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RESUME

Le présent article tente, a travers une présentation rapide de I'évolution des connaissances
acquises sur la biodiversité du sol depuis les travaux fondateurs de Charles Darwin et Louis
Pasteur, de montrer que le sol est une des frontieres avancées de la science, tant dans le
domaine de I'écologie que dans celui de I'évolution. Les développements méthodologiques et
conceptuels les plus récents sont brievement présentés, ainsi que les promesses attendues
pour parfaire notre connaissance du sol vivant.
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SUMMARY
EVOLUTION OF KNOWLEDGE ACQUISITION IN SOIL ECOLOGY AND BIODIVERSITY: from species to function

This article attempts, through a rapid presentation of the evolution of knowledge acquired on soil biodiversity since the founding
work of Charles Darwin and Louis Pasteur, to show that soil is one of the advanced frontiers of science, both in the domains of
ecology and evolution. The most recent methodological and conceptual developments are briefly presented, as well as the expected
promises to improve our knowledge of the living soil.

Key-words
Soil ecology, evolution of knowledge

RESUMEN
EVOLUCION DE LA ADQUISICION DE CONOCIMIENTOS EN ECOLOGIA DEL SUELO Y BIODIVERSIDAD:
de la especie a la funcion

Este articulo intenta, a través de una presentacion rapida de la evolucion del conocimiento adquirido sobre la biodiversidad del
suelo desde el trabajo fundacional de Charles Darwin y Louis Pasteur, mostrar que el suelo es una de las fronteras avanzadas de
la ciencia, tanto en los dominios de la ecologia como de la evolucion. Se presentan brevemente los desarrollos metodoldgicos y
conceptuales mas recientes, asi como las promesas esperadas para mejorar nuestro conocimiento del suelo vivo.

Palabras clave
Ecologia del suelo, evolucion del conocimiento
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DE L’'ESPECE A LA FONCTION:
UN SIECLE ET DEMI D’ESSOR DE
LA BIOLOGIE DU SOL

La composante vivante du sol renferme une part essentielle
de la biodiversité présente dans les milieux terrestres. Bacté-
ries, archéobactéries, algues, cryptogames, phanérogames,
champignons, nématodes, rotiféres, arthropodes, annélides,
mollusques ont tous des représentants dans le sol, ou ils ont
évolué en interaction au sein de communautés diversifiées en
fonction des facteurs écologiques et de la biogéographie insu-
laire ou continentale (Wall et al., 2001). Pourtant, la connais-
sance de cette biodiversité, et des services écosystémiques
qu’elle fournit, a largement marqué le pas face aux connais-
sances acquises de longue date dans les milieux aquatiques et
supra-édaphiques grace aux nombreux centres de recherches
et la participation active de nombreux amateurs éclairés en
ce qui concerne les plantes, oiseaux et insectes. Les raisons
de ce retard sont multiples. L'échantillonnage du sol est rendu
difficile par la difficulté de voir directement les organismes du
sol, de petite taille, sans couleurs spectaculaires, vivant dans
un univers tridimensionnel complexe au sein d'un réseau de
pores interconnectés. Des techniques d’extraction particuliéres
sont donc nécessaires, qui ne se sont guére développées avant
le vingtiéme siecle. D’autre part, la petitesse de la plupart de
ces organismes a rendu nécessaire le recours a la microscopie
pour discerner les caractéristiques anatomiques permettant de
séparer les especes. Et enfin, mais non des moindres, I'intérét
pour le sol comme milieu vivant ne s’est manifesté que tardive-
ment, a la suite des travaux fondateurs de Charles Darwin sur
les vers de terre (Darwin, 1881) et de Louis Pasteur sur les bac-
téries (Tyndall et Pasteur, 1878) a la fin du dix-neuvieéme siécle.
Le sol, parent pauvre de la connaissance ? Certes oui, mais un
énorme progres a été réalisé au cours du vingtieme siécle et
se poursuit aujourd’hui grace & de nouvelles techniques et un
intérét accru pour sa protection face a I'emprise croissante des
activités humaines.

La connaissance de la biodiversité du sol s’est tout d’abord
manifestée par I'essor de la systématique, depuis les quelques
descriptions (le lombric terrestre, le « podure », et quelques
rares autres représentants de la faune du sol) réalisées par
Carl von Linné au dix-huitiéme siécle (Linné, 1758). Le déve-
loppement de la microscopie optique a permis de distinguer
les caracteres, souvent infimes, permettant de distinguer les
espéces au sein de groupes taxonomiques hautement diversi-
fiés, notamment chez les nématodes et acariens. Cette phase
d’inventaire, encore bien loin d’étre finalisée (Orgiazzi et al.,
2016), a constitué 'occupation principale des spécialistes de
la faune et de la microbiologie du sol au cours de la premiére
moitié du vingtieme siécle. Curieusement, la plupart de ces
chercheurs, travaillant sur la base de prélévements réalisés au
cours de leurs explorations, n'ont guére fait avancer la connais-

sance de I'écologie de ces espéces, et encore moins des fonc-
tions que celles-ci réalisent, tant il semblait nécessaire, avant
toute chose, d’établir un inventaire exhaustif de ce qui était
caché sous nos pieds. Il a fallu le stimulus considérable du Pro-
gramme Biologique International (1964-1974), sous I'égide des
Nations-Unies, unissant les efforts de spécialistes du monde
entier autour de problématiques relatives a I'écologie fonc-
tionnelle, pour que certains chercheurs sortent de leur étroite
spécialisation taxonomique pour questionner le fonctionnement
biologique du sol (Huhta, 2007). Qui fait quoi dans ce milieu
obscur, largement considéré comme une boite noire dont on
peut se servir, le mettre en culture, y batir, sans nécessaire-
ment chercher a comprendre de quoi il est fait et comment ca
marche ?

