistes, tandis que d’autres montrent des relations plus spécifiques
suggérant une spécialisation liée aux traits des plantes hétes (Wang et al., 2025). Enfin, la densité et
’organisation des connexions indiquent que la rhizosphere présente un réseau d’interactions plus complexe
et diversifié que la phyllosphére, reflétant des environnements possiblement plus hétérogénes et plus
favorables aux interactions biotiques. En général, la rhizosphére présente une diversité microbienne plus éle-
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Figure 68 - Co-occurrence des classes microbiennes communes entre la phyllosphére et la
rhizosphére pour différents groupes fonctionnels végétaux (coniféres, feuillus, arbustes et herbacées).
Le pannel (a) présente les bactéries et le pannel (b) les champignons. Chaque barre correspond a un groupe
fonctionnel de plantes et montre la proportion relative des classes microbiennes détectées simultanément dans les
compartiments aériens et racinaires. Les couleurs indiquent les différentes classes taxonomiques, tandis que la
longueur des segments refléte leur abondance relative normalisée. Cette représentation met en évidence 1’existence
d’un noyau de classes microbiennes partagées entre phyllospheére et rhizosphére, dont I’importance relative varie

selon le type de végétation et entre bactéries et champignons. Figure tirée de Wang al. (2025) - Plant and Soil.
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Figure 69 - Heatmaps montrant les corrélations entre les traits des feuilles et les principales classes
bactériennes associées a trois especes de coniferes. Les colonnes correspondent aux différents traits foliaires,
tandis que les lignes représentent les classes microbiennes dominantes. Les couleurs indiquent la force et le sens des
corrélations de Spearman (rouge : positives ; bleu : négatives). Cette figure met en évidence que les traits foliaires
constituent un facteur structurant important des communautés bactériennes, avec des réponses spécifiques selon les
espéces d’arbres et les groupes microbiens. La méme représentation pour les classes fongiques peut étre retrouvée

dans I’article d’origine. Figure tirée de Wang al. (2024) - Microbial Ecology.
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vée, indiquant un environnement plus stable et enrichi en ressources carbonées via la rhizodéposition, alors
que la phyllosphere représente un habitat plus contraignant, soumis a de fortes fluctuations microclimatiques.
Ces observations rejoignent les travaux antérieurs déecrivant la phyllosphere comme un environnement
sélectif dominé par des microorganismes capables de tolérer le stress hydrique et les variations thermiques,
tandis que la rhizosphére favorise des communautés plus diversifiées et métaboliquement actives (Vorholt,
2012 ; Bulgarelli et al., 2013).

La structuration taxonomique observée révele également des motifs cohérents entre groupes fonctionnels
végetaux. Certaines classes bactériennes, notamment les Alphaproteobacteria, sont largement représentées
dans différents compartiments, suggérant des stratégies écologiques généralistes (Figure 68). Chez les
champignons, les Dothideomycetes apparaissent principalement associés aux tissus aériens, alors que les
Agaricomycetes sont davantage liés aux compartiments racinaires. Ces résultats soutiennent 1’idée que les
microorganismes combinent des spécialisations liées a I’0rgane hote avec une certaine capacité de dispersion
entre compartiments, contribuant a la cohérence globale du microbiome végeétal. Un autre résultat important
concerne I’influence des groupes fonctionnels de plantes sur la co-occurrence de certains taxons microbiens.
Les plantes herbacées présentent une plus grande similarité entre communautés aériennes et souterraines,
probablement en raison d’une moindre distance physique entre organes et d’une connectivité plus forte avec
le sol. A P’inverse, les espéces ligneuses de grande taille montrent une plus forte différenciation entre
compartiments, suggérant que I’architecture végeétale agit comme un filtre supplémentaire limitant la
dispersion microbienne. Dans ’ensemble, ces résultats illustrent que les communautés microbiennes ne sont
pas simplement structurées par le compartiment végétal, mais également par la diversité fonctionnelle des
plantes, soulignant le role central de la végétation dans I’organisation spatiale et écologique des communautés
microbiennes.

En plus de ces résultats, 1’é¢tude de Wang et al. (2024) apporte un éclairage complémentaire en montrant
que les traits fonctionnels des plantes constituent des déterminants majeurs de la composition microbienne
de la phyllosphere. Des traits tels que la surface foliaire spécifique, la teneur en matiere séche des feuilles ou
les ratios steechiométriques influencent directement la composition taxonomique des communautés
microbiennes (Figure 69). Ce travail complémentaire suggere que la co-occurrence entre microorganismes
résulte d’un double filtrage écologique : un filtrage lié au compartiment végeétal, déterminé par les conditions
microclimatiques et la disponibilité des ressources, et un filtrage fonctionnel imposé par les traits des
plantes hotes. Dans cette perspective, la diversité fonctionnelle végétale apparait comme un facteur structurant
non seulement la composition des communautés microbiennes, mais également les associations qui
s’établissent entre leurs membres. La plante peut ainsi étre envisagée comme un ensemble d’habitats
interconnectés au sein desquels les traits fonctionnels des espéces végétales fagconnent la distribution spatiale,
I’assemblage et les réseaux de co-occurrence des microorganismes. Cette organisation suggére que ces
derniers ne répondent pas uniquement aux contraintes imposées par leur hote, mais qu’ils interagissent
également entre eux au sein de communautés fortement structurées. Comprendre ces interactions entre
microorganismes devient des lors essentiel pour expliquer 1’émergence des propriétés fonctionnelles des
microbiomes végétaux et leurs conséquences sur le fonctionnement des écosystémes. Cette question constitue
le point de départ de la section suivante, consacrée au réle des interactions microbiennes.
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Figure 70 - Réseaux trophiques microbiens du sol le long d’un gradient de savanne a lisiere forestiére.
La figure montre I’organisation des réseaux de co-occurrence entre bactéries, champignons et nématodes selon la
position le long d’un gradient de steppe vers forét (de M50 a F50). Les réseaux (a) illustrent les interactions
potentielles entre groupes microbiens. Les analyses de complexité (b) indiquent une augmentation progressive du
nombre de connexions et de la structuration du réseau vers I’intérieur de la forét. Les indicateurs de stabilité (C)
montrent que cette organisation influence la robustesse des réseaux face a la perte de taxons. Enfin, la proportion des
liens entre groupes biologiques (d) révéle que les interactions entre microorganismes varient selon le contexte
environnemental. Cette figure met en évidence que la position dans le paysage module non seulement la composition
des communautés microbiennes, mais aussi la maniére dont elles interagissent entre elles. Les sols situés plus loin
de la lisiére présentent des réseaux plus complexes et plus connectés, suggérant une organisation trophique plus
intégrée, susceptible d’influencer le fonctionnement et la stabilité des processus biologiques du sol. Figure tirée de
Li al. (2022) - Soil Biology Biochemistry.
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3.3.2 Interactions microorganismes-microorganismes

Les communautés microbiennes du sol constituent des réseaux complexes d’organismes en interaction
constante, ou compétition, facilitation et antagonismes structurent la dynamique des communautés et
conditionnent la transformation de la MO. Les microorganismes entrent notamment en compétition pour
I’accés aux substrats disponibles, produisent des enzymes extracellulaires permettant d’exploiter des
ressources complexes et sécrétent des métabolites secondaires capables d’inhiber des compétiteurs voisins.
Parallelement, de nombreux processus reposent sur des mécanismes de facilitation métabolique, ou les
produits de dégradation générés par certaines especes deviennent des ressources pour d’autres, conduisant a
une organisation en réseaux trophiques microbiens interdépendants. Cependant, ces interactions ne sont
pas statiques et varient fortement en fonction des contraintes environnementales et des conditions locales. Les
gradients environnementaux, qu’ils soient liés aux conditions microclimatiques, aux perturbations ou a la
structure des habitats, modifient la composition des communautés biologiques du sol ainsi que ’intensité et
la nature des interactions entre microorganismes et faune du sol. Ces changements peuvent profondément
influencer la stabilité des réseaux trophiques souterrains et, par conséquent, le fonctionnement
biogéochimique des sols.

Les travaux de post-doctorats de Li et al. (2022) illustrent clairement cette dynamique en analysant la
structure des réseaux d’interactions entre bactéries et champignons le long d’un gradient spatial de conditions
environnementales et édaphiques allant de la steppe vers la forét. Ici, nous avons montré que la distribution
des interactions entre bactéries et champignons varie fortement en fonction de la distance a la lisiére
forestiere, traduisant une reorganisation des réseaux microbiens marquée par des modifications importantes
de leur connectivité et de leur organisation globale (Figure 70). En steppe ou dans les zones de forét
(extrémités du gradient), les communautés bactériennes (violet) et fongiques (orange) apparaissent
relativement compartimentées, formant des sous-réseaux faiblement interconnectés, ce qui suggere une
moindre intégration entre voies bactériennes et fongiques de décomposition. A ’inverse, au niveau de la
lisiére entre les deux types d’écosystémes, les réseaux deviennent nettement plus interconnectés, avec une
augmentation des liens entre bactéries et champignons, indiquant une interaction plus étroite entre ces
groupes et une organisation trophique plus intégrée. En lien a ces résultats, les propriétés topologiques des
réseaux, telles que le nombre de connexions, la longueur moyenne des chemins ou différentes mesures de
centralité, varient également significativement le long du gradient environnemental, et traduisent des
modifications dans la maniére dont les organismes sont connectés et potentiellement dans la circulation de
I’énergie et des nutriments au sein des réseaux trophiques du sol.

Ces résultats montrent ainsi que les conditions environnementales ne modifient pas seulement la
composition des communautés du sol, mais restructurent profondément les réseaux d’interactions
biologiques qui contrélent le fonctionnement des sols. La compréhension du fonctionnement biologique des
sols nécessite donc non seulement 1’étude de la diversite des organismes présents, mais aussi celle des réseaux
d’interactions qui les relient et qui varient fortement selon les contextes environnementaux. La prochaine
étape sera de constituer ces réseaux en prenant en compte les différences entre organes de plantes afin d’avoir
une vision encore plus globale des communautés microbiennes au cours de la transition entre écosystémes.
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Figure 72 - Effet net de la fertilisation sur la perte
de masse de litiere selon la présence de la faune
du sol. Effets nets de traitements de fertilisation (C, N, P
et leurs combinaisons) sur la perte de masse de la litiére.
Les barres grises représentent les traitements avec acces
de la faune du sol (mailles larges), tandis que les barres
blanches correspondent aux traitements sans faune
(mailles fines). Les résultats montrent que la présence de
la faune amplifie généralement I’effet des apports nutritifs
sur la déecomposition de la litiére, en particulier lorsque
plusieurs nutriments sont combinés. Figure adaptée de

Fan

in al. (2012) - PlosOne.
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Figure 71 - Effets de la faune du sol sur
la relation entre stratégies des plantes et
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economics spectrum’. A gauche, trois
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3.3.3 Role de la faune du sol dans la relation entre ressources et décomposition de la litiére

La décomposition de la litiere constitue un processus clé du cycle du carbone et des nutriments dans les
écosystemes terrestres et dépend étroitement a la fois de la qualité des ressources végétales et de I’activité des
organismes du sol (Parton et al., 2007 ; Manzoni et al., 2008 ; Cornwell et al., 2008). Comme vu en Section
1.1, le leaf economics spectrum (LES) décrit un gradient fonctionnel allant d’espéces a stratégie acquisitive,
produisant des tissus riches en ressources et rapidement décomposables, a des espéces conservatrices
caracterisées par des tissus plus structuraux et plus résistants a la décomposition (Wright et al., 2004 ; Freschet
et al., 2012). Cependant, le role de la faune le long de ce gradient fonctionnel reste encore mal compris,
notamment quant & sa capacité & moduler la relation entre la qualité des litieres et les vitesses de
décomposition. La Figure 71 synthétise I’approche que I’on a testée dans Lin et al. (2019) concernant le role
de la méso- et macrofaune sur la relation entre LES et décomposition. Trois scénarios ont été envisagés : (i)
une contribution constante de la faune indépendamment de la qualité de la litiére, se traduisant par un
décalage global des taux de décomposition ; (ii) un effet plus fort sur les litieres de haute qualité issues
d’espéces acquisitives ; ou (iii) un effet renforce sur les litieres conservatrices, généralement plus pauvres
en ressources. Les résultats expérimentaux issus de ’incubation de litiéres provenant de 21 especes arboreées
en forét subtropicale montrent que les relations entre le gradient du LES et les pertes de masse ou de carbone
conservent des pentes similaires entre traitements, mais se caractérisent par un decalage vers des valeurs plus
élevées en présence de la faune du sol. Autrement dit, la faune accélere la décomposition sans modifier la
relation fondamentale entre stratégie foliaire et décomposabilité. Cette réeponse relativement uniforme suggere
que les décomposeurs agissent surtout via des mécanismes géenéraux, tels que la fragmentation de la litiere,
I’augmentation de la surface colonisable et la stimulation indirecte de 1’activité microbienne, plutdt que par
une sélection ciblée des substrats, du moins dans des environnements ou I’activité biologique est trés active
(Seastedt, 1984 ; Hattenschwiler & Jargensen, 2010 ; Handa et al., 2014). Ces résultats indiquent également
que la décomposition est principalement contrdlée par des traits structuraux liés au carbone plutét que par
la seule steechiométrie élémentaire, en cohérence avec I’hypothése d’une limitation énergétique des
décomposeurs (Fanin & Bertrand, 2016 ; Manzoni et al., 2010). Ainsi, les stratégies végétales déterminent le
cadre fonctionnel de la décomposition le long du LES, tandis que la faune agit surtout comme un amplificateur
des flux de décomposition.

Ce r6le d’amplificateur de la décomposition a également été observé dans plusieurs expérimentations que
j’al menées. Dans Fanin et al. (2012), la présence de la faune du sol modifie fortement les effets de la
fertilisation sur la perte de masse de la litiére. Les traitements nutritifs combinés (notamment NP et CNP)
augmentent nettement la décomposition, et cet effet est généralement plus marqué lorsque la faune a accés a
la litiere (Figure 72). A I’inverse, certains traitements simples produisent des réponses plus faibles, voire
négatives, montrant que la disponibilité relative des éléments nutritifs conditionne 1’action des décomposeurs.
Ces résultats indiquent que la faune agit principalement en facilitant 1’utilisation des ressources, plutét qu’en
modifiant la hiérarchie des effets des nutriments. Ainsi, la décomposition résulte d’une interaction entre
qualité des ressources, disponibilité en nutriments et activité de la faune, cette derniere jouant un role clé
dans I’intensification des flux au cours de la décomposition.
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Figure 73 - Modeéle d’équations structurelles décrivant les effets des suppressions de groupes
fonctionnels de végétaux et de la taille des Tles sur les communautés du sol et leurs fonctions associées.
Le schéma représente les relations directes et indirectes entre les facteurs expérimentaux (suppression des mousses,
arbustes et racines, ainsi que la taille des Tles qui représente différents types d’écosystémes), les compartiments
biologiques du sol et les fonctions écosystémiques. Les niveaux trophiques sont organisés du haut vers le bas :
ressources et conditions abiotiques (TLO), microorganismes (TL1), nématodes (TL2) et variables de sortie (activité
microbienne, qualité de la matiere organique, décomposition). Les fléches vertes pleines indiquent des effets positifs,
tandis que les fleches rouges pointillées représentent des effets négatifs ; I’épaisseur des fléches est proportionnelle
a la force des relations standardisées. Le modéle met en évidence que les manipulations de la végétation modifient a
la fois les facteurs abiotiques, la biomasse racinaire et la structure des communautés microbiennes et fongiques
(saprotrophes, ectomycorhizes, éricoides), avec des répercussions en cascade sur I’activité microbienne et les
processus de décomposition et de transformation de la matiére organique. Figure adaptée de Fanin al. (2019) -
Ecology Letters.
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3.3.4 Interactions microorganismes-nématodes face a la perte de diversité végétale

Une large partie de la faune du sol agit indirectement sur les microorganismes en modifiant la structure et la
distribution des ressources organiques dans le sol. La mésofaune, telle que les collemboles et les acariens,
fragmentent les résidus végétaux, augmentant la surface accessible aux microorganismes et accélérant la
colonisation microbienne de la matiére organique. Parallelement, les organismes ingénieurs de la macrofaune
comme les vers de terres du sol redistribuent les ressources organiques dans le profil pédologique en
melangeant matiere organique et fractions minérales, créant de nouveaux habitats microbiens et modifiant la
distribution spatiale de I’activité biologique. Ces processus favorisent la formation de microsites riches en
nutriments, stimulant localement la croissance microbienne. Enfin, la microfaune comme les nématodes et
les protozoaires, intervient principalement par des interactions trophiques directes avec les communautés
microbiennes. En se nourrissant de bactéries ou de champignons, ces organismes régulent la biomasse et la
composition des communautes microbiennes tout en stimulant le recyclage des nutriments par la remise en
jeu de composés minéraux rapidement assimilables.

Bien que n’étant pas un spécialiste de la faune du sol, j’ai toujours reconnu son réle structurant a la fois
pour les communautés microbiennes et pour le fonctionnement des écosystemes. C’est pourquoi j’ai souvent
cherché a développer des collaborations afin d’intégrer, lorsque cela était possible, le role des différents
groupes fauniques dans mes analyses du fonctionnement des sols. A titre d’exemple, certains de mes travaux
ont permis de quantifier les effets directs et indirects des suppressions de groupes fonctionnels végétaux sur
différents niveaux trophiques du sol et leurs fonctions associees. La Figure 73 illustre la maniére dont les
manipulations de la végétation se propagent a travers le réseau trophique souterrain. En particulier, les
suppressions de mousses, d’arbustes ou de racines d’arbres modifient d’abord les ressources basales du
systeme (biomasse végétale, biomasse racinaire et facteurs abiotiques du sol), ce qui entraine ensuite des
modifications coordonnées des communautés microbiennes, et notamment fongiques (en termes de guildes,
cf Section 1.4.4), ainsi que des niveaux trophiques supérieurs représentés ici par les nématodes. Les liens
mis en évidence montrent que les effets des changements de végétation s’expriment principalement par des
cascades indirectes affectant simultanément la structure des communautés du sol, et en retour, des processus
clés tels que ’activité microbienne, la qualité de la MO ou la décomposition. Cette organisation hiérarchique
confirme un contr6le majoritairement ascendant (bottom-up), dans lequel la disponibilité ‘énergétique’ issue
de la végétation constitue le principal moteur de I’organisation biologique des sols (Fanin et al., 2019). Ces
résultats s’inscrivent dans le cadre du mécanisme ‘d’energy starvation’, selon lequel la réduction des apports
carbonés limite 1’ensemble de la chaine trophique souterraine (Eisenhauer et al., 2011 ; Chen et al., 2016). A
Iinverse, certains groupes bactériens apparaissent davantage liés aux proprietés abiotiques du sol,
notamment a la disponibilit¢ en nutriments, soulignant une différenciation fonctionnelle entre
compartiments bactériens et fongiques déja suggérée dans les travaux antérieurs sur les réseaux trophiques du
sol (Moore & Hunt, 1988 ; de Ruiter et al., 1995 ; Wardle & Yeates, 1993). Cette vision intégrée souligne une
fois de plus I’importance de considérer les sols comme des systemes biologiques fortement interconnectes,
ou les effets ecologiques émergent des interactions entre niveaux trophiques plutot que de I’action isolée d’un

groupe d’organismes.
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Figure 74 - Relations entre propriétés du sol, faune du sol et métabolisme microbien vis-a-vis du
carbone au cours des successions écologiques. Modeles d’équations structurelles illustrant les liens entre
propriétés édaphiques, groupes fonctionnels de nématodes, disponibilité en sucres simples, fonctionnement
microbien et dynamique du carbone durant deux types de successions, i.e., primaire (@) et secondaire (b). Les pannels
(c-d) présentent les corrélations entre fonctions microbiennes liées au métabolisme du carbone et groupes trophiques
de nématodes, tandis que les réseaux de co-occurrence (e-f) montrent les interactions significatives entre faune du
sol et genes microbiens impliqués dans la dégradation du carbone. L’ensemble met en évidence une reconfiguration
des interactions biotiques et des contrdles du cycle du carbone entre stades précoces et avancés de succession. Figure
tirée de Du al. (2025) - Global Change Biology.
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3.3.5 Structuration des réseaux biologiques et fonctionnement le long des gradients
environnementaux

Les interactions entre microorganismes et faune du sol s’organisent également au sein de réseaux
trophiques dont la structure évolue fortement au cours des trajectoires écologiques. Les gradients de
succession, notamment aprés perturbation, modifient simultanément les propriétés du sol, la disponibilité des
ressources et la composition des communautés biologiques, conduisant a une réorganisation progressive des
réseaux biologiques souterrains et des mécanismes régulant le fonctionnement biogéochimique des sols
(Wardle et al., 2004 ; Bardgett & van der Putten, 2014 ; Delgado-Baquerizo et al., 2016). La Figure 74 illustre
précisément cette dynamique en montrant comment les liens entre propriétés édaphiques, groupes fonctionnels
de nématodes, génes microbiens liés au métabolisme du carbone et fonctionnement global du sol évoluent
entre succession primaire et secondaire (Du et al., 2025). Dans cet article, nous avons mis en évidence des
relations causales indirectes ou les propriétés du sol influencent la structure des communautés de
nématodes, lesquelles modulent ensuite les processus microbiens via certaines voies metaboliques associées
a la transformation du carbone. Les matrices de corrélations et les réseaux de co-occurrence confirment que
ces interactions deviennent progressivement plus structurées au cours de la succession, traduisant une
réorganisation des relations entre faune et microorganismes. Cette restructuration des réseaux biologiques
s’accompagne de changements majeurs dans les mécanismes microbiens impliqués dans la dynamique du
carbone. En particulier, les variations dans la composition des nématodes influencent indirectement
I’expression des genes microbiens impliqués dans la dégradation de composes carbonés complexes et la
production de biomasse. Ces processus déterminent a leur tour la formation de nécromasse microbienne,
désormais reconnue comme une composante majeure du carbone stable des sols via les mécanismes de
stabilisation organo-minérale (Cotrufo et al., 2013 ; Liang et al., 2017 ; Sokol et al., 2019).

Par ailleurs, nos résultats ont également suggéré un basculement fonctionnel au cours de la succession
écologique. Les stades précoces apparaissaient étre dominés par des processus assocCiés a une croissance
microbienne rapide et a une forte dynamique de transformation du carbone, tandis que les stades plus
avancés présentaient des réseaux biologiques plus intégrés et un fonctionnement orienté vers la stabilisation
du carbone. Cette évolution rejoint certains travaux montrant qu’au fur et a mesure de la succession, le
ralentissement des cycles de décomposition et I’augmentation des contraintes nutritives favorisent
I’accumulation de carbone d’origine microbienne (Clemmensen et al., 2013 ; Averill et al., 2014). Ainsi,
nous avons conclu que les changements progressifs de végétation et de propriétés du sol réorganisent les
interactions entre microorganismes et faune, avec des conséquences directes sur la décomposition, le
recyclage des nutriments et la stabilisation du carbone. Comprendre le fonctionnement des sols nécessite donc
d’intégrer explicitement cette dynamique des réseaux trophiques, puisque les interactions observées a un
moment donné reflétent en réalité une histoire écologique de long terme fagonnant progressivement la
structure et le fonctionnement des communautés du sol.
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3.4 Syntheése - Biodiversite, interactions et fonctionnement des sols

Les différentes sections de I’Axe 3 ont montré que le fonctionnement biologique des sols résulte d’une cascade
d’interactions reliant végétation, microorganismes et faune du sol, dont 1’expression varie selon les
contraintes environnementales et les trajectoires écologiques. Mes travaux ont contribué a préciser
plusieurs mécanismes reliant diversité biologique et fonctionnement des sols, notamment en montrant que la
disponibilité des ressources, la composition des communautés végétales et les interactions trophiques
souterraines contrdlent directement la dynamique de décomposition et les stocks de carbone organique du
sol. Cependant, au-dela de ces avancées, il est important de discuter de plusieurs enseignements majeurs
émergents quant aux limites actuelles de notre compréhension et aux perspectives scientifiques nécessaires
pour intégrer pleinement la biodiversité dans les modéles de fonctionnement des sols.

