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'"Voici

Terre de colline bleue

Feuilles immenses des ravinala

Blancs éventails

Qui dessinent a l'horizon les motifs des voyages'
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Raharimanana, 2004
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Nationalité Francaise
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DIAMOND - Dissecting and Monitoring amazonian Diversity (AO CEBA,
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Responsable Jérome Murienne (EDB Toulouse)
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(PO FEDER Région Guyane)
Responsable Jérome Orivel (EcoFoG, Kourou)

DROUGHT - Functional diversity and response to drought in tropical forests
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Responsable Damien Bonal (EEF, Kourou)
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Responsable Vivien Rossi (EcoFoG, Kourou)
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amazoniennes du vivant (PO FEDER Région Guyane)
Responsable Ivan Scotti (EcoFoG, Kourou)

StoichioDIVERSITY - A stoichiometric approach to biodiversity and
biochemical cycles in the Amazonian forest (Programme Amazonie CNRS)
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University of California, Berkeley, USA
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Etudiants en Doctorat

2016-2020 Irene Rojas, Underground connections : how fungal networks influence tropical
rainforests, Université Anvers, Belgique,
co-encadrement avec Erik Verbruggen (Université d'Anvers, Belgique)

2016-2019 Jean Legeay, Ecology of Phytophtora in neotropical forests: relationships
between tree beta-diversity and microbes across south-american rainforests,
Université de Nancy,
co-encadrante avec Marc Buée, Benoit Marcais, Claude Husson (IAM, Nancy)

2009-2011 Sandra Barantal, Diversité des litiéres et cycles biogéochimiques en forét
tropicale humide, Université de Montpellier 2,
co-encadrante avec Stephan Hattenschwiler et Nathalie Fromin (CEFE,
Montpellier)
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Dinia Cartry, Diversité taxonomique et fonctionnelle du microbiote de la
canopée en forét tropicale et role dans la tolérance des arbres a la sécheresse,
M2 BEE Biodiversité et Fonctionnement des écosystémes Terrestres,
co-encadrement avec Corinne Vacher (BIOGECO Bordeaux)

Louise Authier, Root diversity across Amazonian tree lineages and forests, M2
BEE Biodiversité Végétale et Gestion des Ecosystémes Tropicaux, Montpellier
Co-encadrement avec Christopher Baraloto et Oscar Valverde (FUI, Miami,
USA)

Louise Authier, Root traits variation across lowland forests of French Guiana,
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Montpellier

Co-encadrement avec Christopher Baraloto et Oscar Valverde (FUI, Miami,
USA)
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Samantha Baloup, Caractérisation de la communauté de champignons
décomposeurs , Licence Biologie Géologie Santé, Cayenne



6. Autres activités

Jury de thése
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Directeurs de thése : Jérome Orivel et Chirstopher Baraloto, Université de
Guyane

2017 Caroline Birer. Le microbiote bactérien cuticulaire des fourmis de Guyane :
pouvoir antibiotique et écologie des communautgs,
directeurs de these : Christophe Duplais, Gregory Genta-Jouve et Lucie Zinger,
Université de Guyane

2014 Johan Pansu. Impacts des activités anthropiques sur la biodiversité : une
approche spatiale et temporelle par analyse de I’ADN environnemental,

directeurs de thése : Pierre Taberlet et Philippe Choler, Université de Grenoble

Comité de thése

2017 Me¢élanie Fichaux, Assemblages des communautés de fourmis de la litiére en
Guyane, Université¢ Guyane,
directeurs : Christopher Baraloto (FUI, Miami, USA) et Jérdme Orivel
(EcoFoG)

2017 Tania Fort, Ecologie fonctionnelle des communautés microbiennes des parties
aériennes des arbres forestiers, Université de Bordeaux,
directrices Corinne Vacher (BIOGECO) et Lisa Wingate (ISPA)

2015 Caroline Birer, Le microbiote bactérien cuticulaire des fourmis de Guyane :
pouvoir antibiotique et écologie des communautés, Université de Guyane,
directeur Christophe Duplais (UMR EcoFoQG)

2015 Yannick Eveno, Endophytes foliaires chez les Palmiers : diversité des
métabolites secondaires, Université de Toulouse,
directeur Didier Stien (

Révisions d'articles pour PlosOne, Molecular Ecology, Ecological Indicators, Journal of
Vegetation Science, Fungal Ecology

Membre du réseau INRA Phytobiome

Membre du réseau 'South American Mycorrhizal Research Network'
(https://southmycorrhizas.org)

Membre du Conseil Scientifique Régional du Patrimoine Naturel (CSRPN) de Guyane
Membre du Conseil Scientifique du Centre d'Etude de la Biodiversité Amazonienne (CEBA)
Responsable de I’axe Patrons et Assemblages des Communautés, co responsable Alain
Rousteau (13 chercheurs, 6 personnels techniques, 2 doctorants)

Responsable scientifique du Dispositif Technique des Serres, avec Clément Stahl (INRA)
Membre du Comité de Direction d’EcoFoG

Membre du Conseil de Laboratoire d’EcoFoG

Référent Europe H2020 aupres du département EFPA et CNRS-INEE pour EcoFoG
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. Vleminckx J, Schimann H, et al (2019). Coordinated Beta-Diversity Across Five
Taxonomic Groups in Amazonian Rainforests, Scientific Reports SREP-19-10441, accepted

. Zinger L, Taberlet P, Schimann H et al (2019). Body size determines soil community
assembly in a tropical forest. - Mol Ecol 28 (3) : 528-543. doi.org/10.1111/mec.14919 — IF
6.131

. Gruhn G, Dumez S, Moreau P-A, Roy M, Morreale O, Schimann H, Courtecuisse R (2017).
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doi/10.7872/crym/v38.iss4.2017.1 — IF 2.00

. Roy M, Vasco-Palacios A, Geml J, et al. (2017) The (re)discovery of ectomycorrhizal
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923. doi: 10.1111/nph.14531 —IF 7.33

. Schimann H, Bach C, Lengell¢ J, et al. (2017) Diversity and structure of fungal
communities in Neotropical rainforest soils: the effect of host recurrence. Microbial Ecology
73:310-320. doi: 10.1007/s00248-016-0839-0 — IF 3.63

. Roy M, Schimann H, Braga-Neto R, ef al. (2016) Diversity and Distribution of
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. Zinger L, Chave J, Coissac E, et al. (2016) Extracellular DNA extraction is a fast, cheap and
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. Barantal S, Schimann H, Fromin N, Hattenschwiler S. (2014) C, N and P fertilization in an
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effects on decomposition. Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences
281:20141682-20141682. doi: 10.1098/rspb.2014.1682 — IF 4.94

. Fanin N, Héttenschwiler S, Schimann H, Fromin N. (2014) Interactive effects of C, N and
P fertilization on soil microbial community structure and function in an Amazonian rain
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Henkel TW, Wilson AW, Aime MC, et al. (2014) Cantharellaceae of Guyana II: New
species of Craterellus, new South American distribution records for Cantharellus guyanensis

and Craterellus excelsus, and a key to the Neotropical taxa. Mycologia 106:307-324. doi:
10.3852/106.2.307 — IF 2.55

Roggy JC, Schimann H, Sabatier D, et al. (2014) Complementary N Uptake Strategies

between Tree Species in Tropical Rainforest. International Scholarly Research Notices
2014:1-6. doi: 10.1155/2014/427194



12.  Opik M, Zobel M, Cantero JJ, et al. (2013) Global sampling of plant roots expands the
described molecular diversity of arbuscular mycorrhizal fungi. Mycorrhiza 23:411-430. doi:
10.1007/s00572-013-0482-2 — IF 3.04

13. Fanin N, Barantal S, Fromin N, ef al. (2012) Distinct Microbial Limitations in Litter
and Underlying Soil Revealed by Carbon and Nutrient Fertilization in a Tropical Rainforest.
PLoS ONE 7:€49990-11. doi: 10.1371/journal.pone.0049990 — IF 2.76

14. Schimann H, Petit-Jean C, Guitet S, et al. (2012) Microbial bioindicators of soil
functioning after disturbance: The case of gold mining in tropical rainforests of French
Guiana. Ecological Indicators 20:34-41. doi: 10.1016/j.ecolind.2012.01.021 — IF 3.98

15.  Barantal S, Schimann H, Fromin N, Héttenschwiler S. (2012) Nutrient and Carbon
Limitation on Decomposition in an Amazonian Moist Forest. Ecosystems 15:1039—-1052.
doi: 10.1007/s10021-012-9564-9 — IF 4.03

16.  Coste S, Roggy JC, Schimann H, et al. (2011) A cost-benefit analysis of acclimation
to low irradiance in tropical rainforest tree seedlings: leaf life span and payback time for leaf
deployment. Journal of Experimental Botany 62:3941-3955. doi: 10.1093/jxb/err092 — IF
5.35

17.  Fanin N, Héttenschwiler S, Barantal S, Schimann H, Fromin N. (2011) Does variability
in litter quality determine soil microbial respiration in an Amazonian rainforest? Soil
Biology and Biochemistry 43:1014—1022. doi: 10.1016/j.s0ilbi0.2011.01.018 — IF 4.92

18.  Barantal S, Roy J, Fromin N, Schimann H, Héttenschwiler S. (2011) Long-term
presence of tree species but not chemical diversity affect litter mixture effects on
decomposition in a neotropical rainforest. Oecologia 167:241-252. doi: 10.1007/s00442-
011-1966-4 —IF 3.12

19.  Coste S, Baraloto C, Leroy C, et al. (2010) Assessing foliar chlorophyll contents with

the SPAD-502 chlorophyll meter: a calibration test with thirteen tree species of tropical
rainforest in French Guiana. Ann For Sci 67:607—607. doi: 10.1051/forest/2010020 —IF 2.10

20.  Schimann H, Ponton S, Héttenschwiler S, et al. (2008) Differing nitrogen use strategies
of two tropical rainforest late successional tree species in French Guiana: Evidence from
15N natural abundance and microbial activities. Soil Biology and Biochemistry 40:487-494.
doi: 10.1016/j.s0ilbi0.2007.09.011 — IF 4.85

21.  Schimann H, Joffre R, Roggy J-C, et al. (2007) Evaluation of the recovery of microbial
functions during soil restoration using near-infrared spectroscopy. Applied Soil Ecology
37:223-232. doi: 10.1016/j.aps0il.2007.07.001 — IF 2.78

22.  Maron P-A, Schimann H, Ranjard L, ef al. (2006) Evaluation of quantitative and
qualitative recovery of bacterial communities from different soil types by density gradient
centrifugation. European  Journal = of  Soil  Biology  42:65-73. doi:
10.1016/j.js0bi.2005.08.003 — IF 2.44



2. Articles soumis

Schimann, H, Vleminckx, J, Baraloto, C, Engel, J, Jaouen, G, Louisanna, E, Manzi, S,
Sagne, A & Roy, M. Tree communities and soil properties shape fungal community assembly
in neotropical forests., Biotropica, BITR-18-337, submitted

Jaouen G, Sagne A, Buyck B, Decock C, Louisanna E, Manzi S, Baraloto C, Roy M,
Schimann H. Fungi of French Guiana : an online dataset to gather taxonomic, environmental
and molecular data. Scientific Data, SDATA-19-00271, submitted

Sommeria-Klein G, Zinger L, Coissac E, Iribar A, Schimann H, Taberlet P, Chave J. Topic
modelling reveals spatial structure in a DNA-based biodiversity survey, American Naturalist,
submitted

Legeay J, Husson C, Boudier B, Louisanne E, Baraloto C, Schimann H, Mar¢ais B, Buée M.
Low diversity of the plant pathogen Phytophtora in neotropical biodiversity hotspots.
Microbial Ecology, submitted

Authier L, Baraloto C, Schimann H, Valverde-Barrantes O. Anatomical and morphological
relationships in root traits of tropical trees, in prep

3. Ouvrages et chapitres d'ouvrages

Gruhn Gérald, Schimann Heidy, Roy Mélanie. 2017. Description et phylogénie de
Hypochnicium microsporum, une nouvelle espéce corticioide néotropicale. Bulletin de la
Société Mycologique de France, 130 (4) : 301-314

Mélanie Roy, Heidy Schimann, Marc Buée. 2014. Relations intimes entre plantes et
champignons du sol. in Ecologie Tropicale : de I’ombre a la lumiére, CNRS Cherche Midi
Editeur, PM Forget, M Hossaert-McKey,O Poncy, 190p

4. Contributions a l'enseignement

Interface Sol-Plante, Symbioses mycorhiziennes, 6h annuelles, UE Ecologie Fonctionnelle du
Master Ecologie des Foréts Tropicales

Les Champignons : diversité en forét tropicale, 2h annuelles pour le module Forét Tropicale
Humide d'AgroParisTech, niveau master

Workshop Beta-diversité des foréts tropicales humides, TREBEDIV, 3-17 aout 2014, Manaus
(Brésil): école chercheur a destination d'étudiants en master et thése du Brésil, Pérou et USA,
25 étudiants

5. Communications orales

1. Vacher Corinne, Cartry Dinia, Fort Tania, Delzon Sylvain and Schimann Heidy.
Relationships between canopy microbiota and drought resistance of trees in a tropical forest.
Oral Communication. Phytobiome Conference, Montpellier (France), 4-6 Décembre 2018.

2. Heidy Schimann, Eliane Louisanna, Gaelle Jaouen, Sophie Manzi, Audrey
Sagne,Mélanie Roy. Use of Next Generation Sequencing to improve taxonomic fungal



identification : a case study in French Guiana. Oral Communication. VIII Congresso
Brasileiro de Micologia, Florianopolis (Brésil), 3-6 Octobre 2016

3. Me¢lanie Roy, Heidy Schimann, Laura Fernandez, Jan Hackel, Sophie Manzi, Eliane
Louisanne, Dawn Frame, Cony Decock. Diversity and host-specificity of ectomycorrhizal
fungi from inselbergs of French Guiana. Oral Communication. VIII Congresso Brasileiro de
Micologia, Florianopolis (Brésil), 3-6 Octobre 2016

4, Me¢élanie Roy, Heidy Schimann, Laura Fernandez, Jan Hackel, Sophie Manzi, Eliane
Louisanne, Dawn Frame, Cony Decock. High Diversity and High Specificity of
ectomycorrhizal fungi communities associated with trees from low canipy forests in French
Guiana. Oral Communication. ATBC annual meeting, Montpellier (France), 18-23 Juin 2016

5. Heidy Schimann, Gaelle Jaouen, Eliane Louisanna, Sophie Manzi, Audrey Sagne,
Me¢lanie Roy. Fungi of French Guiana : diversity and distribution based on mycological
surveys. Poster. ATBC annual meeting, Montpellier (France), 18-23 Juin 2016

6. Lucie Zinger, Pierre Taberlet, Aurélie Bonin, Frédéric Boyer, Eric Coissac, Amaia
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Jérome Chave. Determinants of Small-Scale Patterns of Soil Diversity in a Tropical Forest.
Poster. ATBC annual meeting, Montpellier (France), 18-23 Juin 2016

7. Lucie Zinger, Jérdome Murienne, Mélanie Roy, Heidy Schimann, Jérome Chave and
the CEBA consortium. Advances and Prospects of DNA metabarcoding in French Guiana.
3eéme Colloque de Génomique Environnementale Montpellier (France) , 26-28 Octobre 2015

8. Lucie Zinger, Eric Coissac, Heidy Schimann. Advances and Prospects in
Metabarcoding. Oral Communication. 4éme Réunion Annnuelle du CEBA, 8-9 Octobre 2015,
Cayenne (France)

9. Me¢élanie Roy, Jan Hackel, L Fernandez, Sophie Manzi, Dawn Frame, Cony Decock,
Heidy Schimann &al. Ectomycorrhizal plants in the Neotropics. Oral communication. The
8th International Conference on Mycorrhiza, Flagstaff (USA), 3-7 Aout 2015

10. Christopher Baraloto, Julien Engel, Paul V. A. Fine, Greg Lamarre, Jerome Orivel,
Kabir Peay, Heidy Schimann. Coordinated turnover of amazonian tree, arthropod and fungal
communities across geographic and environmental gradients. Oral communication. ATBC
annual meeting, Cairns (Australie), July 20-24 2014

11. Pierre Taberlet, Eric Coissac, Aurélie Bonin, Ludovic Gielly, Delphine Rioux, Amaia
Iribar, Maxime Réjou-Méchain, Lucie Zinger, Heidy Schimann, Jérome Chave. Power and
limitations of DNA metabarcoding for biodiversity monitoring in the tropics. Oral
communication. ATBC annual meeting, Cairns (Australie), July 20-24 2014

12. Jan Hackel, Pierre-Arthur Moreau, Régis Courtecuisse, Terry Henkel, Steven L.
Miller, Eske de Crop, Annemieke Verbeken, Maria A. Neves, Felipe Wartchow, Mariana Sa,
Jean-Louis Cheype, Eliane Louisanna, Heidy Schimann, Sigisfredo Garnica, Gregory M.
Mueller, Robert Liicking, Bart Buyck, Sophie Manzi, Monique Gardes, Mélanie Roy. Origins
and diversification of neotropical taxa in a cosmopolitan lineage of ectomycorrhizal fungi
(Basidiomycota: Russulaceae). Poster. The 10th International Mycological Congress,
Bangkok (Thailande), 3-8 August 2014



13. Me¢élanie Roy, Jan Hackel, Sophie Manzi, Eliane Louisanna, Amaia Iribar-pelozuelo,
Anais Buffard, Dawn Frame, Monique Gardes, Terry Henkel, Cony Decock, Pierre-Arthur
Moreau, Regis Courtecuisse, Heidy Schimann. Are ectomycorrhizal fungi so rare in the
Neotropics? Diversity of ectomycorrhizal symbioses in French Guiana. 33rd New Phytologist
Symposium Networks of Power and Influence: ecology and evolution of symbioses between
plants and mycorrhizal fungi. Zurich (Suisse), May 14-16 2014

14. Taberlet P., Coissac E., Bonin A., Gielly L., Zinger L., Iribar A., Réjou-Méchain M.,
Schimann H., Chave J. Mapping Biodiversity in a tropical forest using a DNA
metabarcoding approach. Oral communication, 50th ATBC annual meeting, San Jos¢ (Costa
Rica), June 23-27 2013.

15. Zinger L., Schimann H., Sagne A., Roy M., Pelozuelo A., Bonin A., Coissac E.,
Gielly L., Chave J., Taberlet P. Local distribution of Fungal communities in a tropical rain

forest and its relation to plant cover. Oral communication, 50th ATBC annual meeting, San
José (Costa Rica), June 23-27 2013.

16. Schimann H., Bach C., Lengelle J., Louisanna E., Murat C., Buée M. Host preference
of fungal communities in a tropical forest: evidences obtained with 454 pyrosequencing of
fungal ITS. Second DNA Metabarcoding Spring School, Heraklion (Créte), 13-17 May 2013

17. Hattenschwiler S., Fanin N., Barantal S., Nahmani J., Coq S., Schimann H., Fromin
N. Carbon quality as a control on décomposition in tropical rainforests. Oral communication,
97th ESA Annual Meeting, Portland (USA), August 5-12 2012.

18.  Chave J., Schimann H., Taberlet P. Spatial structure of the plant community at
Nouragues, French Guiana : a preliminary insights from a metabarcoding survey. Oral
communication, 49th ATBC Annual Meeting, Bonito-MS (Brésil), June 19-22 2012.

19. Fanin, N., Barantal, S., Fromin, N., Schimann, H., Hittenschwiler, S. Microbial
resource limitation in tropical rainforest litter of variable C :N :P stoichiometry. Oral
communication, 96th ESA Annual Meeting, Austin (USA), August 7-12 2011.

20. Marchal, J., Barantal, S., Schimann, H. Nutrients limitation of decomposition in a
tropical rainforest of French Guiana. Poster, Ecology of Soil Microorganisms, Praha (Rep
Tcheque), April 26-May 1st 2011.

21. Brousseau L., Schimann, H., Barantal,S., Héttenshwiler, S. Relationships between
stoichiometric diversity of litters, nutritional constraints and fungal communities
decomposition in tropical forest. Oral communication, 13th Annual Meeting of the
International Society of Microbial Ecology, Seattle (USA), August 23-27 2010.

22. Barantal, S., Fromin, N., Schimann, H., Hittenschwiler, S. Does substrate
stoichiometry control décomposition of tropical leaf litter ? Oral communication, 95th ESA
Annual Meeting, Pittsburg (USA), August 1-6 2010.

