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Résumé 

Le rôle du sol est reconnu dans les politiques publiques européennes. Cette reconnaissance requiert 
des données sur le sol, sa biodiversité et les liens avec les fonctions du sol. La biodiversité a un rôle 
central dans la mise à disposition de la plupart des services écosystémiques (production, entretien, 
culturelle, esthétique). En termes de politiques publiques, on voit bien l’intérêt de porter une attention 
accrue aux fonctionnements écologiques des écosystèmes car ils sont au cœur de la relation entre la 
biodiversité et les services écosystémiques. Au sein des écosystèmes terrestres, le sol est l’un des 
habitats les plus riches en biodiversité. Paradoxalement, nos connaissances actuelles de la taxonomie 
et des fonctions écologiques des organismes du sol restent des plus faibles. Or la biodiversité est un 
facteur essentiel à la production des services écosystèmiques et doit donc être au cœur de toute 
approche portant sur l'évaluation des fonctions écologiques. Et pour guider la mise en œuvre de 
politique de gestion des sols, il faut tout d’abord évaluer les effets des activités humaines sur les 
fonctions du sol et sa biodiversité. 

En intégrant des champs théoriques venant de différents champs disciplinaires, ce projet a pour but de 
quantifier les traits de réponse et d’effet de certains assemblages d’espèces dominants au sein des 
invertébrés du sol (macrofaune saprophage, collembole) et d’identifier l’effet de la structure du 
paysage proche sur ces communautés. Plus précisément, il a été question : de décrire l’impact des 
facteurs locaux et paysagers sur les assemblages locaux d’espèce; d’étudier les mécanismes 
biologiques (dispersion, préférence d’habitat, compétition) qui conditionnent ces assemblages ; 
d’étudier l’impact d’espèces saprophages sur le fonctionnement du sol ; d’identifier les traits 
permettant d’expliquer les réponses et les effets des assemblages de faune du sol. Enfin, de concevoir 
un modèle de spatialisation des règles d’assemblage pour analyser, en se basant sur les mécanismes 
sous-jacent, l’impact des facteurs qui contrôlent la diversité et l’abondance des assemblages 
d’invertébrés.  

Nous trouvons que les communautés de faune du sol étudiés sont essentiellement gouvernées par la 
sélection de l’habitat, indiquant pour ces taxa une adéquation de la distribution des espèces à la niche. 
Cependant dans trois cas (vers de terre dans les deux régions d’étude, Normandie et Morvan et 
collemboles dans le Morvan) la distribution des espèces résulte d’un compromis entre adéquation à la 
niche et dispersion. On observe un filtrage hiérarchique de la communauté des traits des espèces 
localement présente qui se traduit par une augmentation de la diversité fonctionnelle des assemblages 
locaux d’espèces face au contraste du paysage proche tandis que l’intensification locale de l’usage du 
sol entraine une perte de redondance fonctionnelle. Ceci confirme empiriquement la théorie selon 
laquelle les facteurs environnementaux agissent comme des filtres emboités sur les traits des 
espèces. Le type d'habitat local et la structure du paysage proche influence les assemblages 
d'espèces de manière complémentaire avec un filtrage des traits écologiques par le paysage proche et 
un filtrage des traits principalement morphologiques par l’intensification locale de l’usage du sol. 
Nous trouvons que la distribution des espèces de collemboles en forêt ou en prairie est le résultat de 
différents compromis qui vont déterminer leur préférence d’habitat. Les espèces forestières présentent 
un compromis entre leur tolérance vis-à-vis de la dessiccation et leur préférence pour certaines 
ressources trophiques et/ou environnements physico-chimiques, tandis que la plus part des espèces 
prairiales présentent un compromis entre capacité compétitive (faible) et tolérance physiologique 
(forte). Quelques espèces de praire montrent à la fois une préférence pour le sol et pour le microclimat 
forestier et sont donc vraisemblablement exclues du milieu forestier par la compétition avec les 
espèces de forêt.  
A une échelle micro-locale, nous trouvons que les ressources trophiques modifient le patron 
d’exploration de l’habitat par les collemboles hémi- et euédaphiques même si ces patterns sont 
idiosyncratiques au sein d'une même forme de vie. Les comportements d’exploration de l’habitat par 
les vers de terre présentent aussi un caractère idiosyncratique et sont influencés, par le type de 
communautés de microorganismes du sol ainsi que par la densité intra-spécifique. Ils sont le résultat 
d’un compromis entre les mécanismes de construction de niche où les individus s’agrégent et la 
compétition intra-spécifique qui pousse les individus à se disperser. Par ailleurs, les catégories éco-
morphologiques des vers de terre ne sont pas de bons proxys pour établir des groupes fonctionnels 
d’effet sur la stabilité des agrégats du sol. Les vers de terre ont globalement un effet neutre ou de 
protection de la matière organique du sol même s’il apparait que la minéralisation puisse être 
augmentée pour les sols arables et prairiaux. 
Enfin, la conception d’un modéle multi-agents pour analyser les mécanismes de réponse de la 
biodiversité du sol à la dynamique du paysage est présentée. 

Le projet TRACES confirme l’intérêt de sortir des approches compartimentées par discipline 
(pédologie, taxonomie, écologie du sol) et de croiser les théories venant de  champs différents de 
l’écologie (écologie végétale, écologie des communautés, écologie du paysage) pour les appliquer à 
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l’écologie du sol. Encore peu d'études utilisent la faune du sol pour tester les modèles de 
metacommunauté et, à notre connaissance, c'est la première tentative d’analyse de l’effet conjoint des 
facteurs locaux et paysagers sur plusieurs taxons de faune du sol, dans differentes régions. Nous 
trouvons donc que majoritairement, les peuplements de faune du sol sont pilotés par une adéquation à 
la niche écologique mais que la dispersion semble aussi jouer un rôle. Le projet TRACES confirme le 
rôle du paysage proche dans la composition des assemblages locaux d’espèces de faune du sol. 
Ainsi, en termes de gestion et d’aménagement des paysages, s’il est déjà bien admis que la qualité de 
l’habitat est à prendre en compte pour favoriser la biodiversité (dont celle du sol), la nature du paysage 
proche serait aussi à considérer dans les pratiques d’aménagements afin de favoriser le maintien de la 
biodiversité du sol et de ces fonctions attachées.  

Mots clés  : Faune du sol, Traits fonctionnels, Règles d’assemblage, Métacommunautés, Paysage 
proche, Préférence d’habitat, Traits d’effet, Modélisation SMA. 

 

Abstract 

The role of soil is recognized in European public policy. This recognition requires data on soil 
biodiversity and its links with the soil functions. Biodiversity has a central role in the provision of most 
ecosystem services (production, maintenance, cultural, aesthetic). In terms of public policy, we can 
see the benefit of increased attention to the ecological functioning of ecosystems because they are at 
the heart of the relationship between biodiversity and ecosystem services. In terrestrial ecosystems, 
soil is one of the most biodiverse habitats. Paradoxically, our current knowledge of the taxonomy and 
the ecological functions of soil organisms are low. Biodiversity is essential to the production of 
Ecosystem Services and must be at the heart of any approach on the assessment of ecological 
functions. To guide the implementation of soil management policy, it is first necessary to evaluate the 
effects of human activities on soil functions and soil biodiversity. 

By integrating theoretical fields from different disciplines, this project aims to quantify the response 
traits and effect traits of some species assemblages in soil invertebrates (macrofauna saprophage, 
Collembola) and identify the effect of neighbourhood landscape structure on the local communities. 
More precisely, it was studied: the impact on local species assemblages of landscape and local 
factors, the biological mechanisms (dispersal, habitat preferences, competition) that shape these 
species assemblages, the impact of saprophagous species on the functioning of soil, which are the 
species traits that explain the responses and the effects of the soil species assemblages. Finally, desig 
a model of spatial linkage rules to analyze, based on the mechanisms underlying the sepcies 
distribution, the impact of controling factors on the diversity and abundance of invertebrate 
assemblages. 

Principally, soil species communities are governed by habitat selection, indicating a match for these 
taxa of species distribution to the niche. However, in three cases (earthworms in both study areas and 
springtails in the Morvan) species distribution is a trad-off between the fit to the niche and dispersion. A 
hierarchical filtering of the traits species assembly at local scale is observed. They are an increase in 
the functional diversity of local species assemblages when the landscape contrastincrease and a loss 
of functional redundancy whith the intensification of the local land use. This confirms empirically the 
theory that environmental factors act as nested filters on species traits. The local habitat type and the 
neighbourhood landscape structure influence the species assemblages in a complementary manner 
with a filtering of ecological traits by the neighbourhood landscape and a filtering morphological traits 
by the intensification of the land use.  

The distribution of species of Collembola in forest or grassland are the result of different trade-offs 
which determine their habitat preference. Forest species face a trade-off between tolerance to the 
desiccation and their preference for certain trophic ressources and / or physico-chemical 
environments, while most of the grassland species face a trade-off between competitive ability (low) 
and physiological tolerance (high). Some species of grassland show both a preference for soil and 
forest microclimate and so are probably excluded from the forest because of competition with forest 
species. 
A micro-local scale, the trophic resources change the habitat exploration by species of springtails 
hemi- and euedaphiques even if these patterns are idiosyncratic in the same life form. The behaviors 
of habitat exploration by earthworms also have an idiosyncratic character and are influenced by the 
type of soil microbial communities as well as intra-specific density. They are the result of a trad-off 
between the mechanisms of niche construction where individuals are aggregated and intra-specific 
competition that pushes individuals to disperse. In addition, eco-morphological categories of 
earthworms are not good proxys to predict functional groups of effect of the stability of soil aggregates. 
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And earthworms have an overall neutral effect or protection on sol organic matter even if it appears 
that the mineralization could be increased in arable and grassland soils. 
Finally, the design of a multi-agent model to analyze the response mechanisms of soil biodiversity at 
the landscape dynamics is presented. 
 