3.4.1 Gestion des écosystemes et fonctionnement du sol : vers des arbitrages explicites

Les travaux présentés dans cet axe montrent que les interactions biotiques plantes-microorganismes-faune
influencent fortement les flux de carbone et leurs dynamiques, mais que leurs effets ne sont pas nécessairement
convergents entre production végétale et stockage de carbone dans les sols. Cette dissociation entre
productivité aérienne et souterraine constitue aujourd’hui 1’un des principaux angles morts des stratégies de
gestion forestiere et de séquestration du carbone (Bon et al., 2023 ; Fanin et al., 2025). En particulier, de
nombreuses pratiques sylvicoles reposent encore implicitement sur I’idée qu’une augmentation de la
production de biomasse vegétale conduit mécaniquement a une augmentation des stocks de carbone des
sols au global. Pourtant, la littérature montre que la relation entre productivité forestiere et stockage de
carbone du sol est loin d’étre systématique, et dépend fortement de la nature des flux de carbone transférés
vers le sol et de la dynamique des communautés microbiennes (Laliberté et al., 2017 ; Crowther et al., 2016 ;
Augusto et al., 2015). Les résultats obtenus dans les dispositifs expérimentaux de plantations forestiéres,
notamment dans 1’expérience ORPHEE, montrent que les monocultures optimisées pour la production de
biomasse aérienne ne conduisent pas nécessairement a une augmentation des stocks de carbone du sol.
Les peuplements mélangés peuvent au contraire favoriser des entrées souterraines de carbone plus importantes
via une production racinaire accrue, un renouvellement plus important des racines fines et une stimulation
de la biomasse microbienne, conduisant a un stockage dans certains horizons minéraux du sol, notamment
les horizons intermédiaires (Maxwell et al., 2020 ; Fanin et al., 2022 ; Fanin et al., 2025). Ces résultats
rejoignent les travaux récents suggérant que le carbone stabilisé dans les sols provient majoritairement de la
biomasse microbienne transformée et non directement des résidus végétaux (Cotrufo et al., 2013 ; Liang et
al., 2017). Cependant, ces bénéfices potentiels des mélanges forestiers restent fortement dépendants des
conditions locales. Dans certains contextes, la complémentarité supposée entre espéces ne s’exprime pas,
notamment lorsque des contraintes pédologiques limitent la partition verticale des racines, conduisant
différentes essences a exploiter des couches de sol similaires (Altinalmazis-Kondylis et al., 2020). Ces
résultats soulignent que les bénéfices attendus de la diversité forestiére ne sont pas universels et nécessitent
d’étre évalués dans des contextes environnementaux spécifiques (cf. Axe 4).
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La gestion du sous-bois constitue un second levier souvent négligé dans la gestion forestiere. Les
pratiques visant a réduire la compétition pour 1’eau et les nutriments par la suppression des arbustes et de la
végétation de sous-bois peuvent effectivement stimuler la croissance des arbres. Toutefois, nos travaux
montrent que cette suppression entraine fréqguemment une diminution des stocks de carbone des horizons
superficiels et une réduction de I’activité microbienne impliquée dans la transformation et la stabilisation
du carbone du sol (Fanin et al., 2022 ; Bon et al., 2023). Ces résultats s’inscrivent dans un ensemble croissant
de travaux montrant que certaines communautés de sous-bois, notamment les arbustes éricacés associés a
des champignons éricoides, ralentissent la décomposition de la MO et favorisent I’accumulation de carbone
dans les sols (Clemmensen et al., 2013 ; Averill et al., 2014 ; Fernandez & Kennedy, 2016). Ces observations
révélent une divergence d'objectifs croissante entre production forestiere et stockage de carbone,
divergence qui reste largement sous-estimée dans les politiques de gestion actuelles. Ainsi, j’en conclus que
I’optimisation de la croissance des arbres ne garantit pas une augmentation paralléle du stockage de
carbone dans les sols, et certaines pratiques visant a maximiser la production pourraient méme réduire la
stabilité des stocks de carbone a long terme.

Un autre point critique concerne la temporalité des réponses des sols aux pratiques de gestion. Les
modifications de la végetation produisent souvent des effets rapides sur la biomasse aérienne, tandis que les
réponses des sols peuvent s’exprimer sur des décennies. Ainsi, certaines pratiques peuvent sembler
favorables a court terme mais entrainer a long terme une diminution des stocks de carbone souterrains,
phénomene encore insuffisamment intégré dans les évaluations des politiques de gestion. Enfin, ces résultats
soulignent la nécessité de dépasser une vision strictement ‘productiviste’ des écosystemes pour intégrer
explicitement le fonctionnement biologique des sols dans les stratégies de gestion. Le maintien de la
biodiversité souterraine, la préservation des réseaux trophiques du sol et la gestion des flux souterrains de
carbone et nutriments apparaissent désormais comme des composantes essentielles des stratégies visant a
concilier production végétale, durabilité d’exploitation des écosystemes et stockage de carbone sur le
long terme.

Au bilan, les résultats de ces travaux centré sur le réle des microorganismes en lien a la diversité végetale
et de faune invitent ainsi a repenser la gestion des écosystemes forestiers non plus seulement comme un
compromis entre production et conservation, mais aussi comme une optimisation conjointe des fonctions
aériennes et souterraines des écosystemes, en intégrant explicitement les mécanismes biologiques contrélant
la dynamique du carbone dans les sols.
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Figure 75 - Effets de la diversité végétale sur le fonctionnement des communautés du sol en cours de
succession. Schéma conceptuel illustrant les mécanismes par lesquels la végétation dominante et I’histoire des
perturbations modulent le fonctionnement biologique des sols. (a) Deux mécanismes principaux sont proposés pour
expliquer les effets des changements de groupes fonctionnels végétaux sur le biote du sol : (1) ’hypothése de
limitation énergétique (‘energy starvation’, fleche verte), selon laguelle la réduction de la biomasse végétale diminue
les apports de carbone vers le sol et contraint I’activité des communautés microbiennes ; (2) I’hypothése des facteurs
abiotigques du sol (fleche rouge), ou les changements de fertilité et de propriétés édaphiques modifient indirectement
la structure des communautés du sol. Ces mécanismes influencent les différents niveaux trophiques
(microorganismes, nématodes) et se répercutent sur les fonctions du sol, notamment la décomposition de la litiere,
la respiration potentielle et la qualité de la matiére organique. (b) Représentation conceptuelle de 1’évolution
temporelle de ces controles le long d’un gradient de temps depuis la derniére perturbation (par ex., incendie). Les
systémes récemment perturbés sont davantage controlés par la productivité végétale et les apports de carbone, tandis
que dans les stades plus avancés, I’accumulation de matic¢re organique et les contraintes édaphiques deviennent
dominantes. Ce schéma illustre ainsi comment 1’habitat agit comme un filtre environnemental dynamique, modulant
progressivement les interactions entre végétation, communautés du sol et fonctionnement biogéochimique. Figure
tiree de Fanin et al. (2019) - Ecology Letters.
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3.4.2 Couplage bottom-up du fonctionnement des sols : vers I’émergence de nouvelles théories

Au cours de cette axe, nous avons vu que le fonctionnement des sols repose sur des interactions entre la
végétation, les communautés biologiques souterraines et les contraintes abiotiques, dont I’importance
relative évolue au cours des successions de végétation. La Figure 75 illustre la maniére dont les changements
de composition végétale se propagent a travers les différents niveaux trophiques du sol selon deux mécanismes
complémentaires. Le premier correspond a un contréle bottom-up, dans lequel la modification ou la
suppression de groupes fonctionnels végétaux réduit les flux de carbone vers le sol via la production
primaire, les apports de litiére et la rhizodéposition. Cette diminution des ressources carbonées entraine une
baisse de la biomasse et de I’activité des microorganismes, puis des niveaux trophiques supérieurs tels que
les nématodes, traduisant un contréle ascendant des réseaux trophiques (Wardle & Zackrisson, 2005 ; Fanin
etal., 2019). Le second mécanisme agit via la modification des propriétés abiotiques du sol. Les changements
de végétation influencent la disponibilité en nutriments, la fertilité et les conditions physico-chimiques, ce
qui affecte indirectement la structure et le fonctionnement des communautés microbiennes et de la faune du
sol. Les processus de décomposition, la respiration du sol ou encore la transformation de la MO résultent ainsi
de I’interaction entre disponibilité du substrat et contraintes abiotiques (Wardle et al., 2012 ; Fanin et al.,
2019). Notre schéma conceptuel souligne également une dimension temporelle liee a la succession
écologique. Dans les stades précoces, caracterisés par une forte productivité et des apports importants en
biomasse, la limitation énergétique domine et les communautés du sol répondent principalement a la
disponibilité immédiate en ressources carbonées. A mesure que la succession progresse, I’accumulation de la
MO et I’évolution des propriétés du sol modifient les contraintes écologiques : les ressources deviennent plus
complexes, la disponibilité en nutriments diminue et le fonctionnement du sol dépend davantage des
conditions abiotiques et de I’organisation trophique que des flux énergétiques bruts (Wardle et al., 2003 ;
Clemmensen et al., 2013). Cette transition peut ainsi s’accompagner d’une réorganisation progressive des
interactions biologiques, marquée par un ralentissement des processus de decomposition, une stabilisation
accrue du carbone organique et des stratégies de conservation des nutriments (Fanin et al., 2022). Les sols
apparaissent ainsi comme des systéemes dynamiques ou les interactions entre végétation, biote souterrain et
environnement contrdlent la disponibilité des ressources et ’expression des processus microbiens (Fanin et
al., 2019 ; Wardle et al., 2020).

Deux priorités se dégagent pour les travaux a venir. Premierement, il apparait nécessaire de tester
expérimentalement comment la force du contréle bottom-up varie au cours des successions écologiques, en
combinant manipulations de groupes fonctionnels végétaux et des suivis multi-trophiques afin de quantifier
les transferts d’énergie entre végétation, microorganismes et faune du sol (Wardle & Zackrisson, 2005 ; Fanin
et al., 2019). Deuxiémement, le recours aux approches isotopiques (par ex., tragcage du 3C et du *N)
représente une piste clé pour suivre directement le devenir du carbone ou des nutriments issus des plantes
dans les réseaux trophigues souterrains, identifier les voies de transfert dominantes et mieux relier traits
végeétaux et fonctionnement microbien (Clemmensen et al., 2013 ; Wardle et al., 2012).
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Figure 76 - Role des nématodes dans la dynamique microbienne du carbone au cours de la succession
écologique. Schéma conceptuel synthétisant 1’évolution des interactions entre groupes fonctionnels de nématodes
et processus microbiens du cycle du carbone au cours des successions primaire et secondaire. Au cours de la
succession primaire, les communautés de nématodes évoluent d’assemblages dominés par des bactériovores vers des
groupes davantage prédateurs et omnivores. Cette transition s’accompagne d’une stimulation de la croissance
microbienne et des processus de biosynthése, favorisant ’accumulation progressive de nécromasse microbienne et
une dynamique active du carbone dans le sol. Dans les stades de succession secondaire, la structure trophique se
réorganise, avec une importance accrue des interactions entre omnivores, prédateurs et consommateurs microbiens,
associée a une intensification de la dégradation des carbohydrates et a une contribution plus stable de la fixation
microbienne du carbone, conduisant & une stabilisation progressive du carbone organique. Le schéma illustre ainsi
un changement de mécanismes dominants, passant d’un systéme orienté vers la production de biomasse microbienne
en début de succession & un fonctionnement davantage lié a la stabilisation du carbone dans les stades avanceés.
L’ensemble souligne le role central des interactions trophiques, notamment via les nématodes, dans la régulation des
processus microbiens et des trajectoires de stockage du carbone au cours de différentes successions écologiques.
Figure tirée de Du al. (2025) - Global Change Biology.
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3.4.3 Couplage top-down du fonctionnement des sols : la biodiversité doit étre considérée dans
son ensemble

L’ensemble des travaux présentés dans cet axe montre que les dynamiques microbiennes sont controlées par
la disponibilité des ressources végétales, par les interactions biotiques entre microorganismes mais également
par la régulation trophique exercée par la faune du sol. Si les relations bottom-up ont historiquement été
les plus étudiées, en particulier le long des gradients de succession écologique ou I’évolution de la végétation
et des ressources organiques permet d’expliquer une large part des variations du fonctionnement microbien
(Cf. Section 3.4.4), nos résultats soulignent également la nécessité d’intégrer plus explicitement les
mécanismes top-down le long de gradients de succession. La Figure 76 issue des travaux de Du et al. (2025)
illustre précisément ce changement de perspective, en montrant notamment qu’au cours des trajectoires de
succession, les transformations des communautés végétales et des propriétés du sol modifient certes la
disponibilité en ressources et orientent les processus microbiens liés au cycle du carbone, mais que ces effets
sont également médiés par la réorganisation progressive des reseaux trophiques, notamment via certains
groupes fonctionnels de nématodes. Les différences observées entre succession primaire et secondaire
mettent clairement en évidence que ces mécanismes ne s’expriment pas de maniere identique selon le contexte
écologique. Au cours des successions primaires, les communautés de nématodes sont d’abord dominées par
les groupes bactérivores et fungivores, qui stimulent le turnover microbien et favorisent des processus de
croissance et de biosynthése. Avec ’avancée de la succession et le développement du sol, ces groupes sont
progressivement remplacés par des prédateurs. Cette transition trophique s’accompagne d’une diminution
des processus de dégradation des composés carbonés et favorise ’accumulation de nécromasse
microbienne, contribuant ainsi a la stabilisation du carbone organique. Dans les successions secondaires,
les omnivores jouent un réle central dans les stades intermédiaires puis déclinent progressivement au profit
de communautés dominées par les prédateurs et certains bactérivores. Ces changements modifient
I’expression des genes microbiens liés a la fixation du carbone et a la dégradation des composés
organiques, conduisant a une dynamique plus stable mais fortement dépendante du contexte édaphique et de
la disponibilité en nutriments. Ces différences entre succession primaire et secondaire s’expliquent en grande
partie par le degré de développement du sol et par I’héritage biologique des communautés, qui déterminent
la complexité des réseaux trophiques et la maniére dont la régulation top-down peut s’exprimer.

Nos résultats indiquent ainsi que les gradients de succession ne représentent pas uniquement un
changement de ressources, mais également une transition progressive vers des réseaux biologiques plus
intégrés, ou la régulation top-down prend une importance croissante. Par ailleurs, nous avons mis en évidence
que la faune du sol, en particulier les consommateurs microbiens, ne se limite pas a réduire la biomasse
microbienne : elle influence la composition fonctionnelle des communauteés, le renouvellement de la
biomasse et la stabilisation du carbone dans le sol. Cela indique que les trajectoires de stockage du carbone
résultent d’un équilibre dynamique entre la disponibilité énergétique imposée par la végétation, mais
également la régulation trophique exercée par les organismes du sol, soulignant la nécessité d’intégrer
simultanément contrdles bottom-up et top-down dans la compréhension du fonctionnement des écosystémes
terrestres.
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Figure 77 - Evolution des interactions plantes-champignons et conséquences sur le cycle du carbone le
long d’une chronoséquence. Schéma conceptuel illustrant les changements des interactions entre végétation et
champignons du sol au cours de la succession écologique, depuis des stades dominés par les arbres vers des stades
dominés par les arbustes. Au cours de cette transition, I’augmentation progressive des arbustes a mycorhizes éricoides
(ERI) modifie le fonctionnement biogéochimique du sol en réduisant la décomposition et le recyclage de 1’azote,
conduisant a une augmentation de I’accumulation de matiere organique et du stockage de carbone dans le sol. Les stades
précoces sont caractérisés par des taux de décomposition plus élevés, une meilleure qualité de la matiére organique et
des flux de CO- plus importants, tandis que les stades tardifs présentent une limitation accrue en nutriments, une
diminution du recyclage et une accumulation progressive du carbone. SAP : communautés saprotrophes ; EMF :
champignons ectomycorhiziens ; ERI : champignons éricoides. Figure tirée de Fanin et al. (2022) - New Phytologist.
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3.4.4 Couplage entre végétation, réseaux fongiques et fonctionnement biogéochimique des sols

Les trajectoires de fonctionnement des sols au cours des successions écologiques reposent fortement sur les
interactions entre la végétation et les communautés fongiques associées, qui structurent simultanément la
dynamique du carbone et de 1’azote. Dans les écosystémes boréaux, ces interactions ne se limitent pas a la
qualité des apports organiques, mais impliquent des changements profonds dans la composition fonctionnelle
des champignons mycorhiziens et saprotrophes, avec des conséquences directes sur la décomposition et
I’accumulation de MO (Clemmensen et al., 2013 ; Clemmensen et al., 2015 ; Averill et al., 2014). Ainsi, nos
résultats issus d’une chronoséquence boréale en Suede ont montré que I’évolution des interactions plante-
champignons s’accompagnait d’une transition progressive d’écosystémes dominés par les arbres vers des
systemes dominés par les arbustes éricacés, entrainant une réorganisation majeure du recyclage du carbone
et de I’azote (Figure 77). Aux stades précoces, dominés par les arbres et associés aux ectomycorhizes, les
taux de décomposition et de recyclage des nutriments sont éleves, limitant I’accumulation de MO dans le
sol. A mesure que la succession progresse, I’abondance croissante des buissons éricacées et des champignons
éricoides modifie la structure des réseaux fongiques et s’accompagne d’un ralentissement progressif de la
décomposition (Wardle et al., 2012 ; Clemmensen et al., 2015 ; Fanin et al., 2022). Nos manipulations
expérimentales montrent que la suppression des buissons éricacées entraine une augmentation marquée de la
décomposition de la litiére, une hausse de la disponibilité en azote minéral et une profonde restructuration
des communautés fongiques, caractérisée par une diminution des champignons éricoides et une modification
des communautés ectomycorhiziennes et saprotrophes. Ces résultats confirment que les champignons
éricoides contribuent a limiter I’activité des décomposeurs et participent a un effet de type ‘Gadgil’,
initialement décrit pour les ectomycorhizes (Gadgil & Gadgil, 1971 ; Fernandez & Kennedy, 2016).
L’augmentation paralléle de 1’azote minéral et des taux de décomposition apres suppression des buissons
éricacees indique que ceux-ci agissent comme des puits de nutriments et favorisent I’accumulation de MO
en réduisant le recyclage rapide de la litiere (Nilsson & Wardle, 2005 ; Clemmensen et al., 2015 ; Fanin et al.,
2022). Inversement, lorsque les buissons dominent, la compétition entre champignons éricoides,
ectomycorhiziens et saprotrophes réduit I’efficacité de la décomposition, accentue la limitation en
nutriments et favorise I’accumulation de carbone dans les horizons organiques (Figure 61). Cette dynamique
s’accompagne d’une augmentation de composés organiques plus récalcitrants et d’une contribution
accrue de la nécromasse fongique a la MO du sol, confirmant le r6le central des interactions inter-guildes
dans la stabilisation du carbone (Bddeker et al., 2014 ; Clemmensen et al., 2021). Ainsi, nous avons proposé
que les buissons éricacées ne modifiaient pas seulement la qualité des apports végétaux, mais ils peuvent
également restructurer profondément les réseaux trophiques fongiques, orientant les trajectoires
biogéochimiques sur le long terme.
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3.45 Des espéces aux réseaux d’interactions : changer d’échelle pour comprendre le
fonctionnement des sols

Un enseignement central de mes travaux est que la richesse spécifique seule constitue souvent un indicateur
insuffisant pour prédire le fonctionnement des sols. Si la biodiversité influence bien les processus
écologiques, ses effets ne s’expriment pas forcément de maniere directe mais plutét via les interactions qui
s’établissent entre organismes au sein de réseaux biologiques souterrains. La littérature en écologie a
longtemps cherché a relier nombre d’espéces et fonctionnement des écosystemes, montrant qu’une perte de
biodiversité peut réduire certaines fonctions comme la productivité primaire ou le recyclage des nutriments
(Hooper et al., 2005 ; Cardinale et al., 2012). Cependant, ces relations restent souvent variables dans les sols,
ou des communautés présentant une richesse spécifique comparable peuvent produire des réponses
fonctionnelles tres différentes selon la maniére dont les organismes interagissent.

Mes travaux illustrent que la structure fonctionnelle des communautés voire des réseaux
d’interactions, méme si cette approche est souvent plus complexe que la simple composition taxonomique,
controle de nombreux processus souterrains. En plus de cela, les interactions trophiques entre
microorganismes et faune du sol, les mécanismes de compétition et de facilitation microbienne, ainsi que
les rétroactions entre vegétation et communautés microbiennes modifient profondément la dynamique des
flux de carbone et de nutriments. Ainsi, des changements modestes dans la composition des communautés
peuvent entrainer des réorganisations importantes des réseaux biologiques, avec des conséquences
disproportionnées sur le fonctionnement du sol. Cette idée apparait clairement dans les travaux reliant
diversité fongique et multifonctionnalité des sols (Fanin et al., 2018), ou différentes especes contribuent a
des fonctions complémentaires. La perte de certaines espéces entraine alors une réduction progressive de la
capacité de 1’écosystéme a maintenir simultanément plusieurs fonctions. Ce meécanisme ‘d’assurance
fonctionnelle’ repose moins sur le nombre total d’especes que sur la diversité des roles écologiques présents
au sein des réseaux biologiques (Loreau et al., 2001 ; Isbell et al., 2011).

Plus récemment, les approches basées sur les réseaux éecologiques ont permis de montrer que la
connectivité et la complexité des réseaux microbiens sont liées a la stabilité des fonctions du sol face aux
perturbations (Delgado-Baquerizo et al., 2016 ; Banerjee et al., 2019). Des réseaux plus connectés peuvent
favoriser la résilience fonctionnelle en permettant une redistribution des flux d’énergie et de nutriments
lorsque certaines espéces disparaissent. Toutefois, une forte connectivité peut aussi accroitre la vulnérabilité
aux perturbations lorsque des especes clés sont affectées, soulignant la complexité des liens entre diversité,
structure des réseaux et fonctionnement des écosystémes. Ces résultats conduisent a un changement de
paradigme dans le cadre de 1’étude des sols : passer d’une approche centrée sur les espéces a une approche
centrée sur les interactions. Le fonctionnement des sols apparait ainsi comme une propriété émergente
résultant de I’organisation des réseaux biologiques plutét que de la simple présence de groupes
fonctionnels particuliers. Cependant, cette transition conceptuelle souleve encore plusieurs défis
méthodologiques majeurs. Les réseaux d’interactions inférés a partir de données de co-occurrence ne
représentent pas nécessairement des interactions biologiques directes, et les liens entre structure des réseaux

et fonctions mesurées restent souvent indirects. Le développement d’approches combinant manipulations ex-
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-périmentales, analyses fonctionnelles et méthodes de biologie moléculaire constitue donc une perspective
majeure pour relier plus solidement structure des réseaux biologiques et fonctionnement des sols. Enfin, une
perspective innovante consiste a intégrer ces réseaux biologiques dans les modéles biogéochimiques utilisés
pour prédire la dynamique du carbone des sols. Les modeles actuels représentent encore souvent les sols
comme des compartiments homogeénes, ignorant largement la diversité biologique et les interactions
trophiques. Mes travaux suggerent que 1’intégration explicite des réseaux biologiques souterrains dans ces
modeles constitue une étape essentielle pour améliorer la prédiction des réponses des sols aux changements
globaux. Ainsi, j’en conclu que comprendre le fonctionnement des sols nécessite désormais de considérer
non seulement la diversité des organismes présents, mais surtout la maniére dont leurs interactions

structurent les flux de matiere et d’énergie au sein des écosystémes souterrains.
3.4.6 Vers une meilleure intégration de la biodiversité dans la dynamique du carbone des sols

Malgré les avancées récentes, plusieurs verrous scientifiques limitent encore notre capacité a prédire le
fonctionnement biologique des sols face a la perte de biodiversité. Mes travaux contribuent a montrer que la
dynamique du carbone des sols dépend fortement des interactions biologiques souterraines, mais ils révélent
¢galement I’ampleur des incertitudes qui persistent quant aux mécanismes régulant ces processus a grande
échelle. Un premier défi majeur concerne la représentation de 1’hétérogéneité spatiale des processus
souterrains. Les sols sont des environnements extrémement hétérogenes, structurés autour de microhabitats
contréleés par la distribution des racines, des résidus organiques, de la faune du sol et des propriétés physiques
locales (Young & Crawford, 2004 ; Nunan et al., 2020). Pourtant, la majorité des mesures de processus
microbiens reposent encore sur des échantillons composites qui masquent cette variabilité fine. Des travaux
récents montrent que I’activité microbienne, la formation de nécromasse et la stabilisation du carbone se
concentrent souvent dans des hotspots localisés, notamment dans la rhizosphére ou autour des résidus
organiques (Kuzyakov & Blagodatskaya, 2015 ; Schmidt et al., 2011). Je pense qu’une meilleure
comprehension de la maniere dont ces dynamiques locales se traduisent a I’échelle des parcelles et des
paysages constitue un enjeu central pour améliorer nos prédictions du cycle du carbone des sols. Un second
verrou concerne la dimension temporelle des interactions biologiques. Les dynamiques du carbone du sol
s’expriment sur des décennies voire des siecles, alors que la majorité des expérimentations écologiques
couvrent seulement quelques années (Luo et al., 2016 ; Bradford et al., 2016). Mes travaux utilisant des
gradients naturels de succession montrent que les mécanismes contrélant les réseaux biologiques et la
dynamique du carbone évoluent profondément au cours du temps, passant d’un contréle dominant par les flux
énergétiques via les apports de végétaux a un contrble croissant par les contraintes abiotiques du sol.
L’intégration de suivis a long terme, comme par exemple de chronoséquences et d’expériences de long terme
reste donc indispensable pour comprendre les trajectoires réelles d’accumulation ou de perte de carbone des
sols. Un troisieme défi majeur concerne I’intégration de la biodiversité et des interactions biotiques dans
les modeéles biogéochimiques. Les modéles actuels utilisés pour projeter la dynamique du carbone terrestre
représentent généralement les pools de MO du sol a I’aide de compartiments homogeénes caractérisés par des
cinétiques de décomposition simplifiées, sans intégrer explicitement la diversité microbienne et encore moins
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les interactions trophiques (Todd-Brown et al., 2012 ; Wieder et al., 2015). Pourtant, de nombreux travaux
montrent désormais que le renouvellement microbien et la stabilisation de la nécromasse constituent des
mécanismes centraux de formation du carbone stable des sols (Cotrufo et al., 2013 ; Liang et al., 2017 ; Sokol
et al., 2019). Comme I’ensemble de mes résultats indiquent que I’accumulation ou la décomposition de MO
dépendent fortement des interactions entre végétation, microorganismes et faune du sol, I’intégration
explicite des réseaux biologiques dans les modeles constituerait une étape clé importante pour améliorer la
prédiction des réponses des sols aux changements environnementaux. Des premiers essais avec le modele
CAMISOL a Eco&Sols seraient une avancée importante et il va étre également essentiel de voir comment
développer des ‘indices’ portant sur les interactions entre microorganismes et nématodes pour améliorer
les modeéles existants. Enfin, un défi plus politique consiste a mieux relier processus écologiques et décisions
de gestion. Les stratégies actuelles d’atténuation climatique reposent largement sur I’augmentation des stocks
de carbone terrestres, notamment via la reforestation ou I’aménagement du territoire. Cependant, mes travaux
montrent que les effets des pratiques de gestion sur le carbone du sol sont complexes et parfois contradictoires,
certaines pratiques favorisant la production de biomasse aérienne tout en réduisant les stocks de carbone
souterrains. Le développement de stratégies de gestion intégrant explicitement la biodiversité souterraine et
les mécanismes biologiques de stabilisation du carbone représente donc une priorité pour concilier production
et stockage durable du carbone dans les sols. C’est aussi dans ce cadre que je contribue a ’ESCO sur la
diversification en forét, ou mon expertise est nécessaire pour essayer de faire voter des lois visant a prendre
en compte le statut de la forét et son devenir en fonction des objectifs de plantation et de gestion des
écosystémes forestiers en France. L’ensemble de ces travaux de recherche ouvrent la voie a cette intégration
en montrant que la biodiversité souterraine et les interactions biotiques constituent des composantes
centrales du fonctionnement des écosystemes terrestres, dont la prise en compte sera essentielle pour anticiper
les réponses des sols aux changements globaux a venir.
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Axe 4

Changements globaux et impact sur les
communautés microbiennes du sol

« Que rien ne vienne rompre le pacte silencieux entre la terre et le vivant*. »
* la nature fonctionne grace a un équilibre discret, souvent invisible, entre le sol, les
organismes vivants et leur environnement.