23. Barantal, S., Fromin, N., Schimann, H., Hittenschwiler, S. Influence of litter diversity
on décomposition in Amazonian rainforest (French Guiana). Oral communication, Annual
Meeting of the Association for Tropical Biology & Conservation, Marburg (Germany) July
27-30 2009.

10



24.  Schimann H., Ranjard., Roggy J-C., A-M. Domenach., Lensi R. Impact of mercury
on soil microbial functioning and its capacity to resist a second perturbation. Poster, 11th
Annual Meeting of the International Society of Microbial Ecology, Vienna (Austria), August
2006.

6. Vulgarisation scientifique et conférences

- Les enjeux de la Biodiversité en forét tropicale humide, ou comment explorer la Guyane,
Conférence Direction Interarmées du Service de Santé, 10 décembre 2018, Cayenne

- Dynamique de la Biodiversité, Conférence au 1¢" Forum de la Recherche et de I'Innovation
en Guyane, 18 avril 2018, Collectivité Territoriale de Guyane

- « Inventaire », interview pour Latitude 5, le Magazine du CNES du Centre Spatial Guyanais
(n°111 aout 2016) : entretien réalisé par Océane Laroche (CNES)

- « Objectif Mitaraka, Episode 8 : La Forét revisitée » mars 2015
(http://www.lemonde.fr/planete/visuel/2015/03/28/objectif-mitaraka-episode-8-la-foret-
revisitee 4602143 3244 html) : interview réalisée par Yann Chavance a propos de la mission
Diadema réalisée dans les Monts Mitaraka avec la mission La Planéte Revisitée
(www.laplanetereivisitee.org)

- « Relations intimes entre plantes et champignons du sol », 2014, par Mélanie Roy, Marc
Buée et moi-méme : contribution a I’ouvrage Ecologie Tropicale : de ’ombre a la lumiére,
CNRS Cherche Midi Editeur, PM Forget, M Hossaert-McKey,O Poncy, 190p

- « Connaissez-vous la Chanterelle de Guyane ? » : encart paru dans Une Saison en Guyane
n°l1 (avril 2014), par Mélanie Roy et Heidy Schimann

- « La vie cachée des Champignons » : Conférence Féte de la Science octobre 2013 a Kourou,
co-présentation avec Mélanie Roy

11



Activités de recherche

L’Ecologie Microbienne aborde le méme type de questions que 1’Ecologie en ayant pour
modeles les micro-organismes. Cette discipline est longtemps restée une sous-discipline de la
Microbiologie et bien distincte de I’Ecologie générale. Cette distinction prend partiellement racine
dans la réticence de certains écologues a utiliser des modeles microbiens (Jessup et al., 2004).
Pourtant, la compréhension de certaines grandes régles de 1’Ecologie découle de 1’étude des
modeles microbiens, bien que la plupart des concepts théoriques dérivent d’expérimentations ou
d’observations d’ Animaux ou de Végétaux. Par exemple, la compréhension des relations proie-
prédateur a beaucoup gagné de I’étude des interactions entre le bactériophage T4 et Escherichia
coli (B. Bohannan & Lenski, 2000). Cette distinction trouve aussi ses origines dans I’histoire-
méme de la Microbiologie a la fin du XIX®™ siécle, avec le développement des méthodes de
culture pure de Koch, entre autres. A la suite de ces travaux, les idées développées par Beijerinck
sont devenus prépondérantes : il propose alors que la plupart des ‘germes’ sont cosmopolites, et
que leur présence ou leur absence pourrait étre prédite et produite en créant les conditions
environnementales appropriées, plutdt qu’étre sujette a la contingence historique (étre a un endroit
donné a un moment donné, O’Malley, 2007). Il semble avoir été particulierement convaincu par
cette hypothese a la suite de I’observation de la dispersion par les airs des poussieres volcaniques
depuis I’Indonésie jusqu’a la Hollande apres 1’éruption du Krakatoa en 1883. La prééminence des
hypotheses de Beijerinck a la fin du XIXéme et au début du XXeéme siecle a imposé 1’idée, toujours
prégnante, que la géographie ne pouvait pas expliquer la distribution des microorganismes -
hypothese renforcée par la publication des travaux de Baas-Becking en 1934 (de Wit & Bouvier,
2006). Ainsi s’est développée petit a petit la notion d’ubiquité des microorganismes a 1’échelle de
la planéte du fait de leur nombre important et de leur dissémination facilitée par les vents, 1’eau,
les animaux. Les patrons biogéographiques microbiens observés malgré tout s’expliqueraient donc
uniquement par les variations de 1’environnement et non par des processus spécifiquement
géographiques. La citation exacte de Baas-Becking (1934) est :‘Alles is overal maar het milieu
selecteert’, c’est a dire ‘tout est partout mais I’environnement sélectionne’. Le MAIS suggére une
contradiction apparente entre des observations empiriques et le cosmopolitisme des
microorganismes. Précisément, Baas-Becking propose que la vie microbienne est présente partout
a I’échelle du globe, mais que dans un environnement donné la plupart des especes microbiennes
sont présentes de maniére latente, en dessous d’un seuil de détection (de Wit & Bouvier, 2006).
Ce principe de base sera ensuite corroboré par les successeurs de Beijerinck et Baas-Becking au
sein de I’Ecole de Microbiologie de Delft, puis par Kluyver qui précisera en 1956: ‘everything is
everywhere, but the ecological factors, ..., will decide which germs will proliferate, which germs
will maintain...., which germs will die off (O’Malley, 2007). Un certain nombre d’auteurs ont
depuis fait évoluer ces notions et on sait maintenant que certaines espéces bactériennes, protistes,
mycorhiziennes ou de la faune du sol peuvent montrer des répartitions a I’échelle du globe
restreintes du fait des variations climatiques ou pédologiques (Bates et al., 2012; Tedersoo et al.,
2014a). La prégnance de cette notion d’ubiquité des microorganismes, en particulier dans les sols,
a participé pendant longtemps a la faible prise en compte des communautés du sol dans les
problématiques liées a la préservation de la biodiversité.

Pourtant les précurseurs de 1’Ecologie Microbienne avaient déja énoncé des idées et
concepts étonnamment modernes, en particulier concernant les théories écologiques sur
I’assemblage des communautés microbiennes, la biogéographie des microorganismes, ou leur role
crucial dans le fonctionnement des systémes. Dés 1956, Kluyver et van Niel avaient souligné et
expliqué I’importance vitale de tenir compte des ‘microbes’ pour mieux appréhender le vivant :
Less than three full centuries have passed since microbes were discovered. Until that time mankind
lived in blissful ignorance of the essential role which microbes play in the subsistence of the human
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race on earth....Nowadays most scientists are vaguely aware that something would go wrong if
somebody were to succed in exterminating the microbe world.’ Le role clé des microorganismes
du sol dans le fonctionnement et le maintien des écosystémes a depuis été réaffirmé dans de trés
nombreuses études identifiant leur role dans les grands cycles biogéochimiques ou la formation
des sols ; de méme qu’ont été souligné leur nombre et leur diversité extraordinaire (Mora et al.,
2011). On considére dorénavant que 80 a 90% des processus du sol résultent de réactions initiées
par des microorganismes capables de porter a peu prés 1’ensemble des réactions biologiques
connues (Coleman et al, 2004). Un volet important de I'Ecologie Microbienne porte donc assez
logiquement sur les microorganismes du sol, leur fonctionnement et leurs interactions avec les
autres organismes de 1’écosystéme. Depuis les années 80, le role clé des interactions trophiques
du sol dans le maintien des processus d’un écosystéme a ainsi été mis en avant (Bardgett, 2002;
Bardgett and van der Putten, 2014) ; et de nombreuses revues ont synthétisé et schématisé ces
interactions ainsi que les processus impliqués (van der Heijden et al., 2008, entre autres , Figure
1).

Parfois présent¢ comme la « troisiéme frontiere biotique » aprés les grands fonds
océaniques ou la canopée des foréts tropicales, le sol contient une diversité énorme portée par une
large gamme d’organismes, de tailles et de formes variables, aussi bien procaryotes qu’eucaryotes
(Figure 2). Cette biodiversité reste encore assez mal décrite avec des descriptions taxonomiques
et fonctionnelles trés variables selon les groupes. On estime qu’un cm?® de sol contient entre 100
et 9000 especes de Bactéries (Dykhuizen, 1998) dont seules environ 4000 sont actuellement
décrites (Coleman, 2012) . Quant aux champignons, leur diversité est évaluée entre 5 et 6 millions
d’especes sur Terre (Lee Taylor and Sinsabaugh, 2015) dont 133000 espéces décrites (Catalog of
Life, 28 juillet 2016), c’est a dire entre 200 et 235 especes par gramme de sol. Face aux menaces
qui pesent sur la biodiversité (Maxwell et al., 2016), aux changements climatiques attendus ainsi
qu’aux changements majeurs d’usage des terres, I’amélioration des connaissances des organismes
du sol, la description des espéces mais aussi les mécanismes écologiques et évolutifs qui fagonnent
ces communautés biologiques complexes, représente un enjeu crucial afin de parvenir a terme a
prédire le potentiel adaptatif des écosystemes.

Dans ce contexte, mes thématiques de recherche portent sur les communautés de
microorganismes, leurs roles fonctionnels et diversités dans un écosystéme forestier tropical. Dans
la suite de ce document, je présenterai les deux grands volets qui ont structuré mon travail ces
derniéres années : i) Fonctions microbiennes du sol et cycles des nutriments ; ii) Modéle microbien
et assemblages de communautés. L’ensemble de ces travaux ont été menés en forét tropicale en
Guyane Francgaise au sein de I’'UMR Ecologie des Foréts de Guyane et via un certain nombre de
projets de recherche collaboratifs.
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Figure 1 : Schéma montrant I’impact
des microorganismes du sol sur I’acquisition
des nutriments et la productivité des plantes
dans des systemes naturels. La liticre est
décomposée par une large gamme de bactéries
et champignons (1) mettant a disposition les
nutriments pour une absorption par les
mycorhizes (2) et les racines des plantes, ou
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microbienne et la matiére organique
récalcitrante  (4). Les  champignons
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Figure 2 : Schéma illustrant la gamme de variation des organismes du sol
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1. Fonctions microbiennes du sol et cycles des nutriments

La prise de conscience des impacts majeurs engendrés par les activités humaines sur les
¢cosystemes qui a suivi la Conférence de Rio en 1992 a abouti a la notion de services délivrés par
les écosystémes aux sociétés humaines. Ce concept est devenu un modeéle majeur permettant de
relier le fonctionnement des écosystémes au bien-étre des sociétés humaines. Les premicres
références faisant allusion au concept de fonctions et services des écosystémes ou encore a leur
valeur économique datent du milieu des années 60's avec, entre autres, les travaux d’Odum qui en
1967 propose une méthode d’évaluation basée ‘the total amount of energy of one kind used direclty
and indirectly’ d’abord tentée sur des agrosystémes et des marais (Odum & Odum, 2000) ; ou
encore Heliwell qui, en 1969, parle de ‘recognizable benefits afforded by wildlife ‘. En 1997,
Costanza définit les biens et services : ‘ecosystems goods (such as food) and services (suc as waste
assimilation) represent the benefits human populations derive, directly or indirectly, from
ecosystems functions’, définition qui présente l'avantage d'inclure aussi les anthroposystémes.
Devant le nombre important de publications et d’études sur le sujet, plusieurs moyens de
catégorisation ont été proposés afin de classer les services des écosystémes. Par exemple, Moberg
& Folke (1999) évoquent des groupements descriptifs tels que des services biotiques,
biochimiques ou culturels. Dans leur étude sur les récifs coralliens, les auteurs distinguent les biens
de ces systémes - ressources renouvelables du type produits de la mer, exploitation de matériaux
de ces récifs pour la construction - des services rendus par ces formations — maintien des structures,
maintien des habitats, de la biodiversité, assimilation de déchets. D’autres auteurs proposent des
groupements organisationnels (Norberg, 1999), ou des groupements fonctionnels avec une
approche intégrative qui traduit I’extréme complexité des processus et structures a 1’ceuvre en un
nombre plus limité de fonctions écosystémiques susceptibles de fournir des biens et services
d’intérét (de Groot et al., 2002). Finalement en 2005, le Millenium Ecosystem Assessment effectue
un travail de synthése gigantesque et propose un cadre de travail conceptuel afin de documenter,
analyser et comprendre les effets des changements environnementaux sur les écosystémes et le
bien-étre des sociétés humaines. Les auteurs distinguent les services de provision (produits des
¢cosystemes), les services de régulation (bénéfices obtenus par la régulation des processus), les
services culturels (bénéfices immatériels) et les services de support (nécessaires a la production de
I’ensemble des autres services).

Le sol est le compartiment sur lequel se porte le plus d’inquiétudes quant a sa capacité a
poursuivre le maintien d’un certain nombre de services étant donné I’ampleur des dégradations
mondiales constatées. Une des principales causes anthropiques de dégradation des sols est le
changement d’usage des terres, en particulier a des fins agricoles. Environ 70 % des prairies, 50%
des savanes, 45% des foréts tempérées et 27% du biome tropical ont déja été coupés ou convertis
en terres agricoles (Foley et al., 2011), c’est a dire plus de 50% des milieux terrestres a 1’échelle
de la planéte (Smith et al., 2015). La situation est particulierement préoccupante dans les zones
tropicales dans lesquelles on estime a 80% les nouvelles aires arables provenant de la déforestation
(Foley et al., 2007), avec une perte nette de 5.2 million d’hectares par an (FAO, 2010). Ces
changements d’usage induisent des modifications des propriétés des sols variées suivant le type et
I’intensité des changements ou la zone climatique considérée. On constate par exemple une
diminution marquée des carbones solubles et de I’azote dans les sols lors de la conversion de foréts
en terres cultivées, engendrant une perte de fertilit¢ et donc une diminution des rendements
agricoles a long terme. Par ailleurs, le V™ rapport de IPCC (Intergovernemental Panel of Climate
Change, www.ipcc.ch, Ciais et al 2014) estime a 56% les émissions des gaz a effets de serre
provenant du secteur agricole, précisément du relargage dans I’atmosphéere de CO2, CHs et NoO
provenant de la transformation par les bactéries du sol des intrants ou extrants issus de la gestion
des systemes cultivés.

La reconnaissance des services de régulation et de support des sols a abouti a la définition
de fonctions de support - fonctions écologiques clés au coeur de la pédogéneése et construisant les
stocks physiques, biologiques et chimiques des sols — indispensables au maintien des biens et
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services des écosystémes : les cycles biogéochimiques et 1’activité biologique des sols (Bastida et
al., 2008; Harris, 2009). Une littérature trés abondante a été publiée depuis une trentaine d’années
débattant des concepts de qualité des sols, maintien des services, indicateurs de qualité ou encore
d’ingénierie écologique. Ces débats ont abouti a la définition de cadres d’analyse et a la notion
récente de capital naturel des sols (Figure 3) résultant des processus de support pour sa formation
et des processus de dégradation pour son tarissement (Dominati et al., 2010). La notion de capital
naturel des sols représente ainsi un cadre trés efficace pour analyser I’impact des changements
d’usage sur le fonctionnement microbien des sols, impactés par des facteurs naturels et
anthropiques, ouvrant enfin la ‘black-box’.
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Figure 3 : Provisionnement des services des écosystémes a partir du capital naturel des sols. d’aprés Dominati
etal 2010

i) Ingénierie écologique, restauration des sols et fonctions microbiennes

Les microorganismes du sol ont constitué 1'objet d'étude majeur de ma thése puis de mes
premiéres années de recherche, tout au long desquelles ils ont été considérés selon un double point
de vue : acteurs de biotransformations et bioindicateurs de 1'état fonctionnel du sol, ¢’est-a-dire a
I’interface de 1’Ecologie microbienne et de I’Ingénierie écologique. L’ ingénierie écologique dérive
tout naturellement de l’Ecologie et, dés 2003, Charles la définit comme une ‘intervention sur les
écosystemes a partir de la connaissance acquise de leur fonctionnement pour en modifier ou en
réguler différents aspects en vue de finalités établies a l'avance’. De ce fait, cette discipline établit
une relation entre les sociétés et 1’environnement. Elle s’appuie a la fois sur des avancées
technologiques et méthodologiques et sur la propension des systémes a s’adapter a des conditions
particuliéres avec 1’idée d’une performance maximale (Odum & Odum, 2003). Née de
I’innovation et de 1’ingéniosité des hommes afin d’améliorer la qualité de vie, elle est devenue

16



nécessaire lorsque la nature ne remplit plus les différents services que les sociétés humaines lui
demandent (Gattie et al., 2003). Elle est donc fondamentalement liée aux notions de gestion et de
réparation et répond indirectement a des demandes sociales et politiques de tous ordres (Charles,
2003). De nombreuses études ayant trait a la réhabilitation, la restauration, la conservation, mais
aussi les connaissances dans les champs de 1'écologie théorique et expérimentale, ont aidé a
I'élaboration des bases conceptuelles de cette discipline. Cependant, les spécificités des systemes
¢cologiques, en particulier leur comportement dynamique, distinguent l'ingénierie écologique des
autres domaines de 1'ingénierie. En effet, elle se fonde sur trois champs de connaissances que sont
I’identification du contexte environnemental, 1’identification et la gestion des objectifs a atteindre
afin qu’ils collent aux possibilités écologiques, et la vérification de la faisabilit¢ des solutions
proposées (Allen et al., 2003). En cela, I’ingénierie écologique ne représente qu’une étape
supplémentaire dans ’histoire de I’intervention de I’homme sur la nature. Elle rejoint des pratiques
séculaires et souvent empiriques qui ont conduit a I’anthropisation progressive des milieux
naturels. Cependant son échelle d’action est beaucoup plus large que par le passé du fait de
I’explosion des moyens techniques depuis la Révolution industrielle au XIX®™ si¢cle. Cela aboutit
a la notion d’anthroposysteme définie en 2003 par Léveéque qui recentre 1’objet d’étude sur les
interactions entre la dynamique des systémes (naturels ou non) et celle des sociétés humaines et
leurs évolutions.

Comment définir alors la notion de ‘santé de [’écosysteme’? En effet, de maniére
inhérente, elle suppose 1'emploi d’une référence dont les critéres seront forcément définis a partir
des services que nous désirons de I’écosysteme lui-méme. Ainsi, Slocombe (1998) distingue la
notion de santé de celle de ’intégrité écologique : la santé d’un écosystéme est basée sur les
caractéristiques fonctionnelles et les connaissances de la structure de 1’écosystéme mais sous-
entend la notion de stress ; alors que 1’intégrité souligne le maintien de I’organisation du systéme
et son potentiel évolutif. Karr & Dudley (1981) parlent d” ‘intégrité’ lorsqu’un écosystéme est apte
a supporter et maintenir une communauté d’organismes équilibrée, intégrée, adaptative, ayant une
composition et une organisation fonctionnelle comparable a celle d’un habitat naturel ; alors que
Costanza et al. (1997) définissent un écosystéme ‘en bonne santé’ s’il est stable et durable, c’est-
a-dire actif et capable de maintenir son organisation et autonomie dans le temps. Malgré les
opinions divergentes, il n’en reste pas moins que la description et 1’évaluation de I’état d’un
systéme passe par l'emploi d’un ensemble d’indicateurs aptes a renseigner, caractériser, prédire le
maintien et les modifications des systémes. De nature biologique, physique, chimique, ou
agronomique, agricole, sociologique, ces indicateurs doivent étre une variable mesurable réduisant
la complexité des systémes et intégrant I’information (Merckle, 2000). Des critéres de choix
doivent donc étre définis et Dale & Beyeler (2001) proposent ainsi : la facilité¢ a étre mesuré, la
sensibilité au stress, la prédictibilité, la capacité a signifier un changement, la capacité a intégrer,
la capacité a avoir une réponse connue, et la faible variabilité dans la réponse. Concernant les sols,
Bloem et al. (2003) indiquent que les mesures de biomasse microbienne, de respiration,
minéralisation de 1’azote et de diversité microbienne constituent des indicateurs pertinents ; et
Schloter et al. (2003) précisent que les indicateurs a prendre en compte doivent se référer aux
processus microbiens de 1’azote et du carbone, ‘driving forces for C and N cycling’. Ces
parametres intégratifs doivent refléter la capacité du systéme a assurer ses services dans leur
ensemble et plus particulierement le capital naturel des sols tel que défini par Dominati et al.,
(2010). Les mesures des processus microbiens du sol rassemblent ces critéres du fait de leur role
crucial dans les cycles biogéochimiques et les interactions avec les plantes. De plus, la diversité
spécifique et métabolique énorme des microorganismes permet de distinguer de nombreuses
communautés microbiennes fonctionnelles.