The TRACES project confirms the interest to get out of approaches compartmentalized by discipline 
(soil science, taxonomy, soil ecology) and to use theories coming from different fields of ecology (plant 
ecology, community ecology, landscape ecology) for applied them to soil ecology. Very few studies use 
soil fauna to test metacommunitie models and, to our knowledge, this is the first attempt to analyze the 
combined effect of local and landscape factors on several taxons and several region. Mostly, the 
species assemblages of soil fauna are controlled by the fit to the niche but the dispersion also seems 
to play a role. The TRACES project confirms the role of the neighbourhood landscape type on local 
species assemblages of soil fauna. Thus, in terms of management and landscaping, if it is well 
accepted that the habitat quality has to be driven in order to improve soil biodiversity, the nature of 
neighbourhood landscape is also to integrate in landscaping in order to maintain soil biodiversity and 
the functions related. 

Keywords  : Soil fauna ; Functional traits ; Assembly rules, Metacommunities, Neighbourhood 
landscape ; Habitat preference, Effect traits, SMA modelisation. 
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Figure 1 : Représentation schématique des quatre modèles de métacommunautés (Leibold et al, 2004). (a) 

modèle neutre, (b) modèle patch dynamic, (c) modèle species sorting, (d) modèle mass effect. A et B 

représentent deux espèces interagissant localement et/ou soumises à des compromis à l’échelle régionale. La 

dispersion des espèces entre les patches est représentée par les flèches (pointillées, pleines et épaisses pour 

dispersion faible, modéré ou forte). Les conditions locales de l’habitat ainsi que les adaptations des espèces à 

ces conditions sont représentées par des carrés et des ovales. Une espèce carrée signifie qu’elle est meilleure 

compétitrice dans un habitat carré tandis qu’une espèce ovale signifie qu’elle est meilleure compétitrice dans 

un habitat ovale. ___________________________________________________________________________ 13 

Figure 2 : Opérations successives pour quantifier la structure du paysage. _____________________________ 16 

Figure 3 : Décomposition de variance pour les communautés de faune du sol entre l’effet conditionnel du spatial 

(E(S)), l’effet conditionnel de l’environnement (E(S)) et l’effet  conjoint (S∩E). U représente la part de variance 

non expliquée. Modèles de métacommunauté, SS : species sorting, ME : mass effect, NM : neutral model, PD : 

patch density (** : p<0.01). ___________________________________________________________________ 21 

Figure 4: Analyse interclasses du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de 

bosquets, et 3PC : mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) et des usages du sol (forêt de 

feuillus et forêt de conifères) en milieu fermé sur les indices de diversité. F1 = 67.08%, F2 = 26.20%. Part de 

variance expliquée :15.75 % (p<0.004). Anova usage sur les coordonnées de F1 : non significative, sur les 

coordonnées de F2 : significative. Anova des types de paysage proche sur les coordonnées de F1 : significative 

(1F ou 2PF significativement différents de 3PC), sur les coordonnées de F2 : non significative. _____________ 32 

Figure 5: Analyse interclasses du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de 

bosquets, et 3PC : mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) et des usages du sol (forêt de 

feuillus et forêt de conifères) en milieu fermé sur CWM (traits moins une modalité par trait). F1 = 49.92% F2 = 

26.12%. Part de variance expliquée : 12.31 % (p<0.001). Anova usage sur les coordonnées de F1 : non 

significative, sur les coordonnées de F2 : significative. Anova des types de paysage proche sur les coordonnées 
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de F1 : significative (1F ou 2PF significativement différent de 3PC), sur les coordonnées de F2 : non significative.

 _________________________________________________________________________________________ 32 

Figure 6: Analyse interclasses du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de 

bosquets, et 3PC : mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) et des usages du sol (Prairie, 

Culture) en milieu ouvert sur les indices de diversité. F1 = 56.65%, F2 = 29.20%. Part de variance expliquée : 

15.48 % (p<0.003). Anova usage sur les coordonnées de F1 : significative, et sur celles de F2 : significative. 

Anova des types de paysage proche sur les coordonnées de F1 : significative (1F ou 2PF significativement 

différents de 3PC), et sur les coordonnées de F2 : non significative. ___________________________________ 33 

Figure 7: Analyse interclasses du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de 

bosquets, et 3PC : mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) et des usages du sol (Prairie, 

Culture) en milieu ouvert sur CWM (traits moins une modalité par trait). F1 = 52.15% F2 = 29.17%. Part de 

variance expliquée : 18.76 % (p<0.001). Anova usage sur les coordonnées de F1 : non significative, et sur les 

coordonnées de F2 : significative. Anova des types de paysage proche sur les coordonnées de F1 : significative 

(1F, 2PF et 3 PC sont tous significativement différents), et sur les coordonnées de F2 : non significative. _____ 33 

Figure 8 : Effets du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de bosquets, et 3PC : 

mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) sur la richesse spécifique, la diversité fonctionnelle et 

les traits individuels en milieu fermé. ___________________________________________________________ 34 

Figure 9 : Effets du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de bosquets, et 3PC : 

une mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) sur la richesse spécifique, la diversité 

fonctionnelle et les traits individuels en milieu ouvert. _____________________________________________ 35 

Figure 10 : Effets des usages du sol du milieu fermé (forêt de Feuillus et forêt de Conifères) sur la richesse 

spécifique, la diversité fonctionnelle et les traits individuels. ________________________________________ 36 

Figure 11 : Effets des usages du sol du milieu ouvert (Prairie et Culture) sur la richesse spécifique, la diversité 

fonctionnelle et les traits individuels. ___________________________________________________________ 37 

Figure 12 : Schéma du plan d’expérience. Les blocs sont schématisés par des cylindres (gris foncé pour les blocs 

récepteurs forestiers et gris clair pour les blocs récepteurs de prairie). Les trois lettres inscrites sur les blocs 

résument les traitements. La première lettre désigne l’origine de la communauté (blocs sources) : «F» pour 

source forestière, «P» pour source prairiale, la deuxième lettre désigne l’origine du bloc récepteur, «F» pour 

origine forestière, «P» pour origine prairiale et la troisième lettre désigne la nature de l’habitat dans lequel le 

bloc est transplanté, «F» pour habitat forestier, «P» pour habitat prairial _____________________________ 43 

Figure 13 : Illustration d’un bloc de sol mis en exclos et prêt à être transplanté. _________________________ 45 

Figure 14 : Dispositif expérimental in situ. La photo de gauche illustre la disposition des mésocosmes en forêt et 
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Figure 17 : Moyenne du pH du sol (a) et de l'humidité du sol (b) en forêt (à gauche) et prairie (à droite) des blocs 

de sol expérimentaux, dans le microclimat de forêt (barres grises) ou de prairie (barres blanches). Les lettres 
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INTRODUCTION 
La théorie des règles d’assemblage des communautés permet de comprendre les mécanismes à 
l’origine de leurs diversités et de leurs richesses fonctionnelles. Elle explique que les espèces 
observées dans un assemblage local sont celles qui, présentes dans le pool régional, ont passé les 
filtres environnementaux liés aux conditions biotiques et abiotiques de l’habitat (Drake, 1990 ; Keddy, 
1992 ; Weiher et Keddy, 1999). Les filtres environnementaux peuvent opérer à différentes échelles 
spatiales et temporelles, depuis les interactions biotiques (compétition interspécifique, 
complémentarité écologique) et les contraintes locales de l’environnement (propriétés des sols, types 
de végétation, pratiques agricoles, etc) jusqu’à celles liées à l’organisation des habitats à l’échelle 
régionale (mosaïques paysagères, fragmentaiton des habitats, etc.). Beleya et Lancaster (1999) 
distinguent ainsi les contraintes internes aux communautés (contraintes d’interactions) et les 
contraintes externes à l’intérieure desquelles ils définissent les contraintes d’habitat et les contraintes 
de dispersion. Ils définissent ainsi plusieurs pools d’espèces, chacun étant défini comme une fraction 
du pool régional limité par les filtres environnementaux : le pool d’habitat est défini comme l’ensemble 
des espèces présentes régionalement et adaptées aux conditions locales d’un habitat particulier ; le 
pool géographique est constitué par l’ensemble des espèces pouvant potentiellement coloniser un 
habitat donné ; le pool écologique représente les espèces étant à la fois adaptées à l’habitat considéré 
et présentant la capacité de le coloniser (c.à.d. les espèces ayant passé les filtres définis pas les 
contraintes d’habitat et de dispersion) ; enfin le pool actuel est défini comme la liste des espèces 
composant les assemblages réels, c.à.d. les espèces du pool écologique ayant la capacité de co-
exister à l’échelle locale. Ainsi, des espèces potentiellement présentes dans une communauté parce 
qu’elles sont adaptées à l’environnement local, peuvent en être absentes parce qu’elles en ont été 
exclues par les espèces déjà présentes (contraintes d’interaction) parce que celles-ci sont avantagées 
même si elles ne sont pas forcément meilleures compétitrices (contraintes d’habitat) ou enfin parce 
que leur capacité de dispersion limitée ne leur a pas permis d’atteindre la communauté locale 
(contraintes de dispersion) (Connell et Slatyer, 1977 ; Zalewski et Ulrich, 2006). On peut également 
s’attendre à ce que plus le milieu est hétérogène, plus la communauté soit dominée par des espèces 
généralistes (à forte amplitude de niche) et aptes à se disperser, tandis que plus le milieu 
s’homogénéise plus la communauté sera dominée par les espèces spécialistes ; les règles 
d’assemblage étant alors dictées par la compétition sensu stricto (Gray, 1989 ; Feary, 2007), tandis 
que les perturbations environnementales favorisent la dispersion (Parvinen, 2004). La réponse des 
espèces aux changements environnementaux est donc gouvernée par leurs traits. Lesquels 
permettent de comprendre l’action des filtres liés aux contraintes d’habitat ou de dispersion. La 
connaissance des traits de réponse des espèces est donc un essentiel à l’analyse de la 
structuration des assemblages . 