BIOLOGIE ET PEDOLOGIE:
LA RECONCILIATION

Une des raisons du manque d'intérét des biologistes du
sol pour les aspects fonctionnels, du moins jusqu’aux années
1980-1990, est le hiatus qui s’est créé entre la biologie du sol
et la pédologie, et ce deés le tout début du vingtieme siécle,
malgré les travaux fondateurs de Charles Darwin et Vasily
Dokuchaeyv, principalement a la faveur des congrés successifs
de I'Union Internationale pour la Science du Sol qui ont officia-
lisé la prééminence de la chimie (Churchman, 2010). Le fossé
s’est encore élargi en raison de la spécialisation des études
universitaires entre biologie et géologie, la pédologie relevant
largement du second domaine de connaissance ou le sol est
décrit comme un milieu dominé par les phénomenes physiques
et chimiques. Les travaux de Justus von Liebig, concluant a
la seule alimentation minérale des végétaux cultivés (Liebig,
1862), ont bien évidemment contribué a rendre négligeable la
contribution des organismes vivants aux yeux des agronomes
et par voie de conséquence aux yeux des spécialistes du sol
s'intéressant a la production végétale. Fort heureusement, les
travaux-mémes des physiciens et chimistes du sol, au cours
de la seconde moitié du vingtieme siécle, ont permis de mettre
le doigt sur I'importance fondamentale de la biologie dans des
processus tels que la podzolisation, I'altération minérale, I'agré-
gation, I'évolution de la matiére organique voire le lessivage
(Bockheim et Gennadiyev, 2000).

Aujourd’hui, plus personne ne se pose la question de savoir
si pour le comprendre on doit considérer le sol sous I'angle de
la biologie, de la physique ou de la chimie, car ces disciplines
se sont en quelque sorte « remariées » au profit d’'une connais-
sance intégrée (Gobat et al., 2010). Sur le terrain, biologistes
et pédologues se sont mis & travailler ensemble sur la carac-
térisation biologique des sols, du moins la partie couramment
appelée « humus ». En France, la réalisation de la plaquette
« L’humus sous toutes ses formes », dans le cadre du Réfé-
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rentiel Pédologique Frangais, basée sur I'observation directe
du fonctionnement biologique des sols forestiers au travers
des structures réalisées par la faune, a permis & de nombreux
forestiers de « voir » dans le sol autre chose qu’un simple sup-
port pour la production forestiere (Jabiol et al., 1995, 2007).
Un gros travail reste néanmoins a faire dans les sols agricoles,
ou la connaissance sur la vie dans le sol, et sa réponse aux
contraintes imposées par les méthodes culturales, est encore
incompléte. Cependant, en France, le Réseau de Mesure de
la Qualité des Sols (RMQS), sous sa déclinaison biologique
RMQS-Bio, constitue un pas décisif, avec des résultats no-
tables obtenus en région Bretagne (Ponge et al., 2013).

RESEAUX TROPHIQUES ET TRAITS
FONCTIONNELS : VERS UNE NOUVELLE
EXPRESSION DE LA BIODIVERSITE DU
SOL

Du c6té des biologistes du sol, le développement théorique
de I'écologie des communautés a permis de faire émerger un
questionnement sur la fagon dont les espéces s'assemblent
pour former des systémes d'interactions fonctionnels (Cornell
et Lawton, 1992). L'étude des réseaux trophiques du sol, qui
nécessite la collaboration de nombreux spécialistes en taxono-
mie, mais aussi la mise en évidence des régimes alimentaires,
soit par la microscopie soit plus récemment I'analyse isoto-
pique (Scheu et Falca, 2000) et plus récemment encore I'ana-
lyse de 'ADN environnemental (Bloor et al., 2021), a conduit
a mieux comprendre comment matiére organique et matiére
minérale se transforment pour constituer le sol et lui donner ses
principales caractéristiques. Cette étude, et les lacunes qu’elle
a révélées dans notre connaissance, a également permis de
mettre en évidence la nécessité de ne pas caractériser les es-
peces par leur seule identité taxonomique mais également par
les fonctions qu’elles assurent. Cette nécessité a d’abord été
ressentie au sein de I'étude des communautés végétales, en
mettant en avant les traits fonctionnels des espéces (les carac-
téristiques anatomiques, physiologiques et comportementales
liées a leurs performances) pour expliquer les successions et
Iimpact des variations du milieu sur la structure des commu-
nautés végétales (Lavorel et al., 1997). Depuis I'entrée dans
le vingt-et-uniéme siécle, on s'intéresse aux traits fonctionnels
des organismes du sol et les travaux les plus récents montrent
que ces traits ont une valeur indicatrice supérieure a celle des
especes lorsqu’on cherche a estimer I'impact de I'usage du sol
sur sa biodiversité (Joimel et al., 2021). L'avantage d’'une étude
basée sur les traits tient également & une plus grande stabilité
par rapport aux phénomenes stochastiques liés a la ségréga-
tion spatiale des espéces, qui varient d’un lieu & l'autre mais
sont susceptibles de se remplacer pour assurer les mémes