Lors de ma thése, j’ai mis en évidence que la respiration et la dénitrification
représentent des bioindicateurs particuliérement pertinents afin de déterminer le fonctionnement
d’un sol. Ces deux fonctions microbiennes sont des processus respiratoires s’exprimant dans des
conditions environnementales différentes (Figure 4). La respiration microbienne du sol concerne
I’ensemble des micro-organismes du sol et est parfois considérée comme un proxy de la biomasse
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microbienne totale active du sol (Anderson and Domsch, 1978). La dénitrification permet la
conversion du nitrate du sol en oxyde nitreux et est un processus respiratoire facultatif se
produisant en conditions anaérobies (Philippot et al., 2013). Ces deux processus sont portés par
des communautés bactériennes abondantes, diversifiées, représentatives du systéme sol, et
présentes dans des proportions trés différentes dans le sol (Philippot and Hallin, 2005). Ces
communautés bactériennes du sol répondent différemment aux éléments de perturbation, ce qui
permet de décrire de maniére fine les modifications du fonctionnement du sol, en particulier au
cours d’une dynamique de restauration, ce que ne permettent pas des indicateurs classiquement
utilisés tel que le ratio C/N.

Pluie NO;- Figure 4: Schéma conceptuel des
facteurs distaux et proximaux régulant la
Texture H,0 déniFriﬁcation . dans les sol.s en foréts
\ tropicales humides (d’aprés Firestone et al,
/ 0, 1989). 1l permet de comprendre les nombreux
Plantes paramétres environnementaux impliqués dans
la régulation des taux de dénitrification. Le
principal facteur est la teneur en Oa. La teneur
Carbone assimilable— Respiration en H>O, contr6lée par les précipitations et
H,0 I’évapotranspiration, va réguler la quantité
d’O: disponible. De plus, I’cau a un effet
Matiére organique — NH,* —_— D < mécanique a travers le contrdle de la diffusion
NO; — de I’O» a travers les pores et les films d’eau
H,0 — dans le sol. La température a un effet a tous les
niveaux de régulation, la dénitrification étant
H,0 active dans les sols entre 2 et 50°C. Au niveau
cellulaire, la disponibilité en O> est le premier
Plantes _ régulateur en situation aérobie, alors que NO;3"
Carbone régule en situation anaérobie. Le carbone peut
Actions mécaniques -~ aussi réguler en particulier dans des sols non
limités en azote. L’ordre des facteurs distaux
e / et proximaux peut varier selon les habitats.
Compétition ou
excrétion par d'autres
microorganismes
Facteurs N,
distaux proximaux

Ce volet de mon travail a donné lieu a la publication de plusieurs papiers (Schimann et al.,
2007; 2012), mais c’est le transfert de ces résultats qui a été particulierement gratifiant. En effet,
effectuée grace a une bourse CIFRE, ma thése s’est effectuée en collaboration avec ’ONF de
Guyane dans le cadre d’un programme de Réhabilitation des Zones Dégradées'. L’ONF a
poursuivi mes travaux par une phase de développement en proposant d’utiliser les bioindicateurs
microbiens afin d’établir des diagnostics de 1’état des sols lors de perturbations d’origine
anthropiques de la forét (exploitation forestiere ou exploitation aurifére) en Guyane. Le
fonctionnement des sols de 1’ensemble des anciens sites d’exploitation aurifére (sites orphelins) a
depuis été réalisé et a permis de déterminer les zones nécessitant un processus de restauration.
L’ONF propose aussi d’établir des diagnostics des sols préalablement a I’exploitation de la forét
lors de programmes de déforestation pour du bois-énergie, actuellement en développement
exponentiel en Guyane®. Les connaissances fondamentales acquises durant ma thése ont été
transférées a SOLICAZ (start-up innovante créée en 2009, www.solicaz.fr), spécialisée en

! CPER Etat-Région 2000-2006
% Projet FEDER Essais de récolte de bois-énergie dans des coupes de bois d’oeuvre
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ingénierie écologique centrée sur les diagnostics de qualité des sols et qui propose un usage
optimal des sols dans le contexte amazonien. Cette société, qui emploie aujourd’hui six personnes,
a développé un panel d’indicateurs (microbiens mais aussi physico-chimiques) qui permet des
diagnostics précis de I’état des sols et de leur devenir, et propose des itinéraires de restauration des
sols.

i) Impact du cycle du carbone sur la décomposition et les communautés
saprotrophes

Dans ce volet, je me suis attachée a étudier les interactions fonctionnelles entre les
communautés microbiennes des litiéres et les communautés d’arbres.

La décomposition est un processus clé dans la régulation des cycles du carbone et des
nutriments des écosystemes terrestres. En forét, les litieres de feuilles sont donc la source d’énergie
et de nutriments dominantes pour les communautés hétérotrophes des sols. Ce processus peut se
définir comme la conversion des produits de la photosynthése en composés inorganiques et en
matiere organique stable. Il résulte de la fragmentation des feuilles puis la minéralisation et
I’humification concomitantes des celluloses, lignines et autres molécules aboutissant au lessivage
dans le sol des composés solubles. Ce processus complexe implique une trés large gamme
d’organismes allant de la méso et microfaune détritivore jusqu’aux micro-organismes. Les effets
de I’environnement — a la fois a I’échelle locale et régionale, les caractéristiques physico-
chimiques des liti¢res elles-mémes, et la composition des communautés de décomposeurs - ont
été identifiés comme les facteurs principaux de la décomposition (Aerts, 1997; Cornelissen, 1996;
Couteaux et al., 1995 ; Parton et al., 2007).
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Dés 1997, Aerts démontre I’influence prépondérante du climat (I’évapotranspiration plutot
que la température ou les précipitations) a 1’échelle globale sur la décomposition en analysant les
constantes de décomposition (k-values) issues de données publiées et calculées selon le modele
proposé initialement par Olson en 1963 (Figure 5). Plus récemment, Zhang et al. (2008)
expliquent 30% de la variation des taux de décomposition par des facteurs géographiques et
climatiques (température) mais concluent que la qualité des litiéres est un facteur tout aussi
prépondérant méme a large échelle. En effet, il semble que la teneur en azote initiale controle
I’immobilisation nette en azote et son relargage quel que soient le climat, les autres parameétres
chimiques ou les caractéristiques des sites (Parton et al., 2007).
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En forét tropicale, la richesse spécifique élevée du peuplement arboré ainsi que la diversité
des types fonctionnels (en particulier liés aux cycles du carbone et de 1’azote) font que les litiéres
se caractérisent par une composition chimique hétérogéne (Hittenschwiler & Jorgensen, 2010).
Les ressources hétérogenes produites par les mélanges de litiére sont utilisées de maniére sélective
a la fois par les invertébrés et les décomposeurs microbiens. Pourtant les relations entre la diversité
des litiéres et processus de décomposition restent peu claires, malgré I’importance des mécanismes
sous-jacents. Dés 1997, Wardle et al. remettent en cause 1’existence d’une relation linéaire entre
diversité des litiéres et processus de décomposition. Depuis, un certain nombre d’autres études ont
montré I’inverse : par exemple Cardinale et al. (2011) montrent a partir de métadonnées une
relation positive mais décroissante entre richesse des producteurs primaires et décomposition
(Figure 6).
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Les effets d’une biodiversité changeante sur des processus écosystémiques tels que la
décomposition restent donc une question ouverte (Gessner et al., 2010), et en particulier en milieu
tropical. Etudier ces effets impose d’analyser a la fois les effets de la diversité des litieres de
feuilles, mais aussi celle des décomposeurs microbiens a 1’origine du processus ainsi que le
processus lui-méme. Pour cela, il est important de combiner des approches en écologie
microbienne, des macroinvertébrés et des plantes, de la biogéochimie et de la modélisation afin
d’analyser les contraintes imposées par la disponibilité des ressources clés (C, N, P) ainsi que les
effets des interactions plantes-sol sur les cycles biogéochimiques®. Pour ce faire, un dispositif de
fertilisation a grande échelle a ¢été installé en forét (sur le dispositif de Paracou,
http://paracou.cirad.fr/) avec des amendements en carbone, azote et phosphore afin de décorreler
les effets de chaque nutriment sur les différentes variables mesurées (biomasse de litieres,
caractéristiques chimiques du sol, biomasse des organismes du sol, suivi de plantules). Aprés une
caractérisation de 1’état initial, des fertilisations ont été effectuées durant deux années. Le role de
la diversité des litiéres sur la décomposition et le fonctionnement microbien a été étudié a travers
une thése*. Les contraintes imposées par la disponibilité des ressources clefs et la diversité

3 Projet CNRS Amazonie II Stoichiodiversity, 2008-2011, coordonné par Stephan Hittenschwiler (CEFE, Montpellier)
4 Sandra Barantal, Thése SIBAGHE Montpellier II, directeur de thése S. Hittenschwiler co-encadrement N. Fromin et moi-méme
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chimique des litieéres sur les cycles du carbone, du phosphore et de 1’azote ont été étudiées en
analysant (i) le comportement et I’activité de la macrofaune et (ii) les activités et la structure des
communautés microbiennes impliquées.

Contrairement a 1’hypothése formulée initialement et montrant plutdét un contrdle
majoritaire de la qualité du carbone (Coq et al., 2010; Héttenschwiler and Jorgensen, 2010) , ainsi
que la grande variabilité des ratios N :P foliaires (Haittenschwiler et al., 2008), les premicres
observations ont montré des effets interactifs des ressources sur la décomposition (Barantal et al.,
2012, Figure 7). Ces résultats suggerent des limitations nutritives multiples, identiques a celles
mises en évidence par Elser et al. (2007), Harpole et al. (2011) et Vitousek et al. (2010) et
contraires a la loi de Liebig (Sterner and Elser, 2002). La co-limitation NP mise en évidence est
largement controlée par la disponibilité en P des feuilles et par leur stoechiométrie.
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Figure 7 : Effets nets des nutriments (NP, CP, CNP) sur la perte de masse de liticre en fonction des teneurs
initiales en P du substrat en présence ou absence de faune du sol (d’aprés Barantal et al ; 2012).

Quels sont les mécanismes sous-jacents a cette co-limitation NP de la décomposition ? De
maniére constitutive, les éléments N et P sont contenus dans les feuilles dans des molécules
différentes - la majeure partie de I’azote étant présente sous forme d’amide alors que le phosphore
apparait plutét dans des mono ou di-ester (Caldwell, 2005) — ce qui entraine la formation de
gamme variée d’enzymes telles que des cellulases, peroxydases ou phosphatases par les
champignons décomposeurs (Sinsabaugh, 2010). La dégradation de 1’azote, distribué¢ dans
plusieurs classes de polymeéres, et son acquisition par les microorganismes sont moins directes que
celle du phosphore qui dépend uniquement de la rupture d’une liaison ester par les phosphatases.
Ainsi, les décomposeurs ajustent leur acquisition en carbone suivant les teneurs en azote du
substrat considéré (Manzoni et al., 2008), alors que la disponibilité en phosphore, et donc les
besoins en microorganismes, influence directement 1’activité phosphatase (Olander & Vitousek,
2000; Vitousek et al., 2010). Dans ce contexte et au vu des résultats observés, I’hypothése proposée
est une co-limitation de la décomposition en deux temps : une dynamique d’abord limitée par
I’azote avec du phosphore facilement accessible mais qui devient rapidement limitant du fait de la
faible quantité présente dans les systémes tropicaux (Vitousek et al., 2010). Cette hypothése a été
validée via une étude’® en laboratoire des dynamiques temporelles de décomposition des litiéres
sous ajout conjoint de N et P. Il apparait que 1’azote est limitant dans les premiers stades de
décomposition alors que le phosphore ne devient limitant qu’a partir de quatre a cinq mois de
décomposition (litieres de Platonia et Vochysia respectivement). En utilisant un modéle classique
de décomposition (M; = My * exp™*! — Olsen 1963), nous avons mis en évidence, non seulement
une variation des vitesses de décomposition dans le temps, selon les especes de litieres et de I’ajout
d’¢éléments nutritifs, mais aussi que la provenance de la litiere (effet espéce) a un effet plus

5 Stage M2 FAGE Jean Marchal, 2010, Limitations nutritives de la décomposition des litiéres en forét tropicale humide (Guyane frangaise)
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significatif que I’élément nutritif (ou la combinaison d’éléments) considéré (Figure 8). Cela
indique que la nature et 1’étendue des limitations sont fortement dépendantes des steechiométries
NP initiales des litiéres foliaires.

Comment cette contrainte se répercute-t-elle sur le fonctionnement de la communauté
fongique ? Pour répondre, I’analyse des activités enzymatiques de dégradation apparait pertinente.
En effet, la décomposition des litiéres est largement conduite par les enzymes extracellulaires
sécrétées par les microorganismes pour minéraliser carbone, azote et phosphore. Ainsi, on
schématise de maniére classique le processus de décomposition comme une boucle
successionnelle dans laquelle de fortes interactions s’établissent entre substrat, microorganismes
et exoenzymes (Sinsabaugh et al., 2002).

Légende
*& AN A Platonia

1.0

06

04
Effet addition de NP sur
0

Proportion de la masse initiale restante

0.2

Rapport N:P initial

vy

A

0.0
1

T T T T T T
0 200 400 600 800 1000
Temps (jours)

Figure 8 : a) Cinétique de décomposition de liticres de feuilles de trois espéces (Hym = Hymenea courbaril, Pla
= Platonia insignis, Voc= Vochysia tomentosa) pour trois traitements (N : ajouts d’azote, P : ajouts de phosphore,
NP : ajouts d’azote et de phosphore, T : témoin) modélisé selon le modéle de Olsen (1963) : Mi=My exp™ , ou
My et M sont les masses restantes initiales et au temps t, k la constante de décomposition. B) Relation entre I’effet
calculé de 1’addition sur la décomposition et le rapport N :P initial des liti¢res.

Les données d’activités enzymatiques relevées permettent d’analyser le fonctionnement
des communautés fongiques puisqu’elles constituent une maniére rapide et sensible de mesurer
les changements de la qualité du substrat. La diversité fonctionnelle des communautés estimée
selon Bending et al. (2004) confirme le role majeur de la stoechiométrie initiale des feuilles dans
la litiére mais aussi un investissement majoritaire dans une ou quelques enzymes (diminution des
indices durant la décomposition) traduisant les changements de limitation au cours du temps et
donc la nécessité de dégrader des composés plus récalcitrants.

Les effets de la diversité des litieres sur la décomposition se traduisent par un effet non-
additif synergique des mélanges de litieres, largement favorisé par la faune détritivore et par une
forte dissimilarité steechiométrique dans les mélanges. Il semble qu’une plus grande hétérogénéité
des ratios C:N:P dans les mélanges de litiéres de feuilles augmente les ressources carbonées,
azotées et phosphorées pour la faune et donc accélére la décomposition (Figure 9, Barantal et al.,
2014). La faune du sol influe de maniére plus significative sur les processus microbiens de
décomposition dans les écosystémes tropicaux que sous des latitudes plus élevées (Wall et al.,
2008). Ainsi, les herbivores invertébrés libérent des quantités d’azote et de phosphore labiles qui,
potentiellement, impactent la séquestration de carbone dans les sols (jusqu’a 681, 37 et 2.1 kg.ha
Lyear! de C, N et P respectivement dans une forét amazonienne, Metcalfe et al., 2013). Ces
résultats suggérent une complémentarité des ressources émergeant des interactions a long terme
entre les arbres et les organismes décomposeurs.
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De maniére parallele, la qualité du carbone ainsi que les teneurs en P des feuilles de litieres
expliquent plus de 50% de la variabilité de la respiration microbienne du sol sous-jacent (Fanin et
al., 2011), processus microbien co-limité par le carbone labile et les faibles teneurs en phosphore
du sol (Fanin et al., 2012). Les limitations différentielles entre litiéres et sols semblent li¢es a des
modifications de structure des communautés microbiennes, en particulier a des changements de
ratios champignons:bactéries et de proportions copiotrophes et oligotrophes (Figure 10, Fanin et
al., 2014).

Figure 10 : Analyse en composantes principales de profils CLPPs
des communautés microbiennes du sol apres fertilisation (C : ajout
de carbone, N : ajout d’azote, P : ajout de phosphore, CP, NP, CN,
CNP : ajouts des éléments combings). Les plots fertilisés par une
combinaison contenant du P et n’importe quel autre élément se
distinguent des plots fertilisés par un seul élément ou une
combinaison sans P.
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Collectivement, ces résultats mettent en évidence un effet majeur des espéces d’arbres via
les feuilles de litieres et leurs mélanges sur le processus de décomposition. La diversité spécifique
des arbres ¢élevée en forét tropicale, associée a une grande variabilité¢ de la qualité chimique des
mélanges de litieres au sol, engendre une mosaique de contraintes nutritionnelles qui module la
distribution des nutriments disponibles pour les organismes décomposeurs. Cela induit un controle
de la structure, de la stoechiométrie, de 1’abondance et de 1’activité des communautés
microbiennes dans les litieres mais aussi des communautés présentes dans le sol sous-jacent.
L’importance de la contrainte stoechiométrique sur les microorganismes décomposeurs ainsi que
I’implication importante de la faune détritivore sur les processus de décomposition confirment le
role majeur des communautés végétales au sein des biomes tropicaux. Ils mettent en avant la
nécessité absolue de mieux décrire — en termes de diversité spécifique et fonctionnelle - les
différentes communautés de décomposeurs et de détritivores associées au fonctionnement des
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cycles du carbone et des nutriments, et donc au maintien des fonctions primordiales d’un
écosysteme forestier.

La caractérisation de la diversité fonctionnelle des communautés de décomposeurs, et
celles des champignons saprotrophes des litiéres et du sol, peut aussi étre analysée dans le contexte
des impacts des changements globaux sur le fonctionnement des écosystémes. Etant donné le role
majeur de ce processus, il semble pertinent de définir un bioindicateur capable de rendre compte
du processus de décomposition. Il doit étre basé sur le fonctionnement des communautés
saprotrophes via la mesure des enzymes de dégradation. En complétant ceux déja existants liés
aux cycles du carbone et de I’azote, un bioindicateur de ce type permettrait de mieux caractériser
les modifications de fonctionnement du sol constatées lors de perturbations. Cependant, un tel
travail demande au préalable de s’assurer que les activités enzymatiques ciblées constituent des
proxys satisfaisants du fonctionnement des communautés saprotrophes. De plus, il s’agit de
vérifier quelles sont les variabilités spatiales et temporelles de leur expression au sein des litiéres
et des sols des différents écosystémes forestiers. Par ailleurs une modification drastique du
fonctionnement des sols suite a une perturbation et induisant une modification de la qualité de la
matiere organique doit se traduire par des modifications d’expressions de ces bioindicateurs.

Toujours avec ’objectif de définir des indicateurs synthétiques pertinents permettant de
comprendre le fonctionnement du cycle de I’azote dans un écosystéme forestier, je me suis ensuite
intéressée a I'utilisation des différentes formes d’azote des sols par les arbres.

Plusieurs mécanismes ont été proposés pour expliquer la coexistences des especes au sein
des communautés locales (pour une revue Gotzenberger et al., 2011). Ainsi, les modéles neutres
d’assemblages soulignent 1I’importance des processus stochastiques et assument que la structure
des communautés résulte de processus locaux aléatoires (Hubbell, 2005; Matthews and Whittaker,
2014). A T’opposé, le modéle de niche propose que des mécanismes tels que le filtrage
environnemental, la différenciation fonctionnelle ou les interactions biotiques structurent
fortement 1’assemblage des communautés (HilleRisLambers et al., 2012). Il ne semble, cependant,
qu’aucun de ces mécanismes ne soit exclusif pour expliquer la diversité et la distribution des
especes.