La similarité dans les réponses (i.e. traits de réponse) aux changements environnementaux (par 
exemple, le changement d’usage du sol) permet d’identifier des groupes de réponse. Parallèlement, 
les espèces réalisant la même fonction écologique (i.e. traits d’effet) constituent des groupes 
fonctionnels (Gitay et Noble, 1997 ; Lavorel et al., 1997 ; Loreau et al., 2001). Une difficulté dans 
l’analyse des effets des activités humaines sur les fonctions du sol est de prédire les conséquences 
fonctionnelles d’un changement de composition des peuplements sous l’action des changements 
environnemantaux. En effet, on connaît peu de chose sur les ‘traits fonctionnels des espèces’ (i.e. 
traits d’effet, par exemple capacité de bioturbation, capacité de fragmentation/décomposition de la 
matière organique). Il existe des classifications fonctionnelles des invertébrés du sol, mais elles sont 
très grossières : séparation des niveaux taxonomiques selon leur place dans le réseau trophique ou 
leur aptitude à la bioturbation (Faber, 1991 ; Brussard et al., 1997 ; Lavelle et al., 1997). Aucune ne 
renseigne explicitement les traits d’effet des espèces. Cette absence d’information freine 
sérieusement le développement de l’écologie du sol vers un cadre prédictif comparable à ce qui ce fait 
en écologie végétale depuis plusieurs décade (Diaz et al., 1999). Pour être prédictive, une 
classification fonctionnelle doit relier explicitement les fonctions aux mécanismes (Woodward et 
Cramer, 1996). Ce genre de classification requiert une compréhension minimale des effets de 
quelques traits sur des fonctions spécifiques. Au niveau du fonctionnement du sol, les traits d’effet 
intéressant sont liés à la bioturbation, la fragmentation et la dégradation de la matière organique.  

La menace que fait peser la fragmentation des habitats sur la biodiversité est de plus en plus claire à 
la lumière d'analyses de suivis à long terme et de travaux de modélisation des aires de distribution 
futures (Thuiller et al., 2005 : Badeau et al., 2007). Les écosystèmes vont être profondément modifiés 
par l'ampleur des changements climatiques en cours et à venir. Les espèces devront migrer à travers 
les paysages pour persister. La fragmentation des habitats n'est uniforme ni dans l'espace, ni dans le 
temps. Au sein des paysages, elle va ralentir la migration des espèces. Un changement d'usage ou de 
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pratique affectant la qualité d'un patch d'habitat entraîne le plus souvent une réponse rapide de la 
biodiversité du patch. Ces changements locaux sont susceptibles d'avoir également des répercussions 
sur la biodiversité dans les autres patchs du même habitat mais avec un délai de réponse plus long. 
Par exemple, Ponge et al., (2006) expliquent la chute de la richesse spécifique locale (diversité alpha) 
des collemboles dans des paysages hétérogènes par la faible capacité de dispersion des espèces les 
moins mobiles, inféodées au sol. Ce que confirment nos recents travaux dans la même région d’étude 
(Heiniger et al., 2014) Par ailleurs, Sousa et al., (2006) montrent que l’hétérogénéité du paysage, est 
un facteur structurant de la diversité gamma des assemblages de collemboles. Quelques autres 
études montrent que la structure du paysage proche a un impact sur la diversité et la structure des 
assemblages locaux de faune du sol (Dauber et al., 2003 ; 2005). La structure du paysage ainsi que 
sa dynamique sont des moteurs des dynamiques de dis persion s’opérant entre les 
communautés et donc sont vraisemblablement la cause  de la composition des communautés 
locales ainsi que de leur diversité .  

La compréhension du fonctionnement d’un système peut se faire à l’aide d’un modèle, construction 
abstraite et représentation simplifiée, décrit par une théorie générale (Treuil et al., 2008). Les 
techniques de modélisation-simulation des sciences de la complexité sont des outils intéressants pour 
appréhender les systèmes réels car elles permettent d’obtenir des résultats qu’il n’est pas possible 
d’obtenir par l’expérimentation (Robert, 2009). Ces techniques ont fait leurs preuves dans de 
nombreux domaines, comme les transports (Pumain, 2011), la science du sol (Blanchart, 2009) ou 
l’hydrologie (Bousquet, 2004). Elles permettent (1) d’aller au delà des expérimentations et d’explorer 
de nouveaux champs d’étude, (2) de discuter des hypothèses et (3) de communiquer, voire d’aider à la 
décision par des simulations qui explicitent l’évolution à venir du système étudié. La modélisation 
permet donc de pallier aux difficultés pratiques de l’expérimentation et de tester des mécanismes 
sous-jacents, inférés à partir d’études phénoménologiques. Le modèle développé ici a pour but de 
simuler l’effet de la dynamique du paysage sur l’évolution de la biodiversité du sol à partir des 
mécanismes supposés structurer la réponse des assemblages d’espèces de collemboles.  

La première partie de ce projet porte sur l’effet des filtres environnementaux sur la distribution de la 
faune du sol en analysant : (i) le poids des filtres environnementaux pour en conclure sur les modèles 
de fonctionnement de métacommunauté à l’œuvre en ce qui concerne la faune du sol (1.1.), et (ii) 
l’effet de l’intensification locale de l’usage du sol et l’effet du paysage proche sur la diversité 
fonctionnelle des communautés de faune du sol (1.2.).  

Par ailleurs, plusieurs expériences ont été réalisé pour travailler sur les traits de réponse et les traits 
d’effets afin : (iii) d’évaluer les préférences des collemboles pour le sol et le microclimat en milieu 
forestier ou en milieu prairiale (2.1.1.), (iv) d‘identifier l’effet des ressources alimentaires sur les 
schémas de déplacement des collemboles (2.1.2.), (v) de mesurer l’effet des micro-organimes sur le 
comportement exploratoire des vers de terre (2.1.3.) et, enfin, (vi) de quantifier les traits d’effet de 
plusieurs espèces de vers de terre (2.2.).  

Pour finir, la troisième partie de ce projet porte sur (vii) la conception d’un modèle multi-agents pour 
analyser les mécanismes de réponse de la biodiversité du sol à la dynamique du paysage (3.1.). 
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1 QUESTION 1 – FILTRES MOSAÏQUE D’HABITAT 

1.1  . Poids des filtres environnementaux et modèle s de fonctionnement 
métacommunauté  

Les conditions locales de l'environnement et les processus spatiaux déterminent les patrons de 
biodiversité et façonnent les communautés (Hanski, 1994 ; Ettema et Wardle, 2002 ; Holyoak et al., 
2005). Ces processus écologiques se produisent au moins à deux niveaux d'organisation distincts : 
(i) les processus régionaux qui relient par la dispersion les populations entre des patchs d’habitats et 
donnent naissance aux métacommunautés (Gilpin et Hanski, 1991 ; Leibold et al., 2004) et (ii) les 
facteurs locaux (tels que les caractéristiques de l’habitat comme la physico-chimie du sol) et la 
compétition entre les organismes qui agissent comme des filtres permettant aux espèces de maintenir 
localement une population viable (Shmida et Wilson, 1985 ; Ricklefs, 1987 ; Wardle, 2006). Aux 
échelles régionale ou locale, les communautés peuvent être affectées par la structure du paysage 
(Dauber et al., 2003, 2005 ; Jeanneret et al., 2003a, 2003b ; Mathieu et al., 2004 ; Aviron et al., 2005 ; 
Chacoff et Aizen 2005 ; Comor et al., 2007; Dauber et Purtauf, 2007), l'intensité de l'utilisation des 
terres (Thomas et al, 2001 ; Hutton et Giller 2003 ; Burel et al, 2004 ; Decaëns et al., 1998, 2003, 
2008), la distribution des ressources (Halley et Dempster, 1996), la compétition et/ou la prédation 
(Kruess et Tscharntke 1994 ; Tscharntke et al., 1998 ; Decaëns et al, 2008). L’influence relative et les 
effets conjoints de ces filtres déterminent la composition des communautés locales. Leibold et al. 
(2004) identifient 4 modèles de métacommunauté (Figure 1) qui se différencient par l’importance 
relative de la dispersion, des contraintes locales d’habitat et de la compétition interspécifique.  

  
Figure 1 : Représentation schématique des quatre modèles de métacommunautés (Leibold et al, 2004). (a) 
modèle neutre, (b) modèle patch dynamic, (c) modèle species sorting, (d) modèle mass effect. A et B 
représentent deux espèces interagissant localement et/ou soumises à des compromis à l’échelle régionale. La 
dispersion des espèces entre les patches est représentée par les flèches (pointillées, pleines et épaisses pour 
dispersion faible, modéré ou forte). Les conditions locales de l’habitat ainsi que les adaptations des espèces à 
ces conditions sont représentées par des carrés et des ovales. Une espèce carrée signifie qu’elle est meilleure 
compétitrice dans un habitat carré tandis qu’une espèce ovale signifie qu’elle est meilleure compétitrice dans un 
habitat ovale.  

Le modèle neutre (Hubbell, 2001) postule que le maintien local d’une espèce résulte de la balance 
entre immigration et extinction locale, lesquels sont des processus stochastiques. Dans ce modèle les 
espèces ont les mêmes valences écologiques, capacités compétitives et capacités de dispersion. Les 
habitats sont équivalents en termes de condition environnementale. Si la dispersion est faible, les 
espèces ne peuvent se maintiennent indéfiniment localement car les extinctions stochastiques ne sont 
alors pas immédiatement compensées par de l’immigration (Holyoak et al., 2005).  

Le modèle patch-dynamique (PD) suppose que la qualité des habitats est équivalente entre les 
différents patchs d’habitat. L’extinction locale des espèces est due à la compétition et est 
contrebalancée par la dispersion. Ce modèle repose sur un compromis entre compétition et dispersion 
(Tilman, 1994). Pour se maintenir localement, une espèce faiblement compétitive doit donc coloniser 
de nouveaux patchs d’habitat plus vite que ses compétitrices.  