fonctions (Vanhée et al., 2017). On peut voir également dans
les traits anatomiques (morpho-espéces) un moyen de pallier
la méconnaissance taxonomique, notamment dans les régions
du monde ou on est encore loin d’avoir réalisé un inventaire
exhaustif des espéces présentes dans le sol (Kounda-Kiki et
al., 2009).

TECHNIQUES ET THEORIES NOUVELLES
AU SERVICE DE LA BIODIVERSITE DU
SOL

Les techniques moléculaires de metabarcoding, déja large-
ment utilisées pour l'inventaire et I'identification des bactéries
(Holben et al., 1988) et des nématodes du sol (Chen et al.,
2010), sont d’ores-et-déja en train de s’étendre a d’autres orga-
nismes du sol, comme les vers de terre (Decaéns et al., 2013)
ou les collemboles (Saitoh et al., 2016), ouvrant des perspec-
tives nouvelles dans un domaine ou le recours a une exper-
tise étroitement spécialisée est un frein au développement de
I'échantillonnage et de I'estimation & large échelle de la biodi-
versité du sol. Déja, des progrés énormes ont été réalisés en
matiére de phylogénie et de datation de I'origine des groupes
zoologiques présents dans le sol, en appliquant les principes
de parcimonie de la cladistique de Hennig aux distances molé-
culaires entre les espéces (Regier et Shultz, 1997). Dans le
domaine de l'estimation de la biodiversité, ces techniques,
basées sur la structure de I'ADN et de I'ARN, completent les
données préexistantes utilisant les iso-enzymes, qui avaient
déja permis de révéler I'existence d’espéces cryptiques, c’est-
a-dire des espéces présentant une parfaire ressemblance phé-
notypique (une notion proche de celle des especes jumelles)
mais néanmoins distinctes sur le plan génétique (Fernandez
Marchan et al., 2018). Certains auteurs se basent sur cette
découverte pour estimer que la biodiversité actuelle du sol
(principalement basée sur les caracteres morphologiques des
especes) est tres loin de représenter I'état réel du peuplement
du sol (Dopheide et al., 2019).

La mise en évidence de I'existence de processus épigéné-
tiques (ne modifiant pas la séquence de ’ADN), se superposant
ou se substituant a la sélection naturelle (élimination stochas-
tique des alléles moins performants au sein des populations),
est également un dérivé de ces nouvelles techniques. Dans le
domaine de I'adaptation a la pollution, on a ainsi pu montrer
chez les individus tolérants la surexpression du géne codant
la protéine qui permet, par complexation, d’éliminer les métaux
lourds (Janssens et al., 2009).

Parmi les découvertes récentes, il faut signaler la dé-
couverte des signaux émis par les organismes du sol entre eux,
par exemple les phéromones (Salmon et al., 2019), mises en
évidence de longue date par voie expérimentale (Verhoef et al.,
1977) mais aussi et surtout les allomones, permettant la com-
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munication entre des organismes appartenant & des groupes
parfois trés éloignés d’un point de vue évolutif. Tel est le cas
des réseaux d'interactions chimiques entre végétaux véhicu-
Iés par le mycélium des champignons mycorhiziens, véritables
autoroutes de l'information au sein des communautés végé-
tales (Gorzelak et al., 2015). Tel est aussi le cas des signaux
émis par les vers de terre et permettant aux végétaux de mieux
résister aux nématodes phytopathogénes (Blouin et al., 2005).
Outre I'importance fonctionnelle de la communication chimique,
les recherches sur son réle dans les relations entre plantes et
organismes du sol (Blouin, 2018), permettent de poser I'hypo-
thése d’une sélection naturelle portant plus sur les interactions
que sur les espéces, la communauté devenant alors I'unité de
sélection en lieu et place de I'espece (Doolittle et Inkpen, 2018).
La vision intégrée de la biodiversité du sol comme systeme
complexe auto-entretenu, incluant interactions trophiques (qui
mange quoi) et non-trophiques (qui change quoi) a différentes
échelles de temps et d’espace (Thakur et al., 2020), est encore
largement théorique et en attente de tests empiriques. Elle
s’appuie cependant sur la connaissance du role majeur joué
par les ingénieurs du sol, modifiant de fagon durable le milieu
physique (vers de terre, termites, enchytréides, mais aussi
systémes racinaires) via leurs domaines fonctionnels (Ponge,
2021).
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