Un paysage fagonné par le temps, ot la roche domine et la forét s’accroche a la pente. Photo:
N. Fanin.
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Figure 78 - Cadre conceptuel de la réponse des communautés microbiennes au changement
climatique. Schéma conceptuel illustrant la relation entre la structure des communautés microbiennes, I’abondance
relative des genes fonctionnels et la réponse écologique face aux changements environnementaux. L’espace
multidimensionnel inférieur représente la quantification des genes impliqués dans différentes fonctions écologiques
(cycle du carbone, cycle de I’azote, résistance a la sécheresse), permettant de caractériser la structure des
communautés microbiennes le long d’un gradient allant de stratégies de vie dominées par des stratégistes r vers des
stratégistes K. La partie supérieure illustre comment cette organisation fonctionnelle et taxonomique, combinée au
contexte environnemental (milieux pauvres a riches en nutriments), influence la réponse des communautés, exprimée
par un continuum entre résistance et résilience face au changement climatique. Les points colorés correspondent a
différentes communautés microbiennes positionnées selon leurs profils fonctionnels et écologiques. Cette figure est
tirée de de Vries and Shade (2013) - Frontiers in Microbiology.
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Axe 4 : Changements globaux et impact sur les
communautés microbiennes du sol

4.1 Les changements globaux comme nouveaux déterminants du fonctionnement
biologique des sols

Les axes précédents ont montré que la disponibilité des ressources (Axe 1), I’habitat (Axe 2) et les interactions
biotiques (Axe 3) constituent des déterminants centraux du fonctionnement microbien des sols. Toutefois,
I’ensemble des mécanismes présentés au sein de ces axes s’exprime selon un contexte environnemental qui
peut étre profondément modifié par les changements globaux. En particulier, comprendre comment les
drivers environnementaux reconfigurent la structure et le fonctionnement des communautés microbiennes
constitue un enjeu majeur pour prédire les trajectoires futures des cycles biogéochimiques.

La Figure 78 propose un cadre conceptuel permettant d’aborder ces transformations sous un angle
fonctionnel, en montrant que la réponse des communautés microbiennes aux changements globaux peut étre
comprise a travers trois dimensions complémentaires : (i) la structure des communautés microbiennes,
organisée le long d’un gradient allant de stratégies de type r a des stratégies de type K, (ii) les conditions
environnementales, ici représentées par un gradient de disponibilité en nutriments, et (iii) la composition
fonctionnelle des communautés, appréhendéee via 1’abondance relative de genes impliqués dans les grands
cycles biogéochimiques (carbone, azote, résistance aux stress). Dans ce cadre, la réponse écologique observée
ne résulte pas d’un facteur unique, mais d’une combinaison d’états fonctionnels et environnementaux
capables de favoriser soit la résistance, soit la résilience des communautés face aux perturbations. Ainsi, ce
schéma met en lumiére que les changements globaux ne modifient pas uniquement I’intensité des processus
microbiens, mais reconfigurent également la nature méme des stratégies écologiques dominantes. A titre
d’exemple les communautés orientées vers des stratégies r, caracterisées par une croissance rapide et une forte
capacité d’exploitation de ressources labiles, peuvent répondre plus rapidement aux perturbations par des
stratégies de résilience et de recolonisation rapide, alors que les communautés dominées par des organismes
de type K, souvent associées a une meilleure efficacité d’utilisation des ressources et a une stabilité accrue,
sont plus résistantes et peuvent mettre en place des formes de résistance ou de sporulation. La disponibilité
en nutriments agit alors comme un filtre environnemental influencant la position des communautés dans cet
espace fonctionnel, et donc leur réponse potentielle aux stress environnementaux.

Au-dela des contraintes climatiques, les sols sont soumis a des pressions anthropiques incluant la gestion
intensive des sols ou des pressions chimiques persistantes. En particulier, I’accumulation historique de
métaux tels que le cuivre dans les sols viticoles peut générer des réponses des communautés microbiennes
aux pollutions chroniques. La toxicité réelle dépend davantage de la biodisponibilité que de la concentration
totale, et celle-ci est fortement modulée par le pH et la quantité de MO (Giller et al., 2009 ; Schneider et al.,
2017). L’incorporation de résidus organiques peut ainsi temporairement accroitre la solubilité des métaux via

la complexation par la MO dissoute, illustrant I’'importance des interactions entre gestion des sols et spéciation
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Figure 79 - Variabilité spatiale de la température moyenne annuelle du sol a I’échelle globale. Carte
mondiale représentant la température moyenne annuelle du sol (0-5 cm de profondeur), mettant en évidence sa
distribution spatiale et sa variabilité par rapport a la température de 1’air. Le pannel (@) illustre la répartition globale
des températures du sol, avec un gradient allant des zones froides aux régions chaudes tropicales et désertiques. Le
pannel (b) compare les distributions globales des températures moyennes annuelles de I’air et du sol, montrant une
variabilité spatiale plus faible pour la température du sol. Le pannel (c) présente les distributions de températures
selon les principaux biomes terrestres, soulignant les différences entre températures de I’air et du sol ainsi que la
variabilité propre a chaque biome. Les valeurs indiquées correspondent a la dispersion thermique au sein des biomes,
traduisant les contrastes climatiques et écologiques a 1’échelle mondiale. Cette figure est tirée de Lembrechts et al.
(2025) - Global Change Biology.
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chimique des éléments (Ouédraogo et al., 2024). Ces résultats soulignent que les perturbations chimiques
doivent étre interprétées a ’aune des propriétés physico-chimiques initiales des sols. Par ailleurs, d’autres
contaminants émergents tels que les microplastiques introduisent une dimension nouvelle aux perturbations
des sols. Au-dela de leurs effets physiques sur la structure du sol, ils modifient aussi la structure des réseaux
trophiques souterrains en affectant la faune édaphique, ce qui peut indirectement stimuler ou inhiber
I’activité enzymatique microbienne (Rillig et al., 2019; Lin et al., 2020). Ces cascades trophiques révelent que
les impacts des changements globaux ne se limitent pas a des effets directs sur les microorganismes, mais
impliquent des reconfigurations des interactions biotiques. Enfin, les invasions biologiques représentent un
autre driver majeur des changements globaux. En modifiant la quantité et la qualité des litiéres, ainsi que les
conditions microclimatiques locales, les especes invasives transforment les stocks de carbone et de nutriments
du sol (Ehrenfeld, 2010). Les effets observés sont aussi fortement dépendants du contexte édaphique : dans
les sols initialement pauvres en nutriments, 1’augmentation des stocks de C, N et P peut étre amplifiée, sans
pour autant se traduire par une augmentation proportionnelle de I’activité microbienne (Dommanget et al.,
2024). Cette dissociation entre stocks et fonctionnement souligne la nécessité de considérer les conditions
initiales comme modulateurs des impacts.

Au global, I’ensemble de ces travaux converge vers une conclusion centrale : les réponses des
communautés microbiennes aux changements globaux sont contextuelles et souvent non linéaires. Ainsi,
comprendre ces réponses nécessite d’intégrer simultanément les contraintes climatiques, hydriques, chimiques
et biologiques, ainsi que leurs interactions. Dans la continuité des axes précédents, cet Axe 4 vise a analyser
comment les principaux drivers des changements globaux - sécheresse, pollution metallique, invasions
biologiques et contaminants émergents - modifient la structure et le fonctionnement des communautés
microbiennes du sol, et comment ces modifications influencent les cycles biogéochimiques dans un contexte
de changement environnemental global.

4.2 Changement climatique : réchauffement et modification des régimes hydriques
4.2.1 Découplage entre températures aérienne et édaphique et conséquences écologiques

Le réchauffement climatique constitue 1’'un des moteurs les plus étudiés des changements globaux, mais son
interprétation en écologie des sols a longtemps reposé sur une approximation implicite : I’assimilation de la
température de I’air a celle du sol. Or, cette hypothese simplificatrice est remise en question par des travaux
récents démontrant que la température du sol posséde sa propre dynamique, partiellement découplée du climat
atmosphérique. En effet, I’étude de Lembrechts et al. (2025) a laquelle j’ai contribué apporte un éclairage
déterminant sur ce point. A partir d’une synthése globale combinant données expérimentales et observations
a large échelle, nous avons montré que la température du sol varie fortement en fonction de facteurs locaux
tels que la couverture végétale, 1’épaisseur de la litiere, I’humidité, la texture du sol et la topographie. Dans
de nombreux contextes, les écarts entre température de I’air et température du sol atteignent plusieurs
degrés (Figure 79), et cette différence augmente sous couvert forestier dense ou en présence d’une litiere
épaisse. Cette étude démontre ainsi que les prédictions des réponses biologiques basées uniquement sur la
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Figure 80 - Distrit;ution spatiale des sites d’étude et variation de la perte de masse relative entre
litieres de qualité contrastée. Localisation des 99 sites forestiers utilisés du réseau RENECOFOR en France,
couvrant un large gradient environnemental et climatique. Différence de perte de masse selon la position des sachets,
placés soit dans la litiere de surface (FF, forest floor), soit enfouis dans le sol a 8 cm. La figure met en évidence une
décomposition relative plus élevée lorsque la litiére est enfouie dans le sol ainsi qu’une diminution progressive de

cette différence le long du gradient hydrique. Cette figure est tirée de Fanin et al. (2020) - Ecosystems.
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Figure 81 - Dynamique saisonniére de la température et de ’humidité du sol dans deux types de
landes. Les pannels (a-c) montrent les dynamiques temporelles des conditions microclimatiques, tandis que les
pannels (b-d) présentent les différences entre traitements selon les saisons. En landes séches, le retrait du couvert
végétal tend a augmenter davantage la température et a réduire I’humidité, alors que sont réponses sont moins claires
en landes humides. Ces résultats indiquent que le sous-bois régule les conditions microclimatiques de maniére
contextuelle selon les propriétés hydriques de 1’écosystéme. Cette figure est tirée de Bon et al. (2026) - Geoderma.
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température atmosphérique peuvent conduire a des estimations biaisées de l’intensité reelle du stress
thermique subi par les microorganismes. Plus encore, Lembrechts et al. (2025) soulignent que la température
du sol constitue une variable intégratrice de multiples changements globaux. Les modifications de 1'usage
des terres, les invasions végétales ou la reduction du couvert forestier modifient le régime thermique du sol
en altérant I’ombrage, 1’évapotranspiration et la capacité isolante de la litiére. Ainsi, le réchauffement n’agit
pas seulement comme un forcage direct lié au climat global, mais aussi comme un phénomene localement
amplifié ou atténué par les transformations de la végétation. Je pense que cette dimension microclimatique
est cruciale pour comprendre les réponses des communautés microbiennes. De plus, cette étude démontre
aussi qu’il existe une importante hétérogénéité verticale. En effet, la température du sol décroit avec la
profondeur, et cette stratification thermique peut moduler I’humidité et 1’activité enzymatique le long du
profil. Ainsi, cette interaction thermique-hydrique ne se limite pas a un effet superficiel entre sites, mais
s’exprime également verticalement le long du profil du sol. L’étude menée par Fanin et al. (2020) a I’échelle
de 100 foréts francaises illustre particulierement bien cette dimension. En effet, en comparant la
décomposition d’un substrat labile (green tea) et d’un substrat plus récalcitrant (red tea) placés soit en surface
forestiere, soit enfouis a 8 cm de profondeur, nous avons démontré que la différenciation entre substrats
dépend fortement de la position dans le profil et du bilan hydrique climatique (Figure 80). La différence de
perte de masse entre les deux substrats (Amass loss) €St Significativement plus élevée lorsque les sachets sont
enfouis dans le sol que lorsqu’ils sont déposés a la surface. De plus, cette différenciation augmente dans les
sites les plus secs, indiquant que la contrainte hydrique amplifie les différences de décomposition entre
substrats labile et récalcitrant, mais principalement dans le sol minéral. Ces resultats soulignent que le climat
n’agit pas uniquement via la température moyenne annuelle, mais aussi via le bilan hydrique et sa modulation
verticale. Ainsi, la profondeur du sol constitue un filtre écologique supplémentaire, modulant la sensibilité
des processus microbiens aux variations climatiques. Les réponses au réchauffement apparaissent donc
dépendantes non seulement du contexte régional, mais aussi de la position dans le profil du sol.

4.2.2 Influence de la structure du sous-bois sur la dynamique thermique et hydrique du sol

Au-dela de la température atmosphérique et des caractéristiques pédologiques, nous avons vu dans le
paragraphe précédent que la structure de la végétation jouait un réle déterminant dans la modulation du
microclimat du sol. Bien que "ouverture de la canopée soit particulierement étudiée, il est important de noter
que les strates inférieures ont également un réle majeur sous-estimé sur le microclimat. C’est dans ce cadre
que les travaux de these de Lucie Bon apportent une démonstration expérimentale particulierement
convaincante du role structurant du sous-bois. Dans cette étude, le microclimat du sol a été suivi en continu
pendant une année compléte gréce a des sondes enregistrant la température et I’humidité volumique toutes les
15 minutes, dans deux landes forestieres contrastées en régime hydrique, et en comparant des traitements de
présence/absence du sous-bois (Bon et al. 2026). La Figure 81 présentée met clairement en évidence que la
suppression du sous-bois modifie significativement la dynamique thermique et hydrique du sol. Dans la
lande séche, la suppression de la végétation du sous-étage entraine une augmentation marquée de la
température du sol au printemps et en été, accompagnée d’une diminution significative de I’humidité.
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Figure 82 - Effets de la température a I’échelle enzymatique. Schéma conceptuel illustrant les mécanismes

par lesquels la température influence la cinétique des enzymes extracellulaires du sol. Le pannel (a) représente les

principales relations enzyme-substrat et les paramétres associés, incluant I’affinité enzyme-substrat, la constante

catalytique (kcar), la vitesse maximale de réaction (Vmax), la constante de Michaelis—Menten (Kn), la puissance

catalytique des enzymes (Epower) ainsi que leur inactivation thermique (kinact). Le pannel (b) illustre les réponses

théoriques de ces paramétres a I’augmentation de la température, montrant une augmentation de 1’activité catalytique

jusqu’a une température optimale suivie d’une diminution liée a I’inactivation thermique. Le schéma met en évidence

le compromis entre stimulation enzymatique a court terme et réduction potentielle de la puissance catalytique a plus

long terme, avec des implications directes pour la dégradation de la matiére organique du sol. Cette figure est tirée

de Fanin et al. (2022) - Functional Ecology.
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Le sous-bois agit donc comme un tampon thermique et hydrique, réduisant I’amplitude des fluctuations
saisonniéres et limitant I’asséchement estival. A I’inverse, dans la lande humide, caractérisée par des
remontées d’eau hivernales, la suppression du sous-bois modifie difféeremment les conditions
microclimatiques, révélant que I’effet de la végétation est beaucoup moins important sur I’humidité du sol,
voire sa présence a tendance a augmenter 1’humidité en hiver. Ces résultats confirment que la température
du sol n’est pas uniquement déterminée par le climat régional, mais par I’architecture locale de la
végétation. En particulier, le sous-bois influence I’ombrage, 1’évapotranspiration, I’isolation par la litiére et
la dynamique des flux d’eau, tout en amortissant les pics thermiques estivaux et en limitant les pertes
hydriques, créant un microclimat plus stable pour les communautés microbiennes. En son absence, les sols
deviennent plus chauds en période estivale et plus secs, ce qui accentue les contraintes diffusionnelles sur les
communautés microbiennes. Ces résultats mettent également en évidence une forte variabilité saisonniére
des écarts microclimatiques entre traitements. Ainsi, il est important de noter que les différences de
température et d’humidité ne sont pas constantes au cours de I’année : elles culminent au printemps et en été
dans la lande seche, tandis qu’en hiver, les écarts peuvent s’inverser ou s’atténuer. Cette dimension saisonniére
est essentielle, car elle implique que les effets du changement climatique ne s’expriment pas de maniére
uniforme dans le temps. Le sous-bois module donc non seulement les moyennes annuelles, mais aussi la
dynamique intra-annuelle des contraintes thermiques et hydriques.

4.2.3 Influence du réchauffement sur les enzymes et la dynamique du carbone du sol

Dans mes travaux, les enzymes extracellulaires occupent une place centrale, car elles constituent 1’interface
fonctionnelle majeure entre ’activité microbienne et la décomposition de la MO (Burns et al., 2013 ; Allison
et al., 2010 ; Fanin et al., 2022). Comprendre leur réponse au réchauffement est essentiel, puisque les
projections climatiques prévoient une augmentation durable des températures susceptible de modifier
directement les vitesses de degradation du carbone dans les sols et, par conséquent, les rétroactions entre
écosystémes terrestres et climat (IPCC, 2021). De nombreux travaux ont en effet montré que les enzymes du
sol contrdlent largement la sensibilité thermique de la décomposition (Allison et al., 2010 ; Burns et al.,
2013), et que leurs réponses au réchauffement constituent un mécanisme clé pour expliquer les variations des
stocks de carbone observées dans les expériences de réchauffement a long terme (Melillo et al., 2017). A
I’échelle enzymatique, le réchauffement peut en effet modifier profondément les paramétres fondamentaux
de la cinétique des réactions catalysées par les enzymes extracellulaires (Figure 82). Dans ma review de
la litérature, notre synthése montre que la température influence simultanément la vitesse maximale de
réaction (Vmax), la constante catalytique (Kcat), la constante d’affinité enzyme-substrat (Kn) et la constante
d’inactivation thermique (Kinact). (Fanin et al., 2022). Dans les approches classiques, les effets du
réchauffement sont généralement décrits a 1’aide d’une relation d’ Arrhenius ou d’un coefficient Q10 appliqué
aux vitesses de réaction. Cette formulation rend compte des réponses observées a court terme dans les
expérimentations de réchauffement, ou I’augmentation de température stimule P’activité enzymatique et
accélére la dépolymérisation des substrats organiques assimilables. Cependant, notre synthese souligne aussi
que cette représentation instantanée de I’activité enzymatique ne suffit pas a décrire la dynamique cumulative
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Figure 83 - Effets de la température a I’échelle microbienne. Schéma conceptuel illustrant I’influence de la
température sur les relations entre communautés microbiennes, allocation enzymatique et dynamique du carbone du
sol. Le pannel (a) représente le rble des paramétres microbiens dans les interactions enzyme-substrat, incluant la
production enzymatique, 1’absorption du carbone dissous, la croissance et le maintien de la biomasse microbienne,
ainsi que ’efficacité d’utilisation du carbone (CUE), qui conditionne 1’allocation des ressources entre respiration et
croissance. Le pannel (b) illustre les réponses théoriques de différents paramétres microbiens a I’augmentation de la
température, montrant une augmentation initiale de I’activité microbienne jusqu’a une température optimale, suivie
d’une diminution liée aux contraintes physiologiques. Le schéma met en évidence les variations de la CUE, de
I’allocation enzymatique, de I’activité enzymatique spécifique et des changements de composition des communautés
microbiennes, soulignant le rdle central des ajustements physiologiques et communautaires dans la réponse des sols
au réchauffement climatique. Cette figure est tirée de Fanin et al. (2022) - Functional Ecology.
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des enzymes dans le sol. Les enzymes extracellulaires, une fois produites, catalysent les réactions jusqu’a leur
inactivation. La quantité¢ totale de substrat qu’une unit¢ d’enzyme peut transformer dépend donc non
seulement de sa constante catalytique, mais également de sa stabilité thermique. Le concept de ‘puissance
catalytique’ (Epower), définie comme le rapport entre Kcat et Kinact, permet de quantifier la capacité cumulative
d’une enzyme a transformer un substrat avant son inactivation. Si Keat €t Kinact augmentent tous deux avec la
température, plusieurs études montrent que I’énergic associée a I’inactivation thermique est souvent
supérieure a celle associée a la catalyse (Daniel et al., 2001 ; Alvarez et al., 2018). Autrement dit,
I’augmentation de la température tend a renforcer plus rapidement les processus d’inactivation que les gains
d’efficacité catalytique. Dans ce cas, une augmentation prolongée de la température conduit a une diminution
de la puissance catalytique globale des enzymes, malgré une stimulation initiale de Vmax. Ce mécanisme
permet de comprendre pourquoi les réponses au réchauffement ne sont pas linéaires dans le temps (Allison et
al., 2010 ; Frey et al., 2013 ; Melillo et al., 2017 ; Fanin et al., 2022). Souvent, les expérimentations de
réchauffement de longue durée au sein des écosystémes forestiers montrent généralement une réponse en
plusieurs phases. Dans les premieres années, I’augmentation de la température stimule 1’activité microbienne
et la dégradation des fractions labiles du carbone, entrainant une hausse des émissions de CO,. Cette phase
initiale correspond a une augmentation de Vmax €t a une stimulation métabolique directe (Davidson &
Janssens, 2006 ; Allison et al., 2010 ; Romero-Olivares et al., 2017). A moyen terme, deux trajectoires peuvent
émerger (Figure 83). La premiére correspond a une atténuation progressive des flux de CO,, liée a
I’épuisement des substrats labiles et a une augmentation de Kp, traduisant une diminution de I’affinité
enzyme-substrat dans un contexte de limitation en ressources. Cette phase s’accompagne souvent d’une
diminution de la biomasse microbienne, d une réduction des pools enzymatiques et d’une baisse de 1’efficacité
d’utilisation du carbone (CUE) (Hartley et al., 2007 ; Razavi et al., 2015 ; Tucker et al., 2013 ; Walker et
al., 2018). La seconde trajectoire correspond a une reprise de la décomposition, associée a des changements
dans la composition des communautés microbiennes et a une augmentation de la capacité a dégrader des
composeés plus récalcitrants, notamment la lignine (Frey et al., 2013 ; Feng et al., 2017 ; Melillo et al., 2017
; Chen et al., 2018). L’expérience de réchauffement a long terme menée par Melillo et al. (2017), suivie
pendant plus de vingt ans, illustre clairement cette dynamique en trois temps : accélération initiale de la
décomposition du carbone labile, phase d’atténuation, puis nouvelle augmentation associée a la
mobilisation de fractions plus complexes. Ainsi, le réchauffement climatique ne peut étre interprété comme
un simple facteur d’accélération thermique des réactions biochimiques. Il agit a travers une cascade de
médiations écologiques : modulation du climat, ajustements cinétiques des enzymes extracellulaires et
évolution progressive de la disponibilité des substrats. Les réponses observées résultent d’un compromis
dynamique entre activation catalytique, inactivation thermique et contraintes hydriques, compromis dont
I’issue dépend aussi du contexte pédoclimatique local. Ainsi, la sensibilité des communautés microbiennes au
changement climatique est conditionnée par la capacité des écosystéemes a amortir les fluctuations
microclimatiques et par la distribution spatiale des ressources au sein du profil du sol. La température,
I’humidité et la profondeur doivent donc étre envisagées comme des dimensions interdépendantes qui
structurent conjointement les trajectoires fonctionnelles des sols sous changement global. Cette
complexité ouvre directement sur la question centrale du contrdle hydrique des processus microbiens, dont

I’intensification des sécheresses constitue aujourd’hui I’'une des expressions les plus critiques.

261



Axe 4 - Changements globaux

—_
-]
-

(b)

Low High Low High
120

=
=

|

wn
=]
=

____________ e

o . 4] ¢

o
i)

S
i

Birch Birch+Pine Pine Birch Birch+Pine Pine Birch Birch+Pine Pine Birch Birch+Pine Pine
Species Composition Species Composition

Protein depolymerization (L g N g d_l)
2
H@-
el
Amino acid uptake (ug N g™ d™)
o
=

Figure 84 - Effet de la composition en essences d’arbres et de la disponibilité en eau du sol sur les
processus microbiens liés a I’azote. Effet de la composition spécifique des peuplements forestiers et de la
disponibilité en eau du sol (faible vs élevée) sur (a) la dépolymérisation des protéines et (b) I’absorption d’acides
aminés. Les données brutes sont représentées en transparence partielle, tandis que les symboles pleins indiquent les
moyennes accompagnées de leurs erreurs standards. Les lignes pointillées correspondent a la moyenne calculée a
partir des monocultures pour chaque niveau de disponibilité en eau. La figure met en évidence 1’influence conjointe
de la composition végétale et du régime hydrique sur les processus microbiens d’acquisition de 1’azote, soulignant
le réle des interactions entre diversité végétale et contraintes environnementales dans la régulation du fonctionnement
du sol. Cette figure est tirée de Maxwell et al. (2022) - European Journal of Soil Science.
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Figure 85 - Effet de IPirrigation sur la disponibilité en azote et les activités enzymatiques
extracellulaires le long du profil de sol. Distribution verticale de I’azote disponible et des activités
enzymatiques liées a ’azote le long du profil de sol. Les points représentent les moyennes mesurées a chaque
profondeur en conditions contréle et irriguées. Les résultats montrent que I’irrigation modifie significativement la
distribution verticale des ressources azotées et des activités enzymatiques, avec des réponses contrastees selon la
profondeur du sol. Les variations relatives soulignent les changements observes entre traitements, mettant en
évidence une redistribution des processus microbiens d’acquisition de I’azote sous modification du régime hydrique.