Le modèle species sorting (SS) est basé sur la théorie de séparation de niche entre espèces 
coexistant localement (Tilman, 1982). Les patchs d’habitat sont considérés comme hétérogènes pour 
leurs conditions abiotiques, ce qui influence les interactions entre espèces. Le taux de dispersion entre 
patchs est supposé suffisant pour permettre aux espèces d’atteindre tous les patchs. Ce modèle 
repose sur l’idée que les espèces sont adaptées à différents éléments au sein du même habitat 
(séparation de niche) (Chase et Leibold, 2003) plutôt que sur un compromis entre capacité de 
dispersion et capacité compétitive. Il suppose donc que les espèces se distribuent en fonction des 
niches écologiques et que la dispersion est peu importante. 
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Le modèle mass effet (ME) suppose que la dynamique locale des populations est majoritairement 
influencée par la dispersion. Les patchs d’habitat sont suffisamment connectés entre eux pour qu’un 
fonctionnement puits-source se mette en place. Ainsi, une population peut-être déficitaire (taux de 
mortalité supérieur au taux de natalité) car l’espèce est mauvaise compétitrice, mais elle se maintient 
grâce à l’apport d’individus migrant (rescue effect) (Mouquet et Loreau, 2003). Dans ce modèle la 
dispersion homogénéise donc la distribution des espèces dans les patchs d’habitats. 

Dans la pratique, les communautés ne se conforment vraissemblablement pas qu’à un seul de ces 
modèles. Cependant leur intérêt est de permettre de comprendre l’importance relative des différents 
processus impliqués dans la structuration des assemblages locaux d’espèces. La théorie des règles 
d’assemblage reprend les mécanismes impliqués dans la formation des communautés locales, 
incluant la théorie des filtres environnementaux, le concept de niche écologique et le fonctionnement 
des métacommunautés (Weiher et Keddy, 2001). Localement, la coexistence des espèces repose 
donc sur trois principaux déterminants : les contraintes de dispersion, les contraintes 
environnementales et les dynamiques internes (qui incluent tous les types d’interactions entre 
espèces). En résumé, cette théorie explique qu’une espèce est présente dans un habitat si l’espèce 
est capable d’atteindre l’habitat, si les conditions environnementales de l’habitat permettent à l’espèce 
de survivre et de se reproduire et si l’espèce n’est pas exclue par de meilleures compétitrices. 
L’identification des filtres environnementaux et spatiaux significatifs dans la structuration des 
communautés locales permet d’identifier le ou les modèles de fonctionnement des métacommunautés 
à l’œuvre dans la structuration des communautés locales. 

A. Objectifs et hypothèses 

Le premier but de cette étude est d'analyser l'importance relative des différents facteurs 
environnementaux expliquant la structure des communautés locales de faune du sol. Étant donné la 
nature hiérarchique des facteurs écologiques opérant dans les paysages, les effets des facteurs 
environnementaux sont testés sur deux échelles spatiales : l’échelle locale, à savoir les 
caractéristiques de l’habitat au niveau de la parcelle, et l’échelle paysagère, à savoir la structure du 
paysage proche (Cushman et McGarigal, 2002). Tout d'abord, nous faisons l'hypothèse que, le long de 
forts gradients environnementaux, dus à l’intensification des usages du sol, dans les mosaïques 
paysagères, les facteurs spatiaux ne sont pas aussi importants que les facteurs environnementaux 
pour expliquer les tendances de la diversité, c.à.d. que les processus neutres (stochastique) sont 
annulées par les processus écologiques déterministes (Leibold et al., 2004 ; Cottenie, 2005). Nous 
nous attendons donc à ce que l’effet conditionnel de l'environnement (c.a.d en mettant les positions 
géographiques en co-variables) explique de façon importante la structure des communautés locales 
alors que la situation inverse ne devrait pas être très importante. La seconde hypothèse est que les 
facteurs environnementaux aux différentes échelles spatiales contrôlent la structuration des 
communautés locales. Nous nous attendons à ce que les facteurs locaux, expliquant directement les 
changements dans la structure des communautés, soient fortement dépendants des facteurs 
paysagers, lesquels exercent un contrôle indirect sur les communautés locales en ayant un effet direct 
sur les conditions locales. 

Le second but de cette étude est d’analyser comment les assemblages locaux de faune du sol sont 
conditionnées par leur position géographique, les caractéristiques locales de l’habitat et la structure du 
paysage proche et d’identifier les modèles de métacommunauté à l’oeuvre. La troisième hypothèse est 
qu'il n'y a pas nécéssairement qu’un seul modèle de métacommunauté expliquant les tendances 
observées dans la structure des communautés locales. En effet, si la distribution des espèces 
s’explique par leur adéquation à leur habitat (théorie de la niche), la disposition des patchs d’habitat 
dans le paysage proche impacte la dispersion des individus entre les patchs d’un même type d’habitat 
(Bender et Fahrig, 2005).  

B. Matériel et méthodes  

Jeux de données 

Les sites d’étude, situés dans deux régions, Normandie et Morvan, sont chacun constitués de 6 
fenêtres paysagères de 1 km², avec 96 points de prélèvement pour le Morvan et 88 points de 
prélèvement pour la Normandie. Dans chaque région, 6 fenêtres représentent les divers niveaux d’un 
gradient d’intensification d’usage des sols au sein des mosaïques paysagères, depuis des forêts 
jusqu’à des mosaïques de culture de plein champ. Les deux premières fenêtres sont couvertes par un 
paysage forestier continu (forêt de feuillus et forêt de résineux) tandis que les fenêtres suivantes sont 
constituées de paysages de plus en plus dominés par les pâturages et les cultures, et où la forêt est 
de plus en plus réduite à des fragments voir absente (dernière fenêtre du gradient). Les points de 
prélèvement, dans une fenêtre paysagère, sont régulièrement distribués sur une grille de maille 200m. 
Il y a 16 points de prélèvements par fenêtre sauf en Normandie où il y en a 15 pour la fenêtre 3 
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(bocage prairial avec un réseau dense de haie arborée) et 9 pour la fenêtre 4 (bocage prairial avec de 
grande parcelle et peu de haie arborée). Dans le Morvan et en Normandie, la macrofaune a été 
échantillonnée en 2005. Les collemboles ont été prélevés en 2001 dans le Morvan et en 2010 en 
Normandie. Les données suivantes sont disponibles à l’espèce : les vers de terre, les isopodes, les 
diplopodes, les chilopodes, et les collemboles. Chaque point de prélèvement consiste en une station 
triangulaire équilatérale de 10 m de coté où ont été échantillonnés, à chaque pointe du triangle, la 
macrofaune du sol et au centre les collemboles. La macrofaune du sol est prélevée comme suit. Sur 
un carré de 20 cm de coté, la litière, quand elle est présente, est triée à la main et toute la faune visible 
est prélevée. Ensuite, deux applications d’une solution formolée à 0,4% sont faites à un intervalle de 
15 min et toute la faune visible est prélevée. Enfin le sol est trié sur une profondeur de 15 cm pour y 
prélever le reste de la faune du sol qui ne l’aurait pas été précédemment. Les animaux à exosquelette 
sont conservés dans de l’alcool absolu tandis que ceux sans exosquelette sont fixés dans du formol à 
4% avant d’être transférés dans de l’alcool absolu. Les collemboles sont prélevés par une carotte de 
sol de 5 cm de diamètre et 10 cm de profondeur plus la litière le cas échéant. L'extraction des 
microarthropodes a été réalisée par Berlese et les animaux fixés dans l’alcool. Le tri et l’identification 
des différents taxons ont été faits sous loupe binoculaire et stéréomicroscope. 

Variables environnementales 

La physicochimie du sol  de chaque station d’échantillonnage, sur un échantillon de sol composite 
pris aux 3 pointes du triangle, est caractérisée par les variables suivantes : pH, phosphore assimilable 
(méthode Olsen modifiée Dabin), concentration en calcium, magnésium, sodium, potassium, capacité 
d’échange cationique (CEC, méthode Metson), carbone et azote, nitrate et ammonium ainsi que la 
respiration du sol après 7, 14 et 21 jours. L’habitat local est décrit par l’usage du sol (forêt de feuillus, 
forêt de conifères, friche arbustive, prairie naturelle, prairie, culture, jachère) au moment du 
prélèvement.  

Les caractéristiques du paysage proche  sont obtenues à partir d’une cartographie des habitats ou 
usages du sol (Cousins et Ihse, 1998 ; Antrop et van Eetvelde, 2000). Cette cartogtraphie est réaisée 
par photo-interprétation sur les photographies aériennes de la zone d’étude à la date la plus proche de 
la date du prélèvement1. La Figure 2 résume les différentes étapes de travail pour quantifier la 
structure du paysage. Les photographies aériennes sont géo-référencées, la zone de cartographie 
délimitée, puis l’on construit la carte des polygones correspondant chacun à un patch d’un usage du 
sol donné, auquel on attribue donc l’usage du sol correspondant. Ces étapes permettent de constituer 
la carte vectorielle des usages du sol. Après rastérisation, sur la base d’un pixel représentant 1 mètre2, 
on croise cette carte avec l’échelle de description du paysage proche pour quantifier la structure du 
paysage à l’aide de métriques paysagères. 
La typologie des habitats (ou usages du sol) a été définie en fonction de la diversité des habitats visibles sur les 
photographies aériennes. Cette typologie3 est faite en distinguant cinq principaux types de milieu : les surfaces 
sans végétation (7 usages du sol), le milieu herbacé (5 usages du sol), le milieu arbustif (5 usages du sol), le 
milieu arboré (11 usages du sol) et le milieu aquatique (3 usages du sol) ( 

Tableau 1). 

La cartographie des habitats est faite en vectorisant, sous SIG (ArcView), l’ensemble des polygones 
représentant un patch continu d’un usage du sol donné et en associant à chacun de ces polygones 
l’usage du sol correspondant, information stockée dans une table attributaire. Les photographies 
aériennes sont donc visuellement interprétées. 

Les metriques paysagères sont calculées dans un cercle centré sur la station de prélèvement et d’un 
rayon de 100 m, afin de ne pas avoir de recouvrement entre les zones de description du paysage 
proche pour les prélèvements situés dans la même fenêtre paysagère. 