Dans des environnements limités en azote, ressource limitante clé de la productivité primaire nette,
la complémentarité de niche favorise la coexistence lorsque les plantes limitent la compétition par
des mécanismes spécialisés d’absorption de 1’azote (Wittich et al., 2014). Dans les foréts
tropicales, plusieurs études ont li¢ les stratégies d’acquisition de 1’azote des arbres a leur statut
successionnel, les espéces pionnicres absorbant préférentiellement le nitrate et les espéces de fin
de succession plutdt I’ammonium (Aidar et al., 2003,Fredeen et al., 1991; Stewart et al., 1988,
Figure 11). Il semble pourtant que les espéces tropicales montrent un certain degré de flexibilité
concernant la forme de ’azote absorbée, en particulier parce que les adaptations liées au
partitionnement des formes d’azote sont plus faiblement soumises a une pression de sélection dans
ces écosystémes ou 1’azote n’est pas le premier élément limitant (Andersen et al., 2017; Andersen
and Turner, 2013; Houlton and Sigman, 2007; Russo et al., 2013; Wittich et al., 2014). Au sein
d’une communauté, 1’utilisation des différentes formes minérales d’azote (nitrate ou ammonium)
refléte une complémentarité fonctionnelle des arbres (Roggy et al., 1999a ; Roggy et al. 1999b ;
Pornon et al., 2007). En effet, les deux processus microbiens clés, la dénitrification (réduction du
nitrate en diazote) et la nitrification (transformation de I’ammoniaque en nitrite puis en nitrate),
présentent une répartition spatiale hétérogeéne ce qui induit une variabilité spatiale des teneurs en
nitrate ou ammonium (Wang et al., 2010). Ainsi, certains auteurs (Vitousek et al. 1998) proposent
que le taux de nitrification serait plutdt élevé dans les sols de début de succession, alors que
I’ammonification dominerait dans les sols de fin de succession dans la plupart des foréts tropicales.
Cependant, les modifications des taux de nitrification ou des teneurs en azote dans les sols
pourraient simplement étre expliquées par des changements de productivité nette puisque celle-ci,
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de méme que les taux d’absorption de 1’azote par les plantes, tend a étre plus élevée dans les
premiers stades de la succession puis a diminuer au cours de la succession (Wardle 2002).
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En Guyane, certains travaux suggerent, sur la base de signatures isotopiques foliaires, des
nutritions azotées différentes parmi des especes d’arbres co-occurrentes (Guehl et al. 1998 ,Roggy
et al., 1999a). Cette hypothéese a été vérifiée en étudiant deux espéces représentatives, abondantes,
non-fixatrices et co-occurrentes de la forét guyanaise, Eperua falcata Aublet
[Fabaceae/Caesalpinoideae] et Dicorynia guianensis Amshoff [Fabaceae/Caesalpinoideae]
(Schimann et al 2008). Contrairement aux feuilles des litiéres dont les valeurs de 8'°N sont trés
homogénes du fait de la dispersion latérale et au mélange de feuilles au sol (Guehl et al. 1998), les
feuilles de canopée présentent des signatures contrastées qui suggerent une assimilation
préférentielle d’ammonium pour une espéce et de nitrate pour I’autre. Ceci est aussi corroboré par
les signatures isotopiques de I’ammonium et de nitrate effectuées dans les sols confirmant des
observations antérieures (Roggy et al. 1999a ; Roggy et al. 1999 ; Guehl et al. 1998). De plus,
d’autres mécanismes — la séparation spatiale de la nitrification et de la dénitrification, une
colonisation les litiéres par les racines (Figure 12) - combinés a I’exsudation par les racines de
flavonoides inhibant la dénitrification dans la rhizosphére d’E. falcata uniquement (Michalet et
al., 2013) - suggerent que les deux especes ont des stratégies d’acquisition de 1’azote bien
différentes. Complémentaires, elles se retrouvent aussi dans des habitats dont les sols ont des
origines pédologique différentes et ayant des teneurs en azote trés contrastées (Roggy et al., 2014).
L’ensemble de ces résultats permet de dresser un schéma conceptuel détaillant les différentes
stratégies d’utilisation de I’azote (Figure 12).

La stratégie nutritionnelle complémentaire observée chez D. guianensis et E. falcata est-
elle aussi présente chez d’autres especes d’arbres coexistant dans un méme habitat. Si cela est le
cas, qu’est-ce-que cela signifie en termes de fonctionnement des communautés d’arbres ? Si I’on
s’attend a des changements de composition en especes du fait de tolérances individuelles variables
aux conditions environnementales changeantes, ces changements de composition entrainent-ils par
conséquent la coexistence d’espéces ayant des stratégies d’acquisition d’azote complémentaires
du fait d’un partitionnement des sources d’azote disponibles ? Pour répondre a ces questions, nous
nous sommes appuyés sur le jeu de données rassemblé au cours du projet BRIDGE?: les mesures
de 8'°N et teneur en azote foliaires de plus de 13448 feuilles échantillonnées sur 4672 arbres
représentant 66 espeéces représentatives le long d’un gradient de précipitation sur un ensemble de
9 parcelles de lha (Figure 13).

¢ Bridging Information on Tree Diversity in French Guiana, ANR 2006, http://bridge.ecofog.gf/, coord. J. Chave et C.
Baraloto
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Figure 12 : a gauche : abondance naturelle des feuilles en 15N (615N %o, means +- SE) de Dicorynia guianensis
(points noirs) et Eperua falcata (carrés blancs) dans les parcelles de foréts développées sur 2 domaines
géomorphologiques différents en Guyane Frangaise. Six parcelles de 1 ha : domaine volcano-sédimentaire (CP1,
CP6, CP7) contenant 0.83% N et domaine schiste (CP2, CP3, CP4) contenant 0.51% N. a droite : schéma
conceptuel détaillant les stratégies d’utilisation de 1’azote de D.guianensis et E.falcata en relation avec le cycle de
I’azote dans une forét tropicale humide. * from Bereau and Garbaye (1994)

Pour chaque individu, la proportion du contenu foliaire en azote provenant de I’ammonium

et celle provenant du nitrate a été calculée, en utilisant les signatures isotopiques des feuilles et du
nitrate et de ’ammonium du sol (Roggy et al. 1999 et Roggy et al. soumis pour le détail de la
méthode de calcul). Les hypothéses étaient : i) dans les communautés d’arbres, les espéces
coexistent en partitionnant les sources d’azote dans des niches relativement spécialisées, ii) des
modifications graduelles de 1’environnement induisent des modifications dans la composition en
especes des communautés, principalement du fait de remplacement au sein d’un type fonctionnel.
Les résultats montrent que la majorité des individus et des espéces sont capables d'utiliser les 2
sources d'azote du sol : en moyenne, 54% de 1’azote dans les arbres provient du nitrate et 46% de
I’ammonium (Figure 14a), confirmant la grande flexibilité des espéces concernant leur nutrition
azotée (Houlton & Sigman 2007, Russo et al 2013). Cette flexibilit¢ permet aux individus
d’absorber la forme d’azote la plus abondante dans leur rhizosphére (Mayor et al. 2014).
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Nos résultats contredisent en partie la théorie proposée par Aidar (2003) ou Ribeiro et al
(2013) qui suggérent que la complémentarité des ressources se manifeste par des especes absorbant
préférentiellement de I'ammonium et d'autres du nitrate, permettant ainsi leur coexistence en
diminuant la compétition pour cet élément. Dans les foréts que nous avons étudiées, seule une
minorité des especes s’avere utilisatrice préférentielle de nitrate ou d’ammonium, et on observe
des différences marquées entre les espéces (Figure 14 b). Si 1'on définit la niche pour la nutrition
azotée non plus comme le fait, pour une espece, d'absorber du nitrate ou de I'ammonium, mais
comme la proportion de nitrate (et donc d'ammonium) qu'une espéce est capable d'absorber, alors
nos résultats indiquent que toutes les niches sont remplies au sein des communautés. L'assemblage
fonctionnel similaire — c'est-a-dire la distribution des proportions de nitrate et d'ammonium
absorbés par les arbres (Figure 14a) — est maintenu le long des gradients environnementaux par un
remplacement élevé des espéces entre les communautés. De plus, nous avons constaté une absence
de relation entre le taux de croissance des arbres (Relative Growth Rate, qui renseigne sur le statut
¢cologique des espeéces) et la proportion de nitrate utilisée, ce qui indique aussi que le statut des
especes dans la succession n’est pas lié a la forme d’azote absorbée. Ce type d’approche avait
jusqu’a présent été utilisée au niveau d’espéces modeles. Dans cette étude, de maniére originale,
nous I’utilisons afin d’interpréter les patrons de 8'°N foliaires a 1’échelle de la communauté,
affinant ainsi la compréhension des stratégies nutritionnelles azotées dans des communautés
d’arbres de foréts tropicales humides.

Certains outliers extrémes ont été occasionnellement détectés (e.g. Capparis maroniensis
[Brassicaceae], Neea floribunda [Nyctaginaceae]), et donc exclus parce que ces individus
pourraient appartenir a des especes ectomycorhiziennes. En effet, bien que peu fréquente dans ces
écosystémes néotropicaux, la symbiose ectomycorhizienne est présente sur des espéces de la
famille des Polygonaceae ou des Nyctaginaceae (Béreau et al., 1997) mais aussi sur un certain
nombre d’autres espéces (Roy et al., 2016 ; 2017 et observations personnelles). Les grandes
variations des signatures isotopiques de 1’azote observées dans les feuilles des espéces d’arbre
non-fixatrices peuvent aussi s’expliquer par la présence de symbiose mycorhizienne (Hogberg
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1997). Cette symbiose favorise 1’acces des plantes a des formes d’azote peu disponibles, qui
peuvent étre appauvries (e.g. dans les litieres) ou enrichies (e.g. horizons minéraux) en azote,
comparées aux formes assimilables par des plantes non mycorhiziennes (Hobbie and Hogberg,
2012). Les hyphes mycorhiziens ont un diamétre inférieur a celui des racines fines, leur permettant
d'explorer plus efficacement le sol pour les nutriments et de nombreuses especes forment des
rhizomorphes (hyphes agrégés) pour accéder a des ressources a plus longues distances (Peay et
al., 2011). Par ailleurs, certains champignons ectomycorhiziens sont capables de produire des
enzymes de dégradation afin d'accéder a des formes d'azote organique (Read and Moreno, 2003),
utilisant les molécules carbonées provenant de leur hote afin de dégrader des molécules organiques
récalcitrantes et complexes et libérant ainsi de 1'azote (Lindahl and Tunlid, 2014a). Quelques rares
études expérimentales ont analysé ’influence des champignons mycorhiziens sur le 8N des
plantes. Dans leur synthése, Hobbie & Hogberg (2012) proposent que la variabilité des valeurs
8N observée a I’échelle de I’écosystéme est le résultat des interactions entre plantes,
champignons mycorhiziens et le sol. A une échelle large, le type d’association mycorhizienne
explique environ le tiers de la variation des 8'°Nfoliaires (Craine et al., 2009, Figure 15).
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Ces considérations ameénent a revisiter I’ensemble de ces résultats, en particulier au vu des
derniéres observations de terrain: des fructifications fongiques de genres supposés
ectomycorhiziens ont été récoltées sur I’ensemble du territoire guyanais et dans plusieurs habitats
différents (voir chapitre ci-dessous). Cela implique que 1’association ectomycorhizienne est plus
présente qu’attendue dans les foréts guyanaises et dans différents habitats méme si elle reste peu
fréquente. En particulier, on suppose qu'elle pourrait étre plus fréquente dans des habitats aux sols
trés oligotrophes et trés drainants tels que des foréts sur sables blancs, des foréts sur inselbergs ou
sur cuirasse granitique démantelée. On sait aussi que la majorité des arbres en Guyane présente
une symbiose endomycorhizienne a arbuscules (Béreau and Garbaye, 1994). Le poids relatif des
deux types de symbioses dans la nutrition des arbres reste mal évalué dans un environnement
marqué par une forte saisonnalité ainsi qu'une hétérogénéité de 1'habitat a 1'échelle locale et
régionale. Le type de mycorhization pourrait constituer un moyen supplémentaire pour les espéces
végétales de réduire la compétition pour l'acquisition de 1'azote. Les différentes formes d'azote
absorbées entre les individus mais aussi entre les espéces que nous observons pourraient donc
aussi refléter des différences fonctionnelles des symbiotes racinaires (Andersen et al., 2017 ; Read
and Moreno, 2003). Les champignons endomycorhizien a arbuscule (AM) absorbent
principalement des nutriments sous forme minérale (Read and Moreno, 2003) alors que les
ectomycorhiziens (EM) sont capables de les absorber aussi sous forme organique (Lindahl and
Tunlid, 2014b). Le réseau fongique EM favorise la survie des plantules dans des conditions
limitantes et 'acces a la canopée (van der Heijden and Horton, 2009) ; de plus la barriére physique
créée par le manteau de Hartig généré autour des racines est une protection supplémentaire contre
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les pathogenes (Laliberté et al., 2014). De ce fait, les plantes EM développent des rétroactions
positives alors que, chez les plantes AM, elles sont négatives ou neutres (Bennett et al., 2017,
Teste et al., 2017). Pour mieux identifier les compromis fonctionnels entre les espéces et I’impact
du mutualisme sur leur coexistence, Peay (2016) définit la niche mutualiste qui inclus non
seulement les propriétés abiotiques de 1'environnement (Hutchinson, 1957) et la compétition et la
prédation entre especes (Pulliam, 2000) mais aussi les interactions mutualistes. Dans ce contexte,
Gerz et al. (2017) ont récemment montré non seulement que la symbiose mycorhizienne induit
une différentiation de niche mais aussi que I'expansion de la niche réalisée des plantes dépend de
leur capacité a croitre avec ou sans champignons symbiotiques. Le mécanisme proposé pourrait
étre une dynamique énergétique cout-bénéfice mise en place par les plantes pour maintenir des
champignons mycorhiziens dans leurs racines. Cette étude a été réalisée sur l'ensemble de la flore
répertoriée aux Pays-Bas, c'est-a-dire a la fois des formes végétales multiples et en milieu tempéré.
Il reste que cette approche pourrait étre un moyen original d'analyser les différentes stratégies
nutritionnelles pour expliquer la coexistence d'especes présentes dans un milieu hyperdiverse
tropical.

2. Modele microbien et assemblages des communautés

L’Ecologie des Communautés analyse les mécanismes qui régissent les assemblages de
communautés dans 1’espace et le temps. Robert H MacArthur a, le premier, donné une définition
formalisée de I’Ecologie des Communautés — « any set of organisms currently living near each
other and about which it is interesting to talk »’ - et ainsi permis de passer d’une science plutot
descriptive a des études plus mécanistiques. De Darwin - qui reconnait 1’importance des
interactions biotiques® - a Hubbell qui énonce la Théorie Neutre de la Biodiversité®, les plus
grandes théories ont été énoncées a partir d’observations et de données recueillies chez les Plantes
et/ou les Animaux. Ce n’est que trés récemment que I’Ecologie Microbienne s’empare du sujet et
que certains auteurs soulignent le fait que, malgré leur role crucial et leur biodiversité énorme, trés
peu d’études documentent les patrons de biodiversité spatiaux et temporels des communautés de
microorganismes. Ainsi, Green & Bohannan (2006), en synthétisant les données disponibles a
I’époque, concluent que certains patrons spatiaux de biodiversité — les relations distance-decay,
aires-especes et le ratio richesse locale:globale — semblent s’appliquer aussi aux communautés de
microorganismes (en I’espece il s’agissait des Bactéries, Archées et micro-Eucaryotes libres) et
pourraient étre universels. Toujours en 2006, Martiny et al. revisitent les études de biogéographie
des microorganismes en faisant I’hypothése que les régles régissant la biogéographie chez les
microorganismes seraient similaires a celles des macroorganismes mais concluent que certaines
de ces régles pourraient s’avérer spécifiques aux microorganismes. Par ailleurs, ces auteurs
proposent un cadre conceptuel afin de décorreler les facteurs historiques et contemporains influant
les patrons de biodiversité. Depuis, I’arrivée des approches moléculaires de séquencage massif,
I’explosion de la quantité de données rendues publiques via les bases de données ainsi que des
capacités de calcul ont révolutionné 1’Ecologie Microbienne et donc la maniére dont il est possible
dorénavant d’aborder ces questions. Face a cette nouvelle ére, il était devenu nécessaire de
développer un cadre conceptuel définissant les régles d’assemblages des communautés
microbiennes dans le contexte des théories de macroécologie, tout en reconnaissant les
particularités des microorganismes. Nemergut et al. (2013) proposent de s’appuyer sur les
concepts développés par Vellend (2010), en particulier parce qu’il reconnait le role central de la
diversification mais aussi qu’il tient compte de processus neutres et du concept de niche pour
structurer les communautés. Ainsi, Vellend (2010), propose quatre processus majeurs pour
expliquer les assemblages de communautés : la sélection (‘a deterministic fitness difference

" The Theory of Island Biogeography, MacArthur RH and Wilson EO, 1967, Princeton University Press, Princeton, NJ
8 On the Origin of Species, Darwin 1859
® The Unified Neutral Theory of Biodiversity and Biogeography, Hubbell SP, 2003, Princeton University Press, Princeton, NJ
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between individuals of different species'), la dérive (‘random changes in species relatives
abundances’), la spéciation ('the creation of new species’), et la dispersion ('the movement of
organismes across space'). Postulant que le plus grand défi de I’Ecologie des Communautés est
bien de faire le lien entre processus et patrons, il propose une théorie conceptuelle générale de la
discipline (Figure 16).
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Figure 16 : Théorie générale d’Ecologie des Communautés
proposée par Vellend (2010): « Species are added to
communities via speciation and dispersal, and the relative
abundances of these species are then shaped by drift and
selection,as well as ongoing dispersal, to drive community
dynamics. The precise way in which these processes interact
to determine community dynamics varies tremedously from
case to case, jsut as the processes that determine evolutionary
change interact in ways that vary tremendously in each
case. »
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Au-dela d’une simple question de terminologie ou de chemins historiques différents suivis
par I’Ecologie et I’Ecologie Microbienne, un certain nombre de caractéres propres aux
microorganismes fait qu’il est difficile de simplement leur transposer les grandes régles
d’assemblages édictées pour des communautés d’organismes supérieurs. Ces différences peuvent
amener a moduler 1’influence de certains processus sur les communautés. Tout d’abord, leur petite
taille facilite leur dispersion passive par le vent ou I’air. Darcy et al. (2011) et Finlay (2002)
observent une distribution globale de bactéries du genre Polaromonas et de Diatomées qu’ils
attribuent a la taille des organismes considérés. En 2011, Wilkinson et al. utilisent un mode¢le de
circulation d’air atmosphérique et montrent que les microbes aériens les plus petits (<20 um) sont
plus susceptibles d’étre dispersés a grande échelle. De plus, pour un certain nombre de
microorganismes, la dormance est un trait de résistance qui pourrait participer au maintien de la
diversité microbienne. La dormance est une réponse a un stress environnemental et correspond a
un état réversible d’activité métabolique réduite. Elle permet la coexistence d’especes
fonctionnellement redondantes et génére des banques de spores, permettant ainsi aux
communautés microbiennes de répondre aux changements environnementaux via des
recrutements rapides (Lennon & Jones, 2011). On estime a moins de 10% la part active d’une
communauté microbienne, ce qui laisse un réservoir potentiel de diversité énorme. Par ailleurs, les
microbes peuvent révéler une plasticité phénotypique trés variée qui, couplée a des temps de
génération trés courts, autorise des réponses des communautés aux modifications
environnementales a des échelles de temps impossibles pour les organismes plus grands.
Finalement, le cadre conceptuel de Vellend offre le moyen d’apporter des perspectives plus
mécanistes aux observations pléthoriques de patrons qui suggérent des mécanismes variés
structurant communautés dans le temps et I’espace. Ainsi, Powell et al. (2015) observent des
différences claires de régles d’assemblages de communautés entre bactéries et champignons dans
différents horizons de sol a I’échelle de I’Ecosse. En ciblant des groupes microbiens
taxonomiquement et écologiquement divergents, ils démontrent des contributions variables de
processus déterministes et stochastiques sur les assemblages de communautés. En particulier, ils
expliquent la biogéographie des bactéries par le turnover de 1’habitat alors que les communautés
fongiques semblent beaucoup plus influencées par les limites de dispersion, malgré des différences
de tailles de propagules (0.2-20 um chez les Bactéries, 5-50 um chez les Champignons) ou de
capacité de résilience en réponse aux stress. Les caractéristiques écologiques propres a certains
groupes de microorganismes peuvent conduire a des structurations fortes des communautés le long
de gradients environnementaux a petite échelle (Peay et al., 2017) ou large échelle (Tedersoo et
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al., 2014a). Les différentes stratégies écologiques ou encore les histoires évolutives des groupes
de microorganismes doivent donc impérativement étre prises en compte lors de généralisation de
théories et concepts régulant I’assemblage des communautés.

Aprées avoir exploré les aspects fonctionnels des communautés microbiennes, je me suis
intéressée aux communautés de Champignons dans les sols et les litieres de la forét tropicale ainsi
qu’a leurs interactions (sensus lato) avec les communautés d’arbres.

