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Résumé

Les microorganismes du sol sont les acteurs clés de nombreuses fonctions et services qui sont a la
base de la qualité du sol et de son réle dans la qualité de I'environnement mais aussi dans sa capacité
a supporter une production végeétale. Malgré ce réle clé, nos connaissances sur la diversité et la
composition des communautés microbiennes ainsi que I'impact des modes d’usages des sols sur ces
communautés restent encore tres incompléte. Une approche pour palier a ce manque de
connaissances est d’étudier ces communautés microbiennes a grande échelle sur un grand nombre de
sols et ceci grace aux développements récents d’outils moléculaires qui permettent I'analyse en haut
débit de la diversité microbienne. En France, une étude de ce type a été mené sur les sols du Réseau
de Mesures de Qualité des Sols (RMQS) ce qui a permis daméliorer significativement nos
connaissances sur les processus impliqués dans la régulation de la diversité des communautés
microbiennes et de mieux évaluer I'effet du mode d’'usage des sols. De plus, cela a aussi permis
d’élaborer le premier référentiel sur la diversité microbienne des sols frangais avec pour application le
développement d’'un diagnostic sur la qualité microbiologique des sols.

Mots-clés : Sol ; Diversité microbienne ; Biogéographie ; Mode d'usage ; Bioindicateurs ; RMQS

Abstract: Characterization of soil microbial community at the scale of France to evaluate land
use effect

Soil microorganisms are key players of the numerous functions and services provided by soil and more
globally of the environment quality and plant productivity. Despite their pivotal role, our knowledge about
the diversity and composition of soil microbial communities is relatively poor as well as the impact of
land use on these communities. One of the promising strategy to fill this gap of knowledge aims at
assessing soil microbial community on a large set of soils by using the recently developed molecular
tools allowing the high throughput characterization of microbial diversity. In France, such an initiative
has been conducted on the French Soil Quality Monitoring Network (Réseau de Mesures de la Qualité
des Sols, RMQS in French), which has allowed the significant improvement of our understanding about
the ecological processes regulating soil microbial diversity and about the impact of the different land
uses.
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Introduction

Bien que les microorganismes représentent les organismes vivants les plus abondants et les plus
diversifiés de notre planete, nos connaissances sur leur diversité ainsi que sur les processus de
régulation associés sont limitées a ce jour. Ceci peut s'expliquer par les particularités des
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microorganismes comme i) leur petite taille ii) leur faible accessibilité dans une matrice hétérogéne et
structurée comme le sol, et iii) leur forte densité (pour exemple 109 bactéries et 106 champignons par g
de sol) et diversité (106 espéces bactériennes et 104 espéces de champignons par g de sol). Ce
manque de connaissances est d’autant plus dommageable pour une matrice comme le sol car les
microorganismes y sont fortement impliqués dans de nombreuses fonctions d'intéréts : dynamique des
matiéres organiques et cycles du carbone et de l'azote, biodisponibilité des éléments nutritifs,
dégradation de polluants organiques, rétention de polluants métalliques, action sur la structure des sols,
etc (Maron et al., 2011). Par conséquent, ce manque de connaissances explique aujourd’hui notre
incapacité a prédire I'impact des perturbations environnementales sur la qualité et le fonctionnement
biologique du sol.

Ces 20 dernieres années, I'écologie microbienne du sol a subi une véritable révolution technologique
dans sa fagon de caractériser les communautés de microorganismes grace a 'avenement des outils de
biologie moléculaire (Ranjard et al., 2017). Ces récentes avancées techniques sont basées sur
I'extraction directe de linformation génétique (ADN) du sol et la caractérisation des séquences
bactériennes et fongiques directement a partir de cette matrice d’acides nucléiques. Ces approches
présentent 'avantage de s'affranchir des biais liés a la culture des microorganismes telluriques, dont on
estime souvent que seulement 0,1 @ 1 % d’entre eux sont cultivables sur des milieux synthétiques. Ces
récentes avancées techniques offrent ainsi de nouvelles perspectives en termes de résolution et de
compréhension de la distribution de la diversité dans le sol et de son réle dans le fonctionnement
biologique des écosystemes. De plus, ces outils moléculaires sont faciles a standardiser et leurs coits
baissent de fagon réguliére depuis une dizaine d’années. Ces avantages permettent donc de travailler
en moyen débit, rendant aujourd’hui possible la caractérisation des communautés microbiennes sur des
grands jeux d’échantillons (plusieurs centaines a plusieurs milliers) qui intégrent de grandes échelles
spatiales ou temporelles.