                                                      
1 Dans le Morvan, pour les prélèvements de 2001, les photographies aériennes sont de 1997 et pour ceux de 2005, elles sont 
de 2002. En Normandie, pour les prélèvements de 2005, elles sont de 2003 et pour ceux de 2010, elles sont de 2009. 
2 Le signal lumineux que l’œil perçoit est de l’ordre de 0.1mm (Girard & Girard, 2004), ce qui représente 1m pour une image au 
1/10000ème. Dans notre cas, l’échelle des orthophotos est de 1/25000ème avec un raster de 0,5m (fournie par l’IGN). Nous 
avons rastérisé, après interprétation visuelle, à une échelle plus fine que celle perçue par l’œil (i.e. 1/25000ième, 0,1mm 
représentant 2,5m), sachant que cela ne change en rien la résolution effectivement définie par l’interprétation visuelle (plus 
élevée et réalisée lors de la vectorisation) mais que cela nous permet néanmoins de mieux ajuster les limites des patchs lors 
de la rrastérisation, ce qui est mieux pour le calcul des métriques paysagères. 
3 La typologie a été faite, sans a priori, au plus fin de ce qu’il était possible de voir sur les photographies aériennes. Dans un 
premier temps, nous avons choisi de garder le niveau le plus fin de la typologie pour analyser les données. 
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Figure 2 : Opérations successives pour quantifier la structure du paysage.  
 

Tableau 1 : Liste des usages du sol.  

 usage du sol usage du sol 

Surface 
sans 

végétation 

cour 

Milieu 
arbustif 

prairie enfichée (<30%) 
route prairie enfichée (30% à 60%) 
maison taillis arbustif 
chemin haie arbustive continue 
chemin de fer haie arbustive discontinue 
sol nu 

Milieu 
arboré 

taillis avec arbre (<50%) 
roche taillis avec arbre (>50%) 

Milieu 
herbacé 

culture forêt de feuillus (>60%) 
prairie forêt de feuillus (30% - 60%) 
prairie arborée forêt de feuilles (< 30%) 
prairie humide forêt de résineux (>60%) 
talus forêt de résineux (<30%) 

Milieu 
aquatique 

rivière haie arborée continue 
mare haie arborée discontinue 
fossé plantation de feuillus 

  plantation de résineux 

Le paysage est quantifiée par le biais d’indices renseignant la composition du paysage (quels types 
d’habitat sont présents, en quelle quantité ?) et la configuration du paysage (comment ces différents 
types d’habitat sont-ils distribués dans le paysage ?). Ces métriques sont calculées avec le logiciel 
Fragstats (McGarigal et Marks, 1995), programme d’analyse des structures spatiales sur carte raster 
catégoriel. Elles quantifient l’extension et la configuration spatiale des patchs d’habitat dans un 
paysage donné en offrant la possibilité de calculer toute une série d’indices permettant de caractériser 
le paysage soit au niveau de l’unité paysagère (le patch), du type de patch (la classe) ou au niveau du 
site d’étude dans son ensemble (le landscape). 

Les paramètres du paysage (i.e. composition et configuration) pouvant influencer les processus 
écologiques sont plus ou moins corrélés entre eux. C’est un problème courant en analyse de données 
appelé multicolinéarité. Il n’existe pas de solution pour se prémunir de ce genre d’effet. Nous avons 
sélectionné a priori quelques indices caractérisant la composition ou la configuration du paysage, si 
possible parmi les moins corrélés entre eux. Ce sont des indices de surface et de densité 
(pourcentage du paysage occupé par un usage du sol, nombre total de patchs, surface moyenne et 
longueur totale de lisière d’un usage du sol); de forme des patchs (fragmentation moyenne des patchs 
d’un usage du sol); d’isolement (distance au plus proche voisin) et de diversité (nombre d’usage du 
sol, diversité de Shannon). Nous avons donc pour décrire la mosaïque des usages du sol, 4 
métriques : la densité de patchs (i.e. le nombre de patchs rapporté à la surface de description du 
paysage proche), la densité de lisière totale, le nombre d'usage du sol et l'indice de Shannon sur les 
usages du sol. Tandis que pour décrire chacun des usages du sol, 6 métriques sont utilisées : le 
pourcentage et la densité de patchs, la densité de lisière, la surface moyenne des patchs, la 
fragmentation moyenne (rapport lisière sur surface) des patchs et la distance moyenne au plus proche 
voisin (Tableau 2) et ceci pour chaque usage du sol.  
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Tableau 2 : Liste des métriques paysagères et codes correspondant 

Pour la mosaïque paysagère   Paysage 
PD densité de patch   Configuration ED  densité de lisière totale 
PR  nombre d'usage du sol  Composition SHDI indice de Shannon sur les usages du sol 
Pour chaque usage du sol   
PD densité de patch 

 Configuration 
ED densité de lisière  
P fragmentation moyenne (rapport lisière sur surface) des patchs 
E distance moyenne au plus proche voisin 
A surface moyenne des patchs  Composition PL pourcentage 

En croisant les usages du sol du  

Tableau 1 avec les métriques du paysage listées dans le Tableau 2, on obtient, par exemple, pour 
décrire les prairies les métriques paysagères suivantes : PL.prairie pour le pourcentage de prairie, 
ND.prairie pour la densité de patch de praire, ED.prairie pour la densité de lisière de prairie, A.prairie 
pour la surface moyenne des patchs de prairie, P.prairie pour la fragmentation moyenne des patchs de 
prairie et E.prairie pour la distance moyenne au plus proche voisin entre les patchs de prairie. Le 
croisement des 31 usages du sol avec les 6 métriques décrivant chacun de ces usages du sol, permet 
d’obtenir un ensemble de 186 métriques paysagères décrivant la mosaïque des usages du sol. A ceci, 
s’ajoutent les 4 métriques paysagères qui décrivent la mosaïque dans son ensemble.  

Outils statistiques 

Les filtres environnementaux étudiés sont (1) les facteurs locaux (i.e. le sol (renseigné par sa physico-
chimie) et l’usage local du sol), (2) la composition du paysage proche, (3) la configuration du paysage 
proche et (4) la position géographique. 

Sélection des variables explicatives 

La quantification du poids des 4 filtres environnementaux est faite par partition de variance à l’aide 
d’analyses de redondance sur chacun des groupes taxonomiques étudiés. Ces analyses quantifient 
les parts respectives de variance attribuables à la composition ou la configuration du paysage, aux 
variables locales et à la position géographique. Les données d’abondance sont transformées par la 
transformation d’Hellinger (Legendre et Gallagher, 2001). Enfin, d’un point de vue technique, il est 
recommandé de limiter le nombre de variables explicatives en fonction du nombre de points afin de ne 
pas augmenter artificiellement les parts de variance expliquée, c’est pourquoi nous avons pris en 
compte, après sélection des variables, au plus 30 variables explicatives.  

Les métriques paysagères, par nature fortement redondantes (Cushman et al. 2008), font que l’on 
observe une forte colinéarité entre elles. De même des corrélations entre variables décrivant l’habitat 
peuvent exister. Selon les recommandations de Smith et al. (2009) et de Dormann et al. (2013) nous 
avons procédé à une réduction du nombre de variables explicatives. Celles-ci ont été soumises à une 
sélection pas à pas (procédure forward) pour ne garder que les variables significatives et non 
corrélées entre elles. Ceci a été fait pour chacun des filtres environnementaux et pour chacun des 5 
modèles d’étude (vers de terre, diplopodes, chilopodes, isopodes et collemboles). Les variables 
décrivant la position géographique ont été traitées selon les préconisations de Bocard et al. (1992) 
puis soumise à la même procédure. Préalablement, pour normaliser la situation géographique de tous 
les points d'échantillonnage, leurs coordonnées (latitude x et longitude y) ont été transformées en une 
régression de surface de tendance cubique, ce qui donne neuf variables spatiales: X, Y, X², Y², XY² 
X²Y X²Y², X3 et Y3. L’identification des variables les plus contributives est donc faite pour chacune des 
4 matrices de variables explicatives (composition du paysage, configuration du paysage, facteurs 
locaux et position géographique) par sélection pas à pas des variables explicatives au seuil de 5%. 
Enfin, la significativité respective de chaque jeu de variables ainsi sélectionnées a été testée.  

Partition de variance  

Pour quantifier les relations entre chacune des matrices ‘espèces’ et les matrices ‘environnement’, 
nous avons hiérarchiquement partitionné la variabilité dans les données de la communauté expliquée 
par des ensembles spécifiques de données environnementales (Cushman et McGarigal, 2002 ; 
Jeanneret, et al., 2003a) grace à l’analyse de redondance partielle (Borcard et al, 1992; Legendre, 
1998). Nous avons utilisé, lors de l’étape de sélection des varaibles explicatives, le même ensemble 
de variables pour toutes les analyses multivariées afin de permettre des comparaisons fiables entre 
les groupes taxonomiques (Okland, 1999). Ce qui permet aussi la comparaison des filtres 
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environnementaux entre les niveaux d’observations ainsi que de calculer les effets marginaux et 
conditionnels des grands ensembles et sous-ensembles des facteurs environnementaux. L’effet 
marginal est la variabilité expliquée par un ensemble donné de variables environnementales sans tenir 
compte d'autres facteurs environnementaux, tandis que l’effet conditionnel est la variabilité expliquée 
par un ensemble de facteurs environnementaux donnés après avoir enlevé l'effet conjoint dû à 
d’autres variables environnementales (c.à.d. mises en covariables) (Schweiger et al., 2005). Dans le 
cas des effets conditionnels, les parts de variance expliquée respectivement par tel ou tel filtre sont 
donc indépendantes les unes des autres, ce qui n’est pas le cas des effets marginaux puisqu’alors on 
n’enlève pas la part dûe aux effets conjoints. Les effets marginaux et conditionnels ont été testés par 
tests de permutation de Monte Carlo. 
En raison des différences, pour les différents taxons, de la part de variabilité totale expliquée par 
l’ensemble des facteurs environnementaux, nous avons seulement comparé la variabilité expliquée, 
en utilisant les proportions de la variabilité totale expliquée par les différents groupes de variables 
environnementales (Okland, 1999). Par conséquent, nous avons analysé l'importance relative des 
ensembles de variables environnementales et non leur impact absolu. 