Sur le Plateau des Guyanes, les collections historiques de spécimens fongiques restent
relativement rares. Elles débutérent a la fin du XIX®™® siécle avec la collecte de Leprieur autour
de Cayenne et décrite ensuite par JPF Camille Montagne. Les 400 spécimens, toujours hébergés
au Muséum d’Histoire Naturelle de Paris, sont notamment des Ascomycétes ainsi que des
Hyménomycétes, dont les espéces emblématiques Cantharellus guyanensis Mont. et Scleroderma
sinnamariense Mont. Coté brésilien, sur le Rio Negro, ¢’est Miles Joseph Berkeley qui rassemble
les premiéres collections a la méme période'’. Plus tard, entre 1988 et 2005, Régis Courtecuisse
(Univ. de Lille) a collecté et décrit plus de 700 spécimens et estime a plus de 50000 le nombre
d’especes potentielles en Guyane. Dans la région, existent aussi la collection de Pegler et Fiard
aux Antilles (Pegler, 1983) qui consiste en plus de 400 espéces d’Hyménomycetes ; la collection
de Henkel et al. au Guyana (tropicalfungi.org), a ce jour plus de 180 espeéces majoritairement
ectomycorhiziennes provenant des foréts monodominantes a Dicymbe, Aldina et Pakaraimaea
(Henkel et al., 2012; 2002; Moyersoen, 2012). ; ou encore la collection de Singer prés de Rio
Négro en Amazonie (Singer, 1988; Singer and Aguiar, 1986) dans des foréts de sables blancs et
dans le reste du Brésil (Baltazar et al., 2010; Sa and Wartchow, 2013; Sulzbacher et al., 2017;
Trierveiler-Pereira and Baseia, 2009) ; mais aussi des collections plus sporadiques en Colombie et
au Venezuela (Vasco-Palacios and Franco-Molano, 2013). Il reste donc un énorme travail de
collecte, description et identification de la Fonge Guyanaise et du Plateau des Guyanes, et plus
généralement en Amérique du Sud.

La compréhension des mécanismes d’assemblages des communautés de champignons
dans un milieu tropical telle que je I’envisage passe par une premiére étape nécessaire et de longue
haleine : la mise en place d’inventaires structurés permettant la documentation et la description
des espeéces de Champignons présentes dans différents types de milieux. Cela passe par
I’établissement d’un lien efficace entre les espéces décrites et référencées dans Mycobank, Index
Fungorum ou GBIF et les séquences déposées et accumulées dans les bases de données du type
GenBank ou Unite. Cela nécessite le développement d’une méthodologie simple a implémenter
qui permette de récolter des données de maniére fiable et reproductible mais surtout la mise en
place d’un réseau de collaboration avec des responsables de collections de Musées ainsi que des
mycologues.

19 Berkeley M.J. 1856. Decades of fungi. Decades LXI — LXII Rio Negro fungi. Hooker’s Journal of Botany and Kew Garden Miscellany 8, 272-
280

Et

Berkeley M.J. & Cooke, M.C.1876. The Fungi of Brazil, including those collected by J.W.H Trail, Esq., M.A., in 1874. Botanical Journal of the
Linnean Society, vol 15, Issue 86, 363-398
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Figure 17 : Pages extraites
de Montagne, Jean Frangois
Camille. “Cryptogamia
Guyanensis Seu Plantarum
Cellularium in Guyana

s Gallica Annis 1835-1849 a
11 Cl. Leprieur Collectarum
e Enumeration Universalis.”
4 & Annales Des Sciences

Naturelles, Botanique 3
(1855): 91-144.

https://issuu.com/scduag/docs/gad11053

Pour ce qui concerne les Champignons de Guyane, je me suis attachée a mettre en place des
collaborations avec des mycologues taxonomistes afin de mener des inventaires a travers le
territoire. La démarche a été de développer un protocole d’inventaire des fructifications fongiques
— majoritairement Basidiomycétes et Ascomycétes — qui soit facile a mettre en ceuvre,
reproductible et qui permette d’obtenir a la fois des spécimens, leurs descriptions morphologiques,
leurs ADN, ainsi que les métadonnées associées aux sites investigués. Succinctement, ce protocole
s’appuie sur des parcelles botaniques d’inventaires classiques (c’est-a-dire généralement 1
hectare) dans lesquelles nous collectons dans 3 sous-parcelles de 40 m? toutes les fructifications
rencontrées pendant un temps imparti afin de controler I’effort de collecte. Pour chaque collecte,
les spécimens sont décrits sur le terrain en se basant sur la littérature (Pegler, 1983) ainsi que sur
I’expertise de collégues présents. Aprés photographie in situ, un ensemble de données sont notées
(hauteur, largeur du chapeau, présence de rhizomorphes, type de substrat, type de sol, topographie,
géolocalisation de la parcelle), un sous-échantillon est prélevé pour analyse moléculaire, puis le
spécimen est conservé sec. Avec 1’expérience et I’accumulation des missions de terrain, nous
avons mis au point un « labo de campagne » relativement simple a mobiliser permettant de réaliser
les mesures et de conserver correctement les échantillons. Nous avons aussi développé une
méthode informatique de prise de mesures et de caractéristiques morphologiques a l'aide de
l'application Cybertracker (www.cybertacker.org) qui permet de limiter les erreurs de saisies et les
pertes de données. Ce protocole a été appliqué lors de plusieurs missions d'inventaires sur
I’ensemble de la Guyane et dans différents types de milieux'!, et en collaboration avec Mélanie
Roy'2. Ainsi, en 2012, les Stations des Nouragues, de Paracou, la piste de Saint-Elie et Laussat
(réseau Guyafor, www.ecofog.gf) ont été investiguées par une équipe de 12 mycologues et ont
permis la collecte de plus de 900 spécimens, dont 110 genres différents. Par la suite, entre 2012 et
2016, d’autres missions ont permis d’accumuler des spécimens et des données dans plusieurs
dizaines de sites sur la crique Limonade’, sur la Montagne de Kaw’, dans la réserve de la Trinité!?,
au mont Itoupé’, dans la zone du Centre Spatial Guyanais’, dans la réserve de I’Amana’ et dans le
massif du Mitaraka au sein des Monts Tumuc Humac'* (Figure 18).

' projets Labex CEBA annuel FUNGUY (A short overview of Fungi diversity in French Guiana) 2013 et stratégique DIADEMA (Dlssecting
Amazonian Diversity by Enhancing a Multiple taxonomic-groups Approach) 2013-2015

12 Laboratoire Evolution et Diversité Biologique — UMR 5174 — Toulouse

13 Projet DIADEMA (Labex CEBA)

!4 Projet DIADEMA (Labex CEBA) et mission La Planéte Revisitée en Guyane (www.laplaneterevisitee.org)
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L’identification morphologique et taxinomique de 1’ensemble des spécimens est réalisée
sur le terrain et complétée par une identification moléculaire (ADN ribosomaux ITS et 28S) par
confrontation des séquences aux bases de données. Les spécimens sont d’abord conservés au
laboratoire puis intégrent les différents Herbiers avec lesquels nous collaborons (PC, CAY, LIP,
MUCL). Les identifications sont confirmées ultérieurement a travers le réseau de taxonomistes
avec lequel nous collaborons maintenant réguliérement : Régis Courtecuisse, Stéphane Welti et
Pierre-Arthur Moreau (Université de Lille), Cony Decock (Université Catholique de Louvain,
Belgique), Christian Lechat (www.ascofrance.fr), Jacques Fournier, Gerald Grithn (ONF, Mende),
Terry Henkel (Humbolt State University, California, USA), Bart Buyck (Département de
Systématique et d’ Evolution, Museum National d'Histoire Naturelle, Paris), Annemieke Verbeken
(Département de Biologie, Universit¢ de Gent, Belgique), Felipe Wartchow (Department of
Systematics and Ecology, Universidade Federal da Paraiba, Joao Pessoa, Brazil), Marie Alice
Neves (Laboratorio de Micologia, Universidade Federal de Santa Catarina, Florianopolis, Brésil),
Aida Vasco-Palacios (University of Antioquia, Medellin, Colombie).

Les données d’identification, géographiques, environnementales, ainsi que les séquences
générées, sont rassemblées dans la base de données FUNGUY hébergée a EcoFoG et maintenant
intégrée au GBIF (doi :10.15468/ymvlrp, Jaouen et al submitted). Aujourd’hui, FUNGUY héberge
les données de plus de 5219 spécimens (97 familles et 361 genres, 90% étant des Basidiomyceétes).
Ce travail de fourmis, fruit de collaborations intenses, de longues missions de terrain, sans compter
le temps dédié a la gestion des spécimens et a la production des séquences au laboratoire, peut
sembler ingrat. Pourtant, les données accumulées permettent maintenant de compléter la liste de
especes de Champignons de Guyane (via le référentiel taxonomique TAXREF de I'INPN,
https://inpn.mnhn.fr) et de mieux connaitre la distribution géographique de certaines especes
emblématiques telles que la Chanterelle de Guyane (Figure 19, Henkel et al., 2014) ou encore
Scleroderma duckei sp.nov.(Baseia et al., 2016) ; et bien entendu la découverte de nouvelles
especes telles que Hypochnicium microsporum (Gruhn et al., 2014) ou Resinicium grandisporum
sp.nov. (Gruhn et al, 2017). Cela confirme, s’il en était besoin, la nécessité de continuer ces
collectes et de favoriser les projets permettant une collaboration entre écologistes et taxonomiste
(Truong et al., 2017).

A I’échelle de la Guyane, il devient alors possible de mieux comprendre la distribution des
especes dans les types forestiers. Nous avons systématiquement ciblé des foréts de ‘terra-firme’
(plateaux sur sol plutot argileux), des foréts de bas-fonds (bas de pente ou zones de flat sur sols
inondés périodiquement) et des foréts de sables blancs (plateaux sur sables blancs et/ou sur
cuirasse granitique démantelée, sensus Baraloto et al., 2011). Avec 28% seulement des spécimens
identifiés a I’espece mais 85% au niveau du genre, il apparait que les zones de foréts de plateaux
sur sols argileux sont les plus riches avec de grosses variations entre sites, certaines familles étant
beaucoup plus abondantes que d’autres (Figure 20). Les Agaricales, Polyporales et Russulales
représentent les 3 Ordres majoritaires avec 60%, 19% et 3% respectivement. Au sein des
Agaricales, la famille des Marasmiaceae représente plus de 37% des collectes avec des genres bien
représentés tels que Marasmius et Marasmiellus ou Tetrapyrgos, genres saprotrophes communs
des foréts tropicales. Les membres de la famille des Tricholomataceae représentent 24% des
spécimens, avec majoritairement des genres tels que Mycena, Collybia ou encore Gerronema.
Chez les Agaricaceae, les genres les plus rencontrés sont Lepiota, Leucoprinus et Leucoagaricus.
Plus rares, les genres ectomycorhiziens se rencontrent dans la majorité des sites visités, avec
Amanita, Russula, Cantharellus ou Cortinarius (Schimann et al, submitted).

Nous avons examiné les données acquises pour des genres ectomycorhiziens dans un
contexte amazonien en les comparant aux spécimens des Herbiers brésiliens. En effet, au fil des
missions de terrain, nous avions constaté avec étonnement la collecte quasi systématique de
spécimens associés a des genres connus pour étre ectomycorhiziens.
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Figure 18 : Principales missions d’inventaires menées dans le cadre de Diadema. a) Echantillonnage stratifi¢
le long de layons Habitats mis en place par I’ONCFS pour les suivis de populations d’animaux, avec
catégorisation des parcelles selon leur topographie (bas-fond, plateau ou pente). b) Principaux sites investigués
en Guyane. ¢) Exemples de mission et principaux partenaires.
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Figure 19: Phylogénie de I’'ITS obtenue a
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Figure 20: a) Proportions des principales
familles d’Agaricales collectées en Guyane ; b)
Effort d’échantillonnage pour les 9 sites
principaux de collecte; c)  Courbes
o N d’accumulation des spécimens par type de sol,
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En Guyane, les différences locales d’habitats sont principalement sous 1’influence des
types de sols et de la topographie ; la plupart étant des sols de type « terra-firme » avec une
répartition fragmentaire de sables blancs et autres sols oligotrophes. Ces zones oligotrophes, de
méme que les inselbergs ou les collines a cuirasses démantelées se caractérisent par une flore
relativement similaire, et notamment des espéces végétales connues pour étre des hotes
ectomycorhiziens telles que des Nyctaginaceae ou des Myrtaceae. Cela semble suggérer que ces
habitats seraient plus favorables aux champignons ectomycorhiziens. La littérature décrivait
jusqu’alors une diversité ectomycorhizienne unimodale et centrée sur les zones tempérées
(Tedersoo et al., 2012; Tedersoo and Nara, 2010) et une présence de cette symbiose plutot rare
sous les Néotropiques, ou seulement détectée dans quelques habitats, avec 1’exception notable des
foréts de sables blancs du Rio Negro vers Manaus au Brésil (Singer, 1988; Singer & Aguiar, 1986)
ou encore des foréts monodominantes a Dicymbe du Guyana (Henkel et al., 2002; Smith et al.,
2011; 2013). En nous basant sur les données d’herbier intégrées au Virtual Herbarium of Plants
and Fungi du Brésil (http://www.splink.org.br/) et les données de FUNGUY en Guyane, nous
avons mis en évidence une grande diversité et hétérogénéité des communautés ectomycorhiziennes
dans les foréts de sables blancs ainsi qu’une distribution trés large des genres ectomycorhiziens a
travers tout le Brésil, quel que soit le type de sol.
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Malgré les limites de 1’exercice, les données d’herbiers dessinent un premier schéma de la
distribution des espéces a 1’échelle amazonienne et corroborent les observations déja publiées
d’une symbiose ectomycorhizienne plutdt rare en Amazonie, avec des richesses trés basses
comparées a celles trouvées dans les Paléotropiques ou au Guyana. Cependant, nous avons montré
clairement que les espéces de champignons ectomycorhiziens persistent aussi dans les foréts
hyperdiverses de 1’Amazonie, probablement associées a un certain nombre d’espéces d’arbres
présentes dans ces foréts de terra-firme mais aussi de sables blancs (Figure 21, Roy et al., 2016).

Les collaborations mises en ceuvre depuis quelques années se concrétisent via la
formalisation de réseaux d’échanges et de travail, telle que I’initiative née a 1’issue de la session
“To the roots of trees: growing awareness of ectomycorrhizal symbioses in the neotropics” tenue
pendant un Congrés de Mycologie'® (Roy et al., 2017) et qui rassemble des écologues et des
mycologues travaillant sur les espéces de champignons ectomycorhiziens sous les Néotropiques,
ou encore le "South American Mycorrhizal Research Network" (Bueno et al., 2017). Ces échanges
confirment que I’étude des Ectomycorhizes en Amérique du Sud est en plein boom, avec des
taxonomistes décrivant des especes, voire des genres nouveaux dans des systémes tels que les
foréts de sables blancs, les foréts cotieres brésiliennes de la Mata Atlantica, dans les restinga
(habitats arides séparant la Mata Atlantica de 1’Amazonie) ou les dunes de sables. Ces études
montrent une occurrence de clades ectomycorhiziens dans de nombreux sites et habitats
disséminés dans les foréts basses néotropicales (Roy et al., 2016 pour une synthése sur le Brésil,
Sulzbacher et al., 2017 pour une revue sur les champignons hypogés dans les Néotropiques, ainsi
que de récentes additions telles que Baseia et al., 2016; Grupe et al., 2017; Vasco-Palacios, 2016
en Colombie et au Brésil).

De maniére paralléle, le barcoding de racines ectomycorhiziennes ou encore le
métabarcoding du sol contribuent a décrire la distribution des espéces ectomycorhiziennes, mais
dépendent de maniére cruciale des séquences de référence renseignées dans les bases de données
publiques, dans lesquelles les séquences provenant de spécimens néotropicaux restent encore trop
peu nombreuses. Pourtant, les spécimens conservés en Herbiers, et pour lesquels nous avons une
identification robuste, constituent une source de données énorme qui permettrait de compléter les
bases de données de référence pour les Néotropiques (Geml et al., 2014; Vasco-Palacios, 2016).
Le jeu de données réuni pour la Guyane, et qui continue a étre alimenté, contribue de maniere
significative a décrire les Champignons du Plateau des Guyanes.

Le role des champignons dans le fonctionnement des écosystémes forestiers n’est plus a
démontrer. Pourtant, 1’étude de 1’écologie de ces organismes a longtemps souffert de leurs
caractéristiques propres : ils existent dans les écosystémes sous forme de mycélium (réseau agrége
d’hyphes ou filaments microscopiques de 1 a 5 microns), de spores (premier moyen de dispersion,
elles peuvent étre asexuées, sexuées, haploides, diploides, avec une variété de formes et de tailles,
dormantes ou pas, dispersées en abondance) ou de fructifications (structures macroscopiques
d’hyphes, plutot éphémeres, produisant les spores mais uniquement produites par un minorité
d’especes). Historiquement, la taxonomie des champignons a commencé par I’étude et la
description des fructifications, les champignons « vrais » communément ramass€s et consommeés
en Europe ou ailleurs dans le monde, pour lesquels des caractéres morphologiques et
microscopiques ont été décrits. Cependant, ces structures reproductrices ne représentent qu’une
partie infime de 1’énorme diversité en especes, présentent souvent des espéces cryptiques, et ne
sont pas produites de manicre réguli¢re, ce qui rend difficile leur utilisation pour répondre a des
questions écologiques. L’avénement des méthodes moléculaires en Ecologie Microbienne a levé
en partie ces barrieres et permis d’aborder la discrimination des individus sur la base de matériel
végétatif, en particulier depuis le développement d’amorces spécifiques (Gardes and Bruns, 1993),

15 VII Congresso Brasileiro de Micologia, 3-6 oct 2016, Florianopolis, Brésil
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permettant 1I’amplification directe par PCR (Polymerase Chain Reaction) d’ADN fongique issu de
substrats complexes. Ces outils moléculaires ont trés largement alimenté le débat de la définition
d’espéces chez les microorganismes et les champignons, en particulier avec la détermination
d’espéces moléculaires uniquement définies sur la base de variation de leur séquence ADN
(Hibbett & Taylor, 2013; Peay et al., 2008). En 2012, I’espace interne transcrit de I’ADN
ribosomique ou ITS (Internal Transcribed Spacer) a été désigné comme le barcode officiel pour
les Champignons, offrant une délimitation taxonomique a 1’échelle de I’espéce malgré des biais
reconnus (Schoch et al., 2012). Ces biais sont, entre autres, des succés d’amplification variables
qui engendrent une sous-représentation en particulier chez certaines lignées basales ou chez les
Glomeromycetes. Malgré tout, I’ITS (ITS1 et/ou ITS2) est dorénavant devenu la région de ’ADN
la plus communément étudiée dans des études écologiques ciblant les Champignons. La
démocratisation des méthodes moléculaires associ¢e a la reconnaissance de ce barcode et
I’augmentation exponentielle des séquences disponibles sur les bases de données publiques a
permis une nouvelle estimation du nombre d’espéces de Champignons existant sur Terre. Celles-
ci oscillent entre 712000 espéces, minimum conservateur proposé par (Schmit and G. M. Mueller,
2006), 1.5 million selon (Hawksworth, 2001) et 3.5 et 5.1 millions selon (O'Brien et al., 2005).
Par comparaison, a ce jour, 135110 espéces appartenant au régne des Champignons ont été décrites
selon le Catalogue of Life (www. catalogueoflife.org en date du 29.03.2019, Kirk PM personal
comment), majoritairement des Basidiomycetes et des Ascomycétes. Basées sur un ratio especes
de champignons/espéces de plantes puis sur des séquencages massifs d’ADN, ces estimations ont
récemment été¢ mises en balance par le travail de Taylor et al. (2014) qui extrapolent le nombre
d’especes de champignons a 6 millions sur la base d’un ratio champignon/plante de 17/1 observé
en zone boréale. L’universalité de ce ratio est remis en question par Tedersoo et al. (2014a) et
Prober et al. (2014), et les estimations globales ignorent les environnements marins ou animaux.
Dans les régions tropicales du globe, comme pour d’autres types d’organismes, on s’attend a une
diversité plus élevée que dans d’autres biomes pour certaines guildes fonctionnelles telles que les
endophytes foliaires (Arnold and Lutzoni, 2007), mais a un gradient latitudinal de diversité
spécifique inverse pour d’autres groupes tels que les champignons ectomycorhiziens (Tedersoo
and Nara, 2010). Les données de séquences standardisées massivement obtenues permettent
d’analyser des communautés et des organismes jusqu’alors inaccessibles, par exemple les
microorganismes non cultivables. Ainsi, 1’utilisation du séquencage a haut-débit s’est
progressivement ¢élargie du monde microbien au macro-communautés, notamment en ciblant des
habitats, des échelles spatiales et du matériel génétique plus variés. Maintenant regroupées sous le
terme de metabarcoding (Taberlet et al., 2012), ces méthodes permettent aujourd’hui de
caractériser des communautés entiéres. Ce faisant, ces méthodes, dites ‘transformative
technologies’ (Baird & Hajibabaei, 2012), autorisent 1’analyse des interactions biotiques et
abiotiques entre les communautés et donc de mieux quantifier et comprendre les processus en jeu
lors de I’assemblage des communautés (Creer et al., 2016). Cependant, ces méthodes comportent
elles aussi des contraintes et des limites qu’il est important de bien connaitre sauf a risquer de
mauvaises interprétations des données. Pléthore d’articles ont été rédigés ces derniéres années pour
mieux quantifier les biais, sélectionner les marqueurs, proposer de bonnes pratiques ou des
pipelines d’analyse tels que Balint et al. (2014), Hart et al. (2015), Tedersoo et al., (2015b). Il ne
s’agit pas ici de faire une synthése compléte mais plutdt de pointer les décisions impliquées ainsi
que les conséquences sur le jeu de données lors de 1’échantillonnage, de I’extraction de I’ADN, la
méthode de séquencage, les critéres de filtres appliqués sur les séquences (Figure 22). Les
estimations de diversité utilisant le métabarcoding reposent sur des comptes d’OTUs (Operational
Taxonomic Unit), I’unité taxonomique de mesure la plus communément utilisée et qui désigne un
regroupement d’organismes sur la base de la similarité de la séquence d’ADN d’un géne donné
(Blaxter et al., 2005).
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Figure 22: Schéma décrivant les décisions
prises lors du processus d’analyse d’écologie
moléculaire. Les échantillons peuvent étre
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Chez les Champignons, 1’utilisation d’un marqueur unique tel que I’ITS a, bien entendu,
¢té remise en cause par certains auteurs (Gazis et al., 2011). Le débat porte en particulier sur les
97% de similarité entre séquences universellement utilisés pour délimiter les OTUs. Ce niveau de
similarité découle a I’origine de niveaux de ré-association ADN-ADN définis pour discriminer des
séquences d 'ADN 168 bactériens (Stackebrandt and Goebel, 1994). En 2007, Smith et al. utilisent
un seuil de 3% de similarité de séquences d'ITS pour indiquer la conspécificité de séquences de
champignons ectomycorhiziens de Chéne, seuil qui intégre un taux d’erreurs de 0.2 a 1.2% généré
par la PCR, le clonage et une certaine hétérogénéit¢ de I'ITS estimée a 1.5% pour certaines
especes. Par ailleurs, il apparait que le taux de divergence infraspécifique de I’ITS peut varier de
0.2% chez Aspergillus fumigatus a 24.2% chez Xylaria hypoxylon, c’est a dire en moyenne de
2.51% pour I’ensemble du régne des Fungi et 3.33% chez les Basidiomycota (Hughes et al., 2009).
Depuis, un certain nombre d’études, dont par exemple Buée et al. (2009), Jumpponen &Jones
(2009), Opik et al., (2009) qui ont respectivement caractérisé¢ des communautés fongiques du sol,
de la phyllosphére ou des racines, ont utilis¢ un seuil de 3% et le séquencage massif de I’ITS est
maintenant une méthode classiquement utilisée pour analyser des communautés fongiques.