Dans la plupart des pays européens il existe des réseaux de surveillance des sols qui consistent en une
détermination systématique des caractéristiques des sols et de leurs variations temporelle et spatiale a
grande échelle (Gardi et al., 2009). Toutefois, la plupart de ces réseaux de surveillance ne prennent
souvent en considération que les parametres pédoclimatiques des sols sans aucune intégration de
paramétres biologiques et encore moins de la diversité des organismes indigénes. Si on recadre
lintérét de ces réseaux dans une dynamique de caractérisation a grande échelle de la diversité
biologique des sols, ils deviennent des supports d’étude trés pertinents.

En France, une initiative similaire a été initiée en 2001 par le Groupement d’Intérét Scientifique (GIS)
Sol avec la mise en place du Réseau de Mesures de la Qualité des Sols (RMQS) qui constitue un cadre
national pour I'observation de I'évolution de la qualité des sols et qui répond au besoin de disposer de
données quantitatives sur I'état des sols en France (Jolivet et al., 2006 ; Ratié et al., 2010). Ce réseau
systématique de mesures et de suivi des paramétres des sols a pour objectif de détecter de fagon
précoce I'apparition et les tendances de la dégradation de I'état des sols en mesurant dans un premier
temps un certain nombre de paramétres physiques et chimiques. En 2006, le programme ANR/ADEME
ECOMIC-RMQS a été initié pour caractériser I'abondance et la diversitt des communautés
microbiennes des sols au sein de ce réseau, et a été suivi par d’autres projets (TAXOMIC-RMQS et
plus récemment MetaOMIC-RMQS financés par France génomique-ADEME). Ces programmes ont
permis de répondre a des questions fondamentales en termes de distribution spatiale de la diversité
microbienne a I'échelle de la France (biogéographie microbienne) mais aussi plus finalisées en termes
d’'impact des activitts humaines sur ces communautés a I'échelle nationale. Dans cet article nous
proposons de synthétiser I'ensemble des résultats obtenus sur la diversité bactérienne des sols du
RMQS par ces programmes afin de mieux décrire et comprendre les variations de ces microorganismes
a I'échelle nationale en fonction des paramétres environnementaux et de I'action de 'nhnomme.
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Caractérisation des communautés microbiennes du sol a I'échelle de la France

1. Distribution spatiale de la diversité bactérienne a I’échelle de la France

Le RMQS est constitué de 2200 sites de monitoring répartis de maniére systématique sur le territoire
francais suivant la grille d’échantillonnage présentée en Figure 1. Au centre de chaque cellule, un site
d’échantillonnage est positionné. Ce dernier est organisé en une zone de prélévement de 20m x 20m et
une zone d'implantation d’'une fosse pédologique. Sur le terrain, le sol échantillonné a chaque site est
caractérisé par une description du profil observé au niveau de la fosse pédologique et par le type
d’occupation en surface (selon le Corine Land Cover). De plus, une caractérisation physico-chimique
est menée sur tous les échantillons de sol suivant des méthodes normalisées (ISO ou NF). Cette
caractérisation concerne la granulométrie, le pH, la teneur en carbone, en azote et en phosphore, les
concentrations en cations échangeables, en éléments majeurs et en éléments traces. Les paramétres
climatiques (T°C, pluviométrie et Evapotranspiration) ainsi que les paramétres geomorphologiques
(altitude, présence de barriéres naturelles) sont aussi référencés pour chacun des sites. La variation de
ces paramétres environnementaux servira a expliquer les variations d'abondance et de diversité des
communautés microbiennes a 'échelle du territoire national.
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Figure 1: Grille d’échantillonnage du réseau de Mesures de la Qualité des Sols et variabilitt du mode d’'usage
des sols.