Identification des modèles de métacommunautés 

La partition de variance entre variables géographique et environnementales, permet d’identifier le ou 
les modèle(s) de metacommunauté à l’œuvre dans la structuration des peuplements locaux (Cottenie, 
2005). Elle attribue une part respective de variance soit à l’environnement (ici paysage proche, sol, 
usage du sol), soit au spatial (i.e. coordonnées géographiques). Dans le cas où seul le spatial est 
significatif, le modèle de métacommunauté sous-jacent est soit le modèle neutre (MN), soit le patch 
dynamic (PD), indiquant un rôle majeur de la dispersion dans la structuration de la communauté. Si 
seul les facteurs environnementaux sont significatifs alors c’est le modèle species sorting (SS) qui 
gouverne le peuplement, indiquant un rôle majeur des contraintes d’habitat (ou de niche) dans la 
structuration de la communauté. Enfin, si les deux sont significatifs alors il n’est pas possible de 
trancher entre le modèle species sorting (SS) et le modèle mass effect (ME), indiquant un effet 
conjoint des contraintes d’habitat et des contraintes de dispersion.  
Les analyses statistiques ont été réalisées avec le logiciel R (version 2.15.2) et les bibliothèques vegan 
et packfor. Les données générées par le calcul des métriques paysagères et le format de sortie 
particulier de Fragstats a nécessité, préalablement à l’analyse des données, l’utilisation de la 
bibliothèque reshape. 

C. Résultats  

Description faunistique des sites 

Au total, dans le Morvan, 136 isopodes appartenant à 7 espèces (30,2% des relevés, moyenne de 
0,4±0,7 espèces et 1,4±3,5 individus), 278 chilopodes pour 23 espèces (63,5% des relevés, moyenne 
de 1,4±1,7 espèces et 2,9±4,3 individus), 50 diplopodes pour 12 espèces (25% des relevés, moyenne 
de 0,4±0,8 espèces et 0,5±1,2 individus), 322 vers de terre pour 20 espèces (64,5% des relevés, 
moyenne de 1,5±1,7 espèces et 3,4±4,6 individus) et 9743 collemboles pour 93 espèces (98,9% des 
relevés, moyenne de 3,8±2,6 espèces et 17,1±16,6 individus) ont été recueillis.  
En Normandie, nous avons 375 isopodes pour 5 espèces (47,7% des relevés, moyenne de 0,9±1,2 
espèces et 4,3±12,1 individus), 176 chilopodes pour 19 espèces (47,7% des relevés, moyenne de 
1,1±1,4 espèces et 2,0±2,9 individus), 107 diplopodes pour 7 espèces (53,4% des relevés, moyenne 
de 0,7±0,7 espèces et 1,2±1,8 individus), 1504 vers de terre pour 17 espèces (dans 90,9% des 
relevés, moyenne de 3,8±2,6 espèces et 17,1±16,6 individus) et 2351 collemboles pour 63 espèces 
(dans 95,4% des relevés, moyenne de 7,9±4,4 espèces et 30,1±23,6 individus) ont été collecté.  
Le Tableau 3 présente le nombre d’espèces de chacun de ces groupes pour les deux zones d’étude, 
le nombre d’espèces communes et le nombre d’espèces total. Les isopodes et les vers de terre 
partagent la moitié de leurs espèces entre les deux régions tandis qu’il y a seulement 30% d’espèces 
communes pour les collemboles, 21 % pour les chilopodes et 11% pour les diplopodes.  
Tableau 3: Nombre d'espèces par groupe taxonomique 
 Normandie  Morvan En commun Total  
Vers de terre 17 20 13 24 
Diplopodes 7 12 2 17 
Chilopodes 19 23 7 35 
Isopodes 5 7 4 8 
Collemboles 63 93 37 119 
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Identité des filtres environnementaux 

L’annexe A détaille les facteurs définissant l’identité des filtres environnementaux pour chacun des 
taxons étudiés.  

Dans le cas des collemboles , dans le les deux regions, le filtre local se caractérise par le niveau de 
fertilité du sol (pH, % de phosphore assimilable, calcium, magnésium, potassium, capacité d’échange 
cationique et respiration) et par le type de couvert forestier. Le filtre paysage proche se caractérise, 
dans le Morvan, par la présence et la fragmentation des forêts de feuillus et la fragmentation du milieu 
agricole (prairie et culture) et en Normandie par la présence et la fragmentation du milieu arboré 
(forêts de feuillus et haies) et par la diversité des usages. 

Pour les vers de terre , dans les deux regions, le filtre local se caractérise par le niveau de fertilité du 
sol (pH, % nitrates, carbone, magnésium, phosphore assimilable, capacité d’échange cationique) et 
par le couvert agricole (culture ou prairie) ou forestier (feuillus ou conifères). Le filtre paysage proche 
se caractérise, dans le Morvan, par la fragmentation des prairies et du milieu arboré ainsi que la 
diversité des usages tandis qu’en Normandie seule la fragmentation du milieu agricole (prairie, culture) 
ou forestier compte. 

Pour les chilopodes , dans les deux regions, le filtre local se caractérise par le niveau de fertilité du sol 
(pH, % azote, carbone, magnésium, nitrates, capacité d’échange cationique) et par le couvert arboré. 
Le filtre paysage proche se caractérise, dans le Morvan, par la présence de forêts et de haies et en 
Normandie par la présence et la fragmentation de tous types de milieux arborés.  

Les diplopodes  dans le Morvan, ont un filtre local se caractérisant par le couvert en feuillus et en 
Normandie par le couvert en forêt et par le niveau de fertilité du sol (pH et % de carbone). Le filtre 
paysage proche se caractérise, dans le Morvan, par la fragmentation du milieu arboré et en 
Normandie, par la présence de milieu agricole (prairie et culture), la présence et la fragmentation du 
milieu arboré ainsi que la diversité des usages.  

Pour finir, les isopodes , dans les deux regions, ont un le filtre local caractérisé par le niveau de fertilité 
du sol (% de nitrates, de carbone) et par le couvert en milieu arboré. Le filtre paysage proche se 
caractérise, dans le Morvan, par diversité des usages du sol et la fragmentation du milieu arboré alors 
qu’en Normandie c’est la présence et la fragmentation de milieu arboré.  

Poids des filtres environnementaux  

La variabilité totale expliquée varie entre 12 et 50 % (Tableau 4) Une grande partie est prise en 
compte par l’environnement et l’effet conjoint de l’environnement et du spatial. Cet effet conjoint est 
faible dans la région du Morvan quelque soit le taxon considéré (0-10 %) et toujours inférieur à la part 
expliquée par l’effet conditionel de l’environnement (10-19 %) comparativement à la région de 
Normandie où l’effet conjoint est notablement plus élevé (17-35 %) et toujours plus élevé que la part 
expliquée par l’effet conditionel de l’environnement (1-12 %) sauf dans le cas des chilopodes. C'est 
pourquoi nous nous sommes concentrés, dans la suite des analyses soit sur (i) l'effet conditionnel de 
l'environnement (avec le spatial en covariable), soit sur (ii) l’effet marginal de l’environnement (c.à.d. 
incluant la part conjointe entre l’environnement et le spatial). Cet effet marginal représente de 12 à 
50 % de la variabilité totale expliquée selon le taxon considéré.  
Tableau 4 : Part de variance expliquée par l’environnement ou le spatial pour les différents taxons et régions 
d’étude. Vdt = vers de terre ; Diplo= diplopodes ; Chilo = chilopodes, Iso = isopodes, Coll = collembole. 

Morvan Normandie 
VdT Diplo Chilo Iso Coll VdT Diplo Chilo Iso Coll 

Effet conditionnel de l'environnent (E(S))  18.06 12.06 10.00 16.50 18.66 0.78 11.14 31.82 7.82 5.04 
Effet conjoint de l'environnent et du spatial (E∩S) 9.99 0.00 8.94 4.60 10.68 35.18 23.69 17.87 26.47 24.94 
Effet marginal de l'environnement (E) 28.05 12.06 18.94 21.10 29.34 35.96 34.82 49.69 34.28 29.98 
Effet conditionnel du spatial (S(E))  1.76 0.00 0.75 0.00 1.63 2.78 2.10 0.00 0.99 1.17 
Variation indéterminée 70.19 87.94 80.31 78.90 69.03 61.25 63.08 50.31 64.73 68.86 
Variation totale expliquée 29.81 12.06 19.69 21.10 30.97 38.75 36.92 49.69 35.27 31.14 

Effet conditionnel de l’environnement (E(S)) 

De manière générale, le paysage proche (composition, comfiguration et effet conjoint composition-
configuration) expliquent plus de variance que les facteurs locaux sauf dans le cas des vers de terre 
en Normandie (Tableau 5). Par ailleurs les effets conjoints (Paysage-local conjoint et Paysage 
conjoint, i.e. entre la composition et la configuration) sont variables (17-90 %) avec une importance 
plus grande en Normandie que dans le Morvan (respectivement de 16-90 % et 17-47 %). 
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Tableau 5 : Décomposition de variance de la part conditionnel de l’environnement (E(S )) en proportion de la 
variabilité totale expliquée pour les communautés de faune du sol . Représentation en % de la part expliquée par 
E(S). (** : p <0.001, * : p <0.005, . : p <0.01) 

Morvan Normandie 
VdT Diplo  Chilo Iso Coll VdT Diplo Chilo Iso Coll 

Paysage-local conjoint 17.26 27.01 0 25.59 18.27 76.31 0 16.5 8.59 9.14 

Facteurs locaux 14.99 ** 4.2 NS 35.94 ** 14.2 * 35.76 ** 0 NS 34.74 * 16.02 ** 0 NS 0 NS 
Paysage conjoint 
(composition-configuration) 30.13 20.89 17.13 19.5 0 23.69 18.9 0 74.2 84.05 

Composition du paysage 6.73 NS 0 NS 11.41 NS 7.88 NS 12.62** 0 NS 13.05 NS 29.45 ** 16.92 NS 5.27 NS 

Configuration du paysage 30.89 ** 47.9 ** 35.53 ** 32.82 ** 33.35 ** 0 NS 33.31 ** 38.03 ** 0.29 NS 1.54 NS 

Dans le Morvan, la part de variabilité maximum est expliquée par la configuration du paysage (30-
48 %, selon le taxa) à laquelle s’ajoutent les facteurs locaux à part égale (36%) pour les chilopodes et 
les collemboles et à part réduite de plus de la moitié (15%) pour les isopodes et les vers de terre. Dans 
le seul cas des collemboles, s’ajoute un effet de la composition du paysage (13%). Ces effets sont 
tous significatifs, indiquant une indépendance respective des facteurs locaux et paysagers selon le 
taxon considéré. Cependant, la confusion entre les effets des facteurs environnementaux (effets 
conjoints) est non négligeable, que ce soit entre les deux aspects du paysage, composition vs. 
configuration (18-30 % selon le taxon considéré sauf dans le cas des collemboles) ou entre les deux 
niveaux d’observation considérés, local vs. paysage (18-28 % selon le taxon considéré sauf dans le 
cas des chilopodes) (Tableau 5).  