Cette figure est adaptée de Maxwell et al. (2020) - Soil Biology Biochemistry.
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4.2.4 Sécheresse et contrdle hydrique des processus microbiens

Si la température module la cinétique enzymatique, I’eau en conditionne I’expression effective. Dans les sols,
I’activité microbienne dépend de la connectivité hydrique entre les particules, de la continuité des films d’eau
et de la diffusion des substrats organiques dissous. La sécheresse ne constitue donc pas seulement un stress
physiologique pour les microorganismes ; elle agit comme un filtre physique qui limite la rencontre entre
enzymes extracellulaires et substrats. Cette limitation diffusionnelle, décrite de longue date comme un
goulot d’étranglement du cycle de 1’azote (Schimel & Bennett, 2004), devient centrale dans un contexte
d’intensification des sécheresses estivales.

L’importance de ce controle hydrique a été démontrée de maniére particuliérement rigoureuse dans le
cadre de la thése de Tania Maxwell, qui a quantifié la dépolymérisation des protéines du sol a I’aide d’une
méthode de dilution isotopique au *°N en collaboration avec I'Université de Vienne (Maxwell et al., 2023).
Cette approche innovante nous a permis d’estimer les flux bruts d’acides aminés libérés par la dégradation
des protéines, fournissant ainsi une mesure directe de 1’étape limitante du cycle de I’azote organique. Nous
avons employeé cette approche sur le dispositif ORPHEE, c-a-d une plantation expérimentale ou la diversité
des arbres et la disponibilité en eau manipulée par irrigation estivale sont contrélés. Les résultats ont montré
que ’augmentation de I’humidité entrainait une hausse significative des taux de la dépolymérisation des
proteines, de I’ordre de 40 %, sans variation concomitante de la biomasse microbienne (Figure 84). Ce
résultat est fondamental car il démontre que la contrainte hydrique agit principalement via un mécanisme
d’accessibilité du substrat plutdét que par une modification structurelle des communautés dans ce cas
présent. A I’inverse, sous conditions séches, cette relation tendait a s’atténuer, voire a s’inverser, suggérant
que la limitation diffusionnelle devenait dominante. Autrement dit, méme lorsque le substrat organique est
présent, la contrainte hydrique peut en limiter I’accessibilité fonctionnelle aux enzymes. Cette inversion
souligne que I’eau controle 1I’expression des processus microbiens plus que leur potentiel intrinseque. Ces
résultats s’inscrivent dans un cadre plus large de découplage structure-fonction sous contrainte hydrique.
Dans notre dispositif, la biomasse microbienne mesurée par fumigation-extraction restait relativement stable
entre traitements, alors que les flux de transformation de I’azote variaient fortement. Cette dissociation indique
que les communautés microbiennes conservent une capacité structurelle, mais que leur fonctionnement est
modulé par les propriétés physiques du sol. La sécheresse agit ainsi comme un filtre qui contraint
I’expression des fonctions, sans nécessairement induire de recomposition immediate des communautés.

En accord avec ces résultats, une étude antérieure menée sur le méme site expérimental a montré que la
disponibilité en eau modulait aussi les activités enzymatiques le long du profil du sol (Maxwell et al.,
2020). En particulier, L’irrigation estivale entrainait une redistribution verticale de 1’azote minéral, avec une
augmentation des concentrations en profondeur et une diminution relative en surface, suggérant un
déplacement des ressources au sein des horizons (Figure 85). Par ailleurs, les activités enzymatiques
répondaient différemment selon la profondeur et particulierement aux horizons intermédiaires en fonction
du niveau hydrique, révélant une forte hétérogénéité verticale sur les interactions entre diversité des arbres
et ressources hydriques. Ces observations montrent que la sécheresse n’affecte pas uniformément

I’ensemble du profil du sol, mais restructure spatialement les zones d’activité microbienne.

263



Axe 4 - Changements globaux

e Wet moorland | | Dry moorland Wet moorland | [ Dry moorland
i
A S FE* 5 - TQ ek . we
ol @ d) ns 3{g) i S e
i : S' U (*)
o N
i = %
i [ ]
T
= »
— w
o
=
wy -
= S A
1) Kol
= o k)
g £
= Sk
g . = k) S
ot | (S| e
wnn N L5
T ow n <1
2 -8 2
5 & =
@ L o o
e l3 N <
UV a1 -
; o
g o | 33
< 1 <
5 = /,'~‘
g o S < g [~ ¢—b--g|
= = S
T) (23] ~ » LJ - .
¥ - c)S! f)S 5 24i)| e Cul |[[]) | e Cul
e i : = !
g " -@- -Veg M -Veg
w“ | = a < .
=4 £ ) S *E% S #k
e
" «
e |& S
w = 4
S 1 =
= Qb\{ \."‘{ ‘\(\59 é}r §f§ \\':g @‘é“ @k‘-{ = -<}\ ;@“ & & D \\t} o\\% Q&‘
S S i : h & & NV .
& K %\\\\\\ ¥ of & T %\\6‘\ A of e

Figure 86 - Variations saisonnieres des activités enzymatiques liées au carbone selon le régime
hydrigue et la gestion du sous-bois le long du profil de sol. Activités enzymatiques liées au carbone (a-f) et
activités enzymatiques spécifiques rapportées a la biomasse microbienne (g-1) mesurées au cours des 4 saisons et a
différentes profondeurs du sol, dans des landes humides et séches. Les lignes pleines correspondent aux conditions
avec sous-bois présent (Ctrl), tandis que les lignes pointillées représentent les conditions avec suppression du sous-
bois (-Veg). Les points indiquent les moyennes et les barres d’erreur les erreurs standards. Les résultats statistiques
indiquent les effets de la saison (S), de la gestion du sous-bois (U) et de leur interaction (S x U). La figure met en
évidence des variations saisonniéres marquées des activités enzymatiques ainsi que des réponses contrastées selon
le régime hydrique et la structure de la végétation, soulignant le réle du sous-bois dans la régulation du
fonctionnement microbien du sol. Cette figure est tirée de Bon et al. (2026) - Geoderma.
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4.2.5 Variabilité saisonniére du fonctionnement microbien : ’hiver est meilleur que I’été

La dynamique saisonniére des sols forestiers ne se limite pas a une opposition simple entre périodes actives
et périodes de repos. Contrairement a une vision encore largement répandue, 1I’hiver n’est pas une phase
d’inertie biologique dés lors que le sol reste non gelé. De nombreux processus microbiens peuvent s’y
maintenir, voire s’intensifier localement, sous I’effet de conditions hydriques favorables et d’un besoin plus
fort en substrats issus de la MO, étant donné que la végétation est principalement en dormance. Les travaux
récents de Bon et al. (2026) confirment ainsi que les variations saisonniéres structurent profondément la
dynamique microbienne, en particulier durant la période hivernale ou des événements hydrologiques
spécifiques peuvent devenir des moteurs majeurs du fonctionnement du sol (Figure 86). En particulier,
dans les systemes hydromorphes étudiés en landes humides, les épisodes d’exces d’eau, notamment lors de
phases d’upwelling hivernal, provoquent une diminution de la biomasse microbienne mais s’accompagnent
paradoxalement d’une augmentation temporaire des activités enzymatiques spécifiques. Cette dissociation
suggere que les perturbations hydriques entrainent une redistribution transitoire de substrats solubles issus de
la dissolution de la MO ou de la nécromasse microbienne (Unger et al., 2009; Deirmendjian et al., 2018). Elle
rappelle également que les températures hivernales modérées sont souvent insuffisantes pour réduire
Pactivité enzymatique a des niveaux minimaux, ce qui rejoint les observations de Fanin et al. (2022) sur le
maintien d’activités microbiennes significatives en conditions froides. A I’inverse, dans les systémes plus secs
domines par des éricacées, les déficits hydriques estivaux induisent une diminution trés marquee des activités
enzymatiques, cohérente avec une limitation diffusionnelle accrue et une contrainte hydrique persistante
(Maxwell et al., 2022). La baisse de I’humidité réduit ainsi la mobilité des substrats et limite 1’accés des
enzymes a la MO, comme cela a été largement documenté dans les écosystéemes soumis a la sécheresse
(Schimel, 2018; Zhang et al., 2022). Ces resultats confirment également que I’effet climatique dépend
fortement du régime hydrique de I’écosystéme et que 1’eau constitue un axe structurant des variations
saisonnieres du fonctionnement microbien. Enfin, la dynamique des sécheresses ne se limite pas a une simple
réduction progressive des processus. Les cycles de dessiccation-réhumectation génerent des réponses pulsées
bien documentées, en particulier ’effet ‘Birch’, caractérisé par une augmentation brutale de la minéralisation
et des émissions de CO: lors de la rehumidification des sols secs. Ces pulses résultent de la lyse partielle des
cellules microbiennes et de la reprise rapide de I’activité enzymatique lorsque les contraintes diffusionnelles
disparaissent (Birch, 1958; Schimel et al., 2007). Dans un contexte de changement climatique marqué par une
augmentation de la variabilité hydrique et de la fréguence des événements extrémes, ces réponses
impulsionnelles pourraient jouer un réle croissant dans la structuration temporelle des flux
biogéochimiques.

Dans 1’ensemble, la sécheresse apparait ainsi comme un régulateur central des dynamiques
microbiennes sous changement climatique. Elle controle 1’accessibilité des substrats, module la
dépolymérisation enzymatique et renforce 1’hétérogénéité verticale du fonctionnement du sol. Loin d’étre un
simple facteur de ralentissement, elle reconfigure la distribution spatiale et temporelle du recyclage de la MO
en lien aux cycles C-N-P, rendant les trajectoires fonctionnelles du sol plus dépendantes du contexte
hydrique local et potentiellement plus sensibles aux événements extrémes.

265



C hydrolytical enzymes (nmaoles kg - soil DW)

Axe 4 - Changements globaux

Lead content

(mg/kg)
16770 Response of soil bacterial
. P communities to Pb contamination
:‘(i)?l':ammanon ’ 3 4 b ’ e . 60
ol oy s
33 Pb &
2SE
5 EE30 .
& § 8 Ratio \
g3
. -
0+ .
0 50 100 150

Bioavailable Pb (mg.kg)

Figure 87 - Gradient de contamination en plomb et réponse des communautés bactériennes du sol. La
carte illustre la distribution spatiale des concentrations en plomb (Pb) dans les sols sur le site d’étude, mettant en
évidence un gradient de contamination au sein de différents types d’écosysteémes forestiers (feuillus, coniféres et zone
hydromorphe). Le schéma a droite synthétise la réponse des communautés bactériennes le long du gradient de Pb
biodisponible, montrant une diminution du ratio entre certains taxons bactériens avec 1’augmentation de la
contamination. Cette relation suggére une restructuration progressive des communautés microbiennes sous 1’effet du
stress métallique, soulignant 1’importance de la biodisponibilité du Pb dans la structuration des communautés
microbiennes des sols. Cette figure est adaptée de Schneider et al. (2017) - Science of the Total Environment.
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Figure 88 - Effet de I’incorporation de difféerentes litieres sur I’activité enzymatique et la dynamique
du cuivre dans un sol viticole contaminé. Evolution temporelle (0-92 jours) de I’activité des enzymes
hydrolytiques du carbone, la concentration totale en cuivre en solution et la concentration en cuivre libre apres
incorporation de résidus de couverts vegétaux (faba bean et oat) comparativement au témoin sans apport. Les données
montrent une stimulation initiale de ’activité enzymatique aprés incorporation des résidus, accompagnée d’une
augmentation transitoire du cuivre dissous et de fluctuations de la fraction libre biodisponible. Cette dynamique suggére
que la décomposition de la MO modifie temporairement la spéciation du cuivre via les composés organiques dissous,
avant un rééquilibrage progressif du systeme. Cette figure est adaptée de Ouedraogo et al. (2024) - Chemosphere.
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4.3 Pollutions et contaminants émergents
4.3.1 Contamination au plomb : biodisponibilité et restructuration communautaire

La contamination au plomb (Pb) constitue une pression chimique majeure dans les sols forestiers et
périurbains, en particulier dans les contextes industriels, mais son impact écologique dépend davantage de
sa fraction biodisponible que de sa concentration totale. L’étude de Schneider et al. (2017), menée le long
d’un gradient de contamination couvrant trois types d’écosystémes forestiers contrastés (feuillus, coniféres et
sols hydromorphes), montre que la biodisponibilité du Pb varie fortement en fonction des proprietés
édaphiques, notamment du pH et de la teneur en carbone organique, influencant directement la structure des
communautés bactériennes (Figure 87). Les résultats mettent en évidence une réponse taxonomique marquée
: les Verrucomicrobia sont systématiquement négativement corrélés au plomb biodisponible, tandis que les
Chlamydiae et certaines Proteobacteria augmentent avec I’intensité de la contamination. Cette restructuration
suggere une simplification progressive des communautés microbiennes et une modification potentielle des
équilibres  fonctionnels du sol. Dans cette perspective, nous avons proposé le ratio
Verrucomicrobia/Chlamydiae comme un potentiel indicateur biologique de pression métallique, ce ratio
diminuant rapidement lorsque le Pb biodisponible augmente. Cette dynamique suggére un processus de
sélection progressive : les taxons sensibles déclinent dés les premiers niveaux d’exposition, alors que les
groupes tolérants persistent au-dela d’un certain seuil de contamination. Plus largement, cette étude
souligne que le type d’écosystéme reste le principal facteur structurant des communautés bactériennes, tandis
que le Pb biodisponible agit comme un filtre chimique secondaire puissant, capable de modifier la
composition microbienne au sein d’'un méme contexte pédologique. En conséquence, 1’évaluation écologique
des pollutions metalliques doit intégrer la biodisponibilité des éléments traces plutét que les seules
concentrations totales, car c’est cette fraction qui détermine réellement I’intensité de la sélection écologique
exercée sur les microorganismes et la trajectoire de restructuration du microbiome du sol.

4.3.2 Contamination au cuivre : interactions avec la matiere organique et gestion des sols

De la méme maniére que pour le Pb, I'impact écologique du cuivre (Cu) ne résulte pas uniquement de sa
quantité totale, mais également de sa forme chimique, qui conditionne sa biodisponibilité et ses effets sur le
fonctionnement microbien du sol. Dans les sols agricoles et viticoles, ou le Cu s’accumule a la suite
d’applications répétées de fongicides, sa toxicité dépend fortement des processus de complexation,
d’adsorption et de spéciation contrélés par le pH, la capacité d’échange cationique et la MO (Sauvé et al.,
2000 ; Giller et al., 2009 ; Brun et al., 1998). Ainsi, la fraction biologiqguement active du Cu varie fortement
selon le contexte pédologique, rendant insuffisante une approche basée uniquement sur les concentrations
totales. L’étude de thése de Ouédraogo et al. (2024) illustre particuliérement bien comment les interactions
entre apports organiques, activité microbienne et spéciation du Cu structurent les réponses biologiques des
sols (Figure 88). L’incorporation de résidus de couverts végétaux entraine une Stimulation rapide de
I’activité microbienne, traduisant une activation des processus de décomposition et de transformation de la
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Figure 89 - Capacités cataboliques des communautés microbiennes selon le mode de gestion et les
inter-rangs viticoles. Analyse NMDS basée sur les profils métaboliques MicroResp décrivant les activités
cataboliques enzymatiques associées aux substrats carbonés respirés par les communautés microbiennes dans des
inter-rangs viticoles gérés en agriculture biologique (OIRE, polygone vert) ou conventionnelle (CIRE, polygone
rouge). Les vecteurs environnementaux indiquent les principales variables corrélées a la structuration fonctionnelle,
incluant la teneur en matiére organique (OM), les activités enzymatiques liées au carbone (Cenz) et a I’azote (Nenz),
le rapport steechiométrique C:N enzymatique (CNenz) ainsi que les nitrates (NOs). La figure met en évidence une
différenciation des profils fonctionnels entre systémes de gestion, mais souligne surtout le réle déterminant des
propriétés édaphiques et enzymatiques dans 1’organisation de la niche fonctionnelle microbienne. Cette figure est

adaptée de Blondel et al. (2025) - Pedosphere.
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Figure 90 - Relations entre propriétés de sols viticoles et activités enzymatiques liées a I’azote.

Relations entre la teneur en matiére organique et le pH du sol avec les activités enzymatiques liées a ’azote dans des
inter-rangs viticoles sous gestion biologique et conventionnelle. Les points représentent les différents types d’inter-
rangs selon le mode de gestion. La figure montre une augmentation de I’activité enzymatique liée a ’azote avec la
matiere organique et le pH, soulignant I’importance des propriétés édaphiques dans le fonctionnement microbien des
sols viticoles. Cette figure est adaptee de Blondel et al. (2025) - Pedosphere.
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MO. Cette stimulation biologique s’accompagne d’une augmentation transitoire du Cu, liée a la production
de composés organiques dissous capables de le complexer et d’en modifier temporairement la mobilité. Des
mécanismes similaires ont été observés dans d’autres systémes contaminés, ou la décomposition de la MO
entraine une hausse temporaire de la solubilité des métaux par complexation organique (Temminghoff et al.,
1997 ; McBride et al., 1997). Cependant, cette phase de mobilisation reste transitoire. Au cours du temps, un
rééquilibrage progressif's’opére, marqué par I’adsorption du Cu sur les surfaces minérales et I’incorporation
dans des complexes organo-minéraux plus stables, entrainant une diminution de la fraction libre
potentiellement toxique. Ces résultats soulignent que la toxicité du Cu doit étre envisagée comme un
processus dynamique plutét que comme une propriété intrinseque du sol. Les microorganismes ne sont donc
pas uniquement soumis a la contrainte métallique : ils participent aussi activement a la modifier via la
dégradation de la MO et la production de ligands organiques capables d’altérer la spéciation du Cu
(Kandeler et al., 2000 ; Farrell et al., 2010). Plus largement, ces travaux montrent que les pratiques de gestion
organique peuvent avoir un effet ambivalent. D’un c6té, elles stimulent 1’activité microbienne et soutiennent
les processus de recyclage de la mati¢re organique ; de I’autre, elles peuvent accroitre temporairement la
biodisponibilité du Cu et modifier I’exposition des communautés microbiennes.

Dans la continuité des ces travaux, I’étude de thése de Blondel et al. (2025) a permis d’élargir cette
approche en analysant comment ces processus se traduisent a I’échelle de la communauté dans des sols
viticoles soumis a différents modes de gestion. En étudiant les capacités fonctionnelles des communautés
microbiennes dans des inter-rangs conduits en agriculture biologique ou conventionnelle, nous avons
montré que les différences observées ne refletent pas uniquement le mode de gestion, mais surtout les
propriétés intrinseques du sol qui en résultent. L’analyse NMDS basée sur les profils métaboliques
‘MicroResp’ met certes en évidence une séparation fonctionnelle entre systemes (Figure 89), mais révele
surtout que cette structuration est principalement corrélée a la teneur en MO et aux activités enzymatiques
plutot qu’au mode de gestion en lui-méme. Les vecteurs environnementaux indiquent notamment que les sols
riches en MO, caractérisés par des activités enzymatiques élevées (par ex., Cen; €t Nenz), OCCUpeNt un espace
fonctionnel distinct et associé a une plus grande diversité de substrats carbonés respirés. A I’inverse, les
sols plus pauvres apparaissent fonctionnellement plus contraints, suggérant une réduction de la flexibilité
métabolique des communautés microbiennes. Ces résultats montrent ainsi que la structuration fonctionnelle
des communautés microbiennes dépend davantage du capital organique et de I’état biochimique du sol que
du mode de gestion pris isolément. Cette interprétation est confortée par les relations directes observées entre
proprietés du sol et activités enzymatiques potentielles (Figure 90). L’augmentation des activités
enzymatiques liées a 1’azote avec la MO et le pH confirme le réle structurant des ressources et des
propriétés du sol dans la régulation du fonctionnement microbien. La MO et le pH apparaissent ainsi comme
des facteurs intégrateurs, agissant a la fois comme sources de substrats, régulateurs de I’activité enzymatique
et potentiellement modulateurs de la biodisponibilité des contaminants. En conséquence, la réponse des
communautés microbiennes aux pressions métalliques doit étre envisagée comme une réponse contextuelle,
fortement conditionnée par les propriétés du sol et par sa capacité a tamponner les contraintes
environnementales.
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Figure 91 - Effets directs et indirects de I’ajout de microplastiques sur la faune du sol et le
fonctionnement microbien. Modéle d’équations structurelles illustrant les effets directs et indirects de 1’ajout de
microplastiques sur les compartiments biologiques du sol. Le modéle montre les relations entre la communauté de
microarthropodes (abondance et structure), la structure trophique et I’abondance des nématodes, puis leurs effets sur
la biomasse et le fonctionnement microbiens. Les fleches bleues indiquent des effets positifs et les fléches rouges
des effets négatifs ; I’épaisseur des fléches est proportionnelle a I’ intensité des coefficients de régression standardisés.
Les valeurs associées aux boites correspondent aux proportions de variance expliquée. Les résultats mettent en
¢vidence une cascade d’effets indirects, ou les microplastiques modifient principalement les interactions trophiques
de la faune du sol, entrainant des changements du fonctionnement microbien plus marqués que de la biomasse
microbienne elle-méme. Cette figure est tirée de Lin et al. (2020) - The Royal Society Proceedings B.
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4.3.3 Microplastiques : modification physique et reconfiguration trophique

Les microplastiques constituent un contaminant émergent dont les effets sur les sols different sensiblement
de ceux des polluants chimiques classiques, tels que les éléments traces métalliques. Alors que ces derniers
exercent principalement une pression via des mécanismes de toxicité chimique, les microplastiques agissent
avant tout comme des perturbateurs physiques et écologiques, modifiant indirectement le fonctionnement
des sols. A 1’échelle physique, ils influencent la structure du sol en altérant la porosité, la stabilité des agrégats
et la dynamique de 1’eau, ce qui peut transformer les microhabitats disponibles pour la faune et les
microorganismes (de Souza Machado et al., 2018 ; Lehmann et al., 2020). Ces modifications structurales
affectent la diffusion des substrats, des gaz et de 1’eau, et peuvent ainsi impacter indirectement les processus
microbiens. Cependant, les effets médiés par les interactions biologiques et les réseaux trophiques du sol
restent encore sous-évalués. Dans ce contexte, nous avons montré grace aux travaux expérimentaux de Lin et
al. (2020) une cascade d’effets indirects dans laquelle I’ajout de microplastiques agit d’abord sur la faune du
sol, notamment les microarthropodes, en modifiant a la fois leur abondance et la structure de leurs
communautés. Ces changements se répercutent ensuite sur la structure trophique des nématodes, qui jouent
notamment un réle clé sur les communautés microbiennes du sol (Figure 91). En particulier, certains peuvent
mourir directement en ingérant des fragments de microplastiques alors que les microorganismes. La
réorganisation de ces interactions trophiques influence a son tour le fonctionnement microbien, ici mesuré par
’activité enzymatique totale, illustrant une propagation des effets a travers I’ensemble du réseau biologique
du sol. Ces résultats montrent ainsi que 1’impact des microplastiques reléve davantage d’une perturbation
écologique systémique que d’une toxicité directe comparable a celle des contaminants métalliques. Ils
soulignent I’importance des effets indirects et des interactions biotiques dans la compréhension des réponses
microbiennes face aux contaminants émergents.

Un résultat particulierement notable concerne le decouplage observé entre biomasse microbienne et
fonctionnement microbien. Alors que la biomasse microbienne varie peu, le fonctionnement microbien montre
des modifications significatives, suggérant que les microplastiques affectent prioritairement les interactions
biologiques et la réegulation écologique plutot que la taille des communautés elles-mémes. Ce type de réponse
fonctionnelle sans changement structurel majeur a déja été observé dans d’autres contextes de perturbation
environnementale et re-souligne 1’importance des interactions biotiques dans le contréle des processus du
sol (Bardgett et van der Putten, 2014 ; Delgado-Baquerizo et al., 2016). Les microplastiques semblent ainsi
perturber plutdt les mécanismes top-down exercés par la faune sur les microorganismes, modifiant ainsi
indirectement les processus de décomposition et de recyclage des nutriments en diminuant la pression de
prédation. Par ailleurs, la capacité des microplastiques a adsorber des polluants et a servir de surfaces de
colonisation microbienne suggere des effets combinés encore peu explorés (Zhang et al., 2019 ; Huang et al.,
2021). Ainsi, je pense que les microplastiques devraient étre envisagés comme des perturbateurs écologiques
capables de reconfigurer les interactions biologiques du sol, mais qu’ils ne sont pas forcément néfastes de
maniére équivalente sur tous les niveaux trophiques des organismes du sol.
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4.4 Invasions biologiques et reconfiguration des communautés microbiennes du sol

Les invasions d’espéces représentent aujourd’hui un moteur majeur de transformation des écosystémes
terrestres, non seulement a travers leurs effets sur les communautés natives, mais aussi via les modifications
qu’elles induisent sur les processus biogéochimiques (Ehrenfeld, 2003 ; Liao et al., 2008). Dans ce contexte,
des espéces comme la renouée du Japon Reynoutria constituent un excellent modéle pour étudier les
rétroactions plante-sol, notamment en raison de leur capacité & modifier rapidement la disponibilité en
nutriments apres invasion. L’étude de Dommanget et al. (2024) s’inscrit dans cette perspective en analysant
les effets de I’invasion de Reynoutria a travers un dispositif multi-sites le long de trois bassins versants
contrastés en France (Figure 92). Les résultats ont montré que I’invasion s’accompagne d’une augmentation
des stocks de carbone, d’azote et de phosphore dans les sols envahis, confirmant que ces especes invasives
exercent une influence directe sur les cycles biogéochimiques. Cette modification résulte de plusieurs
mécanismes complémentaires : production accrue de biomasse et de litiere, difféerences de qualite
chimique des résidus végetaux, mais aussi capacité des plantes a mobiliser des nutriments depuis des
horizons plus profonds via leur systeme racinaire (Jobbagy et Jackson, 2004).