L'étude de la diversité des bactéries sur les sols du RMQS s’est faite par 'extraction de 'ADN du sol et
la caractérisation des génes permettant d’identifier les différents taxons bactériens (ADNr 16S) par des
techniques de séquengage massif (Bouchez et al., 2016). Il est ainsi possible d’obtenir environ 10 000
séquences de génes taxonomiques par sol et ces séquences ont été comparées les unes aux autres
afin de regrouper ensemble celles qui ont une similarité supérieure a 95%. Ces groupes de séquences
sont appelés des unités taxonomiques opérationnelles (UTO) ou taxons. Le nombre de taxons dans un
sol permet de définir la diversité en termes de richesse taxonomique. Ce parameétre est trés important
car il est directement relié aux fonctions que peut porter la communauté microbienne et a son aptitude a
résister aux perturbations environnementales. Pour exemple, une perte de 30% de la richesse
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taxonomique d’'une communauté microbienne du sol entraine une baisse significative de ces capacités
de minéralisation du carbone et de I'azote (Bauman et al., 2013 ; Philippot et al., 2013).

La valeur de richesse bactérienne moyenne obtenues sur tous les sols francgais est 2079 taxa avec une
forte variation allant de 870 a 3074 taxons (ou UTO) ce qui démontre une forte variabilité de cette
diversité a I'échelle du territoire national. L’analyse de la carte nationale obtenue avec ces valeurs de
diversité montre une distribution spatiale hétérogene et une structuration en grands profils
géographiques d’environ 110 km de rayon. Il est possible d’observer des zones géographiques jaunes
avec des fortes diversités bactériennes et d’autres bleues avec des diversités bactériennes plus faibles
(Figure 2). Les sols les moins riches en diversité bactérienne se trouvent dans le Sud-Ouest (Landes de
Gascogne), le Centre et le Nord-Est, alors que les sols les plus riches sont situés en Bretagne, dans le
Nord et sur le pourtour méditerranéen.

Figure 2 : Carte nationale de la diversité
bactérienne (en termes de nombre de
taxons) des sols de France. Les zones
géographiques jaunes sont les plus riches
. , en diversité bgctérienne alors que les
\ s zones géographiques bleues sont les plus

‘ faibles. L'échelle de variation correspond a

la modélisation du nombre de taxons
bactériens a I'échelle de la France, ce qui

implique le lissage des valeurs extrémes

g uniques.

2045
Nombre de taxons

A cette échelle aucune influence du climat ni de la géomorphologie (présence de montagnes, de
rivieres, de bord de mer) n’est démontrée mais il est plutét observé une distribution selon les grands
types pédologiques et de mode d’usage des sols. Des études statistiques plus poussées ont permis de
hiérarchiser ces parametres environnementaux quant a leur influence sur la richesse bactérienne selon
la séquence suivante : Type de sol > Mode d’'usage >> Climat > Géomorphologie.

Plus précisément, il est aussi possible de hiérarchiser au sein des caractéristiques physico-chimiques
des sols celles qui ont le plus d'influence sur la diversité bactérienne selon la séquence suivante : pH >
Texture > rapport C/N.

La diversité bactérienne semble donc plus influencée par le pH du sol, sa texture et la qualité du
carbone organique présent dans le sol. En d'autres termes, les sols alcalins, de texture grossiére et
avec un faible C/N représentent les sols les plus @ méme de fournir une grande diversité d’habitats
pouvant héberger une grande diversité de taxons bactériens ; alors que, les sols a texture fine, riche en
carbone organique et aussi alcalin sont les plus & méme de fournir un grand nombre d’habitats (mais
peu diversifiés) et donc d’héberger le plus de microorganismes sans pour autant représenter une
grande diversité taxonomique.

2. Impact des modes d’usage sur la diversité bactérienne

La diversité bactérienne est aussi fortement influencée par le mode d’usage du sol puisque les sols
sous prairies et foréts présentent les niveaux de diversité les plus bas (2103 et 1897 taxons,
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respectivement) par rapport aux sols agricoles ou viticoles (2181 et 2215 taxons, respectivement ;
Figure 3). Ces tendances sont a linverse de celles observées pour la biomasse moléculaire
microbienne ou les sols cultivés avaient un effet délétére sur la quantité de microorganismes (Dequiedt
etal., 2011).

Figure 3 : Nombre de taxons
bactériens dans les sols frangais en
fonction du mode d’'usage des sols.