Dans ce contexte, je me suis demandé dans quelle mesure les communautés d’arbres en
forét tropicale humide pouvaient moduler les communautés fongiques dans les litieres et les sols
sous-jacents (Schimann et al., 2017). Particuliérement, j’ai analysé les effets de la couverture de
I’arbre sur les communautés fongiques par comparaison avec une distribution stochastique.
L’étude ciblait spécifiquement les Champignons non biotrophiques avec 1’hypothése que les
modifications des propriétés du sol et de I’environnement induites par I’espece d’arbre — c’est dire
la composition chimique de ses feuilles de litiére et le sol de surface — étaient I'un des facteurs
principaux expliquant la structure des communautés fongiques présentes. Cette analyse a été
rendue possible grace a I’échantillonnage de sols et de litieres au pied d’arbres de 6 espéces plantés
depuis plus de 30 ans en plots monospécifiques ainsi que d’échantillons prélevés au pied
d’individus des mémes especes trouvés en forét naturelle dans le dispositif de Paracou.

En dehors des résultats concernant I’impact des arbres que je développerai dans le
paragraphe suivant, I’analyse de ce jeu de données montre a quel point les communautés fongiques
en milieu tropical restent méconnues. En effet, 33% des OTUs especes-équivalents définis restent
non assignés, c’est a dire qu’il est impossible de confirmer leur appartenance au régne des Fungi
malgré la spécificité des marqueurs utilisés. Comparés au 28.4% trouvés par Barnes et al. (2016),
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ces résultats suggerent que 1’Amérique du Sud pourrait héberger beaucoup plus d’espéces
qu’attendu. Cela souligne non seulement la limite de spécificité probable des marqueurs, ou encore
les manques dans les bases de données, mais surtout I’ampleur du travail de description qu’il reste
a accomplir, puisque 16,5 % seulement des séquences ont été assignées au niveau du Genre (Figure
23, Schimann et al., 2017).

Figure 23: Proportions de
séquences identifiées au niveau du
Régne (a) et de la Classe (b) dans
les communautés fongiques du sol
et liticres (d’aprés Schimann et al
2016)

De fait, de nouveaux genres (Guyanagarika, Binderoboletus et Guyanaporus) ont été
encore trés récemment détectés au Guyana (Henkel et al., 2017 ; Sanchez-Garcia et al., 2016).
Dans les Andes, Truong et al. (2017) révelent que 70% des séquences issues de fructifications
n’existent pas dans la base de données UNITE (unite.ut.ee), signalant les manques importants de
séquences provenant de spécimens néotropicaux dans les bases de données. Cela souligne
I’importance de continuer a documenter la diversité fongique en combinant des inventaires
traditionnels — permettant d’accumuler des connaissances sur les milieux, I’écologie des espéces,
de collectionner et de séquencer des spécimens — aux inventaires moléculaires afin de révéler une
diversité non accessible ou de repérer des habitats potentiellement trés divers. Ces deux approches
doivent permettre a terme une meilleure description des espéces de Champignons et de leur
distribution dans les écosystémes. Cela est particulieérement vrai pour les foréts néotropicales dont
de larges portions du territoire restent encore sous-explorées pour ce qui concerne les
Champignons.

Dans cette étude, parmi les OTUs les plus abondants, figurent des OTUs uniquement
assignés au niveau du Régne, ce qui suggere un rdle écologique important de ces séquences
environnementales inconnues. Enormément de séquences environnementales inconnues sont
documentées et référencées et ne sont liées a aucune culture ou spécimen. Ainsi, le ‘Soil Clone
Group I’ est une lignée de champignons uniquement connue par des séquences
environnementales, présente dans plus d’une cinquantaine d’études des champignons du sol et
dont le placement taxonomique est resté¢ longtemps incertain. Menkis et al. (2014) et Rosling et
al. (2011) ont décrit la classe des Archaeorhizomycétes qui rassemble ces séquences et comprenant
des espéces ubiquistes filamenteuses et cryptiques, au capacités saprotrophes et présentes dans les
racines et la rhizosphére. Par ailleurs, 1’étude de Tedersoo et al. (2014a) a révélé que, parmi les
1.4 million de séquences analysées dans plus de 365 sites, environ un tiers ne se retrouvent pas
dans les bases de données (au seuil de 97%), ce qui signifie potentiellement autant de nouvelles
especes. Si elle a déja modifié en profondeur les standards de la taxonomie des Champignons en
adoptant un systéme unique de nomenclature réuni dans I’ ‘International Code of Nomenclature
for Algae, Fungi, and Plants’ (ICN), la communauté de mycologues doit maintenant développer
les standards d’une classification qui intégre les données moléculaires (Hibbett et al., 2009;
Hibbett & Taylor, 2013), voire étre capable de nommer une espéce sur la base unique de ses
séquences (Hibbett, 2016). La découverte de ces s€équences environnementales révolutionne notre
compréhension de 1’arbre phylogénétique des Champignons et pourrait tout aussi bien étre une
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ressource insoupconnée de données a destination des taxonomistes afin de décrire de nouvelles
especes ou encore mieux comprendre leur role écologique.

Une fois mieux appréhendée 1’énorme diversité en espéces des communautés de
champignons dans les sols et les liticres a 1’échelle de la Guyane, il est possible de formuler
certaines hypothéses quant aux relations entre les communautés fongiques et leurs environnements
et les communautés de plantes en milieu tropical.

Ma premiére approche a été d’étudier ces questions avec le fantastique jeu de données
accumulé dans FUNGUY. La structuration locale des communautés a partir d’un pool régional
reste aujourd’hui une question ouverte malgré de nombreux travaux. Depuis Chesson ( 2000),
pléthores de travaux ont analysé cette question, dont la plupart s’intéressant aux communautés
d’arbres, afin de comprendre quels sont les processus qui créent et maintiennent la diversité ainsi
que les liens entre la diversité locale et régionale. A 1’échelle globale, la diversité 3, c’est a dire le
remplacement des espéces entre communautés, semble augmenter avec la diversité o (Soininen et
al., 2007) ce qui pourrait refléter des processus locaux d’assemblages de communautés différents
entre régions biogéographiques (limites de dispersion, filtres environnementaux ou d’habitats,
processus stochastiques) ou des processus a plus larges échelles qui générent des différences de
tailles des pools régionaux d’especes (diversité y, Kraft et al., 2011). Par exemple, Myers et al.
(2012) montrent que malgré des structures similaires, deux foréts du Missouri et de Colombie
différaient surtout par les processus mis en jeu dans les assemblages des communautés d’arbres,
suggérant une importance différente de ces mécanismes entre ces types forestiers divergents.
Malgré tout, relativement peu d’études ont analysé ces processus sur d’autres organismes que les
arbres (mais lire Nguyen et al., 2016 ; Tedersoo et al., 2015a). Le projet DIADEMA est né de cette
observation ainsi que de la constatation qu’il reste difficile de définir un pool régional d’espéces
et d’assembler des jeux de données le long de gradients environnementaux et géographiques
appropriés (Baraloto et al., 2012). L’objectif du projet était donc de mener une analyse
comparative des reégles d’assemblages de huit groupes d’especes en forét tropicale afin de tester si
la contribution de différents processus aux assemblages des communautés locaux varie entre type
d’organismes ayant des traits d’histoire de vie divergents. Le projet ciblait les poissons et leurs
parasites, les plantes, la grande faune, différents groupes d’insectes et les champignons. De plus,
les données accumulées permettent de tester des assemblages coordonnés entre groupes : par
exemple, la spécificité d’hote et les limites de dispersion des pathogénes permettent de prédire la
structure des communautés pathogenes en lien avec les plantes (Bagchi et al., 2014; Connell, 1978;
Janzen, 1970; Mangan et al., 2010). On s’attend a trouver une relation positive entre la diversité
des plantes, des champignons du sol et de certains groupes d’insectes, de méme que pour certains
groupes de champignons mutualistes (Peay et al., 2007).

Les foréts humides amazoniennes hébergent une mosaique d'habitats différents (Da Silva
et al., 2005): les foréts de 'terra-firme' (sol argileux typique), les foréts périodiquement inondées
ou celles de sables blancs abritent des communautés d'arbres dont la composition fonctionnelle
différe (Fortunel et al., 2013a). Le Plateau des Guyanes, auquel appartient la Guyane, se situe sur
un craton exposé datant du Protérozoique et se caractérise par des sols trés érodés et trés peu
fertiles (Hoorn et al, 2010). Le relief y présente une diversité géomorphologique importante qui a
fortement structuré le pool régional d’espéces végétales (Guitet et al., 2018). De plus, les variations
de propriétés physico-chimiques et hydrologiques des sols entre les hauts de collines et les bas-
fonds modélent aussi fortement les communauté végétales (Ferry et al 2010). La tolérance a la
saturation en eau prolongée est le principal facteur expliquant la distribution des espéces a une
échelle spatiale fine (Allié et al., 2015). Les connaissances accumulées sur ce territoire offrent
donc un cadre idéal pour étudier les régles d'assemblages des communautés de champignons le
long de ces gradients environnementaux. Nous avons ainsi rassemblé les données de 35 parcelles
réparties sur quatre sites d’étude (Crique Limonade, La Trinité, Mont Itoupé et Miraraka) et trois
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habitats se distinguant principalement par la topographie et le drainage de 1’eau: plateau, pente et
bas-fonds selon la terminologie de Guitet et al. (2013). L’objectif de cette étude'® a été de
quantifier la contribution relative des communautés d’arbres et des propriétés du sol sur la richesse
et la composition des communautés de macromycetes.

Number of Annual
Site Topography Numbers of fruiting- Number of Latitude Longitude  Altitude (m) precipitation Date .0 f
2ha-plots . trees sampling
bodies (mm)
Itoupe hilltop (4) slope (5) 9 521 2567 3°1'12"N 53°6'0 300-800 2000 Nov-14
Limonade MHOP (), slope (3), seasonally 10 796 3226 3°3336'N  53°12'0 100-280 2250 Oct-13
flooded bottomland (4)
Mitaraka  Dilltop (3), slope (3), seasonally 9 654 2569 2°13'12"N 54°27'36"0  300-600 1750 Mar-05
flooded bottomland (3)
Trinité hilltop(4), seasonally flooded 6 588 1485 4°2436"N  53°24'47"0  100-460 2584 Apr-16

bottomland (2)

Tableau 1 : Données utilisées pour cette étude.

L’échantillonnage pour les quatre sites de cette étude représente plus de 2400 spécimens de
Basidiomyceétes, dont 90% sont identifiés au niveau du genre et seulement 26% au niveau de
I’espéces. Plus de 161 genres appartenant a 63 familles ont été trouvés et largement distribuées
entre les habitats forestiers ciblés (Figure 24). Les familles les plus abondantes en Guyane sont
aussi abondantes dans le reste de I’Amazone et un quart des genres collectés I’ont aussi été en
Amazonie Colombienne {VascoPalacios:tn}. Si I’ensemble des genres rassemblés se retrouvent
dans d’autres foréts néotropicales, par exemple les foréts de Légumineuses du Guyana
{Henkel:2012cp}, les especes pourraient différer comme suggérer par Roy et al (2016). Environ
3% des spécimens, représentant 13 genres, appartiennent a des genres connus pour é&tre
ectomycorhiziens.

L’analyse des données physico-chimiques des sols a confirmé des différences notables
entre les trois habitats forestiers, avec en particulier des sols de bas-fonds beaucoup plus
hétérogenes que dans les deux autres habitats qui sont relativement similaires (Figure 25a). Les
bas-fonds différent en particulier de fait de teneurs en Phosphore nettement plus importantes et de
teneurs en argiles nettement plus faibles que dans les sols de plateau ou de pente. La topographie
locale et le lessivage des plateaux bien drainés en direction des bas-fonds explique ces différences
de nutriments (Alliée et al. 2015, Ferry et al. 2010) mais aussi le relargage de phosphore dans les
sols de bas-fonds via la réduction du Fer et d’autres métaux tels que I’ Aluminium favorisé par un
pH bas (Baldwin et al 2000). Cela entraine des changements majeurs dans la composition des
communautés d’arbres (terSteege et al., 2006, Condit et al., 2013). En particulier, nous observons
beaucoup plus de représentants de la famille des Arecaceae dans les bas-fonds, alors que d’autres
familles sont plus abondantes sur les pentes ou les plateaux (Figure 24b). Par ailleurs, on sait
maintenant que certaines familles de plantes présentent des préférences d’habitats marquées, en
particulier les espéces de bas-fonds (Alli¢ et al. 2015), accentuant les différences de composition
entre habitats (Figure 25b).

Dans la lignée de Waldrop et al. (2006), il apparait que les communautés de plantes
structurent sont un des principaux facteurs structurants les communautés de Basidiomycétes au
niveau local. Plus précisément, c’est bien la composition des communautés d’arbres et non leur
richesse qui a un effet, contrairement a certaines études précédentes (Schmit et al., 2005, Peay et
al., 2013, Dassen et al.,2017). Ces relations plantes-champignons sont expliquées soit par des
effets ascendants structurants des réseaux d’interactions multitrophiques (Scherber et al., 2010) ;
soit par des effets en cascade des organismes du sol a travers les niveaux trophiques (Schuldt et
al., 2017).

16 Schimann et al. Tree communities and soil properties influence fungal community assembly in neotropical forests. Biotropica, submitted
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Figure 24 : Proportions des principales familles de Basidiomycétes (A) et de Plantes (B) collectées par habitat
forestier (P = Plateau, SFF = bas-fonds, S = Pente).
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Figure 25 : A) Répartitions des parcelles d’études sur les deux premiers axes
d’une ACP réalisée a partir des données physico-chimiques des sols (16
variables). Les deux premiers axes expliquent 67% de la variation.

B et C) Biplots résultant d’'une RDA sur la base de la composition des
communautés d’arbres (B) et des Basidiomycétes (C). La dispersion entre
habitats est indiquée (en rouge les plateaux, en bleu les pentes et en vert les bas-
fonds). Les fleches représentent les corrélations de variables avec la structure
des communautés sur les deux premiers axes : propriétés du sol (scores des 3
premiers axes de I’ACP, PC1 = CEC, P, K ; PC2 = argile et pH ; PC3 = sables,
argile, Mn) et composition des communautés d’arbres (scores des parcelles sur
les 4 premiers axes d’une PCoA réalisée a partir des inventaires par parcelles).
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Quel que soit le sens de la fleche, les communautés de plantes et de champignons sont
fortement liées, probablement en partie du fait d’effets sélectifs associés a des connections
biotrophiques (Gilbert et al., 2008, Gao et al., 2013, Kembel et al., 2014) ; ou du fait d’une
sélection de saprotrophes par la disponibilité des litieres (Waldrop et al 2006). Ces effets peuvent
aussi résulter de préférences d’habitats développées par certains Basidiomyceétes, comme cela a
été montré dans les foréts amazoniennes de Colombie entre des foréts de plateaux et des bas-fonds
(Lopez-Quintero et al., 2012). Notre étude confirme que les Basidiomyceétes suivent ce gradient,
partiellement corrélé avec des changements dans les communautés d’arbres. En particulier, nous
avons constaté que les foréts de pentes hébergeaient plus de taxa ectomycorhiziens, mais aussi une
plus grande abondance de plantes de la famille des Nyctaginaceae, hotes potentiels (Tedersoo et
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al. 2009). Les foréts de pentes sont plus rarement étudiées mais pourraient étre des niches
importantes pour des Basidiomycétes mal adaptés a I’hydromorphie. Ces disparités pourraient étre
¢tudiées de maniére plus approfondie a 1’aides des données stockées dans FUNGUY sur
I’ensemble de la Guyane.

La nature des données ameéne a modérer l'ensemble de ces résultats. Les fructifications ne
représentent qu'une partie de la diversité en Champignons. Par ailleurs, les analyses ont été
effectuées au niveau du genre. Enfin, l'acces limité aux sites visités n'a pas permis de tenir compte
d'éventuelles variations saisonniéres (Braga-Neto et al., 2007; Munguia et al., 2005). En répliquant
jusqu'a quatre parcelles par topographie et par site, nous avons limité les variations temporelles
pour les sites mais pas entre les sites. Le fait que nous observions des différences les habitats
forestiers laisse penser que les communautés sont bien différentes et probablement moins variables
selon les saisons qu'attendu. Cependant, alors qu'elles ont été bien étudiées en régions tempérées
(par exemple Alday et al., 2017), les variations saisonniéres des fructifications fongiques ont été
beaucoup moins étudiées que dans les régions tropicales : dans les foréts soudanaises, Yorou et al.
(2001) décrivent la variabilité temporelle des communautés et mentionnent une période de
fructification favorable aux champignons, de méme que Munguia et al. (2005) au Mexique. Plus
pres de la Guyane, Braga-Neto et al. (2007) montrent que la pluviométrie favorise la production
des fructifications. Dans notre cas, les inventaires ont été réalisés apres une période de pluie,
réduisant ainsi probablement les variations temporelles et favorisant surtout la croissance
d'espéces a courte durée de vie telles que les Mycena spp. Enfin, en focalisant sur les
macromycetes, nous passons a coté de 1’énorme diversité, peu connue, que représentent les
micromycetes dans les sols tropicaux (Barnes et al. 2016). Pourtant, il reste absolument nécessaire
de continuer a documenter la diversité fongique en associant le barcoding des collections
d’herbiers a des inventaires massifs (Halme et al., 2012, Barnes et al., 2016), en particulier dans
les foréts néotropicales qui restent sous-explorées (Truong et al., 2017, Blackwell et al., 2018).