L’analyse des réponses relatives entre parcelles envahies et non envahies a également mis en évidence un
point central : I’effet de I’invasion dépend fortement des conditions biochimiques initiales du sol. Les sols
présentant initialement une forte activité d’acquisition du phosphore tendent a montrer une réponse plus
faible, voire négative, apres invasion, tandis que les sols initialement ‘moins actifs’ présentent des réponses
plus marquées (Figure 93). Cette dynamique indique que 1’invasion n’impose pas une trajectoire unique,
mais module des trajectoires fonctionnelles déja déterminées par le contexte édaphique local. Toutefois,
contrairement aux attentes initiales, aucune augmentation systématique des activités enzymatiques
microbiennes n’a été observée a I’échelle de notre dispositif. Ce résultat souligne que les réponses
fonctionnelles du sol ne dépendent pas uniquement de I’invasion elle-méme, mais surtout du contexte
écologique et édaphique dans lequel elle s’inscrit, rejoignant une vision plus générale des effets fortement
contextuels des espéces invasives sur les sols (Vila et al., 2011).

Par ailleurs, les résultats issus des sites restaurés montrent que les actions de gestion ne conduisent pas
systématiquement a une récupération rapide des propriétés du sol. Dans certains cas, les interventions
peuvent méme accentuer temporairement les perturbations, notamment lorsque les opérations impliquent
un passage d’engins ou des travaux mécaniques importants. Ces perturbations physiques peuvent entrainer
une compaction du sol et une altération des habitats de la faune et des microorganismes (notamment
lorsqu’on enléve les couches superficielles de sol), ralentissant méme potentiellement la restauration des
fonctions biologiques dans certains cas. Ces observations soulignent que la ‘restauration écologique’ doit
étre envisagée comme un processus complexe, dépendant des modalités d’intervention et de leur compatibilité
avec le fonctionnement local. Ainsi, plutot que d’opposer invasion et restauration dans une vision simplifiee,
ces résultats montrent que les trajectoires des sols résultent d’interactions entre dynamique d’invasion,
pratiques de gestion et conditions édaphiques pre-existantes. Cette approche met en évidence 1’importance des
conditions locales pour comprendre la variabilité des réponses observées et mieux anticiper les
trajectoires de gestion face aux invasions a 1’échelle du paysage.
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4.5 Synthése - Changements globaux et trajectoires fonctionnelles des écosystemes
du sol

Les différentes sections de cet axe ont mis en évidence que les modifications du régime thermique et
hydrique, I’accumulation de contaminants métalliques, 1’émergence de polluants tels que les
microplastiques et 1’expansion d’especes végétales envahissantes constituent des moteurs majeurs du
changement global affectant les communautés microbiennes et faune du sol. De plus, ces facteurs ne
représentent pas forcément des perturbations isolées et indépendantes, mais peuvent agir de maniére
concomitantes et reconfigurer simultanément les contraintes physiques, chimiques et biologiques auxquelles
ces communautés sont exposees. En particulier, ces différents drivers modifient les conditions d’accés aux
ressources, la structure des réseaux trophiques et la dynamique des interactions sol-plante. Au-dela de leurs
specificités, ces changements globaux révelent des mécanismes communs de réponse des sols, notamment des
réorganisations fonctionnelles dépendantes du contexte édaphique, des interactions non linéaires et des
découplages récurrents entre structure des communautés et fonctionnement biogéochimique. Les sols
apparaissent ainsi comme des systémes dynamiques dont la trajectoire sous perturbation dépend autant de
I’intensité des forcages que de I’état initial des sols ainsi que de la capacité des communautés a amortir
ces contraintes. Dans cette perspective, I’analyse des réponses microbiennes aux changements globaux ne peut
se limiter a I’identification d’effets unidirectionnels et individuels. Je pense qu’elle nécessite au contraire une
compréhension intégrée des filtres environnementaux, des interactions entre drivers et des conditions
qui determinent la capacité des communautés a résister, s’adapter ou se réorganiser face aux perturbations.

4.5.1 Des filtres multiples mais des mécanismes convergents

Un enseignement central de cet axe réside dans la convergence des mécanismes sous-jacents aux réponses
des sols, malgré la diversité apparente des changements globaux. Les forcages climatiques modifient le
régime thermique et hydrique du sol, influencant la cinétique enzymatique, 1’accessibilité des substrats et
la connectivité des pores (Davidson & Janssens, 2006 ; Schimel & Bennett, 2004 ; Lembrechts et al., 2022).
Les pollutions métalliques agissent via un filtre chimique dépendant de la biodisponibilité, modulée par le
pH, la MO et la minéralogie des sols (Giller et al., 2009 ; Schneider et al., 2017). Les microplastiques
introduisent des perturbations physiques et trophiques, reconfigurant les réseaux trophiques du sol (Rillig et
al., 2019 ; Lin et al., 2020). Les invasions végétales transforment les flux de ressources et la steechiométrie
des apports organiques, modifiant a leur tour les interactions sol-plante et la composition microbienne
(Ehrenfeld, 2003 ; Bardgett & Wardle, 2010 ; Dommanget et al., 2024). Si ces drivers semblent agir par des
voies distinctes, c-a-d thermique, hydrique, chimique, trophique ou biotique, ils convergent vers un
mecanisme commun : les contraintes environnementales restructurent I’organisation fonctionnelle des
communautés microbiennes.

Par ailleurs, dans chacun des cas étudiés, les modifications observées ne se traduisent pas
systématiquement par des variations de la biomasse microbienne. Cette observation rejoint un constat plus
général en écologie microbienne des sols : la taille des communautés constitue un indicateur imparfait de leur
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fonctionnement (Allison & Martiny, 2008 ; Bardgett et al., 2008). En effet, la majorité des travaux présentés
dans cet axe montrent de maniére récurrente un découplage entre structure et fonctionnement apreés
perturbation. Sous contrainte hydrique, la biomasse microbienne peut rester relativement stable alors que la
dépolymérisation protéique varie fortement. Sous contamination métallique, des restructurations
taxonomiques marquées peuvent s’accompagner d’un maintien partiel des activités enzymatiques grace a
une certaine redondance fonctionnelle (Allison & Martiny, 2008 ; Girvan et al., 2005). Sous exposition aux
microplastiques, la biomasse microbienne demeure peu affectée tandis que ’activité enzymatique totale
est modifiée via des cascades trophiques (Lin et al., 2020). Dans le cas des invasions végétales, I’effet dépend
du statut enzymatique initial, révélant une modulation steechiométrique plus qu’un simple changement
guantitatif (Dommanget et al., 2024). Ces observations s’inscrivent dans un débat plus large concernant la
relation biodiversité-fonctionnement des sols. Si certaines études ont souligné la redondance fonctionnelle
des communautés microbiennes (Allison & Martiny, 2008), d’autres ont montré que cette redondance peut
étre limitée pour certaines fonctions spécialisées ou sous stress multiples (Wagg et al., 2014). Les résultats
présentés ici suggeérent que les changements globaux modifient moins la capacité globale des sols a
fonctionner que les modalités par lesquelles ces fonctions sont assurees. Autrement dit, les processus
peuvent persister, mais leur régulation change. Cette distinction est cruciale pour une approche prédictive car
les modéles biogéochimiques traditionnels traitent souvent les communautés microbiennes comme des
compartiments homogenes dont la biomasse contréle les flux (Todd-Brown et al., 2012). Or, les résultats
présentés dans cet axe montrent que les changements globaux modifient les paramétres cinétiques et les
interactions trophiques sans nécessairement affecter significativement la biomasse. Ignorer cette dissociation
revient a sous-estimer les mécanismes de régulation des cycles C-N-P. Plus largement, ces travaux soulignent
la nécessité de considérer le fonctionnement des sols comme une propriété émergente de systémes
biologiques complexes, dont la stabilité dépend autant des interactions entre organismes que de la taille du
compartiment microbien lui-méme.

4.5.2 Non-linéarites, seuils et dépendance au contexte environnemental

Les résultats présentés dans cet axe montrent que la réponse des communautés microbiennes aux changements
globaux dépend fortement du contexte édaphique et du fonctionnement initial des sols. En particulier, les
effets observés ne suivent pas une trajectoire uniforme et une méme perturbation peut conduire a des
réponses opposees selon la disponibilité en ressources ou encore la structure trophique préexistante. Ainsi,
cette forte dépendance au contexte contraste avec le cadre conceptuel proposé par de Vries & Shade (2013),
qui relie la structure des communautés microbiennes a un gradient opposant r-stratégistes et K-stratégistes
pour expliquer les compromis entre résistance et résilience face aux perturbations. Selon ce modeéle, les
communautés dominées par des r-stratégistes, associées a des environnements riches en ressources, seraient
plus résilientes mais moins résistantes, tandis que les communautés dominées par des K-stratégistes,
caractéristiques de milieux pauvres, seraient plus résistantes mais moins résilientes. Si ce cadre a permis
d’introduire une lecture nouvelle des réponses microbiennes face aux perturbations climatiques, les résultats
issus de mes travaux, ainsi que la littérature récente, montrent que cette opposition binaire reste insuffisante
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Figure 94

Cadre conceptuel de D’espace fonctionnel microbien face aux pressions
environnementales multiples. Schéma conceptuel illustrant I’organisation des stratégies microbiennes dans un
espace fonctionnel défini par trois axes principaux : acquisition des ressources (activité enzymatique élevée),
rendement de croissance (biomasse sur respiration) et tolérance au stress (génes de résistances). Les différentes
pressions environnementales étudiées dans ce travail (tolérance chimique liée aux contaminants métalliques,
sécheresse, microplastiques et invasion végétale) sont représentées comme des filtres écologiques susceptibles de
déplacer les communautés microbiennes au sein de cet espace fonctionnel, en lien a ’espace d’exploitation des
ressources définis au cours de I’Axe 1. Les fléches indiquent les principales trajectoires de réorganisation
fonctionnelle attendues, tandis que les fléches en pointillés soulignent les interactions potentielles entre facteurs de
changement global. Ce cadre suggere que les réponses microbiennes aux changements globaux résultent
d’ajustements fonctionnels spécifiques au type de contrainte environnementale considéré, plutot que d’une réponse
uniforme a I’intensité de la pression exercée. Ainsi, différents facteurs de changement global sont susceptibles de
favoriser des stratégies distinctes, allant de I’acquisition accrue des ressources (par ex. en cas d’invasion biologique)
a des mécanismes de résistance ou de tolérance au stress (par ex. les génes de résistance ou des formes de sporulation
face a la sécheresse), ou encore une plus grande croissance a partir avec des ressources nouvelles (par ex.
microplastiques non traités) selon les pressions environnementales rencontrées. Figure créée pour ’HDR.
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pour décrire la diversité des stratégies observées et la plasticité fonctionnelle des communautés
microbiennes dans les sols. Premierement, les changements globaux étudiés dans cet axe - sécheresse,
contamination métallique, invasion végétale, microplastiques - n’agissent pas uniquement le long d’un
gradient de disponibilité en ressources. Ils modifient simultanément la diffusion des substrats, la
biodisponibilité des nutriments, la structure trophique et la stcechiométrie enzymatique. Dans ce contexte,
réduire la réponse microbienne a une position sur un axe r-K revient a ignorer la multidimensionnalité des
contraintes environnementales. Deuxiémement, les observations empiriques ne soutiennent pas
systématiquement une correspondance simple entre stratégie de croissance et réponse au stress. Sous
sécheresse, par exemple, la biomasse microbienne peut rester stable tandis que la minéralisation de ’azote
varie fortement, révélant une dissociation entre croissance et acquisition via la production enzymatique.
Sous contamination au plomb, certains taxons proches présentent des tolérances trés différentes, suggérant
que la ‘résistance’ ne se superpose pas strictement aux catégories r ou K. De méme, dans le cas des
invasions végétales, 1’effet dépend du statut en phosphore initial, ce qui indique que I’allocation enzymatique,
et non la vitesse de croissance ou la biomasse seule, structure la réponse des communautés.

Ces résultats s’inscrivent dans un mouvement plus large de remise en question des cadres stratégiques
simplifiés hérités de I’écologie ‘macro’ (Krause et al., 2014 ; Malik et al., 2016 ; Stone et al., 2023). Dans
cette perspective, je pense que le modeéle Y-A-S (Yield-Acquisition-Stress tolerance) proposé par Malik et al.
(2019) constitue un cadre conceptuel pertinent (voir également Section 1.5.4). Bien que le concept ait deja eté
présenté dans le cadre de I’accessibilité aux ressources, je pense qu’une représentation multidimensionnelle
du concept Y-A-S peut aussi étre utile pour interpréter de maniére cohérente les résultats présentés a la lumiere
des perturbations multiples (Figure 94). Sous secheresse, les communautés peuvent se déplacer vers des
stratégies dominées par la tolérance au stress, avec maintien relatif de la biomasse mais réduction de I’activité
enzymatique effective en raison de contraintes diffusionnelles. Sous contamination métallique, la sélection
favorise des stratégies de tolérance chimique, susceptibles d’entrainer une réallocation des ressources
meétaboliques au détriment de certaines fonctions d’acquisition. Dans le cas des invasions végétales, les
variations d’activité phosphatase en fonction du statut en phosphore initial suggerent un ajustement stratégique
le long de I’axe acquisition-yield, modulé par la disponibilité locale en nutriments. Enfin, I’exposition aux
microplastiques, en reconfigurant les réseaux trophiques, peut modifier indirectement I’équilibre entre
investissement enzymatique et croissance en biomasse, via notamment des changements dans les
interactions ‘top-down’. Ainsi, les changements globaux ne sélectionnent pas simplement des organismes
‘rapides’ ou ‘lents’, mais j’opterais plutét pour un déplacement des communautés dans un espace
fonctionnel multidimensionnel ou s’articulent acquisition (Figure 94), rendement et tolérance au stress.
Ces déplacements peuvent étre progressifs, mais ils peuvent également conduire a des basculements lorsque
certains seuils de contrainte sont franchis, par exemple lorsque la biodisponibilité du plomb dépasse un
niveau critique ou lorsque la limitation hydrique devient dominante.

277



Axe 4 - Changements globaux

% g Carbon inputs

(= )
:« Necromass <
IR i 4\
2,

.

Microbial growth strategy

High Resource Stress ‘/
yield str. acquisition str tolerant str

Soil carbon storage

s

ounhg &
i | '3 £

m\g"
&

.

i

-

J

‘ R‘ecalcf}_t'rant‘f;cpool

-
'
'
'
'
'
1
1
i
i
'
'
1
'
1
1

Low impact

Effect of warming

\’_‘ Phase 3 Attenuation or acceleration of C loss?
Long-term equilibrium of C?

3
High impact

Increase of oxidative enzymes
Shifts in structure and function of microbial communities
Decomposition of recalcitrant C pool, significant carbon loss

v
Decline in microbial biomass or physiological adaptations
Substrate depletion, reduced carbon loss

Phase 1, Increase of acquisitive enzymes
Decomposition of lablle C pool, significant carbon loss

» Time
Short-term (months, seasons) Intermediate (years, decades) Long-term (centuries)

Figure 95 - Effets de la température sur les stocks de carbone du sol a différentes échelles
temporelles. Schéma conceptuel illustrant les effets du réchauffement sur les stocks de carbone du sol a différentes

Soil carbon

échelles temporelles. Le réchauffement influence d’abord les apports en carbone via la rhizodéposition et la
nécromasse, modulant ainsi les stratégies de croissance microbienne selon le cadre Y-A-S (rendement de croissance,
acquisition des ressources et tolérance au stress). A court terme, 1’augmentation de I’activité enzymatique
d’acquisition favorise la décomposition du carbone labile et entraine une perte rapide de carbone. A moyen terme,
des adaptations physiologiques, une diminution de la biomasse microbienne ou un épuisement des substrats peuvent
réduire ces pertes, tandis que des changements de structure communautaire et une allocation accrue vers les enzymes
oxydatives peuvent stimuler la dégradation du carbone récalcitrant. A long terme, le systéme tend vers un nouvel
équilibre dont I’issue reste incertaine, avec une possible atténuation ou amplification des pertes de carbone. La
figure souligne que les réponses microbiennes au réchauffement résultent de trajectoires dynamiques et de
compromis fonctionnels évoluant au cours du temps. Cette figure est tirée de Fanin et al. (2022) - Functional
Ecology.
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4.5.3 Trajectoires fonctionnelles microbiennes et dynamiques du carbone sous perturbations
globales

Un troisiéme enseignement concerne la stabilité des fonctions du sol (ou non) face aux perturbations. Les
travaux presentés montrent que les communautés microbiennes peuvent présenter une résistance structurelle
tout en demeurant fonctionnellement sensibles. Inversement, certaines perturbations entrainent des
restructurations taxonomiques sans effondrement immeédiat des processus, suggérant I’existence d’une
redondance fonctionnelle. Cependant, la persistance apparente de certaines fonctions ne garantit pas le
maintien des trajectoires biogéochimiques a long terme. En particulier, les modifications de la
steechiométrie enzymatique, de la dépolymérisation protéique ou encore des réseaux trophiques peuvent
orienter progressivement les flux de carbone et de nutriments vers de nouveaux equilibres. Ainsi, j’en conclu
que les changements globaux ne se traduisent pas seulement par des réponses instantanées, mais peuvent
redéfinir durablement les trajectoires fonctionnelles des écosystemes. Dans cette perspective, la Figure
95 souligne que les réponses des sols aux perturbations environnementales s’inscrivent dans une dynamique
temporelle o se succédent différentes phases d’ajustement fonctionnel. A court terme, une augmentation
de la température stimule généralement I’activité enzymatique et favorise les stratégies d’acquisition,
conduisant a une dégradation accrue des substrats labiles et a une augmentation des pertes de carbone. Cette
phase initiale correspond a une réponse rapide du fonctionnement microbien, fréqguemment observée dans
les expérimentations de rechauffement des sols (Crowther et al., 2016 ; Melillo et al., 2017). Cependant, ces
réponses ne sont pas linéaires dans le temps. A des échelles intermédiaires, plusieurs trajectoires peuvent
émerger. Dans certains cas, I’épuisement progressif des substrats ou des ajustements physiologiques limitent
I’activité microbienne, entrainant une atténuation des pertes de carbone. Dans d’autres situations, des
modifications de la structure de la communauté et une réallocation vers des enzymes oxydatives favorisent la
dégradation du carbone récalcitrant, prolongeant ainsi les pertes de carbone du sol. Ces trajectoires
divergentes illustrent que la persistance apparente des fonctions ne garantit pas la stabilité des cycles
biogéochimiques, car les mécanismes sous-jacents de régulation peuvent étre profondément reconfigurés
(Fanin et al., 2022 ; Bradford et al., 2019). A long terme, la question centrale devient celle de I’émergence
d’un nouvel équilibre fonctionnel. Les interactions entre disponibilité des ressources, adaptations
microbiennes et contraintes environnementales déterminent si le systeme évolue vers une stabilisation ou une
amplification des pertes de carbone. Cette vision dynamique contraste avec les approches classiques qui
considérent souvent le fonctionnement microbien comme directement contrdlé par la biomasse totale ou par
une réponse exponentielle simple a la température (Todd-Brown et al., 2012). Ainsi, je propose que la stabilité
des communautés microbiennes ne peut étre évaluée uniquement a partir de leur structure ou de leur biomasse,
car des modifications profondes du fonctionnement peuvent survenir sans changement taxonomique majeur.
Cette dissociation entre ‘stabilité structurelle’ et ‘sensibilité fonctionnelle’ rejoint les travaux récents
montrant que la redondance fonctionnelle microbienne permet de maintenir certains processus écologiques
malgré les perturbations, mais souvent au prix de modifications des stratégies métaboliques, des
allocations enzymatiques et des interactions trophiques (Allison & Martiny, 2008 ; Wagg et al., 2014). La

trajectoire fonctionnelle du sol dépend alors moins de la présence ou de I’absence de groupes microbiens Spé-
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-cifiques que de la maniere dont les communautés réorganisent leurs compromis physiologiques et leur
utilisation des ressources au cours du temps. Ainsi, la résilience ne doit plus étre envisagée uniqguement comme
la capacité d’un systéme a revenir a un état initial, mais comme la capacité des communautés microbiennes
a se déplacer au sein d’un espace fonctionnel contraint, ou différents compromis déterminent la
direction des flux de carbone et de nutriments. Cette approche met également en évidence I’importance
d’intégrer explicitement la dimension temporelle et les stratégies microbiennes dans les modeles
biogéochimiques afin de mieux anticiper les réponses des sols face aux perturbations multiples du changement
global.

4.5.4 Vers une écologie prédictive des sols sous changements globaux

Les résultats présentés dans cet axe montrent que les réponses des sols aux changements globaux ne suivent
ni des trajectoires linéaires ni des relations proportionnelles simples. J’aimerais que 1’on retienne qu’elles sont
conditionnelles, contextuelles et structurées par des compromis fonctionnels multidimensionnels. Cette
complexité pose toutefois une question centrale pour les sciences du sol contemporaines : comment passer
d’une écologie mecaniste des réponses microbiennes a une écologie prédictive des trajectoires
biogeochimiques?

Un premier verrou concerne 1’intégration des interactions multiples entre drivers. Les écosystemes du
sol sont simultanément exposés au réchauffement climatique (eau et température), a I’intensification des
sécheresses (fréquence et durée), aux contaminations métalliques et de pesticides (usage des sols), aux
polluants émergents (microplastiques, molécules organiques) et aux invasions biologiques (que se soit des
plantes mais aussi de la faune et des microorganismes). Or, la littérature montre que les effets combinés de
perturbations multiples sont rarement additifs et peuvent étre synergiques ou antagonistes (Crain et al., 2008
; Gessner et al., 2010). Les reésultats présentés dans cet axe illustrent concrétement cette complexité : la
biodisponibilité des métaux dépend aussi probablement du régime hydrique, la réponse a I’invasion dépend
du statut nutritif initial, les microplastiques modifient les réseaux trophiques susceptibles d’atténuer la réponse
au stress climatique, etc. Dans ce contexte, toute tentative de prédiction fondée sur des effets mono-driver
risque de produire des estimations biaisées ou tout au mieux incompletes.

Un second verrou scientifique majeur réside dans la représentation des microorganismes dans les
modeéles biogéochimiques. Comme nous en avons déja discuté précédemment, les modeles globaux de
dynamique du carbone ont historiquement traité les communautés microbiennes comme des compartiments
homogeénes, dont la biomasse contrdle directement les flux de décomposition (Todd-Brown et al., 2012).
Toutefois, des travaux récents ont montré que ’intégration explicite des mécanismes microbiens modifie
significativement les projections de stocks de carbone (Wieder et al., 2013 ; Wang et al., 2017). Les résultats
présentés dans cet axe renforcent cette conclusion : la biomasse microbienne constitue un indicateur
insuffisant pour prédire les flux. Les modifications de cinétique enzymatique, les réallocations
steechiométriques, les compromis acquisition-rendement ou les reconfigurations trophiques influencent
directement les cycles C-N-P sans nécessairement s’accompagner de variations majeures de biomasse.
Comme 1’a souligné Allison (2012), I’intégration des traits fonctionnels microbiens représente une étape cru-
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-ciale pour améliorer la robustesse des modéles. Un troisiéme enjeu concerne 1’évolution des trajectoires des
systemes sous perturbations combinées. Les concepts de résistance et de résilience ont structuré ’analyse
des réponses écologiques (Holling, 1973 ; de Vries & Shade, 2013), mais ils doivent étre replacés dans une
perspective de dynamiques non linéaires et d’états alternatifs (Scheffer et al., 2001 ; Dakos et al., 2019).
Par exemple, les relations asymptotiques observées sous gradient de contamination métallique ou encore les
pulses fonctionnels consécutifs aux cycles de dessiccation-réhumectation illustrent ’existence de seuils.
Ainsi, alors que les communautés peuvent faire face fonctionnellement a des perturbations uniques ou
d’amplitude modérée, certaines perturbations peuvent basculer vers des configurations fonctionnelles
alternatives lorsque certaines contraintes dépassent un niveau critique. ldentifier les signaux précoces de ces
basculements et les effets seuils constitue également un enjeu scientifique majeur pour anticiper des
changements potentiellement irréversibles. La question de la résilience ne peut par ailleurs étre réduite a la
seule “diversité taxonomique’. Si la redondance fonctionnelle peut amortir certaines perturbations (Wagg et
al., 2014), elle n’est pas illimitée et dépend de la distribution des traits fonctionnels au sein des
communautés ainsi que des fonctions étudiées. Les resultats présentés ici suggerent que la position des
communautés dans un espace stratégique multidimensionnel - structuré par des compromis entre acquisition
enzymatique, rendement de croissance et tolérance au stress - détermine leur capacité a maintenir les fonctions
sous pressions combinées. La prédiction des trajectoires nécessite selon moi donc de caractériser non
seulement la diversité, mais aussi I’architecture fonctionnelle et la connectivité des réseaux biotiques.
Enfin, un défi conceptuel majeur consiste a articuler ces mecanismes écologiques avec les stratégies de
gestion et d’adaptation. Les politiques climatiques ou de gestion du territoire ainsi que les programmes de
restauration des sols s’appuient encore majoritairement sur des indicateurs de stock (par ex., concentration en
métaux total) ou de biomasse. Or, les résultats de cet axe montrent que les changements globaux modifient
d’abord I’organisation fonctionnelle des communautés. Ainsi, une approche prédictive et opérationnelle
doit donc intégrer des indicateurs fonctionnels du sol. En effet, bien que certaines approches innovantes en
recherche fondamentale soit utiles et nécessaires pour faire avancer notre compréhension mécaniste des
choses, elles sont souvent couteuses et peu recommandables pour faire des diagnostics large échelle et dans
de multiples conditions. Ainsi, d’un point de vue opérationnel, des indicateurs relativement simples, tels que
les variations de I’allocation des activités enzymatiques extracellulaires ou de ’abondance de génes
fonctionnels, constituent des outils pertinents pour évaluer les réponses des communautés du sol, a condition
de tenir compte de leurs limites d’interprétation. Je conclus cette section en transmettant 1’idée que pour
développer une écologie microbienne preédictive des sols sous changements globaux, cela impliquera
forcément un changement d’échelle conceptuelle. Il ne s’agira plus uniqguement de quantifier des réponses
locales, mais d’identifier les régles qui gouvernent le déplacement des stratégies microbiennes dans un
espace fonctionnel ‘multidimensionnel’ (depuis 1’échelle de I’agrégat vers celle de 1’écosystéme), et si les
principaux drivers liés aux perturbations changent en termes d’impact avec ce changement d’échelle.
A T’interface entre écologie microbienne, biogéochimie et modélisation, I’enjeu sera ainsi de construire un
cadre intégratif capable de relier compromis métaboliques, dynamique des réseaux biotiques et trajectoires
des cycles C-N-P. C’est a cette condition que les sciences du sol pourront améliorer leur capacité de
projection face a I’intensification des pressions environnementales, et contribuer de maniére utile aux
politiques publiques, notamment en termes d’atténuation et d’adaptation aux changements globaux.
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« Sortir des sentiers battus*. »
*c’est choisir d’explorer des voies nouvelles, d’oser [’'inconnu et de s’éloigner des chemins

déja tracés pour découvrir d’autres perspectives.