Nombre@le@axonsbactériensd

Grande@ulturel Forétl Prairiel Vignes@

Cette observation peut s’expliquer tout d’abord par le fait que certains modes d'usage sont associés
historiquement a certains types des sols mais aussi parce qu'ils peuvent influencer certains paramétres
du sol comme le pH, la teneur et la qualité de la matiere organique. Pour exemple, les sols de foréts
sont a l'origine plutdt acides et le fait de mettre une forét peut accentuer I'acidité du sol. Comme le pH
est un paramétre positivement corrélé a la diversité bactérienne, la faible diversité en sol de foréts peut
s'expliquer partiellement par cet effet indirect du mode d’'usage. Toutefois, des analyses statistiques
poussées, comme la partition de variance, permettent de découpler I'effet indirect et direct du mode
d’'usage et démontre un effet direct significatif du mode d'usage des sols. La plus faible diversité
observée en sol de foréts et de prairie peut s’expliquer par le concept écologique de la « perturbation
intermédiaire » qui fait le postulat que la biodiversité au sein d'un écosystéme est maximale lorsque ce
dernier subit une perturbation intermédiaire (ni trop forte et ni trop faible) et minimale lorsqu'il subit une
perturbation faible (phénoméne d’exclusion compétitive des especes et dominance des espéces
opportunistes) ou forte (sélection des espéces). Ainsi, les sols sous foréts et prairies qui représentent
des écosystemes naturels ou semi-naturels subissant des perturbations faibles par la quasi absence de
I'action de 'homme renferment donc une diversité faible de bactéries. A l'inverse, les sols agricoles et
viticoles qui subissent généralement une multitude d’interventions et correspondent a des systémes
plus perturbés (mais pas trop) présentent donc une diversité bactérienne plus élevée. Toutefois, ce
niveau de diversité ne renseigne pas sur la qualité de cette diversité et notamment sur la présence de
populations bactériennes bénéfiques ou au contraire néfastes pour son fonctionnement. Il a ainsi été
démontré que les sols agricoles, bien que plus diversifiés, possédent aussi plus de populations néfastes
pour les productions agricoles comme des bactéries pathogénes ou des bactéries impliquées dans une
dégradation trop rapide de la matiére organique du sol (Lienhard et al., 2014).
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3. Distribution spatiale des grands taxons bactériens a I’échelle de la France

Le séquencage des genes taxonomiques sur tous les sols du RMQS a permis de définir 114 252 taxons
bactériens différents a I'échelle de la France qui se répartissent dans environ 1355 genres eux méme
répartis en 35 phylums de bactéries et d’archées. Parmi ces phylums, 20 ont une abondance relative
variant de 14% a 0,01% et se retrouvent dans plus de 50% des sols du RMQS. Il est intéressant de
constater que les phylums bactériens les plus abondants sont aussi les plus cosmopolites parmi les
sols du RMQS et donc les plus ubiquistes a I'échelle de la France (Figure 4 ; Karimi et al., 2018).

]

ubiquité

Majoritairel

100 80 60 40 20 0 0 5 10 15
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Figure 4 : Ubiquité et abondance relative des phylums bactériens dans les sols francais.

Les phylums Alphaproteobacteria, Actinobacteria, Planctomycetes, Firmicutes, Gammaproteobacteria,
Acidobacteria, Betaproteobacteria et Deltaproteobacteria ont été identifiés comme majoritaires dans
d'autres études sur les sols (Constancias et al., 2015) ou aussi dans d’autres environnements comme
les sédiments marins, les océans et les tractus digestifs de mammiféres. Leur fort caractere

cosmopolite peut s’expliquer par leur grande capacité de dispersion mais aussi par leur grande capacité
a coloniser différents types d’environnements.