Le métabarcoding est une alternative intéressante pour accéder a une part plus compléte de
la diversité des communautés de champignons pour en analyser les facteurs structurants. Ainsi, en
utilisant cette méthodologie, nous avons mis en évidence un effet significatif de l'identité de
l'espece d'arbre et de la "niche environnementale" (étre dans la litiére ou étre dans le sol) sur les
communautés fongiques non biotrophes présentes a leur pied (Schimann et al., 2017, figure 26,
tableau). En particulier, plus de 32% de la variation entre les communautés est expliquée par
l'identité de I'arbre en plantation. Cette structuration non aléatoire des communautés dans les sols
et litieres s'explique par l'effet cumulé de plus de 30 ans (age de la plantation monospécifique),
des chimies des litiéres trés contrastées s’accompagnant d’un lessivage des nutriments dans les
sols sous-jacents. Cet effet se maintient en forét naturelle mais de fagon moins marquée : la tres
grande hétérogénéité chimique des litieres a une échelle tres locale (Hattenschwiler et al., 2008)
réduit I'effet particulier d'une espéce d'arbre sur la structure des communautés a ses pieds. De
maniére intéressante, cet effet de 1'identité de l'arbre est observé sur des communautés non
biotrophes de Dikarya (ciblée du fait de la spécificité du marqueur utilisé). Nous n'avons pas
spécifiquement étudié les champignons endomycorhiziens, connus pour étre majoritaires dans les
racines des arbres de Guyane (Béreau and Garbaye, 1994), et nos résultats suggérent un effet de
récurrence de 1'hote (host-recurrence effect) et de possibles coadaptations entre des champignons
non-mycorhiziens et des espéces tropicales d'arbres. Il est connu, par ailleurs, que la variation des
communautés fongiques de la phyllosphére est trés fortement associée a I'hdte végétal (Kembel
and R. C. Mueller, 2014a). Cela explique partiellement la composition des communautés observée
aprés la sénescence des feuilles et la similarité¢ importante entre communautés de décomposeurs et
de la phyllosphére (Fukami et al., 2010; Kerekes et al., 2013).

Explorer les relations entre la diversité aérienne et souterraine (‘above- and below-ground
biodiversity relationships') reste une thématique de recherche majeure du fait du role majeur des
microorganismes sur la productivité des plantes (van der Heijden et al., 2008) ou le fonctionnement
des écosystémes (Bardgett and van der Putten, 2014); et en particulier comprendre la nature de la
relation entre les plantes et les communautés fongiques.
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df SS MS F value R2 P value

P16 natural forest

sl 1 0.648 0.648 1.820 0.039 0.001
tree_sp 3 2972 0.990 2.780 0.179 0.022
geo 1 0.408 0.408 1.145 0.024 0.207
sl:tree_sp 3 1.473 0.491 1377 0.088 0.007
sl:geo 1 0.421 0.421 1.183 0.025 0.153
tree_sp:geo 3 1.061 0.353 0.992 0.064 0.483
sl:tree_sp:geo 3 1.031 0.343 0.964 0.062 0.598
Residuals 24 8.553 0.356 0.516
Total 39 16.571 1.000

Figure 26 : tableau) PERMANOVA testant les différents effets sur
la dissimilarité des communautés en forét naturelle. sl : niche (sol
ou liticre), tree sp : identit¢ de l'arbre, geo: distance entre
échantillons. a,b) Proportions de Crytococcus podzolicus
(Marasmiaceae), 4™ OTU le plus abondant, au pied des arbres en
plantation (a) et en forét naturelle (b).

Cette relation a d'abord été abordée pour I'ensemble des microorganismes du sol. Ainsi, la richesse
des especes végétales prédit assez mal la richesse en espéces bactériennes du sol , alors que des
variables environnementales telles que le pH du sol ou la matiére organique sont des prédicteurs
plus significatifs (Fierer and Jackson, 2006; Prober et al., 2014; Lauber et al., 2009). Pour ce qui
concerne spécifiquement les champignons du sol, les choses apparaissent moins claires. A large
¢échelle, les facteurs abiotiques — les précipitations annuelles moyennes — sont plus structurants que
la richesse des plantes (Tedersoo et al., 2014a) alors que d'autres études démontrent une relation
positive entre les champignons ectomycorhiziens et les plantes (Gao et al., 2014), ou encore entre
les communautés de pathogeénes et les plantes (Liu et al., 2011). Finalement, dans une étude
comparant les communautés du sol de deux foréts en Estonie et Finlande, Tedersoo et al. (2015a)
concluent que les effets des ressources du sol et des espéces végétales sont largement contexte-
dépendant. Il apparait finalement que la nature de cette relation et le type de facteurs structurants
dépendent beaucoup de la guilde trophique a laquelle appartiennent les communautés fongiques
considérées (Nguyen et al., 2016; Peay et al., 2013).

Nous avons testé cette hypothése sur une parcelle de 1ha de forét tropicale de la station de
recherche des Nouragues!” par une approche de métabarcoding et avec une grille d'échantillonnage
de 10m'3. A 1'échelle de la parcelle, la richesse des communautés est trés variable, spatialement
structurée (figure 27a), et s'accompagne d'un turn-over important au sein des communautés. Nous
observons bien une corrélation faible entre la richesse (en nombre d'OTUs) des plantes et celle des
champignons (figure 27b), qui différe de celle trouvée par (Peay et al., 2013) dans une forét du
Pérou. Cependant les deux études différent par un certain nombre de points: la méthode de
séquencage, la réplication des parcelles et le type d'inventaire des plantes (inventaire des arbres ou
approche moléculaire) qui expliquent probablement en partie la différence de résultats. Nous avons

'7 http://www.nouragues.cnrs.fr/
'8 Projet ANR METABAR 'DNA metabarcoding for next generation biodiversity monitoring' en collaboration avec Pierre Taberlet et Eric Coissac
(LECA Grenoble) , Jérome Chave (EDB Toulouse) et Lucie Zinger (IBENS Paris).
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réitéré l'analyse en focalisant sur certains clades de champignons choisis selon la stratégie
trophique qu'ils développent pour obtenir trois grands groupes : les Agaricomycétes plutot
saprotrophes/ectomycorhiziens ; les Sordariomycétes plutot endophytes/pathogénes ; les
Glomeromyceétes endomycorhiziens. Les patrons de diversité a n'étaient pas uniformes a l'échelle
de la parcelle mais non corrélés a la richesse des plantes. De maniére étonnante, seul le turn-over
des communautés d'Agaricomycétes montre une corrélation faible avec celui des communautés de
plantes (figure 27¢), en contradiction encore une fois avec les études citées plus haut. Cependant,
cette analyse présente un certain nombre de limites qui empéche de généraliser ces résultats: pas
de réplication de la parcelle, un marqueur plante (gh: chloroplast DNA trnL (UAA) intron: P6
loop) qui s'est révélé par la suite peu discriminant a l'espéce en milieu tropical, un marqueur ITS
fongique qui sous-estime probablement les Glomeromycétes.
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Figure 27: a) Distribution de la richesse des communautés fongiques a 1'échelle de la parcelle, b) Relation entre la
richesse des plantes et celle des champignons, ¢) Relation entre dissimilarité des communautés de plantes et celle des
communautés des Agaricomyceétes. Zinger et al. ATBC Costa Rica 2013.

Ensuite, nous avons analysé les processus gouvernant les assemblages de communautés du
sol a l'aide d'un inventaire complet de la biodiversité réalisé par métabarcoding associ¢ a une
caractérisation précise des conditions biotiques et abiotiques locales dans une parcelle de 12ha de
forét (Zinger et al.,, 2018). Dans cette étude!®, nous avons évalué l'importance relative des
processus neutres et de niches dans la structuration des communautés, et analysé comment la taille
des organismes influencait ces effets. Si les processus déterminant les communautés sont
maintenant mieux connus (Vellend, 2010), leur contribution relative le long des échelles spatiales
et des clades d'organismes reste mal évaluée (Ricklefs, 2004), et en particulier concernant les
communautés du sol. Dans cet environnement complexe, des patrons macroécologiques
concernant la faune, les nématodes, les bactéries et les champignons ont été décrits dans plusieurs
biomes et habitats (Bardgett and van der Putten, 2014; Tedersoo et al., 2014a; Wu et al., 2011) et
varient suivant les conditions environnementales, la couverture végétale ou des interactions
mutualistes/pathogénes. Ces études se sont majoritairement focalisées sur un seul groupe
taxonomique a la fois alors que les organismes du sol présentent de grandes différences de traits
d'histoires de vie, en particulier leur taille qui peut varier d'une magnitude de 6 ordres (Bardgett
and van der Putten, 2014). Pourtant, la taille des organismes renseigne sur la maniére dont ils
pergoivent 'espace (Ettema and Wardle, 2002) et sur leur statuts trophiques (Briones, 2014). De
nombreux traits d'histoire de vie sont corrélés avec la taille des organismes (Woodward et al.,
2005), trait central lorsqu'il s'agit de modéliser des réseaux d'interactions entre especes. La
dispersion des microorganismes, passive, se réalise a travers de larges échelles spatiales, générant
un pool d'espéces plutét homogeéne avec des communautés locales d'abord structurées par les
conditions environnementales (Bahram et al., 2015; Hanson et al., 2012). Au contraire, les

! Projet ANR METABAR 'DNA metabarcoding for next generation biodiversity monitoring' en collaboration avec Pierre Taberlet et Eric Coissac
(LECA Grenoble) , Jérome Chave (EDB Toulouse) et Lucie Zinger (IBENS Paris).
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organismes constituant la méso et macrofaune du sol ont une dispersion limitée, des temps de
reproduction plus longs et ne percoivent probablement pas les changements environnementaux a
petite échelle (Ettema and Wardle, 2002; Woodward et al., 2005). Par conséquent, ils devraient
donc montrer des patrons d'agrégation spatiale indépendamment des conditions
environnementales (Bie et al., 2012). De ce fait, les différences de taille d'organismes pourraient
avoir des conséquences majeures sur la mise a 1'échelle spatiale de la biodiversité du sol et les
cycles biogéochimiques qu'elle maintient (Bardgett and van der Putten, 2014). Dans notre étude,
les paramétres environnementaux n'expliquent qu'une faible partie de la variation de composition
des communautés du sol (Figure 28 gauche) malgré 1'effort particulier pour les caractériser prenant
en compte a la fois 1'hétérogénéité spatiale et la diversité chimique des sols. Le premier facteur
identifié est la plante dominante localement, c'est a dire un 'tree identity effect' (Tedersoo et al.,
2015a), puis les teneurs en Aluminium et les métaux associés, et enfin la topographie, liée a
I'humidité du sol. Les quantité, qualité et chimie des litiéres d'espéces végétales néotropicales sont
connues pour varier énormément (Hittenschwiler et al., 2008), de méme que leurs exsudats
racinaires (Michalet et al., 2013). L'Aluminium et les métaux associés sont connus pour leurs
propriétés toxiques et leurs capacités a immobiliser les nutriments (Fujii, 2014). Enfin, les vers de
terre ou le clade anaérobique des Deltaproteobacteria sont sensibles a I'humidité du sol (Martiny
et al., 2015).

S'il est évident que, malgré nos efforts, toutes les prédicteurs environnementaux n'ont pas été pris
en compte, il reste peu probable que les processus de niche aient été sous-estimés et ces résultats
laissent entrevoir la prééminence de processus stochastiques dans l'assemblage des communautés
a cette échelle, contredisant en cela d'autres études déja publiées précédemment (Barberan, 2014;
Hanson et al., 2012). La divergence de points de vue vient probablement aussi de la difficulté a
observer les processus écologiques a I'échelle spatiale a laquelle ils se manifestent. En 1992, Levin
pointe l'importance de 1'échelle d'observation en vue de décrire des patrons, concluant qu'une
communauté ou un écosystéme pouvait se résumer en somme a une division arbitraire d'un
continuum d'assemblages locaux d'espeéces. De fait, le sol est un environnement complexe dans
lequel une hiérarchie d'échelle s'établit (Bardgett and van der Putten, 2014; Ettema and Wardle,
2002). Les effets stochastiques observés dans cette parcelle de 12 ha résultent probablement d'une
dérive écologique sans limite de dispersion. En effet, les gradients environnementaux présents ne
suffisent pas a influencer 1'assemblage des communautés a petite échelle pour les microeucaryotes
(Bahram et al., 2015) ou les bactéries (Barberan et al., 2015). De plus, nous observons des
distances de distribution des OTUs plutdt élevées (> 200m en moyenne), c'est a dire un taux de
dispersion important, qui peut alors amoindrir les effets de I'environnement en augmentant les
chances d'une espéce a occuper un point donné (Vellend, 2010). Enfin, des effets de priorité,
probablement importants dans les environnements riches et fonctionnellement redondants (Chase
and Myers, 2011), peuvent aussi exacerber la stochasticité¢ des communautés du sol. Malgré tout,
les patrons spatiaux entre les groupes taxonomiques montrent une cohérence puisque la part de
variation de diversité ou de composition expliquée par les variables environnementales décroissent
linéairement avec I'augmentation de la taille des organismes (Figure 28 droite). Les assemblages
des communautés de bactéries sont plutot la résultante d'effets de niche purs, la distribution des
microeucaryotes étant moins bien expliquée du fait d'une limite de dispersion et des effets de
priorité plus grands chez les Champignons (Powell et al., 2015). Ceux de la mésofaune, i.e. les
arthropodes, les annélides et les vers, sont neutres et peu ou pas expliqués par I'environnement, la
contribution des effets spatiaux purs a petite échelle étant plus importante pour ces groupes. Cela
indique une limite de dispersion (Bie et al., 2012) et donc une agrégation spatiale de la mésofaune
habituellement sous les 10m et correspondant par exemple a la distance horizontale annuelle de
dispersion des vers (Bahram et al., 2015).
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Figure 28 : Gauche) Partition de variance de la composition en OTU de chaque groupe taxonomique; entre les
effets de l'environnement (A), des plantes (P), spatiaux (S) et de leurs interactions. Droite) Variation de la
composition en OTU expliquée par les variables environnementales selon la taille des propagules

Ces résultats, en droite ligne avec les prédictions de la macroécologie (Ricklefs, 2004) et des
sciences du sol (Ettema and Wardle, 2002), sont une preuve empirique de régles de mise en
1'échelle spatiale a travers le réseau trophique du sol. Ainsi, la taille des organismes se révéle étre
un parametre discriminant en complément d'autres facteurs, tels que le mode de reproduction, la
dormance, les interactions biotiques, le transport, pour expliquer des différences de distribution
spatiale des organismes du sol. La taille des organismes est maintenant un parametre majeur a
prendre en compte pour modéliser les réseaux d'interactions des especes (Brose et al., 2012), et,
combinée avec des approches moléculaires, pourrait contribuer au développement de modeles

prédictifs.
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Perspectives

De maniére naturelle, mes perspectives de recherche s'inscrivent dans la poursuite de ce
qui a été présenté¢ précédemment au travers d'un certain nombre de projets déja engagés.
Succinctement, je continuerai le travail de description de la Fonge de Guyane en explorant d'autres
milieux peu inventoriés ou soumis a des pressions anthropiques (1) et a étudier les communautés
fongiques en focalisant sur les interactions qu'elles entretiennent avec les communautés d'arbres

(2).
1. Fungi of French Guiana, la suite

A T'échelle du globe, le déclin de la biodiversité est dorénavant une réalité et les auteurs
parlent d'une extinction massive ('Earth sixth mass extinction' Ceballos et al., 2017; Dirzo et al.,
2014), conséquence de la conversion des habitats naturels, du déréglement climatique, d'une
surexploitation des ressources, de la surpopulation humaine et de son lot de pollutions associées.
Une course contre la montre est maintenant engagée afin d'accumuler toujours plus de
connaissances sur les especes et leurs distributions afin de définir les enjeux de conservation mais
aussi afin d'orienter au mieux les politiques publiques d'aménagement et de réhabilitation des
territoires. La situation est plus encore dramatique pour des groupes d'organismes difficilement
accessibles du fait de leur taille ou de leur rareté tels que les Bactéries, les Champignons ou les
Insectes. Ces taxa sont rarement pris en compte dans les inventaires du fait de leur nature cryptique
et éphémeére. Ils sont pourtant soumis aux mémes menaces que les animaux ou les plantes
emblématiques régulierement affichés dans les médias. Leur role essentiel dans le fonctionnement
des écosystémes terrestres n'est plus a démontrer et des initiatives ont été lancées par exemple en
Europe, en Nouvelle Z¢élande ou au Japon pour mettre en place des politiques de conservation
spécifiquement dédiées aux Champignons (Heilmann-Clausen et al., 2014).

Dans les régions néotropicales le probléme majeur réside dans le trop peu de connaissances
sur les especes présentes, leur écologie et leur distribution, qui rend impossible leur prise en
compte dans les projections d'extinctions générées par I'Union Internationale pour la Conservation
de la Nature (Régnier et al., 2015). La Guyane n'échappe pas a la situation et malgré les efforts de
ces derniéres années, le territoire reste encore largement une 'ferra incognita'. La flore ligneuse,
une des plus documentées au cours des siecles d'expéditions naturalistes dans la région, liste
aujourd'hui 4500 espéces sur le Plateau des Guyanes mais uniquement la moitié a été récoltée a ce
jour. La liste des Insectes de Guyane comporte environ 15 000 especes pour 100 000 estimées
(Brulé and Touroult, 2014) et 1170 taxons sont recensés dans le référentiel de 'INPN (1¢' février
2019) pour 50 000 estimés. Régulierement de nouveaux genres, tels que Guyanagarika,
Binderoboletus, et Guyanaporus au Guyana (Sanchez-Garcia et al., 2016), ou de nouvelles espéces
(Baltazar et al., 2010; Gruhn et al., 2014; Sa and Wartchow, 2013; Trierveiler-Pereira and Baseia,
2009; Vasco-Palacios and Franco-Molano, 2013; Vasco-Palacios et al., 2018; Gruhn et al 2018)
en Colombie, Guyane et Brésil continuent a étre décrits.

Le travail réalisé jusqu'a présent s'est focalisé sur des habitats forestiers plutot bien
représentés et situées dans des zones plutdt préservées, il devient nécessaire de prendre en compte
les habitats forestiers plus rares ou d'autres types d'habitats soumis a des pressions anthropiques.
En Guyane, il s'agit particulierement des zones cotieres dans lesquelles se trouvent les foréts de
sables blancs et les savanes, soumis a l'augmentation de I'urbanisation et des zones a vocation
agricoles, ainsi que les sites d'intérét pour la région (ZNIEFF, Zones Clés de Biodiversité). Les
foréts de sables blancs sont présentes a travers tout le bassin amazonien, couvrant de quelques
hectares a plusieurs milliers de km?, généralement dans des zones ayant une pluviométrie
supérieure a 2000 mm par an dont la caractéristique principale est de pousser sur un sol de sable
quartzite blanc (Adeney et al., 2016). Sous cette définition large existent de fortes disparités de
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formes végétales, d'origines et d'hydrologie (Adeney et al., 2016) ; mais aussi des compositions
floristiques variées (Guevara et al, 2016), un taux d'endémisme élevé et une diversité
fonctionnelle de la flore unique (Fine and Baraloto, 2016). De ce fait, ces foréts sont
particulierement vulnérables et se régénerent tres difficilement malgré une meilleure tolérance
supposée a des éveénements de sécheresse poussés (Fortunel et al., 2013b). EN Guyane elles
couvrent 0.1% du territoire. Les savanes néotropicales, composantes importantes de la végétation
terrestre d'Amérique du Sud, dominent dans certaines régions telles que les Llanos au nord et le
Cerrado du sud brésilien mais peuvent aussi étre apparaitre comme des patchs isolés et entourés
de foréts en Amazonie et sur la cote atlantique brésilienne. En Guyane, les savanes sont situées
sur des plaines cotieres anciennes et ne couvrent que 0.3% du territoire. A dominante herbacées
parfois parsemées d'arbres et arbustes, elles hébergent environ 16% de la flore guyanaise (Cohen-
Nabeiro et al., 2017). Le microrelief complexe ainsi que le sol permettent de distinguer plusieurs
physionomies qui seraient propices a une diversification et pouvant constituer des zones de refuges
pour des especes rares (Stier, 2012). Enfin, les Zones naturelle d'intérét écologique, faunistique et
floristique (ZNIEFF) et les Zones Clés de Biodiversité ('Key Biodiversity Area’, KBA) sont aussi
des sites d'intérét. Les ZNIEFF ont pour objectif 'd'identifier et de décrire des zones présentant de
forts potentiels biologiques et un bon état de conservation' (https://inpn.mnhn.fr) . Les KBA ont
été définies par I'TUCN comme des 'sites contribuant considérablement a la persistance de la
biodiversit¢ mondiale ' (www.iucn.org). Dans les deux cas, la délimitation de ces zones naturelles
se fait sur un ensemble de critéres écologiques, géomorphologiques, et patrimoniales ainsi que sur
des inventaires d'especes dites déterminantes ayant des seuils de menaces plus ou moins prégnants
(Horellou et al., 2013; IUCN, 2016). Le critére de menace pour une espéce ou pour un écosystéme
repose sur une estimation de la proportion des populations de l'espéce ou de la surface de
I'écosysteme menacé. Dans les faits, la nécessité d'inventorier des especes décrites rend difficile
la prise en compte de taxa mal déterminés ou encore non décrits, ce qui est particulierement le cas
pour les Champignons et les Insectes en Guyane. Les données acquises sur la Fonge de Guyane
au cours des dernicres années et les publications récentes laissent penser que les foréts de sables
blancs pourraient accueillir des communautés fongiques distinctes (Peay et al., 2013) mais aussi
que des especes ectomycorhiziennes pourraient préférentiellement se développer dans ces sols
particuliérement oligotrophiques et soumis en Guyane a une saisonnalité marquée (Moyersoen et
al., 2001, Roy et al. in prep.). Concernant les savanes, aucun inventaire ne recense les especes
présentes et tout reste a faire. Il est donc primordial de poursuivre le travail de collecte et de
barcoding®® en utilisant la méme approche, c'est a dire un protocole d'échantillonnage stratifié et
standardisé permettant ensuite des analyses comparatives. En paralléle de la nécessaire
collaboration avec les taxonomistes du Muséum d'Histoire Naturelle de Paris, 1'identification des
spécimens est complétée par du barcoding (identification moléculaire). Les données récoltées ont
vocation a alimenter les bases de données locales (FunGuy hébergée a Ecofog), nationale (INPN)
et internationales (GBIF, GenBank, UNITE). Ce travail d'inventaire contribue a améliorer de
maniére significative les connaissances sur les espéces de champignons présentes sur le territoire,
leurs distributions et écologies, in fine a mieux comprendre les facteurs structurant les
communautés et donc a améliorer les modeles de dynamique de la biodiversité face aux
changements globaux attendus dans la région. De plus, ces données sont essentielles pour mieux
estimer la biodiversité régionale et aider les porteurs d'enjeux dans la délimitation des zones a
protéger.