En Normandie, la part de variabilité maximum est expliquée par l’effet conjoint du paysage (i.e 
composition-configuration) pour les isopodes et les collemboles (74 et 84 %, respectivement) et par 
l’effet conjoint local-paysage pour les vers de terre (76%). Il n’y a aucun effet propre des facteurs 
locaux ou paysagers pour les vers de terre, les isopodes et les collemboles. La majeure de la variance 
est prise en compte dans des effets conjoints, ceci indique une dépendance entre les facteurs de ces 
filtres (paysage ou local). Ce qui n’est pas le cas pour les chilopodes où les facteurs locaux, de 
composition ou de configuration du paysage, expliquent respectivement 16, 29 et 38% de variance. Ce 
qui n’est pas non plus le cas pour les diplopodes où les facteurs locaux et de configuration du paysage 
expliquent respectivement 35 et 33% de variance (Tableau 5). 

Effet marginal de l’environnement (E = E(S) + E∩S) 

Comme pour l’effet conditionnel de l’environnement, les facteurs environnementaux à l'échelle du 
paysage expliquent plus de variance que les facteurs locaux sauf dans le cas des vers de terre en 
Normandie (Tableau 6). Par ailleurs les effets conjoints sont moins variables que précédemment (35- 
90 %) avec toujours une proportion plus grande en Normandie que dans le Morvan (38-57 % et 35-
80 %, respectivement). 
Tableau 6 : Décomposition de la variance de la part marginal de l’environnement (E), en proportion de la 
variabilité totale expliquée pour les communautés de faune du sol. Représentation en % de la part expliquée par 
E. (** : p <0.001, * : p <0.005, . : p <0.01) 

Morvan Normandie 
VdT Diplo Chilo Iso Coll VdT Diplo Chilo Iso Coll 

Paysage-local conjoint 30.14 27.01 28.47 26.28 40.8 79.59 47.37 35.4 21.34 61.04 

Facteurs locaux 15.31 ** 4.2 NS 25.06 NS 12.39 * 24.3 ** 4.93 NS 15.72 ** 15.48 ** 0 NS 0 NS 
Paysage conjoint 
(composition- configuration) 27.93 20.89 9.9 27.97 2.7 10.15 16.33 0 56.74 22.47 

Composition du paysage 7.49 ** 0 NS 9.32 NS 6.47 . 9.43 ** 0 NS 0.93 NS 20.82 ** 10.74 * 5.3 NS 

Configuration du paysage 19.13 ** 47.9 ** 27.24 ** 26.89 ** 22.78 ** 5.32 . 19.66 ** 28.3 ** 11.17 * 11.19 ** 

Dans le cas du Morvan, la part de variance maximum est expliquée par des effets conjoints, et ce à 
part égale pour les vers de terre, diplopodes et isopodes (20-30 % chacun). Tandis que pour les 
collemboles et les chilopodes, la part la plus importante est prise en compte par l’effet conjoint 
paysage-local (40 et 28 %, respectivement). Par ailleurs, les facteurs locaux, la composition et la 
configuration du paysage, ont chacun leur effet propre pour les vers de terre, les isopodes et les 
collemboles, alors que seule la configuration du paysage a un effet propre pour les chilopodes et les 
isopodes (Tableau 6).  

Dans le cas de la Normandie, la part de variance maximum est expliquée par l’effet conjoint du 
paysage pour les isopodes (56%) et par l’effet conjoint local-paysage pour les vers de terre, les 
diplopodes, les chilopodes et les collemboles (80, 47, 35 et 61 %, respectivement). Dans le cas des 
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vers de terre il n’y a aucun effet propre des facteurs locaux ou paysagers, la majeure partie étant prise 
en compte par l’effet conjoint paysage-local. Dans le cas des chilopodes, les facteurs locaux, de 
composition ou de configuration du paysage ont chacun un effet propre et expliquent respectivement 
16, 20 et 28 % de la variance. Pour les diplopodes, les facteurs locaux et de configuration du paysage 
ont chacun un effet propre et expliquent respectivement 16 et 20 % de la variance. Dans le cas des 
isopodes, seuls les facteurs paysagers ont un effet propre, chacun de 10% pour la configuration ou la 
composition. Enfin, pour les collemboles, seule la configuration du paysage a un effet propre (11 %) 
(Tableau 6). 

Modèles de métacommunauté 

L'approche de Cottenie de partitionnement de variance permet d’inférer le ou les modèles de 
métacommunauté à l’œuvre en déterminant l'influence relative des processus environnementaux (E) 
par rapport aux processus spatiaux (S). L’effet conditionnel de l’environnement (E(S)) est seul 
significatif pour les diplopodes, chilopodes, isopodes dans les deux régions ainsi que pour les 
collemboles en Normandie. Ce qui signe un fonctionnement de métacommunauuté species sorting. 
L’effet conditionnel du spatial (S(E)) est seul significatif pour les vers de terre en Normandie, indiquant 
par là un fonctionnement soit de patch dynamic soit de modèle neutre. Enfin, les effets conditionnel de 
l’environnement et du spatialsont tous deux significatifs pour les cas des vers de terre et les 
collemboles dans le Morvan, ce qui ne permet pas de trancher entre un fonctionnement species 
sorting ou mass effect (Figure 3). 

Il faut noter en Normandie, la très grande part conjointe entre le spatial et l’environnement 
comparativement au Morvan. Par ailleurs, le résultat sur les vers de terre en Normandie est assez 
surprenant, laissant supposer l’existence d’une autocorrélation spatiale très forte entre les paramètres 
environnementaux contrôlant leur distribution. Le résultat sur les diplopodes dans le Morvan est plutôt 
faible comparé aux autres modèles d’étude quelque soit la région, et notamment comparativement au 
diplopodes en Normandie, ce qui peut laisser supposer que les diplopodes n’ont pas encore eu le 
temps de diffuser au sein du paysage dans le Morvan contrairement à la Normandie (l’effet 
conditionnel de l’environnement étant quasi similaires entre les deux régions, le différentiel étant dû en 
Normandie à la part conjointe entre l’environnement et le spatial). 
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Figure 3 : Décomposition de variance pour les communautés de faune du sol entre l’effet conditionnel du spatial 
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D. Discussion 

Peu d'études utilisent la faune du sol pour tester l'importance relative des processus 
environnementaux vs. spatiaux (Bowler et Benton, 2011 ; Caruso et al., 2012). À notre connaissance, 
c'est la première étude identifiant les modèles de métacommunauté à l’œuvre dans la structuration de 
différentes communautés de faune du sol dans les mêmes paysages et comparant deux régions. À 
l'appui de notre troisième hypothèse, nous constatons qu’il n’y a pas un modèle unique de 
métacommunauté qui prévaut. Et, conformément à notre première hypothèse, l’effet des facteurs 
environnementaux prévale sur l’effet des facteurs géographiques, indiquant un fort contrôle de ces 
communautés par des facteurs écologiques déterministes agissant au niveau local. Enfin, notre 
seconde hypothèse n’est pas toujours vérifiée lorsque l’on considère l’effet conditionnel des facteurs 
environnementaux alors qu’elle est toujours vérifiée lorsque l’on considère l’effet marginal. De plus, 
dans la majeure partie des cas, les facteurs locaux sont sous le contrôle du paysage (effet conjoint 
paysage-local plus grand que l’effet conditionnel des facteurs locaux),, ce qui laisse supposer une 
dépendance spatiale du contrôle du paysage sur les facteurs locaux dans tous les cas même si, dans 
la majeure partie des cas, une part non négligeable de cette dépendance est indépendante de la 
position géographique.  

Filtres environnementaux 

Les résultats pour les collemboles montrent que les assemblages d'espèces sont nettement sensibles 
aux facteurs locaux et paysagers. Les facteurs du sol et d’usage du sol (forêt et culture) sont connus 
pour leur importance dans le contrôle de la distribution des collemboles (Ponge et al., 2003 ; Chauvat 
et al., 2011 ; Perez et al., 2013). À notre connaissance, il n’y a pas d’étude intégrant l’effet du paysage 
proche dans l’analyse des facteurs de distribution des collemboles. Les résultats présentés ici 
montrent que la quantité d’habitats arborés et leur densité de lisière sont importantes dans les deux 
régions. Pour le Morvan, la surface et la densité des patchs et des lisières d’habitats herbacés ainsi 
que la distance au plus proche voisin entre les patchs de forêts importent. Pour la Normandie c’est la 
diversité des usages du sol présents dans le paysage qui est importante. De même, les vers de terre 
sont sensibles aux facteurs locaux, paramètres du sol (nitrate, phosphore, carbone, azote, pH) et 
’usage du sol (forêt, prairie ou culture). Ces paramètres sont connus pour leur contrôle de la 
distribution des vers de terre (Bouché, 1972). L’effet du paysage proche est par contre mal connu. Ici 
nous trouvons que c’est principalement la surface des patches d’habitat arboré ou herbacé qui 
influence la distribution locale de ces peuplements ainsi que la quantité de lisière de prairie, d’habitats 
arborés. Les chilopodes et les diplopodes sont contrôlés par le pH et la présence de feuillus et, au 
niveau du paysage, par la quantité d’habitats arborés et leur fragmentation. Enfin les isopodes sont 
impactés localement par les habitats arborés, la quantité de carbone ou de nitrates et , dans le 
paysage, par la quantité ou la taille des habitats arborés et leur fragmentation. 