L’analyse de leurs variations a I'échelle de la France nous a permis de générer des cartes nationales de
leur distribution spatiale. L'analyse de ces cartes met en évidence des profils de distribution
géographique différents en fonction des phylums. Pour exemple, les Actinobacteria présentent des
grands profils géographiques de taille supérieure a 200 km de rayon, alors que les Bacteroidetes
présentent des profils de taille moyenne (entre 100 et 200 km de rayon), et les Chloroflexi des profils de
petites tailles (<100 km) (Figure 5).
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L'analyse de linfluence des paramétres de I'environnement (sols, mode d'usage et climat) sur la
distribution de ces taxons nous a permis de mieux comprendre leurs attributs écologiques et les
habitats au sein desquels nous pourrions préférentiellement trouver ces phylums. Il est ainsi possible de
faire une fiche d’identité écologique par phylum regroupant 'ensemble de ces informations (Figure 5).
L’ensemble de ces données sur tous les phylums et genres bactériens est compilé dans un ouvrage
intitulé « Atlas francais des bactéries du sol » (Karimi et al.) qui sera publié fin 2018 (éditions Biotope).
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Figure 5 : Exemples de fiches d'identité de phylums bactériens dans les sols frangais.

4. Réseaux d’interactions biotiques

Au-dela de la simple description des inventaires taxonomiques microbiens a I'échelle de la France nous
avons aussi développé de nouvelles méthodologies pour appliquer les concepts dédiés aux réseaux
d’interactions biotiques entre les populations microbiennes. Notre approche est basée sur la
construction de réseaux de cooccurrence (Karimi et al., 2017). Ces réseaux, a l'image des réseaux
sociaux, renseignent sur la capacité des microorganismes a coopérer ou a étre en compétition pour
remplir certaines fonctions d’importance pour le sol (minéralisation de la matiére organique, dégradation
de polluants etc...). Plus globalement, ils permettent de rendre compte de la complexité des interactions
entre les populations et potentiellement de la stabilité et du fonctionnement de ces communautés en
fonction des modes d'usages des sols.
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Une premiére analyse des réseaux d'interactions bactériens au sein des sols du RMQS montre ainsi un
réseau plus complexe (plus d’interactions positives (en vert) et négatives (en rouge)) pour les sols de
foréts en comparaison de ceux obtenus pour les sols de vignes (Figure 6 ; Karimi et al., 2018). Par
conséquent, si les pratiques agricoles semblent stimuler la diversité bactérienne elles semblent aussi
réduire les interactions entre les taxons bactériens. Les hypotheses sous-jacentes sont que la
dégradation de la structure des sols agricoles peut engendrer un isolement physique des taxons
bactériens, mais aussi que les pratiques agricoles peuvent stimuler des taxons plus aptes a fonctionner
de fagon autonome sans nécessité de coopération. Cette derniere hypothése est supportée par le
nombre plus important de bactéries opportunistes qui se développent dans les sols agricoles ou
viticoles (Lienhard et al., 2014). D’'un point de vue écologique, un réseau plus complexe indique un
fonctionnement biologique de la communauté plus important et aussi une meilleure résistance de cette
communauté aux perturbations environnementales.
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Figure 6 : Réseaux d'interactions entre les taxons bactériens des sols de foréts et de vignes au sein du RMQS.
Les liens verts représentent des interactions positives entre les taxons (coopération) et les liens rouges des
interactions négatives (compétition).(Karimi et al., 2018 en révision).

A la vue de ces premiers résultats prometteurs, nous affinerons par la suite I'étude des réseaux sur des
paysages agricoles afin d’évaluer I'impact des systemes de production et des pratiques agricoles. Le
lien avec le fonctionnement biologique (minéralisation de la MO) et la stabilité de la communauté sera
aussi entrepris par des études plus expérimentales.

5. Les communautés microbiennes comme bioindicateur de la qualité des sols

L'ensemble des données générées dans ce projet a alimenté le premier référentiel national de la
biodiversité microbienne des sols (MicroSol database ©, Morin et al., 2013) qui doit permettre, a terme,
de développer un diagnostic de la qualité microbiologique des sols basés sur les outils de génomique
environnementale.

La standardisation méthodologique de ces outils moléculaires et leur application sur la grande variabilité
des sols du RMQS a permis de faire valider la « diversité bactérienne » (en termes de nombre de
taxons) comme un des indicateurs parmi les « Indicateurs nationaux sols » par I'Observatoire National

34 Innovations Agronomiques 69 (2018), 27-37



Caractérisation des communautés microbiennes du sol a I'échelle de la France

de la Biodiversité (Ministére de I'Environnement)! De plus, sur la base de ces jeux de données
accumulés nous avons pu élaborer des modeles statistiques prédictifs de type polynomial dont la forme
est la suivante (pour la diversité bactérienne) (Terrat et al., 2017) :

Diversité bactérienne = 1044 + 3.305 x pH* - 0,0457 x Argiles? + 0.0597 + 0.00298 x Argiles2 x C/N -
1.54 x 106 x Argiles3 x C/N + 2.336 x 10-5 x C:N2 x Longitude.