Rl

Un chemin perdu au cceur de la montagne. Parfois, les chemins perdus sont ceux qui meénent
le plus loin. Photo: N. Fanin.
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L’évolution récente des sciences du sol a mené a reconnaitre que le fonctionnement des écosystémes terrestres
ne peut plus reposer uniquement sur une lecture ‘physico-chimique’ des processus biogéochimiques ni sur
une description purement taxonomique des communautés biologiques. En effet, les avancées en écologie
microbienne, en biologie moléculaire et en biogéochimie ont progressivement mis en évidence le rdle central
des microorganismes dans la régulation des flux de matiére et d’énergie, tout en révélant la complexité des
interactions biologiques qui sous-tendent ces processus. Mes travaux de recherche s’inscrivent dans cette
évolution conceptuelle, en cherchant a relier de maniére explicite 1’organisation biologique et le
fonctionnement biogéochimique des sols.

Cette HDR propose ainsi de positionner 1’écologie microbienne fonctionnelle comme un cadre
d’unification entre écologie microbienne, écologie fonctionnelle et biogéochimie des sols. A travers les
différents axes développés, j’ai cherché a comprendre comment la diversité des stratégies microbiennes,
leurs contraintes nutritionnelles et leurs interactions biotiques influencent la décomposition de la MO,
le recyclage des nutriments et le couplage entre cycles biogéochimiques. Cette approche repose sur 1’idée
que les microorganismes ne constituent pas qu’un compartiment passif au sein des modeéles prédictifs de
certaines fonctions de I’écosystéme, mais un levier biologique majeur capable de moduler les trajectoires
des sols face a des changements environnementaux importants et de plus en plus répetitifs.

Dans cette perspective, I’écologie microbienne fonctionnelle ne vise pas uniquement a décrire la diversité
microbienne, mais a identifier les mécanismes et les propriétés fonctionnelles qui permettent d’expliquer
la variabilité des processus biogeochimiques a différentes échelles spatiales et temporelles. C’est
pourquoi les travaux présentés dans ce manuscrit s’appuient sur une articulation entre fonctionnement et
composition, tout en intégrant progressivement le réle des interactions biotiques comme composante
essentielle du fonctionnement des sols. Je pense que ce positionnement conduit a une lecture plus mécaniste
et préedictive des processus de sol, dans laquelle les réponses biologiques aux contraintes environnementales
occupent une place centrale. La section suivante développe cette vision en montrant comment I’ouverture
progressive de la ‘boite noire’ microbienne permet de renouveler notre compréhension du fonctionnement des

sols, en replacant les microorganismes au cceur des processus biogéochimiques.

5.1 Sortir de la bofte noire microbienne : vers une vision mécaniste du
fonctionnement des sols

Comme discuté précédemment et pendant plusieurs décennies, la compréhension du fonctionnement des sols
a principalement reposé sur des approches biogéochimiques centrées sur les stocks d’éléments, la qualité des
ressources organiques et les contraintes environnementales, telles que le climat ou les propriétés physico-
chimiques des sols. Dans cette vision historique, la dynamique des cycles du carbone et des nutriments était
essentiellement interprétée comme une réponse aux caractéristiques des substrats et aux conditions abiotiques,
les microorganismes étant considérés comme un compartiment implicite et homogene du systéme (Melillo et
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al., 1982 ; Aerts, 1997; Berg & McClaugherty, 2013). Les modeles de fonctionnement des écosystémes ont
ainsi longtemps représenté la biomasse microbienne comme une variable agrégée, voire comme un simple
coefficient de transformation, sans prise en compte explicite de la diversité ou des stratégies biologiques sous-
jacentes. Cette représentation simplifiée a conduit a considérer les communautés microbiennes comme une
véritable ‘boite noire’ dont I’activité était reconnue mais rarement décrite de maniére mécaniste.

Avec I’aide précieuse de nombreux collégues a travers le monde, j’ai pu progressivement contribuer a
remettre en question cette vision simplifiée en montrant que les microorganismes ne peuvent étre réduits a un
compartiment passif des modeles biogéochimiques. En particulier, en mobilisant des approches fonctionnelles
et expérimentales, mes résultats ont montré que les communautés microbiennes constituent des acteurs
majeurs du recyclage de la MO, capables de moduler la vitesse et la trajectoire des flux C-N-P a travers
leurs stratégies d’acquisition des ressources et leurs interactions biotiques (Fanin et al., 2016a ; Fanin &
Bertrand, 2016 ; Fanin et al., 2019). Ces travaux m’ont conduit a démontrer, entre autres, que la décomposition
de la MO ne peut étre expliquée uniquement par la qualité chimique des litieres (Cornwell et al., 2008 ;
Freschet et al., 2012), comme le suggéraient les approches centrées sur les substrats, mais dépend également
des capacités fonctionnelles des communautés microbiennes présentes (Fanin et al., 2016b ; Li et al., 2023
; Zhu et al., 2024). Ce constat rejoint d’autres études montrant que des ressources chimiquement similaires
peuvent présenter des dynamiques de décomposition contrastées selon les communautés de décomposeurs,
soulignant le réle déterminant des organismes dans 1’exploitation des ressources (Strickland et al., 2009 ;
Hittenschwiler et al, 2011). A travers cette synthése d’HDR, j’espére réussir a faire passer comme
premiere idée que la qualité d’une ressource ne peut étre définie indépendamment des capacités
fonctionnelles des communautés qui I’exploitent (Fanin et al., 2014 ; Fanin et al., 2016b).

Parallelement, mes recherches ont également mis en évidence le rble central des contraintes
nutritionnelles dans la compréhension du fonctionnement microbien. En m’appuyant sur le cadre de la
steechiométrie écologique (Elser et al., 2007 ; Manzoni et al., 2010 ; Mooshammer et al., 2014), j’ai montré
que la décomposition et la minéralisation résultent d’un arbitrage permanent entre composition des ressources
et besoins élémentaires des microorganismes (Fanin et al., 2013 ; Fanin et al., 2015 ; Fanin et al., 2017 ;
Bourget et al., 2023). Ainsi, ces résultats soulignent que les communautés microbiennes ajustent
continuellement leur allocation métabolique entre croissance, respiration et acquisition des nutriments,
influengant directement I’efficience d’utilisation du carbone et le couplage entre cycles C-N-P. Au-dela des
contraintes nutritionnelles, mes travaux ont également évolué au cours de ma carriére et j’ai progressivement
intégré les interactions biotiques comme composante centrale du fonctionnement des sols. Avec ’aide
d’experts en faune du sol, j’ai pu montrer que les interactions entre microorganismes et nématodes jouaient
un réle structurant dans la régulation des flux et des stocks d’éléments au sein des écosystémes (Fanin et al.,
2019 ; Du et al., 2025). Mais pas seulement. Les interactions inter-guildes de champignons dans le sol ou
les interactions entre champignons et bactéries le long de gradients sont aussi profondément importantes
pour comprendre la facilitation ou la compétition entre groupes de microorganismes, influencant ainsi
également le recyclage de la MO (Fanin et al., 2022 ; Li et al., 2022 ; Zhu et al., 2024 ; Wang et al., 2024).
Ces travaux s’inscrivent dans une évolution conceptuelle plus large marquant un déplacement progressif du
paradigme scientifique, depuis une lecture principalement chimique des processus vers une lecture bio-
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-logique et ‘interactionnelle’ du fonctionnement des sols. Les phénomenes de priming effect illustrent
particulierement cette approche, en montrant comment 1’introduction de nouvelles ressources modifie les
stratégies microbiennes, la dynamique enzymatique et les trajectoires de décomposition de la MO plus
ancienne (Kuzyakov et al., 2000 ; Fontaine et al., 2007 ; Blagodatskaya & Kuzyakov, 2008 ; Fanin et al., 2020
; Bernard et al., 2022). Ainsi, mon objectif a travers cette HDR est de contribuer & sortir de cette ‘bofte noire’
microbienne dans le but de s’approprier (si possible) une lecture fonctionnelle du fonctionnement des sols,
fondée également sur les propriétés des communautés microbiennes et leurs stratégies d’utilisation des
ressources. En m’appuyant sur les résultats présentés dans ce manuscrit, je propose donc, si possible, de
s’appuyer sur une approche plus intégrative en articulant conjointement les différentes facettes des
communautés microbiennes (besoins, capacités et stratégies) afin de mieux prendre en compte le rdle des
microorganismes dans le fonctionnement des écosystémes terrestres.

5.2 Vers une écologie microbienne fonctionnelle : limites de D’approche
taxonomique

L’ouverture progressive de cette ‘boite noire’ microbienne a été rendue possible en grande partie par 1’essor
des outils moléculaires et du sequencage haut débit, qui ont révélé une diversité microbienne d’une ampleur
exceptionnelle dans les sols. Des milliers, voire des dizaines de milliers de taxons peuvent coexister dans
quelques grammes de sol, illustrant une complexité biologique longtemps insoupgconnée (Torsvik & @vreas,
2002 ; Fierer et al., 2007). Comme évoqueé en ‘Introduction’, cette révolution méthodologique a profondément
transformé 1’écologie microbienne en permettant de caractériser la composition des communautés avec une
précision inégalée. Cependant, cette accumulation de données taxonomiques a rapidement soulevé une
question centrale : la diversité observée permet-elle réellement d’expliquer le fonctionnement des sols ?
Plusieurs travaux ont montré que les relations entre richesse taxonomique et processus biogeochimiques
restent souvent faibles ou fortement contextuelles (Allison & Martiny, 2008 ; Delgado-Baquerizo et al., 2016).
La notion de redondance fonctionnelle, selon laquelle plusieurs taxons peuvent assurer des fonctions
similaires, a été largement mobilisée pour expliquer cette dissociation apparente entre diversité et
fonctionnement. Toutefois, cette redondance n’est ni totale ni universelle et dépend du contexte
environnemental, des contraintes nutritionnelles, des interactions biotiques et du processus considéré (Nielsen
et al., 2011 ; Louca et al., 2018). Par ailleurs, la plasticité métabolique des microorganismes complique
encore I’interprétation : un méme taxon peut exprimer des fonctions différentes selon les conditions du milieu,
tandis que des taxons phylogénétiquement éloignés peuvent converger vers des stratégies fonctionnelles
similaires. Ainsi, méme si la caractérisation taxonomique reste essentielle pour décrire I’organisation des
communautés, mes travaux montrent que la diversiteé ‘seule’ ne permet pas d’expliquer ni de prédire les
trajectoires de décomposition, de minéralisation des nutriments ou de stockage du carbone.

Face a cette limite, I’approche fonctionnelle, inspirée des cadres développés en écologie végétale autour
des traits fonctionnels (Lavorel & Garnier, 2002 ; Violle et al., 2007), permet de caractériser les communautés
non plus uniquement par leur composition taxonomique, mais également par leurs propriétés écophysiologi-
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-ques et leurs stratégies d’utilisation des ressources. Ce changement de perspective constitue un fil conducteur
central des axes développés dans cette HDR. En effet, dans I’Axe 1, mes travaux montrent que les
communautés microbiennes répondent a la qualité des ressources non pas uniquement par des changements
de composition, mais surtout par des ajustements fonctionnels, enzymatiques et steechiométriques qui
modulent directement les processus de décomposition et d’acquisition des nutriments (Fanin et al., 2013 ;
Fanin et al., 2016a ; Fanin et al., 2016c ; Fanin et al., 2017 ; Bourget et al., 2023). Ces résultats soulignent que
les capacités fonctionnelles des communautés déterminent largement la maniére dont les ressources sont
exploitées, au-dela de leur simple identité taxonomique. L’Axe 2 montre quant a lui que ces réponses sont
fortement dépendantes du contexte édaphique et de I’habitat. Les résultats de mes travaux y mettent en
évidence que les conditions environnementales locales agissent comme des filtres écologiques orientant les
stratégies microbiennes et leur capacité a exploiter les ressources disponibles, notamment via des phénomenes
d’adaptation locale et de modulation des capacités fonctionnelles (Fanin et al., 2014 ; Fanin et al., 2016b
; Liet al., 2023 ; Du et al., 2025). L’Axe 3 élargit cette lecture en intégrant explicitement les interactions
biotiques. Les résultats obtenus montrent que les réseaux trophiques du sol, les interactions plante-sol et les
rétroactions impliquant la faune et les microorganismes structurent le fonctionnement microbien bien au-dela
de ce que la seule composition taxonomique permettrait d’anticiper (Fanin et al., 2019 ; Li et al., 2022 ; Zhu
et al., 2024 ; Wang et al., 2024). Ces travaux soulignent que I’organisation des interactions biologiques
constitue une dimension essentielle du fonctionnement des sols, souvent invisible dans les approches
strictement taxonomiques. Enfin, I’Axe 4 montre que les réponses des sols aux changements globaux ne
peuvent étre comprises uniquement a travers des variations de diversité microbienne. Mes travaux indiquent
que les perturbations climatiques, hydriques ou chimiques entrainent surtout des ajustements fonctionnels
progressifs, des modifications de stratégies métaboliques et des trajectoires dynamiques dépendantes
du contexte environnemental (Fanin et al., 2022 ; Lembrechts et al., 2025 ; Bon et al., 2026 ; Blondel et al.,
2025 ; Ouedraogo et al., 2024). Ainsi, les changements observes reflétent davantage des réorganisations
fonctionnelles que des basculements taxonomiques simples.

Pris ensemble, ces résultats convergent vers une méme conclusion : les microorganismes doivent étre
appréhendés comme des organismes soumis a des compromis écologiques permanents entre croissance,
acquisition des ressources, investissement enzymatique, interactions biotiques et tolérance aux
contraintes environnementales. Ainsi, j’espére avoir convaincu dans ce manuscrit que le passage d’une
écologie microbienne taxonomique vers une écologie microbienne fonctionnelle constitue une étape
essentielle pour intégrer plus explicitement le rble des microorganismes dans les modeles de
fonctionnement des sols. Cette approche ne vise pas a abandonner 1’étude de la diversité, mais a la structurer
autour de propriétés opérationnelles capables d’expliquer et, a terme, de prédire les cycles biogéochimiques.
Elle ouvre naturellement la voie a une réflexion plus approfondie sur le rdle des contraintes nutritionnelles et
des stratégies d’allocation des ressources comme moteurs des processus, qui constitue le coeur de la section
suivante.
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5.3 Assembler les différentes pieces du puzzle dans un assemblage multi-
fonctionnel pour comprendre le fonctionnement microbien

Comme discuté dans les deux sections précédentes, les résultats de mes travaux de recherche montrent que
comprendre le réle des microorganismes dans le fonctionnement des sols nécessite de dépasser une approche
reposant uniquement sur la qualité de la MO ou sur la composition taxonomique des communautés. Il
m’apparait nécessaire d’adopter une approche intégrée permettant d’évaluer simultanément plusieurs
dimensions de la fonctionnalité microbienne. Ainsi, je propose de structurer I’analyse du role fonctionnel
des communautés microbiennes autour de quatre composantes complémentaires (mais non exhaustives) : (i)
la biomasse microbienne, (ii) P’activité microbienne, (iii) la structure des communautés, et (iv) les
interactions biotiques. Au-dela du ‘tryptique’ biomasse-activité-structure présenté dans 1’Introduction, cette
4°me dimension issue de I’intégration des résultats dans ce manuscrit apporte une vraie plus-value a notre
comprehension des communautés microbiennes en intégrant une dimension biotique supplémentaire.
L’ensemble de ces dimensions conditionnent ainsi, et conjointement, la maniere dont les microorganismes
contrélent la décomposition de la MO et le recyclage des éléments nutritifs. Considérer une seule de ces
composantes ne fournit qu’une vision partielle de la fonctionnalité des communautés de décomposeurs face a
leurs ressources.

La biomasse microbienne, souvent considérée comme un indicateur du potentiel métabolique du sol
(Jenkinson & Ladd, 1981), ne prend sens qu’en relation avec son degré d’activité et son organisation interne.
Une fraction importante des microorganismes peut en effet se trouver en dormance, ce qui dissocie
partiellement stock et activité effective (Lennon & Jones, 2011 ; Blagodatskaya & Kuzyakov, 2013).
L’activité microbienne, mesurée a travers la respiration ou la production d’enzymes extracellulaires, reflete
quant a elle des flux instantanés fortement dépendants des conditions environnementales locales et de la
disponibilité en substrats du moment (Schimel & Weintraub, 2003 ; Sinsabaugh et al., 2008 ; Davidson &
Janssens, 2006). La structure communautaire, révélée par les approches de séquencage haut débit (Fierer et
al., 2012 ; Bahram et al., 2018), influence la distribution des fonctions, la redondance potentielle et la
plasticitée métabolique. Par ailleurs, le lien entre diversité taxonomique et processus biogéochimiques
demeure complexe, en raison de la redondance fonctionnelle selon les fonctions étudiées et de la flexibilité
des traits microbiens (Allison & Martiny, 2008). De plus, les fonctions observees résultent en réalité
d’interactions multiples impliquant microorganismes, plantes et faune du sol (Wardle et al., 2004 ; Bardgett
& van der Putten, 2014). Ainsi, les relations plante-sol (van der Heijden et al., 2008), les cascades trophiques
(Neher, 2010 ; Trap et al., 2016) ou encore les dynamiques de compétition et de prédation microbienne
(Brussaard et al., 2007 ; Crowther et al., 2014) modulent 1’accés aux ressources et 1’expression des activités
enzymatiques. Dans cette perspective, je pense que la décomposition de la MO et le recyclage des nutriments
doivent apparaitre comme des propriétés émergentes d’un réseau vivant structuré, dont la performance
dépend simultanément du capital biologique disponible, de sa diversité, de son état physiologique et des
interactions qui ’organisent (Philippot et al., 2013 ; Delgado-Baquerizo et al., 2020). Adopter une telle vision
permet de dépasser I’opposition classique entre approches biogéochimiques et écologiques et d’inscrire
I’écologie microbienne fonctionnelle dans un cadre systémique, ou les flux de carbone et de nutriments sont

compris comme 1’expression collective d’une organisation ‘multi-dimensionnelle’ du vivant.
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Les quatre dimensions mentionnées en préambule de cette section de synthese ne sont pas exhaustives ni
indépendantes, et il existe encore certainement beaucoup a faire pour avoir une vision plus holistique en
¢cologie microbienne fonctionnelle. Cela étant dit, je pense qu’adopter une approche intégrée, et ainsi,
essayer d’intégrer différentes piéces du puzzle représentant différentes facettes des communautés
microbiennes, devrait constituer un objectif essentiel pour nous autres, écologistes du sol, dans le but
de mieux comprendre comment les microorganismes régulent les flux de carbone et de nutriments dans
les sols. J’espére que ce manuscrit d’HDR arrivera a convaincre les lecteurs d’employer de telles approches
couplées dans le futur, voire motivera les nouvelles générations de chercheurs a aller encore plus loin dans les
idées et les concepts, en incluant bien entendu 1’évolution de la méthodologie et les changements de paradigme
qui leur sont associés.

5.4 Perspectives méthodologiques : isotopie, imagerie et nouvelles approches pour
relier mécanismes microbiens et fonctionnement des sols

Au-dela des approches présentées dans ce manuscrit, plusieurs développements méthodologiques récents
ouvrent des perspectives majeures pour approfondir 1’analyse fonctionnelle des communautés microbiennes
et renforcer le lien entre mécanismes microscopiques et dynamiques biogéochimiques. Parmi ces approches,
I’utilisation des traceurs isotopiques stables constitue un levier particulierement puissant pour relier
directement les flux de matiére aux acteurs biologiques impliqués. Les marquages en 3C, N ou O
permettent en effet de suivre le devenir des substrats organiques, de quantifier I’incorporation du carbone dans
la biomasse microbienne ou d’estimer la croissance microbienne in situ, offrant ainsi une lecture dynamique
des processus difficilement accessible via des approches purement descriptives (Blagodatskaya & Kuzyakov,
2013 ; Hungate et al., 2015 ; Papp et al., 2018). Couplée aux approches de DNA-SIP, PLFA-SIP ou RNA-
SIP, I’isotopie permet également d’identifier les groupes microbiens réellement actifs dans la transformation
des ressources, depassant ainsi la distinction classique entre ‘présence’ et ‘activité’ (Radajewski et al., 2000 ;
Dumont & Murrell, 2005). Ces approches apparaissent particulierement prometteuses car elles permettent
d’articuler directement biomasse, activité et structure communautaire autour d’un méme signal fonctionnel,
c-a-d le flux de matiére. La ou les approches classiques dissocient souvent diversité taxonomique et activité,
I’isotopie offre ainsi la possibilité d’observer simultanément ‘qui’ utilise la ressource, a quelle vitesse, et avec
quelles conséquences sur les flux de carbone et d’azote. Je pense que cela constitue ainsi un outil clé pour
passer d’une description plutdt statutionelle des communautés a une compréhension meécaniste et
guantitative de leur contribution aux processus biogéochimiques.

Parallélement, le développement des approches d’imagerie a haute résolution représente une avancée
majeure pour accéder a ’organisation spatiale des microorganismes dans le sol. Les techniques de
microscopie couplées a I’hybridation fluorescente, & la microscopie confocale ou & la microscopie
électronique permettent d’observer la distribution des communautés microbiennes a 1’échelle
microstructurale, révélant I’importance des hétérogénéités spatiales dans le contrble des processus
biogéochimiques (Vos et al., 2013 ; Nunan et al., 2017). Plus récemment, les approches de type NanoSIMS

ont ouvert la possibilité de combiner résolution spatiale et information isotopique, permettant de suivre I’in-
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-corporation de substrats marqués a 1’échelle cellulaire et d’explorer les interactions métaboliques entre
microorganismes au sein des microhabitats du sol (Kuzyakov & Blagodatskaya, 2015 ; Pett-Ridge & Weber,
2012 ; Mueller et al., 2013).

D’autres pistes méthodologiques complémentaires se développent également, notamment la
métatranscriptomique et la métaprotéomique, qui permettent d’accéder non seulement au potentiel
fonctionnel des communautés mais aussi a ’expression réelle de molécules et/ou de fonctions dans des
contextes environnementaux donnés (Moran et al., 2013 ; Prosser, 2015 ; Hall et al., 2018). Je pense également
que I’on pourrait intégrer de I’ADN de microorganismes externes comme standard lors de I’amplification par
PCR, notamment pour essayer d’avoir une approche semi-quantitative de la diversité. A titre d’exemple,
inclure de ’ADN de bactéries d’ Antarctique ne se trouvant aucunement dans les sols tempérés, permettrait,
lors de I’amplification de ces derniers, d’estimer la biomasse des autres taxons au sein de la diversité
microbienne au travers d’un facteur correctif appliqué entre quantité d’ADN ajouté et biomasse. On pourrait
ainsi imaginer que I’intégration de ces approches en ‘omiques’ couplées avec des analyses biogéochimiques
pourrait ouvrir la voie a une écologie microbienne peut-étre plus ‘mécaniste’, capable d’articuler expression
des fonctions et dynamiques des flux.