2. Régles d'assemblages et interactions biotiques

Des travaux synthétisés plus haut il ressort que, dans un milieu hyperdiverse tel que la forét
tropicale humide, des mécanismes différents s'appliquent pour réguler les assemblages et

26 Projet BING (Biodiversité Négligée de Guyane : de la connaissance a la valorisation) PO-FEDER 2016-2019, coordonné par Jérome Orivel
(EcoFoQG)
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structurer les communautés fongiques (Nemergut et al., 2013). J'ai montré qu' a I'échelle locale,
les communautés fongiques sont plutot sous l'effet d'un processus de niche et structurées par des
paramétres environnementaux tels que la topographie locale, le type de sol ou la chimie des litiéres
(Schimann et al., 2017, chapitre 2-iii). De plus, nous avons mis en évidence que les processus
neutres ou de niche contribuent différemment aux assemblages dans les sols selon le niveau
trophique du fait d'une mise a I'échelle spatiale, révélant ainsi l'importance de la taille des
organismes (Zinger et al., 2018). Dans cette ¢étude, les gradients environnementaux analysés
expliquaient trés peu la distribution des champignons, probablement du fait d'effets de priorité et
de limites de dispersion plus élevés (Powell et al., 2015). Le cadre conceptuel proposé par
Nemergut et al. (2013) et Vellend (2010), de méme que I'hétérogénéité des habitats associée a une
grande diversité qu’offre la Guyane est une opportunité d'étudier les processus qui structurent ces
communautés en considérant les limites de dispersion et les interactions biotiques.

Il est maintenant généralement admis que les dynamiques des communautés végétales sont
aussi fortement influencées par les interactions entre les racines et les microorganismes
pathogenes, symbiotiques et décomposeurs du sol (Bardgett and van der Putten, 2014). Ces effets
se manifestent par de nombreux mécanismes positifs (Van der Heijden et al., 1998) ou négatifs
(Bradford et al., 2002) qui vont influencer la performance des plantes, changer la disponibilité des
nutriments dans les sols, la prédation, etc.. En résumé, les interactions biotiques peuvent changer
les capacités des plantes a rivaliser, interagir, se reproduire, se défendre (Bardgett and van der
Putten, 2014). Ces effets retour plante-sol ('Plant-Soil Feedback', PSF) vont par conséquent aussi
influer sur la composition et la productivité des communautés de plantes et donc le fonctionnement
des écosystémes forestiers. Les effets de densité-dépendance négative de Janzen-Connell (Bagchi
et al., 2014; 2010; Janzen, 1970; Mangan et al., 2010) permettent par exemple le maintien de la
coexistence des espéces végétales via des effets retour négatifs sur les plantules conspécifiques.
Ces questions sont abordées dans le projet NEBEDIV?’ auquel je participe. Il s'agit d'évaluer
comment les interactions biotiques - abordées via les communautés d'insectes herbivores et les
communautés fongiques des racines — fagonnent la diversité locale et le turnover des communautés
de plantes a 1'échelle régionale. L'hypothése proposée ('the natural-enemy mediated [-diversity")
postule que deux mécanismes structurent les communautés de plantes a large échelle : i) la
variation de structures de communautés des ennemis naturels (insectes et champignons), ii) des
modifications de la spécificité d'hote a travers des gradients environnementaux. Pour cela, un
ensemble de parcelles permanentes ont été mises en place au Pérou, en Guyane et au Brésil qui
incluent des réplicats des trois habitats principaux des foréts basses d'Amazonie - les foréts de
sables blancs, les foréts de plateau et les foréts de bas-fonds — afin de découpler les effets
géographiques et abiotiques a cette échelle. Dans ces parcelles, la structure des communautés de
plantes, les paramétres abiotiques, les communautés fongiques du sol, les communautés d'insectes
et leurs relations sont analysés ainsi que la part de la structure de la communauté de plantes
expliquée par les ennemis naturels. Nous nous attendons a trouver une relation positive entre les
diversités o des arbres et des communautés fongiques du sol. Cette relation devrait se maintenir le
long des habitats considérés et étre plus importante pour les guildes biotrophes (pathogenes,
mycorhizes). Une relation non significative suggererait une faible spécificité d'hote, plutot
rencontrée chez les champignons saprotrophes. En parall¢le, les diversités 3 des communautés de
plantes et champignons devraient étre positivement corrélées, suggérant que la spécificité d'hote
influence la B-diversité. Afin d'estimer l'importance de la spécificité d'hdte chez les communautés
de champignons dans les habitats ciblés ainsi que le role de la phylogénie de I'hote dans
I'établissement de cette spécificité, une dizaine de lignées de plantes a été ciblée pour lesquelles
des especes ou des morpho-espéces communes se trouvent dans les trois habitats et les trois
régions. Pour ces lignées et dans chaque parcelle, des racines et les insectes présents sur des plantes
juvéniles ont été échantillonnés et caractérisés par métabarcoding. Cela permettra d'estimer dans
quelle mesure les champignons hébergés dans les racines (pathogénes et mycorhiziens) sont

7 Projet ANR NEBEDIV (Le réle des ennemis naturels dans la diversité beta des arbres tropicaux), coordonné par Christopher Baraloto (ICTB,
Miami, Floride)
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spécifiques de lignées de plantes ayant des distributions environnementales et géographiques
larges. Au préalable, les données collectées sur les traits racinaires (longueur spécifique de racine
(SRL), densité racinaire (RTD) ou diamétre moyen) ont été analysées a travers deux stages?®et ont
montré que le filtrage environnemental et la phylogénie de la plante sont des facteurs importants
expliquant la variabilité interspécifique des traits racinaires. Ils montrent aussi une relation non
linéaire entre les traits racinaires et I’anatomie des racines et indiquent un cadre multidimensionnel
qui remet en cause le ‘Root Economic Spectrum’ proposé par Craine et al. (2001). De plus dans
une analyse trés préliminaire, il apparait que la composition des communautés fongiques racinaires
est en partie influencée par les traits racinaires liés a 1’absorption. Ces résultats nous ont poussé a
proposer un sujet de thése?® afin de comprendre la distribution des espéces d’arbres en fonction i)
de I’accés aux ressources, ii) des stratégies d’acquisition de ces ressources et iii) des interactions
plantes-microorganismes racinaires.

Jétudie aussi les effets du microbiome des plantes sur leur fonctionnement et les
répercussions éventuelles sur 1'écosystéme, en particulier le role de la sécheresse®®. Les modéles
de changement globaux actuels prévoient que I'Amazonie devrait étre soumise de plus en plus
fréquemment a des éveénements de sécheresse intense (Cox et al., 2004). Il reste beaucoup
d'incertitudes sur la réponse de la végétation, et des écosystémes plus largement, face a ces
modifications climatiques (Joetzjer et al., 2014; Powell et al., 2013). Bien que des différences de
réponse a la sécheresse aient déja été décrites et intégrées dans les modéeles prédictifs, ces derniers
se réferent a trop peu d'especes. Il est donc nécessaire d'élargir le panel des espéces étudiées afin
d'améliorer les connaissances sur la variabilité interspécifique des espéces végétales. Pour cela, le
projet DROUGHT prévoit d'estimer les stratégies de réponse d'un grand nombre d'arbres, de
lianes, et d'épiphytes (mécanismes physiologiques et morphologiques d'évitement ou de
tolérance), d'identifier de potentiels compromis fonctionnels, et d'évaluer le rdle du microbiome
de la phyllosphére dans les mécanismes mis en jeu par les plantes. La fitness des plantes est
affectée par les relations symbiotiques transmises entre générations (Zilber-Rosenberg and
Rosenberg, 2008), et la communauté microbienne diverse de I'holobionte (la plante et ses
microorganismes associés) favorise ses adaptations et donc in fine son évolution. Plusieurs
décennies de recherche ont démontré I'importance des mycorhizes dans la santé des plantes et leur
role dans la nutrition et I'acquisition de I'eau (Augé, 2001). Des différences de comportement entre
les différents types de mycorhizes ont été mises en évidence, avec en particulier des effets négatifs
ou positifs des mycorhizes a arbuscules sur la résistance des plantes a la sécheresse, ce type de
mycorhize explorant de moins longues distances a partir des racines que les ectomycorhizes
(Agerer, 2001). Des expériences d'exclusion d'eau ont montré que la sécheresse modifie fortement
les communautés d'ectomycorhizes (Valdés et al, 2006) et favorise certaines espéces (Richard et
al, 2011). Par ailleurs, les tiges et les feuilles hébergent elles aussi une grande diversité d'especes
bactériennes et fongiques épiphytes et endophytes (Vorholt, 2012). Ces communautés sont
intimement liées a leur plante hote et influencent leur fitness (Kembel & Mueller, 2014b), limitent
les attaques des pathogeénes (Arnold et al., 2003), restreignent le recrutement des plantules
(Alvarez-Loayza et al., 2011) et peuvent améliorer la tolérance a la sécheresse (Rodriguez et al.,
2009), méme si le mécanisme en jeu n'a été ¢lucidé que dans peu de cas (Nagabhyru et al., 2013).
Leur ubiquisme et les traces trouvées dans des fossiles suggerent que les champignons endophytes
pourraient étre impliqués dans la colonisation des terres par les plantes (Rodriguez and Redman,
2008). Le dispositif de parcelles permanentes de Guyafor est idéal pour proposer des réponses
puisqu'il est établi le long du gradient de pluviométrie et de sol contrasté existant en Guyane. De
plus, nous bénéficions des inventaires forestiers associés aux différentes données
environnementales accumulés a EcoFoG depuis quelques années. L’objectif sera de mieux
comprendre quelles propriétés du microbiote peuvent étre indicatrices de 1I’état hydrique de 1’arbre
mais aussi d’établir si certaines espéces d’arbres se révelent plus tolérantes parce qu'elles

8 Stages de M1 et M2 Louise Authier, Master BEE, Parcours Biodiversité Végétale et Gestion des Ecosystéme Tropicaux, Montpellier, 2017,2018
? AO Thése CEBA 2019. Co-encadremment H Schimann & C Baraloto
30 Projet Stratégique du CEBA DROUGHT (Functional Diversity and response to dought in tropical forests) 2016-2019
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hébergent des espéces bactériennes et fongiques particuliéres. Pour cela, une premiére étude s’est
focalisée sur le site expérimental de Paracou ou plus de 150 arbres appartenant a 32 espéces
d’ Angiospermes ont été échantillonnés. Sur les tiges feuillées récoltées, a été mesuré un ensemble
de traits fonctionnels foliaires ainsi que des traits hydrauliques liés a la résistance a la sécheresse.
En paralléle les communautés fongiques et bactériennes dans les tiges et les feuilles ont été
caractérisées par métabarcoding. Les données produites ont été analysées au cours d’un stage de
M23! et montrent des corrélations entre la composition du microbiote et certaines traits
fonctionnels mais aussi entre le microbiote des tiges et la tolérance a la cavitation. Les variations
de ces corrélations seront étudiées sur des especes d’arbres co-occurrentes le long du gradient de
sécheresse présent en Guyane.

L’objectif est aussi de quantifier les effets positifs, négatifs ou neutres du microbiote de la
phyllosphére sur la physiologie des arbres en milieu tropical. La structuration particuliére de la
forét tropicale — forte diversité de la chimie des feuilles (Hattenschwiler et al., 2008) , un fort
gradient de lumiére et d'humidité depuis la canopée jusqu'au sol (Calder, 2001), des sols pauvres
en azote - génére une stratification verticale des communautés microbiennes de la phyllosphere
(Izuno et al., 2016) ainsi qu' un apport non négligeable d'azote aux arbres via les communautés de
diazotrophes des feuilles fixant I'azote atmosphérique (Freiberg, 1998; Fiirnkranz et al., 2008;
Moyes et al., 2016; Sengupta et al., 1981). Ces caractéristiques contrastées sont une bonne
opportunité d'étudier les liens entre la structure des communautés microbiennes de la phyllosphere
et leur fonctionnement le long des gradients au sein de la canopée’?. Les données moléculaires
générées associées a des mesures de traits fonctionnels des espéces végétales permettront aussi
d'éclairer les liens de ces communautés avec leur hote, en les considérant comme un trait
fonctionnel potentiel (Compant et al., 2010) et en analysant comment elles arbitrent les autres traits
de la plante (Friesen et al., 2011).

Le défi majeur de 1'Ecologie est maintenant d'arriver a prédire les conséquences
¢cologiques des changements globaux — climat, changement d'usage, perturbations — afin de
proposer des stratégies d'adaptation efficaces et d'atténuation (Diaz et al., 2015; Thuiller et al.,
2013). Cela passe non seulement par l'estimation des changements des aires de distribution et des
performances des espéces face aux modifications de leurs environnements mais surtout une bonne
estimation des interactions entre les espéces. Les modifications des interactions engendrent
probablement des effets en cascade dont les conséquences non-linéaires peuvent amener des
changements irréversibles et rapides a large échelle (Scheffer et al., 2012). Jusqu'a récemment, les
modeles de prédiction ne considéraient les interactions trophiques et la compétition interspécifique
qu'a petite échelle mais estimer la direction et I'amplitude de l'impact des changements sur les
interactions est tout autant crucial pour prédire les processus et le devenir des communautés
(Laliberté & Tylianakis, 2012; Tylianakis et al., 2008). Les foréts sont des écosystémes pertinents
pour étudier ces questions du fait des fortes connexions entre les compartiments aériens et
souterrains dont les interactions sont maintenant relativement bien décrites (Bardgett & van der
Putten, 2014). Elles sont présentes sur I'ensemble du globe dans différents biomes sous des
pressions anthropiques variées et ont ét¢ identifiées comme des points de bascule car soumises a
des transitions critiques (Lenton et al., 2008). Cela permet de décrire les assemblages multi-
trophiques et leurs interactions a des échelles biogéographiques et de comprendre leurs réponses
face a l'isolement spatial et a des gradients environnementaux et anthropiques. Dans ce projet,
plus spécifiquement, les réseaux de co-occurrence de la biodiversité sont abordés via les trois
grands domaines de la vie (Eucaryotes, Bactéries et Archées) caractérisés par du métabarcoding
dans des parcelles forestieres disséminées le long de gradients environnementaux et anthropiques
en milieux tropical, tempéré et boréal. Les objectifs finaux sont de donner une description
biogéographique de la robustesse des réseaux de co-occurrence de foréts face aux filtres
climatiques, environnementaux et anthropiques régionaux. Dans ce projet ambitieux mais reposant

3! Stage M2 BEC, Université de Bordeaux, 2018, Dinia Cartry. Co-encadrement Corinne Vacher et moi-méme

32 Projet annuel CEBA VERTIGE (VERTIcal stratification and functioning of the funGal and bactErial microbial communities in the canopy of a
tropical rainforest

3 Projet ANR GLOBNETS (Global Biogeography of ecological networks in forest ecosystems) , coordonné par Wilfried Thuiller (LECA Grenoble)
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sur une bonne collaboration des équipes, je m'intéresserai plus particulierement a la biogéographie
des champignons du sol et a leurs relations avec les communautés de plantes : 1) en apportant un
regard nouveau sur l'hypothése d'un gradient latitudinal de diversité pour différents groupes
taxonomiques et l'influence des facteurs abiotiques ; ii) en explorant les co-variations entre les
communautés fonctionnelles fongiques (saprotrophes, biotrophes) et celles de plantes et leurs
causes sous-jacentes.

Certaines lignées de champignons semblent relativement ubiquistes : les
Archaeorhizomycétes (Rosling et al., 2011) ainsi que certains genres ectomycorhiziens tels que
les Russula ou les Amanita que 1'on trouve un peu partout (Looney et al., 2016; Polme et al., 2013;
Tedersoo et al., 2014b). Malgré tout, il est maintenant clairement établi que la plupart des espéces
de Champignons ne sont pas cosmopolites et que les patrons de distributions de la diversité
spécifique peuvent étre fortement influencés par le climat ou encore I’isolement (Peay et al., 2016).
Koljalg et al. (2013), Meiser et al. (2013), Talbot et al. (2014) ont démontré, a partir de jeux de
données moléculaires, I’existence de patrons biogéographiques mais aussi une forme d’endémisme
des champignons au niveau d’écorégions ou de continents. En particulier, Talbot et al. (2014)
montrent, le role majeur de la limite de dispersion dans la structuration des communautés
fongiques du sol a 1'échelle du continent nord-américain de maniere parallele a ce qui est observé
pour les plantes ou les animaux mais associé a une forte redondance fonctionnelle qui semble agir
a un niveau local. A I'échelle du paysage, la limitation de dispersion n'est que partiellement
stochastique puisque une part de sa variation peut étre prédite par des différences interspécifiques
de capacité de dispersion et des affinités d'habitats (Peay & Bruns, 2014). La variabilité spatiale
et temporelle de dispersion des propagules serait donc un mécanisme important générant de la
variabilité dans la contingence historique et donc dans les interactions biotiques (Fukami, 2015).
Au méme titre que les effets de priorité (Fukami et al., 2010), les limitations de dispersion peuvent
étre a l'origine de communautés de champignons trés diverses dans 1'espace et le temps et donc
d'expliquer en partie la distribution de guildes fonctionnelles différentes telles que les pathogenes,
les mycorhizes ou les endophytes. Cela est un des objectifs du projets DIAMOND?, via des
mesures de diversité obtenues par métabarcoding du sol des différents habitats forestiers a 1’échelle
de la Guyane. L’importance relative des limites de dispersion, de I’environnement et des
interactions pourra étre analysée a I’échelle de du paysage. Dans ce cadre, les interactions peuvent
étre antagonistes (distribution des pathogénes) ou mutualistes (distribution des biotrophes). Les
modifications et la robustesse des réseaux trophiques du sol le long de gradient de sécheresse et
de fertilité des sols seront analysées. Ce types de résultats alimenteront une réflexion plus globale
relative a la capacité des interactions biotiques a se maintenir, et donc a maintenir un certain
nombre de fonctions écosystémiques, face aux scénarios changements climatiques prévus pour la
Guyane.

3% Projet stratégique CEBA DIAMOND (DIssecting And MONitoring amazonian Diversity), 2016-2019, coordonné par Jérome Murienne (EBD
Toulouse) et Jérome Orivel (EcoFoG, Kourou)
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