Ces modéles nous permettent aujourd’hui de prédire des valeurs de référence de la diversité
bactérienne des sols selon leurs caractéristiques pédoclimatiques. Cette valeur de référence permet
alors de s’affranchir du contexte pédoclimatique afin de réaliser un diagnostic dimpact du mode
d'usage d'un sol. Pour exemple, l'effet d’une pratique agricole est positif si la valeur mesurée est
supérieure a la valeur de référence et négatif dans le cas contraire.

Ces indicateurs et le diagnostic associé ont été appliqués dans de nombreuses situations agricoles en
viticulture et en grande culture a I'échelle nationale (Cannavaccioulo et al., 2017). L’analyse compilée
de ces diagnostics montrent qu’environ 35% des parcelles agricoles sont dans un état microbiologique
de bonne qualité, 50% dans un état non critique mais a surveiller et environ 10-15% dans un état
microbiologique trés critique. Il est donc possible de conclure que les sols agricoles frangais ne sont pas
morts d’autant plus que la qualité microbiologique d’'un sol dégradé peut étre restaurée assez
rapidement par des techniques agricoles simples et vertueuses (amendements organiques, bonne
couverture végétale ...). Il est aussi intéressant de noter que la qualité microbiologique des sols
agricoles n’est pas forcément meilleure en systéme de production mené en Agriculture Biologique. Ceci
peut s’expliquer par la récurrence et l'intensité du travail du sol en AB qui est une pratique assez
délétére pour les organismes vivants du sol.

A ce jour, ces bioindicateurs doivent étre testés et validés pour d’autres systémes de production comme
le maraichage, larboriculture, I'horticulture mais aussi sur d’autres modes d'usage comme ceux
associés aux sols urbains qui sont soumis a d’autres contraintes (toits végétalisés, pollution, ilots de
chaleur, imperméabilisation, agriculture urbaine, Guilland et al., 2018).

A ce jour, ces indicateurs de microbiologie du sol sont en cours de transfert a des laboratoires de
prestation analytique afin qu’ils soient rendus disponibles pour les utilisateurs des sols (Projet
AgroEcoSol (2017-2020) piloté par Auréa AgroSciences : www.ademe.fr/agro-eco-sol).

Conclusion

L’ensemble des études menées a I'échelle de la France sur la distribution spatiale des microorganismes
du sol permet de montrer une distribution hétérogéne a grande échelle. Les profils de distribution
géographique des microorganismes sont, comme pour les macroorganismes, significativement
gouvernés par I'hétérogénéité environnementale et les parameétres environnementaux ayant le plus
d’influence sur cette distribution sont liés au sol et au mode d’usage. Les nouvelles connaissances
accumulées sur les attributs écologiques des différents phylums microbiens vont faire I'objet
prochainement d’'un nouvel ouvrage (Atlas frangais des bactéries du sol a paraitre fin 2018).

D’un point de vue finalisé, notre approche a permis de mieux évaluer 'impact des modes d’'usage des
sols sur les microorganismes. De plus, la génération d'un grand nombre de données sur I'abondance et
la diversité des communautés microbiennes a permis de créer les premiers référentiels sur les
communautés microbiennes des sols ce qui permet de valider les outils moléculaires utilisés comme
des « indicateurs nationaux » de la qualité biologique des sols francais. A ce jour, ces indicateurs sont
utilisés pour élaborer un diagnostic de la qualité microbiologique des sols agricoles directement avec les

1http://indicateurs-biodiversite.na’[urefrance.fr/indicateurs/evolution-de-la—biodiversite-bacterienne-des-sols
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acteurs du développement et devraient, a terme, déboucher sur I'élaboration d'un nouveau type de
conseil agronomique adapté a la transition agro-écologique. Leur transposition aux systémes urbains
dans le cadre d’un diagnostic de Iimpact des aménagements urbains sur la biodiversité des sols est
une étape a développer a court terme dans un contexte de « retour de la nature en ville » et de
développement de I'agriculture urbaine.
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