5.5 Vers une meilleure intégration multi-échelles des processus microbiens pour
une meilleure prédiction des cycles biogéochimiques

L’une des difficultés majeures de 1’écologie microbienne contemporaine réside dans I’articulation des
processus observés a I’échelle microscopique avec les dynamiques mesurées a I’échelle des écosystémes,
voire des biomes. Si les mécanismes cellulaires et les propriétés physiologiques des microorganismes sont de
mieux en mieux caractérises, leur traduction en variables opérationnelles pour comprendre les flux de carbone,
d’azote ou de phosphore a grande échelle demeure un défi scientifique central. Les modeles de
fonctionnement des écosystéemes continuent souvent de représenter les microorganismes comme un
compartiment agrége, sans distinction explicite des stratégies fonctionnelles (ou du moins rarement, méme
en version simplifiée) ou sans prendre en compte clairement les contraintes nutritionnelles qui structurent leur
activité. Cette simplification limite la capacité prédictive des modeles face aux changements globaux,
notamment lorsqu’il s’agit d’anticiper les réponses des sols aux modifications climatiques, aux changements
d’usage des terres ou aux perturbations anthropiques. Dans cette perspective, une meilleure intégration multi-
échelles suppose d’expliciter les mécanismes microbiens dans les cadres de modélisation, en intégrant les
traits fonctionnels, les stratégies d’allocation enzymatique et les contraintes steechiométriques qui
régulent ’accés aux ressources a différents niveaux. L’enjeu est ainsi de passer d’une représentation
statique des pools a une description dynamique des flux contrélés par des communautés microbiennes aux
capacités variables. Cela implique également de relier les mesures expérimentales fines issues des approches
isotopiques, enzymatiques ou omiques aux parametres mobilisés dans les modéles biogéochimiques. Une telle
démarche nécessitera un dialogue renforcé entre écologues microbiens, biogéochimistes et
modélisateurs afin de construire des cadres conceptuels véritablement intégrateurs.
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Figure 96 - Approche multi-échelles des processus microbiens du sol. Articulation multi-échelles des
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approches expérimentales et de modélisation, du niveau cellulaire aux écosystémes et jusqu’a 1’échelle globale. Le
schéma illustre I’intégration des méthodes de laboratoire, de terrain et de modélisation pour relier les processus
microbiens aux dynamiques écosystémiques et aux changements globaux, selon différentes échelles temporelles (du

jour a la décennie).
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En détails, I’intégration multi-échelles implique de relier plusieurs niveaux d’organisation biologique
(Figure 96). A Péchelle cellulaire, les microorganismes sont soumis a des contraintes énergétiques et
¢lémentaires qui déterminent leur croissance, leur production enzymatique et leur efficience d’utilisation du
carbone. A I’échelle de la communauté, la distribution des stratégies fonctionnelles, la dominance relative
de certains groupes et les interactions biotiques influencent la dynamique collective des processus de
décomposition et d’acquisition des nutriments. A I’échelle de la parcelle ou de I’écosystéme, ces dynamiques
biologiques interagissent avec la structure végétale, les propriétés physico-chimiques du sol et les conditions
climatiques pour produire des flux mesurables de gaz ou de nutriments. Enfin, a I’échelle régionale ou
globale, I’agrégation de ces processus locaux conditionne les bilans de carbone et potentiellement les
rétroactions climatiques. L’enjeu n’est pas de modéliser chaque taxon ou chaque enzyme individuellement,
mais d’identifier les propriétés fonctionnelles dominantes qui gouvernent les flux élémentaires dans un
contexte donné. Cette approche, inspirée des cadres développés en écologie fonctionnelle pour la végétation,
vise a structurer la diversité microbienne autour de traits agrégés ou de stratégies ecologiques permettant
une intégration réaliste dans les modéles biogéochimiques. A titre d’exemple, la cartographie mondiale des
propriétés microbiennes et enzymatiques met en évidence que la biomasse microbienne, la structure des
groupes microbiens (rapport champignons:bactéries et GP et GN) et les stratégies d’acquisition des
nutriments présentent des distributions spatiales cohérentes a I’échelle planétaire, reflétant des gradients
écologiques majeurs plutdt que de simples variations taxonomiques locales (Smith et al., in prep) (Figure
97). Cette approche rejoint les travaux récents montrant que la géographie microbienne globale est fortement
contrainte par le climat, la disponibilité en ressources et les propriétés du sol (Fierer, 2017 ; Delgado-
Baquerizo et al., 2018 ; Bahram et al., 2018). Cette représentation globale montre entre autres que les
propriétés fonctionnelles liées a I’acquisition C-N-P s’organisent selon des compromis comparables a ceux
identifiés a 1’échelle locale dans les études expérimentales. Elle souligne aussi que les traits fonctionnels
microbiens peuvent constituer des variables intermédiaires pertinentes pour relier structure des
communautés et fonctionnement biogéochimique, dans une logique proche de celle développée en écologie
fonctionnelle végétale (Lavorel & Garnier, 2002 ; Krause et al., 2014). En d’autres termes, les principes
fonctionnels observés a I’échelle de la parcelle ou de I’expérience controlée semblent émerger également a
des échelles continentales, suggérant I’existence de régles générales gouvernant I’organisation des
stratégies microbiennes le long des gradients environnementaux. Cette convergence entre approches
locales mécanistes et analyses globales renforce 1’idée défendue dans cette HDR que la compréhension des
cycles biogéochimiques nécessite une intégration simultanée de plusieurs dimensions des communautés
microbiennes. Il est important de noter cependant que les patrons spatiaux globaux ne remplacent pas
I’expérimentation locale, mais offrent un cadre puissant pour tester la généricité des mécanismes identifiés a
petite échelle, et également pour identifier les propriétés fonctionnelles réellement prédictives des flux
biogéochimiques a larges échelles. Bien entendu, cela reste une simplification de la réalité. Cette articulation
entre observations fines et syntheses globales répond cependant a un besoin croissant de modélisation des
flux et des stocks au sein des écosystemes, ou I’intégration explicite des stratégies microbiennes doit étre
reconnue comme un élément clé pour améliorer la représentation des processus de décomposition et de
stabilisation du carbone (Wieder et al., 2013 ; Bradford et al., 2016 ; Sulman et al., 2018).
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Figure 97 - Distribution globale des communautés microbiennes et du fonctionnement enzymatique
associé. (a) Cartographie mondiale de trois indicateurs décrivant la structure des communautés microbiennes : la
biomasse microbienne (rouge), le ratio champignons sur bactéries (vert) et le ratio Gram+ sur Gram- (bleu) ; ou (b)
les stratégies d’acquisition de ressources : enzymes totales (rouge), la capacité d’acquisition du carbone par rapport a
I’azote (vert), et de I’azote par rapport au phosphore (bleu). Les pannels latéraux représentent les tendances moyennes
le long des gradients latitudinaux. La figure illustre la variabilité spatiale globale des stratégies microbiennes et met
en évidence que la structure et le fonctionnement des communautés varient fortement selon les contextes

bioclimatiques et édaphiques. Figure tirée de Smith et al., in prep.
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La dimension temporelle constitue aussi un élément central de cette montee en échelle. Les communautés
microbiennes ne sont pas statiques : elles évoluent au cours de la décomposition des litieres, répondent aux
variations saisonnieres et sont soumises a I’influence d’effets de perturbations répétées telles que les
sécheresses ou les apports nutritifs. Ces dynamiques modulent les fonctions du sol a court terme, en
influencant directement les flux de carbone et de nutriments, mais elles conditionnent également les
trajectoires biogéochimiques a beaucoup plus long terme. Comme discuté dans I’Axe 4, 1’accumulation
d’ajustements physiologiques et communautaires peut conduire a des réorganisations durables du systéme,
affectant la stabilisation de la MO, la formation de nécromasse microbienne ou encore la capacité du sol a
amortir les contraintes environnementales. Intégrer explicitement ces trajectoires temporelles est donc
indispensable pour relier réponses immédiates, transitions progressives et éventuels basculements
fonctionnels dans les cycles biogéochimiques.

Dans ce contexte, I’intégration multi-échelles ne consiste pas a simplifier ou a diluer la complexité locale,
mais a identifier des variables fonctionnelles robustes capables de relier les stratégies microbiennes au
fonctionnement des écosystemes. L’enjeu est de construire un cadre conceptuel permettant de faire le lien
entre mécanismes physiologiques, organisation des communautés et dynamiques biogéochimiques a
grande échelle, afin d’améliorer la représentation des microorganismes dans les modéles prédictifs. Une telle
approche apparait essentielle pour renforcer la capacité prédictive de 1’écologie microbienne face aux
changements environnementaux.

En conclusion, I’écologie microbienne fonctionnelle s’affirme comme une discipline charniére a
I’interface entre microbiologie fondamentale et fonctionnement des écosystemes terrestres. Elle ne se
limite pas a déecrire la diversité microbienne, mais vise a structurer cette diversité de maniere opérationnelle,
en identifiant les stratégies et les traits susceptibles d’expliquer les variations de fonctionnement des sols.
L’ensemble des travaux présentés dans ce manuscrit s’inscrit dans cette ambition : dépasser une vision
descriptive des communautés microbiennes pour proposer une lecture intégrée reliant biomasse, diversité,
activité et interactions biotiques. Cette approche couplée met en évidence que le fonctionnement des sols ne
résulte pas uniquement de la présence de microorganismes, mais de I’organisation collective d’un systéme
vivant et structuré par les ressources, les propriétés édaphiques et les pressions environnementales. Au-dela
des résultats spécifiques présentés dans chagque axe, ce manuscrit propose ainsi un cadre conceptuel visant a
replacer les microorganismes au cceur des modéles de fonctionnement des sols. A vous lecteurs, je vous
remercie de votre patience et j’espére vous avoir convaincus de 1’utilit¢ de I’écologie microbienne
fonctionnelle dans vos propres champs d’investigations respectifs, et si besoin était, je serais ravi d’en
discuter, conseiller, ou débattre des limitations et des prochaines étapes pour continuer a améliorer notre vision
collective de cette thématique.
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« Comme les aurores boréales, certaines vérités
n’apparaissent qu’a ceux qui acceptent la nuit. »

*Les aurores boréales ne sont visibles que dans 1’obscurité. De la méme maniere, certaines

vérités, compreéhensions ou prises de conscience n’apparaissent que lorsque I’on traverse
des périodes difficiles, incertaines ou moins lumineuses.

Aurores boréales se reflétant dans les eaux calmes d’un lac nordique, ou la lumiere céleste
semble prolonger la nuit jusqu’a I’horizon. Nous étions juste tous les deux dans le nord sans
les enfants Photo: N. Fanin.
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6. Projet professionnel

6.1. Projet professionnel et développement scientifique
6.1.1. Structuration scientifique et leadership au sein de I’unité

Mon projet professionnel s’inscrit dans une trajectoire de structuration scientifique visant a renforcer
durablement la place de I’écologie microbienne fonctionnelle au sein de I’unité ISPA et, plus largement, a
positionner cette thématiqgue comme un axe central reliant écologie, biogéochimie et fonctionnement des
écosystemes. J’ai eu I’occasion de travailler étroitement avec Laurent Augusto et Mark Bakker que je
considere comme les personnes m’ayant permis de m’épanouir lors de mon arrivée a ISPA. Entre autres, j’ai
collabore avec Pierre Trichet pour la partie gestion forestiere, Pietro Barberi et Lionel Jordan-Meille sur
I’agroforesterie dans le cadre de la thése d’Alois Fournier, et également avec les collégues sur la partie
éléments traces comme Noémie Janot, Laurence Denaix, Jean-Yves Cornu dans le cadre de la these de
Frédéric Ouedraogo. L’enjeu global sur I’aspect collectif de ces derniéres années a été de construire un cadre
scientifique partageé, dans lequel les approches microbiologiques ne sont plus isolées mais pleinement
intégrées aux questions de fonctionnement des agroécosystémes et des écosystemes naturels et cultivés. C’est
pour cela que je remercie tous les collégues de m’avoir accepté et de s’étre intéressé€ a Ces approches, c’est a
la fois un véritable plaisir de partager du temps avec vous et une reconnaissance pour mon travail. J’ai
également collabore en inter-équipe, comme par exemple avec Lisa Wingate (équipe Ecofun) dans le cadre
de projets portant sur les mycorhizes. Par ailleurs, depuis mon arrivée dans 1’unité, mon implication ne s’est
pas limitée a la conduite de projets individuels, mais s’est progressivement orientée vers la construction d’une
dynamique collective, fondée sur des questionnements écologiques intégratifs. Cette orientation a conduit a
un investissement croissant dans I’animation scientifique et dans le collectif, notamment pour ce qui concerne
I’animation au laboratoire. Dans cette dynamique, j’ai accepté de co-piloter depuis 2021 aux cotés de Noémie
Janot, le Theme 1 Sol du laboratoire ISPA consacré ‘aux déterminants de la dynamique de la disponibilité
des éléments minéraux dans les sols’. Cette responsabilité s’inscrit dans une logique d’animation scientifique
visant a renforcer les interactions et a favoriser I’émergence de projets collectifs autour des sols. Ce théme
rassemble une quinzaine de chercheurs ainsi qu’un ensemble d’ingénieurs, techniciens et non-permanents, et
constitue un cadre structurant pour développer des échanges scientifiques et initier de nouvelles
collaborations. Ce besoin de développer un espace de convergence scientifique ou se rencontrent approches
biogéochimiques, écologie des communautes et sciences du sol a également été reprise avec Cécile Brés au
sein des réunions d’équipes sous le nom tout d’abord de ForestGump puis de B2P (BioNet Projects &
Progress). Ici, mon role consiste a favoriser les échanges, I’animation et ’émergence de projets transversaux
capables de relier les différentes thématiques des chercheurs de 1’équipe en essayant d’informer et de motiver
sur la co-construction de projet. Cette position me permet progressivement de jouer un nouveau rdle en
essayant de définir des grandes questions de recherches communes au sein de I’équipe. Par ailleurs, je remercie
Mark Bakker de m’avoir soutenu dans tous mes projets initiés qu’ils soient scientifiques ou collectifs.
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La prise de responsabilité en tant que co-leader de 1’équipe BIONET au coté de Cécile Bres, a partir de
2027, s’inscrit pleinement dans cette trajectoire. Elle représente un changement important au niveau de mon
stade de carriere, passant d’un rdle principalement centré sur la construction de projets et 1’animation
scientifique a une responsabilité plus large d’accompagnement collectif. Au-dela du pilotage scientifique,
cette fonction implique de veiller a la cohérence des trajectoires individuelles et collectives, en créant un
environnement favorable a I’épanouissement et a la progression de tous les personnels de I’équipe BioNet.
En assumant cette responsabilité, je suis heureux de pouvoir concretement passer plus de temps sur
I’animation, le tout en continuant a veiller & maintenir la bienveillance et la bonne humeur générale qui regne
au sein de notre équipe. En paralléle, I’objectif sera également de continuer a développer une stratégie
scientifique capable d’articuler les compétences existantes, d’intégrer de nouveaux membres de I’équipe
et de favoriser I’émergence de projets innovants a I’interface entre biogéochimie et gestion des écosystémes,
bien entendu en incluant la sensibilité de chacun depuis 1’agricole vers le forestier (ce qui n’est pas une mince
affaire, mais cette diversité fait aussi la force de notre équipe).

6.1.2. Développement d’un laboratoire en écologie microbienne fonctionnelle

Une composante centrale de mon projet scientifique repose sur la construction progressive d’un laboratoire
dédié a I’écologie microbienne fonctionnelle (incluant un laboratoire de biogéochimie et un laboratoire sur
les molécules organiques), congu comme un espace capable de proposer et mettre en ceuvre des approches
biogéochimiques et fonctionnelles pour analyser les processus microbiens. Ce développement répond a une
nécessité scientifique clairement identifiée au cours de mes travaux : disposer d’outils analytiques capables
de relier directement qualité des ressources et mécanismes microbiens impliqués dans les cycles
biogéochimiques. L’objectif n’est pas uniqguement de développer des capacités techniques supplémentaires,
mais de structurer un environnement scientifique permettant d’aborder les questions en écologie microbienne
dans une perspective intégrative et ainsi fournir un panel d’outils disponibles aux étudiants et aux collegues
intéressés.

La mise en place de ce laboratoire s’est appuyée sur une dynamique collective, fondée sur la mutualisation
des compétences et la structuration progressive d’un pdle en écologie microbienne et le soutien de ma
direction. L’appui de Sylvie Milin, ingénieure, a joué un réle déterminant dans cette phase de construction,
en contribuant a la standardisation des protocoles expérimentaux que j’ai importé de mes post-docs a Reims
et en Suede. Ce travail a permis de passer d’approches ponctuelles a une véritable capacité expérimentale
structurée, capable de soutenir certains projets de recherche et de garantir la reproductibilité des analyses. En
plus de cela, notre savoir-faire a été labelisé en 2026 avec une déclaration d’invention portant sur les activités
enzymatiques par fluorométrie, méthode pour laquelle nous avons grandement optimisé la méthode
existante. Ainsi, des laboratoires extérieurs comme Labocea et Qualyse ont requis une formation pour
transmettre ce savoir-faire, preuve du travail de grande qualité développé au sein du laboratoire ISPA.
L’arrivée de Debora Milan en tant que technicienne (et je I’espére future ingénieure) constitue également une
étape clé dans cette évolution de nos laboratoires. Elle ouvre la possibilité de développer de maniere plus
ambitieuse I’analyse des molécules organiques. Ce renforcement technique permettra entre autres d’élargir
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le spectre des analyses réalisees sur les mycorhizes tout en favorisant la mise en ceuvre de nouveaux protocoles
expérimentaux portant sur les biomarqueurs de microorganismes comme la chitine, 1’ergostérol, ou encore de
la nécromasse microbienne (comme 1’acide muramique ou le N-acetyl-glucosamine sur HPLC). Cette montée
en gamme représente un levier essentiel pour explorer des questions plus complexes relatives aux mécanismes
de décomposition, a la stabilisation du carbone et aux interactions entre ressources et microorganismes. Nous
envisageons également un GC-FID dans le but d’analyser les phospholipides microbiens et d’augmenter notre
pannel analytique pour caractériser séparément biomasse de bactéries et de champignons.

Au-dela des aspects techniques, le développement de ce laboratoire s’inscrit dans une stratégie scientifique
plus large visant a créer un espace fédérateur autour de I’écologie microbienne fonctionnelle au sein de ’unité
ISPA et méme localement a I’échelle du centre de la grande Ferrade a Bordeaux. En plus de constituer un
support majeur pour la formation de masters, doctorants et postdoctorants, ce laboratoire est pensé comme un
outil collectif, capable d’accompagner les projets portés par différents chercheurs et de renforcer les
collaborations internes et externes. En particulier, nous avons recu des étudiants exterieurs, notamment des
laboratoires SAVE et ISVV comme par exemple Anne Janouaix qui s’est intéressée et appropriée nos
méthodes dans le cadre de sa question de recherche portant sur 1’agroforesterie en viticulture. De la méme
maniére le laboratoire SAVE et méme I’Université de Poitiers vont envoyer leurs thésards chez nous pour se
former et acquérir des données sur les activités microbiennes du sol en lien a nos travaux de recherche. En
conclusion, je suis trés fier d’avoir ceuvré activement a développer notre laboratoire en écologie microbienne
a ISPA en lien aux collegues scientifiques, ITA et étudiants sans qui tout cela n’aurait pas été possible. Je
pense qu’il est nécessaire de maintenir ce fonctionnement collectif au sein des unités, ou la mise en place de
méthodes d’analyses accompagne la construction d’une vision scientifique collective de long terme (et ainsi
ne pas toujours vouloir tout externaliser sur des plateformes).

6.1.3. Formation et encadrement de jeunes chercheurs

Le développement scientifique que je porte s’appuie fortement sur la formation et ’encadrement de jeunes
chercheurs, que je considere a la fois comme un plaisir et une nécessité pour structurer une dynamique
scientifique en écologie microbienne. Depuis le début de mon parcours, incluant mes années au CNRS, j’ai
contribué a la formation d’une trentaine d’étudiants de niveaux variés - BTS, licences, écoles d’ingénieurs,
masters, doctorants et post-doctorants - (cf. partie CV) avec une implication allant de I’encadrement principal
au co-encadrement, ou a un accompagnement scientifique ciblé. Cette diversité d’encadrements témoigne
d’une volonté constante de transmettre mes compétences expérimentales et conceptuelles autour du
fonctionnement biologique des sols. De maniere plus importante, je prends beaucoup plus de plaisir a voir
les étudiants reussir que de moi-méme publier un nouveau papier scientifique. J’espére que cela se ressent
au quotidien, et je pense que j’essaie de faire de mon mieux pour étre bienveillant et motiver les jeunes a
travailler en écologie du sol, méme si je sais que cette discipline peut paraitre obscure au premier abord.
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Par ailleurs, les encadrements doctoraux auxquels j’ai contribué ont joué un role structurant dans la
consolidation des axes scientifiques présentés dans cette HDR, qu’il s’agisse des interactions plante-sol, du
role du sous-bois, des processus de décomposition ou des réponses microbiennes aux contraintes
environnementales. Je ne considere pas I’encadrement comme une relation unidirectionnelle ou le superviseur
transmettrait un savoir, mais plutdt comme un processus réciproque d’apprentissage et de co-construction
scientifiqgue. Chaque projet doctoral a été ’occasion d’affiner mes propres idées et d’approfondir des
thématiques que je n’aurais sans doute pas explorées avec la méme intensité seul. J’ai également appris a
adapter mon encadrement aux profils, aux rythmes et aux aspirations de chacun. L’encadrement de post-
doctorants a constitué une autre étape complémentaire dans cette trajectoire. L’autonomie plus marquée a ce
stade implique un positionnement un peu différent, davantage orienté vers la co-construction stratégique, la
discussion conceptuelle et/ou I’ouverture vers de nouvelles perspectives suivant les profils. J*ai ainsi cherché
a offrir un espace de liberté scientifique comparable a celui dont j’ai moi-méme bénéficié a Reims ou en
Suede, en favorisant I’initiative, la prise de risque intellectuelle et I’affirmation progressive d’une identité
scientifique propre. Les collaborations internationales ont par ailleurs renforcé ma sensibilité aux dimensions
culturelles et humaines de I’encadrement, soulignant I’importance d’un environnement bienveillant et inclusif
pour favoriser I’intégration et 1’épanouissement scientifique de tout un chacun (notamment pour les étudiants
venant d’Asie). Pour ’avenir, je souhaite continuer a développer cette dynamique d’encadrement fondée
sur la confiance et la co-construction. Au-dela de la production académique, I’objectif est de former des
chercheurs capables d’articuler mécanismes, échelles et enjeux globaux, en cohérence avec la vision
intégrative de I’écologie microbienne fonctionnelle portée dans ce manuscrit.

En ce qui concerne les projets actuels, cette dynamique se traduit aujourd’hui a travers le dépot de
nouveaux projets doctoraux, notamment en collaboration avec Laurence Denaix et Noémie Janot sur I’aspect
MO-cuivre dans le cadre du projet Maia, ou avec Piton Gabin sur 1’aspect racine-microorganismes dans le
cadre du PEPR SolsVivants. Ainsi, deux nouvelles theses en co-coordination ont été proposées et sont
potentiellement menées a démarrer prochainement dans le but d’évaluer certaines hypotheses de travail
proposees en Section 5. Je pense ainsi sincérement que la formation et ’encadrement constituent pour moi un
pilier central de la vie scientifique (et ce que j’aime le plus apporter au laboratoire), et cette HDR me permettra
de continuer a encadrer officiellement de futurs chercheurs passionnés. J’en profite pour remercier encore
toutes les personnes que j’ai accompagnées et qui m’ont fait confiance.
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Figure 98 - Réseau national de collaborations scientifiques : partenariats en cours et en
développement. Cette carte présente la répartition géographique des collaborations scientifiques a ’échelle
nationale. Les points en bleu correspondent aux collaborations actuellement en cours, tandis que les points
en vert indiquent des partenariats envisagés ou en phase de construction. L’ensemble illustre un ancrage
territorial structuré autour de I’écologie, des sciences du sol et de 1’agroécologie, et témoigne d’une
dynamique visant a consolider les collaborations existantes tout en ouvrant de nouvelles perspectives
scientifiques.
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6.2. Développement d’un réseau du local au national
6.2.1. Développement et consolidation des collaborations nationales

A D’échelle locale, mes collaborations se sont consolidées avec plusieurs unités bordelaises, permettant de
relier écologie aérienne et fonctionnement souterrain des écosystemes (Figure 98). Les interactions avec
Bastien Castagneyrol et Hervé Jactel (INRAE Biogeco) s’inscrivent dans des projets ANR Dipticc et
Biodiversa MixForChange visant a mieux intégrer la dimension sol dans I’étude des interactions biodiversité-
écosystemes. Nous avons également collaboré dans le cadre du projet HFA-INTRA avec Bastien
Castagneyrol, Virgil Fievet et Benjamin Brachi sur la question de la spécialisation des communautés de
faune et microbienne dans le processus de décomposition. De méme, les collaborations développées avec
Brice Giffard et Adrien Rusch (INRAE SAVE) dans le cadre de la thése de Pierre Blondel du projet
ENDLESS ont permis d’¢largir mes recherches vers les sols viticoles et d’analyser 1’effet des pratiques de
gestion sur la biodiversité multi-taxa. J’ai également intégre le reseau BugNet au coté de Gaétane Le Provost
(INRAE SAVE) que je remercie, dans le but d’étudier le rOle de I’herbivorie sur les traits des plantes et le
fonctionnement du sol. Je contribue également au projet multifonctionnalité de sa thésarde Raphaelle
Decaudrondecoqueaumont dans le cadre du projet MAIA, notamment au travers de mon expertise sur la
multifonctionnalité et les mesures sur les fonctions du sol. Parallelement, le projet WP4-GPR Plant Science,
coordonné localement avec Lisa Wingate, a renforcé les interactions avec plusieurs equipes bordelaises
autour des compromis plante-mycorhizes et de la co-évolution des traits végétaux et microbiens, contribuant
a structurer un réseau local intégré autour des interactions plante-sol. Ce projet, en collaboration notamment
avec Pierre Petriarcq (INRAE BFP) et Virginie Lauvergeat (INRAE ISVV), a pour but de mieux
comprendre et évaluer comment les communautés du sol ont co-évolué avec leurs plantes hétes dans différents
milieux, et comment en retour ces associations ont joué un réle clé sur les traits des plantes et la qualité des
feuilles. J’ai également eu le plaisir de collaborer avec Edith Parlanti (EPOC) sur la caractérisation de la MO
et j’en oublie certainement beaucoup d’autres.

A D’échelle nationale, plusieurs collaborations avaient été identifiées dés la construction de mon projet
scientifique en 2017 comme essentielles pour consolider certaines dimensions mécanistes de mes travaux. Les
expertises des laboratoires IAM et BEF de Nancy, notamment sur les relations plantes-microorganismes et
sur les différentes fractions de MO du sol, ont ainsi été mobilisées afin de mieux comprendre le réle
fonctionnel des microorganismes dans la formation et la dégradation de la matiere organique. Le projet ANR
coordonné par Laurent Augusto, auquel j’ai contribué, a permis d’initier cette collaboration et de développer
plus spécifiquement 1’approche communautés microbiennes et cycle du carbone, en interaction directe avec
Marc Buée et Delphine Derrien (qui travaille maintenant & Rennes et est membre de ce jury). J’ai acquis un
jeu de données a I’échelle européenne sur les Microresps en fonction de I’identité fonctionnelle des especes
d’arbres, que je compte compléter et analyser avec les collégues en 2027. Je travaille par ailleurs avec
Delphine et Cécile Bres sur les Avatars de feuilles biomimétiques dans le cadre du projet Foliavatar, et je
serais a recroiser la route de Marc dans le cadre du PEPR SolsVivants en interaction avec Mathieu Santonja
(IMBE). Des collaborations avec le laboratoire Eco&Sols de Montpellier ont également été développées
autour des questions de disponibilité de nutriments dans les sols ou de priming effect, afin de mieux com-
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Figure 99 - Réseau international de collaborations scientifiques. Les villes indiqués en bleu
correspondent aux collaborations établies et actives au cours de la carriere scientifique. Les villes en vert
représentent des collaborations en cours de développement ou envisagées, s’ inscrivant dans une dynamique

d’ouverture et d’extension du réseau scientifique a I’international.
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-prendre les besoins nutritionnels des communautés microbiennes et leur role dans la dégradation de la MO
ancienne. Ces échanges ont notamment conduit a la publication d’un travail portant sur la dynamique
temporelle de la qualité des litieres avec Isabelle Bertrand, qui était ma directrice de post-doctorat a Reims
et avec qui j’entretiens toujours de trés bonnes relations. Ils se sont ensuite prolongés a travers une
collaboration avec Laétitia Bernard autour de I’écriture d’une synthése sur le priming effect, dans laquelle
je suis intervenu plus spécifiquement sur la dimension enzymatique et le réle des enzymes dans la
décomposition de la MO. J’ai également invité Francgois-Xavier Joly (INRAE Eco&Sols) a collaborer au
travail de post-doctorat d’Audrey Bourdin pour son expertise sur ’environnement local de décomposition.
A la suite de cela, nous avons déposé un projet PEPR, dans lequel nous avons fait une demande pour co-
encadré une thése avec Gabin Piton (INRAE Eco&Sols). Je me dois de mentionner également Joannes
Guillemot (INRAE Eco&Sols) pour sa bienveillance en tant que leader du projet MixForChange et avec qui
nous avons des eéchanges tres intéressants sur la diversité en forét, ainsi que Marie Sauvadet (CIRAD
Eco&Sols) avec qui j’entretiens d’excellents rapports scientifiques, notamment sur les sujets portant sur la
décomposition et la faune. En parlant de faune méso et macro, Ludovic Henneron (Ecodiv Rouen) et Julia
Clause (EBI Poitiers) sont deux personnes avec qui j’ai déja établi des liens par le passé et avec qui j’aimerais
apporter une connexion microbienne dans le cadre de la construction de réseaux trophiques. Je continue de
collaborer également avec Gwenaelle Lashermes a Reims (INRAE-FARE), notamment dans le cadre de son
projet PEPR CANETE, pour lequel j’apporte un soutien et une expertise sur les activités enzymatiques des
sols en fonction de différents traitements de fertilisation a 1’azote. Une connexion aux plantes et notamment
avec Sebastien Fontaine (UREP-Clermont) est aussi une option que j’aimerais explorer car j’ai beaucoup
apprécié les temps d’échanges que I’on a eu ensemble. J’aimerais profiter de mon HDR pour également
remercier Gregoire Freschet (CNRS-Moulis) et Vincent Jassey (CNRS-Toulouse) pour leur invitation a
contribuer a I'upscaling des traits microbiens pour le premier, et sur les analyses enzymatiques en tourbiére
pour le second. Je souhaite continuer ces collaborations et les ouvrir notamment sur un aspect fonctionnel.
Pour ce faire les laboratoires Agroécologie (Dijon) et Ecologie Microbienne (Lyon) pourrait étre de bons
partenaires sur 1’analyse fine de la structure des communautés microbiennes dans la compréhension des cycles
biogéochimiques. Je pense également a collaborer avec Eleanore Attard (IPREM Pau), notamment pour la
connexion avec la vigne et les travaux de mes collegues sur le cuivre.

Outre ces connexions, mon objectif est désormais de jouer un réle moteur dans la coordination de réseaux
thématiques capables de relier écologie microbienne, gestion des ecosystemes et enjeux appliqués, en
favorisant les synergies entre disciplines et institutions. Je me suis notamment proposé pour aider Marie-
France Dignac et aider Delphine Derrien au sein du réseau RESMO sur les matiéres organiques a partir de
fin 2026, début 2027. Cette stratégie vise a renforcer la visibilité collective des recherches sur les sols et a
contribuer positivement a une dynamique nationale.

6.2.2. Développement et consolidation des collaborations internationales

A I’échelle internationale, mes collaborations se sont construites progressivement autour de la volonté de relier
écologie microbienne fonctionnelle et fonctionnement des écosystemes (Figure 99). Elles s’appuient d’abord

321



6 - Projet Professionnel

sur des collaborations historiques développées lors de mes post- doctorats, en particulier en Suede, avec David
Wardle et Paul Kardol (Swedish University of Agricultural Sciences, Umea, Suéde). Cette collaboration a
donné lieu a plusieurs publications majeures, dont un article dans Nature sur les effets a long terme de la perte
d’espéces sur les propriétés des communautés. Ces travaux ont également largement contribué a structurer
mon approche intégrative du fonctionnement des écosystemes, en reliant diversité, fonctionnement et
processus biogéochimiques a différentes échelles. J’ai pu étendre mes collaborations a 1’échelle locale avec
Marie-Charlotte Nilson, Michael Gundale (Swedish University of Agricultural Sciences, Umed, Suéde) et
Judith Saarnel (Ume& University), notamment sur la décomposition et I’'impact de la suppression de groupes
fonctionnels de plantes sur le cycle de 1’azote. Mes collaborations européennes se sont ensuite élargies autour
des questions de multifonctionnalité des écosystéemes et des conséquences de la perte de biodiversité,
notamment a travers d’échanges avec Lars Gamfeldt et Fabian Roger (University of Gothenburg, Suéde),
Yann Hautier (Utrecht University, Pays-Bas), Caroline Brophy (Maynooth University, Irlande), Sebastian
Meyer (iDiv, Leipzig, Allemagne) et Peter Manning (Senckenberg Biodiversity and Climate Research
Centre, Francfort, Allemagne) et Eleanore Slade (University of Oxford, Royaume-Uni).Ces interactions ont
nourri ma réflexion sur la maniére d’intégrer les multiples fonctions dans une lecture plus large du
fonctionnement des écosystemes terrestres. Elles ont également permis d’inscrire mes travaux dans des
réseaux internationaux travaillant sur la biodiversité et la multifonctionnalité, contribuant a élargir le cadre
conceptuel dans lequel s’inscrivent mes recherches.

Concernant le role des microorganismes, j’ai pu collaborer avec Karina Clemmensen et Bjérn Lindahl
(Swedish University of Agricultural Sciences, Uppsala, Suéde) sur I’aspect analyse fonctionnelle des
communautés du sol en Suede. C’est notamment grace a ces deux personnes que je me suis intéress¢ de
maniére centrale aux champignons éricoides en lien aux éricacées. Ces collaborations ont été depuis étendues
a la Chine, notamment avec Zhili Liu (Northeast Forestry University, Chine), notamment pour tout ce qui
porte sur les communautés microbiennes a I’échelle de la plante. Pour ’aspect fonctionnel des communautés
du sol, j’ai développé une collaboration particulierement structurante avec Dunmei Lin (University of
Chongging, Chine), autour des interactions plantes-sol, de la décomposition des litiéres et des adaptations des
communautés microbiennes a leurs substrats. J’ai ensuite étendu cette collaboration en intégrant Ji Chen a
mon réseau (Northwestern Polytechnical University, China), notamment pour tout ce qui porte aux analyses
fonctionnelles et aux activités enzymatiques. Sur I’aspect modélisation, Daryl Moorhead (University of
Toledo, USA), proche de la retraite, m’a formé et beaucoup aidé sur les approches de vecteurs enzymatiques.
J’aimerais intégrer Stefano Manzoni & ma réflexion générale (Swedish University of Agricultural Sciences,
Suede), notamment car j’ai pu le rencontrer lors du PEPR Canete et dont je m’inspire pour monter des
expérimentations depuis plus de 15 ans maintenant. Dans cette méme veine, j’ai eu ’occasion de collaborer
ponctuellement avec Manuel Delgado-Baquerizo (Instituto de Recursos Naturales y Agrobiologia de Sevilla,
Espagne) et Nico Eisenhauer (German Centre for Integrative Biodiversity Research iDiv-Jena, Allemagne).
Alors que le premier m’a fait une trés bonne impression lors d’une collaboration scientifique récente dans
Nature Communications, j’avais postulé en post-doc avec le second en bourse Marie-Curie avant de rejoindre
David Wardle en Suéde. Intégrer ces deux personnes dans mon réseau serait utile a la fois sur la biodiversité
microbienne mais également sur le role de la diversité dans le fonctionnement du sol et j’envisage de les con-
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-tacter pour monter prochainement un projet européen en ce sens. Cela serait aussi I’opportunité de travailler
avec Etienne Laliberté (Université de Montreal, Canada), que j’ai eu la chance de rencontrer en Suéde et qui
m’avait invité en tant que rapporteur a une these sur les mycorhizes.

Sur I’aspect adaptation fonctionnelle des communautés, j’ai pu établir une connexion trés fructueuse avec
Ciska Veen (Netherlands Institute of Ecology, Pays-Bas), que j’avais rencontré lors d’une conférence en
Irlande et avec qui j’ai pris beaucoup de plaisir a travailler. L’idée serait ¢galement d’étendre ce concept de
HFA en prenant en compte la plante dans son ensemble ainsi que son impact sur la MO. C’est pourquol, je
pense que Richard Bardgett (Lancaster University, Royaume-Uni), méme s’il reste un chercheur tres occupé,
et Mark Farrell sur la partie caractérisation de la MO (CSIRO, Australie), pourrait contribuer a ces questions
sur des projets internationaux. J’ai déja eu 1’occasion de collaborer ponctuellement sur certains de ces projets
et des objectifs allant de la plante au sol, je pense qu’ils sont des personnes intéressantes a contacter.

Outre I’identification de ces collaborations passées ou envisagées, j’ai pu rencontrer des gens de différents
horizons dans le cadre de réseau de sites comme TreeDivNet. Que ce soient des belges comme Quentin
Ponette, avec qui je travaille actuellement sur le WP sol de ’ESCO sur la diversification en forét, ou des
collegues Autrichiens comme Hans Sanden (BOKU, Autriche) qui a toujours eu une réflexion tres
intéressante, je pense que pouvoir travailler ensemble sur des sites comparatifs a 1’échelle européenne (ou
méme mondiale) est indispensable pour progresser sur notre compréhension de la contexte-dépendance des
effets diversités sur le fonctionnement du sol. En particulier, ce réseau experimental fondé sur des dispositifs
comparables a travers différents biomes, offre une opportunité unique de tester des hypothéses sur les liens
entre diversité forestiére, interactions plante-sol et fonctionnement biogéochimique a large échelle. Mon
intégration dans ce réseau grace a Bastien Castagneyrol et Hervé Jactel (que je remercie pour tout ce qu’ils
ont fait pour moi) s’inscrit pleinement dans la volonté de relier observations expérimentales, approches
fonctionnelles et modélisation a tres larges eéchelles. Ainsi, j’envisage mon positionnement international non
pas uniquement sur une juxtaposition de collaborations, mais plutdt sur une insertion progressive dans des
réseaux structurés autour de questions communes, comme dans TreeDivNet ou sur la multifonctionnalite.
Dans cette méme veine, j’ai pu rejoindre le réseau BugNet, porté par Eric Allan (University of Bern,
Switzerland) et Anne Kempel (WSL, Switzerland), qui est un consortium collaboratif global dédié a
I’évaluation du role des herbivores et des champignons dans la structuration des communautés végétales et le
fonctionnement des écosystemes. Je partageais mon bureau avec Anne en Suéde, et je trouve ¢a super de
pouvoir contribuer a ses idées 10 ans plus tard. Ce réseau international repose notamment sur des
expérimentations comparatives standardisées a long terme, visant a tester ’importance et la dépendance au
contexte des interactions biotiques a travers différents biomes. Cette intégration me permettra a la fois de
contribuer a des réflexions collectives sur la place des microorganismes dans le fonctionnement des
écosystémes, mais cela pourra aussi constituer un socle stratégique pour les développements futurs,
notamment dans la perspective de projets européens ou internationaux centrés par exemple sur le réle des
microorganismes sur les fonctions du sol face aux changements globaux.
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Figure 100 - Intégration de mon projet de recherche portant sur le role des organismes du sol dans
les services ecosystémiques et la gestion des écosystéemes en lien aux acteurs. Ce schéma conceptuel
illustre la boucle de rétroaction entre la gestion des sols et la prise de décision ou la formation. La gestion
des écosystémes, incluant des pratiques comme la diversité végetale et la fertilisation, influence
directement les organismes du sol (bactéries, faune, champignons) qui sont les moteurs des processus
biologiques (1). Ces organismes du sol génerent des fonctions et processus a la base des services
écosystémiques (2), tels que le recyclage des nutriments et la séquestration de carbone. L'évaluation de ces
services, a travers des outils de décision et des bioindicateurs, informe l'ensemble des Acteurs (3)
(scientifiques, professionnels) le tout en m’engageant dans 1’animation de collectifs scientifiques (locaux
et nationaux) et dans I’apprentissage. Enfin, la prise de décisions collectives par les Acteurs (4) conduira a
faire modifier les pratiques de gestion des écosystémes (retour vers le 1), ouvrant ainsi la possibilité de
mettre en place de nouvelles expérimentations de recherche pour évaluer les changements de pratique.
C’est dans le cadre de ce contexte général que je propose de concentrer mon futur projet de DR suite a
cette HDR.
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6.3. Contribution aux enjeux sociétaux et vision a long terme

L’ensemble de cette trajectoire scientifique vise a renforcer la contribution de I’écologie microbienne
fonctionnelle aux enjeux sociétaux liés a la gestion durable des écosystémes et a la préservation de la
biodiversité. La Figure 100 illustre cette vision systémique dans laquelle la gestion des écosystemes constitue
le point d’entrée des changements environnementaux. Les pratiques de gestion, qu’il s’agisse de la gestion du
sous-bois, de la diversité végétale, de la fertilisation ou des usages des sols, modifient la qualité des substrats,
les conditions d’habitat et les perturbations subies par les sols. Ces changements agissent directement sur les
organismes du sol, depuis les microorganismes jusqu’a la faune, qui controlent les processus de minéralisation,
de décomposition et le couplage des cycles biogéochimiques. Ces processus biologiques conditionnent ensuite
la fourniture des services écosystémiques, mettant en lumiére le réle prépondérant des organismes du sol sur
les services rendus par les écosystemes. En retour, la production de connaissances scientifiques permet le
développement d’outils d’aide a la décision, de bioindicateurs et de modeéles, qui peuvent alimenter les
acteurs impliques dans la gestion, la prise de décision ou la formation. A leur tour, les acteurs peuvent
modifier les pratiques de gestion des écosystémes, ouvrant ainsi la possibilité de mettre en place de nouvelles
expérimentations de recherche pour évaluer ces changements de pratique dans un contexte de changement
global. Cette boucle dynamique entre science, gestion et société correspond pleinement a la maniere
dont j’envisage aujourd’hui mon futur réle en tant que chercheur en écologie des sols.

En particulier, apres une premiéere phase principalement consacrée au développement de travaux
mécanistes et expérimentaux, mon objectif est désormais d’orienter davantage mon activité vers I’animation
scientifique et les expertises collectives synthétisant les connaissances. I1 ne s’agit pas de réduire I’ambition
scientifique, mais de renforcer la capacité de la recherche a produire un cadre intégrateur utile aux
gestionnaires. Cette évolution s’inscrit notamment dans une volonté de contribuer activement aux démarches
collectives telles que ’ESCO sur la diversification des foréts, ou la prise en compte du fonctionnement
biologique des sols est essentielle pour évaluer les effets a long terme des stratégies de gestion forestiére.
Comme mentionné dans la section précédente, le réseau RESMO constitue un espace privilégié pour articuler
biogéochimie et écologie microbienne, et je souhaite m’y investir dans un futur proche. Enfin, je contribue de
plus en plus a la vulgarisation de ces sujets auprés du grand public.

A I’échelle de Iunité, cette vision se traduira par une implication croissante dans I’animation scientifique
et la consolidation des dynamiques collectives, notamment au sein de I’équipe BioNet. Cette position
intermédiaire entre production scientifique, animation et expertise me parait essentielle a mon stade de carriere
pour favoriser I’émergence de projets transversaux, et si possible, renforcer la visibilité des recherches sur les
sols dans le débat sociétal. A long terme, cette trajectoire vise donc a faire évoluer mon positionnement vers
un réle davantage centré sur le dialogue entre science, gestion et société. Mon ambition est de contribuer a
une science capable non seulement d’expliquer les mécanismes fondamentaux, mais aussi d’accompagner les

décisions de gestion et d’anticiper les trajectoires des écosystémes face aux enjeux qui nous attendent.
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6.4 Conclusions générales

Les sols constituent 1’'un des compartiments biologiques les plus complexes des écosystémes terrestres. Ils
abritent une diversité remarquable d’organismes dont les interactions conditionnent la décomposition de la
matiere organique, le recyclage des nutriments, le stockage du carbone et plus largement, le fonctionnement
des écosystémes au sens large. Pourtant, malgré leur role fondamental, les microorganismes ont longtemps
été considérés comme une composante implicite des modeles biogéochimiques, souvent réduits a un
compartiment homogene chargé d’assurer la transformation des ressources. L’un des objectifs centraux de
cette HDR a été de contribuer & dépasser cette vision simplifiée en replagant explicitement les
microorganismes au cceur des processus écologiques et biogéochimiques. Ainsi, les travaux présentés dans
ce manuscrit montrent que le fonctionnement des sols ne peut étre compris uniquement a travers les propriétés
chimiques des ressources ou les contraintes abiotiques. Les processus de décomposition, de minéralisation et
d’acquisition des nutriments résultent de D’action de communautés microbiennes dont les capacités
fonctionnelles, les contraintes nutritionnelles et les interactions biotiques modulent en permanence les flux de
matiére et d’énergie. Ainsi, les microorganismes ne constituent pas seulement les acteurs des cycles
biogéochimiques, ils en représentent également des régulateurs dynamiques, capables de modifier la
trajectoire des processus en fonction du contexte environnemental.

A travers les différents axes développés dans cette synthése, j’ai cherché a montrer que la compréhension
du fonctionnement des sols nécessite d’intégrer simultanément plusieurs dimensions du vivant. La qualité des
ressources, les contraintes stoechiométriques, les stratégies d’acquisition des nutriments, la structure des
communautes, les interactions trophiques et les stratégies mises en oeuvre face aux changements globaux
agissent conjointement pour fagonner les réponses biologiques observees dans les sols. Cette complexité ne
doit cependant pas étre percue comme un obstacle a la compréhension, mais comme une invitation a
développer des cadres conceptuels capables de relier mécanismes locaux a des dynamiques plus globales.
Dans cette perspective, I’écologie microbienne fonctionnelle apparait comme un cadre particulierement
pertinent pour articuler écologie des communautés, biogéochimie et fonctionnement des écosystemes. Elle
permet de dépasser une approche strictement descriptive de la diversité microbienne pour s’intéresser aux
propriétés fonctionnelles qui gouvernent les flux de carbone, d’azote et de phosphore (voire des éléments
traces). Ma réflexion globale m’a conduit également a reconnaitre I’importance de 1’intégration des échelles.
Les mécanismes observés a 1’échelle cellulaire ou communautaire contribuent a fagonner des dynamiques qui
s’expriment a I’échelle des écosystémes, des paysages et, a terme, des biomes. L’un des défis majeurs des
prochaines années consistera a mieux relier ces niveaux d’organisation afin d’améliorer notre capacité a
prédire les réponses des sols face aux changements globaux. Les avancées méthodologiques récentes, qu’il
s’agisse des approches isotopiques, omiques ou d’imagerie a haute résolution, offrent aujourd’hui des
perspectives particulierement stimulantes pour renforcer ces liens entre mécanismes et prédictions.

Au-dela des résultats scientifiques présentés, cette HDR refléte également une trajectoire collective. Les
travaux synthétisés ici n’auraient jamais été possibles sans les nombreux étudiants, doctorants, post-
doctorants, ingénieurs, techniciens, collegues et collaborateurs qui ont contribué a leur construction. Cette
dimension collective est indissociable de ma conception de la recherche. Les idées se construisent dans les
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échanges, les collaborations et la confrontation bienveillante des points de vue. A ce titre, I’encadrement,
I’animation scientifique et le développement de projets collectifs occupent aujourd’hui une place aussi
importante dans mon activité que la production scientifique elle-méme. Je suis reconnaissant de la chance que
j’ai de pouvoir faire ce métier et j’espere que ceux qui arriveront a ces lignes (d’un document beaucoup trop
long et je m’en excuse encore), reconnaitront que je ne fais pas quelque chose simplement pour ‘faire’, mais
je le fais car j’ai toujours ’ambition de faire de mon mieux, pour la recherche bien entendue, mais aussi pour
laisser une trace positive et une petite brique au mur de la connaissance. Derriére les données, les
expériences et les publications, il y a avant tout une curiosité pour la nature et le vivant, un plaisir sincere a
comprendre, transmettre et construire avec tout le monde, de I’étudiant jusqu’au directeur de recherche, je ne
fais pas de distinction. Si ce travail laisse une empreinte, j’aimerais qu’elle ne se mesure pas seulement a
travers les résultats scientifiques obtenus, mais aussi a travers les personnes rencontrées, accompagnées ou
inspirées au cours de ce parcours. A titre personnel, je considére que la recherche est avant tout une aventure
humaine, et je remercie sincerement toutes celles et ceux qui ont contribué, parfois sans méme le savoir, a
faconner mon parcours et ma trajectoire de recherche présentée dans ce manuscrit.

Enfin, si un message devait étre retenu de ce manuscrit d’HDR, ce serait sans doute que les
microorganismes ne doivent plus étre considérés comme une simple composante parmi d’autres des sols,
mais comme des acteurs centraux de leur fonctionnement. Comprendre les sols revient donc en grande partie
a comprendre les organismes qui les habitent, les stratégies qu’ils développent pour exploiter leurs ressources
et les interactions qui les relient aux autres composantes des écosystémes. J’espére que les travaux présentés
auront contribué a faire progresser cette vision et a montrer combien 1’écologie microbienne fonctionnelle
peut constituer un outil puissant pour comprendre et gérer durablement les écosystemes terrestres, du champ
agricole en passant par la prairie jusqu’a la forét. Car si les sols constituent le socle de la vie terrestre, alors
comprendre le fonctionnement des microorganismes qui les animent demeure 1’un des plus grands défis
scientifiques de notre époque.

Merci.
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Résumé

Les microorganismes sont les principaux acteurs lors du recyclage de la matiére organique, jouant ainsi un
role prépondérant sur les flux de matiere et d’énergie au sein des écosystemes terrestres. Cependant, malgré
I’importante variabilité observée dans la composition des communautés microbiennes a différentes échelles
spatiales et temporelles, la relation de causalité entre structure des communautés et fonctions des écosystemes
terrestres est soumise a d’importantes incertitudes. Ainsi, la prise en compte du role fonctionnel de certains
groupes d’organismes, tels que les bactéries et les champignons, est nécessaire pour mieux comprendre les
couplages entre les cycles du carbone (C), de I’azote (N) et du phosphore (P), ainsi que les mécanismes de
rétroaction sol-plante.

Afin d’améliorer notre compréhension des interactions entre cycles biogéochimiques au sein des
écosystemes terrestres, ce programme de recherche vise a mieux appréhender le réle fonctionnel joué par les
communautés microbiennes du sol lors de la minéralisation de la matiere organique et du recyclage des
nutriments. Quatre facteurs majeurs influencant la structure et les capacités fonctionnelles des communautés
microbiennes seront particulierement abordés dans ce rapport d’HDR : (i) le role des ressources au travers de
la disponibilité des nutriments et de la qualité de la matieére organique ; (i1) le role de I’habitat au travers des
propriétés physico-chimiques des sols et des changements d’usage des terres ; (iii) le role des interactions
biotiques et de la biodiversité, incluant les relations entre microorganismes, plantes et faune du sol ; et (iv) le
réle des changements globaux incluant le climat, les pollutions et les perturbations anthropiques. Ce
programme fait I’hypothese que les compromis entre stratégies d’acquisition-conservation des ressources,
ainsi que I’adaptation locale des communautés a leur environnement contrélent le couplage entre cycles des
éléments CNP.

L évaluation du réle fonctionnel des communautés microbiennes du sol doit étre mise au cceur du débat
scientifique en biogéochimie, avec I’objectif d’évaluer avec précision le réle des microorganismes sur la
séquestration du carbone, la minéralisation des nutriments et la trajectoire des écosystémes naturels et cultivés
face a des perturbations environnementales.

Mots-CIlés: Communauté microbienne ; cycle du carbone ; décomposition de la matiére organique ; diversité
fonctionnelle ; interactions plante-sol ; recyclage des nutriments.