 

Sur la base de nos résultats, les facteurs locaux d’habitat et les facteurs du paysage ont des impacts 
divers, fonction du taxon considéré. En raison de la réponse différenciée de chaque taxon, il est 
important, si l’on souhaite gérer ces populations, de considérer la gestion des facteurs locaux et/ou 
paysagers en fonction de leur intérêt pour chacun des assemblages d'espèces de faune du sol. La 
réponse de la biodiversité du sol ne semble pas pouvoir se résumer par un seul taxon, chacun 
réagissant spécifiquement aux mêmes conditions environnementales. 

 

Modèles de métacommunauté 

La partition de variance permet de distinguer les contrôles environnementaux (species-sorting au sens 
de Leibold et al. 2004) de l’autocorrélation spatiale due aux processus stochastiques de dispersion 
(dits processus neutres) dans la structuration des assemblages d’espèces (Legendre et Legendre, 
1998). On peut ainsi attribuer la part de variance de l’effet conditionnel du spatial à des évènements de 
dispersion purement stochastiques tandis que l’effet conditionnel de l’environnementale est le reflet 
d’un filtrage des espèces en fonction de leur adéquation à leur niche écologique. L’interaction entre les 
deux s’interpréter comme étant due à de l’autocorrélation spatiale entre les variables 
environnementales et/ou à une interaction entre les processus de dispersion et la disposition spatiale 
des composants paysagers (i.e. perméabilité du paysage).  
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En majorité, les communautés de faune du sol sont g ouvernées par la sélection de l’habitat  
(species sorting). C’est le cas pour les diplopodes, les isopodes et les chilopodes dans les deux 
régions d’étude ainsi que pour les collemboles en Normandie, indiquant pour ces taxons une 
adéquation de la distribution des espèces à la niche écologique. Cependant dans trois cas, l’effet 
conditionnel du spatial influence la structuration de la communauté : chez les vers de terre, dans les 
deux régions d’étude et chez les collemboles, dans le Morvan. Pour les vers de terre du Morvan et les 
collemboles en Normandie, les facteurs environnementaux et spatiaux jouent toit deux un rôle dans la 
distribution des espèces, indiquant que celle-ci résulte d’un compromis entre adéquation à la niche et 
processus de dispersion. Les résultats obtenus ici pour les vers de terre en Normandie sont cependant 
assez troublants. En effet, nous trouvons que seul le spatial a un effet, ce qui indique une structuration 
par la seule dispersion. Il faut cependant noter la très forte part conjointe entre le spatial et 
l’environnement, telle qu’il n’est pas possible d’exclure un effet des filtres environnementaux sur cette 
distribution et laisse supposer que ce contrôle n’est pas indépendant d’un contrôle conjoint du spatial 
sur ces filtres environnementaux. Ce contrôle des facteurs du milieu sur la distribution des vers de 
terre est d’ailleurs établi dans la région (Decaëns et al., 2003, 2008). 

 

L’effet conjoint du spatial et de l’environnement dans les réponses des taxons aux filtres  
environnementaux est notablement plus prononcée enNormandie que dans le Morvan. Cependant 
l’effet conditionnel de l’environnement est globalement plus élevé dans le Morvan qu’en Normandie. 
Ceci laisse supposer que le contrôle des peuplements de faune du sol en adéquation avec la niche est 
généralement plus important dans le Morvan tandis qu’en Normandie ce contrôle s’additionne à des 
événements de dispersion en lien avec la perméabilité du paysage. Il est vraisemblable que les 
espèces dispersant lentement (on parle de ‘disperseurs lents’) mettent un certains temps à répondre à 
des modifications dans la structure du paysage. Cela a été montré dans le cas des collemboles 
(Ponge et al. 2006) et des carabes (Petit et Burel, 1998). Le Morvan, dans les années 1950-1960, a 
connu une période de déprise agricole entrainant une fermeture du paysage par la plantation de 
conifères sur des parcelles agricoles et par la transformation de cultures en pâturages, ce qui n’est 
pas le cas en Normandie. Ainsi l’effetconjoint du spatial et de l’environnement plus élevées en 
Normandie que dans le Morvan pourraient s’interpréter par une stabilité du paysage plus ancienne en 
Normandie, ce qui aurrait laissé ainsi plus de temps à l’adéquation des peuplements aux conditions du 
milieu, c.à.d. plus de temps aux espèces pour se disperser et coloniser les milieux leur convenant. 
Cette plus grande stabilité du paysage en Normandie a dû permettre aux peuplements de faune du sol 
de se disperser alors qu’il est fort possible que l’adéquation des peuplements aux habitats ne soit pas 
encore atteinte dans le cas du Morvan. Ce phénomène est connu sous le vocable de time lag 
(Nagelkerke et al., 2002), c.à.d. que la distribution des espèces ne reflète pas entierement les 
conditions présentent du paysage mais aussi ces conditions passées. Ce retard dans la réponse des 
peuplements à la dynamique du paysage peut générer un crédit de colonisation dans les habitats 
nouvellement créés (Jackson et Sax, 2010 ; Heiniger et al. 2014). Cependant, on peut aussi se 
demander si les différences observées entre les deux régions pourrait s’expliquer par des histoires 
biogéographiques propres aux régions d’étude, impliquant des temps de recolonisation différent par 
rapport aux zones refuges lors des dernières glaciations. Cet effet est pris en compte par les 
coordonnées géographiques des prélèvements et est globalement de même importance entre les 
deux régions d’etude. 

 

Ainsi si, en majorité l’on peut conclure que les espèces de faune du sol se répartissent en 
fonction des niches disponibles et selon les différ ents filtres environnementaux, la dispersion 
à l’échelle du paysage semble jouer aussi un rôle  pour les vers de terre en Normandie et dans le 
Morvan ainsi que pour les collemboles du Morvan, soit par des mécanismes de dispersion qui 
homogénéisent la distribution des espèces dans les habitats (mass effect), soit par un équilibre entre 
compétition et colonisation dans le cas des vers de terre en Normandie (patch dynamics).  
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E. Conclusion 

L’environnement local a un effet plus important que le spatial pour expliquer la présence et la 
distribution de faune du sol. Cela signifie que l’on peut avoir un impact sur la présence de celle-ci en 
améliorant les conditions locales de l’habitat. Ceci peut passer par l’amélioration des propriétés  du sol 
(amendement améliorant le pH, le statut organique, la minéralisation dans les zones agricoles, bois 
mort laissé en place au sol dans les zones forestières), ce qui va favoriser le développement des 
populations de faune du sol en apportant des ressources trophiques et une plus grande qualité 
d’habitat.  

La configuration du paysage proche, plus que sa composition, a un effet sur la structuration des 
communautés de faune du sol et représente souvent autant voire plus d’effet que les facteurs locaux. 
Cela signifie que l’on peut avoir un impact sur la présence de la faune du sol autant en améliorant les 
conditions locales de l’environnement (i.e. la qualité de l’habitat) qu’en modifiant la configuration du 
paysage proche. De petites mosaïques diversifiées entre agriculture et éléments boisés plutôt que de 
grands openfields ou zones forestières semblent plus favorables à la faune du sol (i.e. landscape 
sharing). La stabilité du paysage permet également à cette faune de s’installer dans les habitats 
composant ces mosaïques paysagères. Cela signifie que les résultats d’un aménagement du paysage 
proche ne seront pas immédiats contrairement sans doute à l’amélioration des conditions locales de 
l’habitat.  

Enfin, la dépendance des facteurs locaux vis-à-vis de la structure du paysage proche semble soit liée 
à la plus forte dépendance spatiale des facteurs locaux, soit à la plus grande stabilité du paysage. Il 
est cependant fort possible que ces deux phénomènes agissent conjointement. Ceci rend les 
conclusions en termes d’aménagement plus difficile à faire car en Normandie les sols les plus pauvres 
supportent les habitats forestiers. Ainsi, si l’on souhaite établir de petites mosaïques diversifiées, telle 
que juste préconisée, l’installation autour de parcelle agricole d’éléments boisés dans le paysage 
proche devrait donc se faire, dans ce cas, plutôt sur des terres fertiles.  
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Annexe A : Détail des facteurs définissant les filtres environnementaux 
Dans le cas des collemboles  (Tableau 7a), les facteurs locaux influents dans le Morvan sont le pH, les 
pourcentages de phosphore assimilable, de calcium, de potassium, la capacité d’échange cationique et la 
respiration à 14 jours ainsi que les forêts de feuillus ou de conifères, tandis que ce sont les pourcentages  de 
phosphore assimilable, de magnésium, la capacité d’échange cationique et les usages du sol de culture, de 
friche arbustive et de forêt de feuillus pour la Normandie.  
En ce qui concerne la composition du paysage, le pourcentage de forêts de feuillus denses et de forêts de 
résineux denses ainsi que la surface moyenne des patchs de cultures, de prairies naturelles et de prairies très 
enfrichées sont les caractéristiques ayant un impact dans le Morvan tandis que les pourcentages de routes, de 
forêts de feuillus denses ainsi que de haies arborées continues ou discontinues et enfin le nombre d’usages du 
sol sont les caractéristiques ayant une influence en Normandie. 
Enfin, pour la configuration du paysage, la densité de patchs de prairies arborées, de prairies enfrichées et de 
haies arborées continues, ainsi que la densité de lisière de prairies naturelles et de forêt de résineux denses, la 
distance au plus proche voisin de forêt de feuillus denses et la fragmentation des patchs de prairies humides, de 
friches arborées et de haies arborées continues sont les paramètres influents dans le Morvan. Dans le cas de la 
Normandie, ce sont la densité de lisière de forêt de feuillus denses, de haies arborées continues ou discontinues 
ainsi que la fragmentation des patchs de talus. 
Pour les vers de terre  (Tableau 7b), les facteurs locaux influents sont, dans le Morvan, le pH, les pourcentages 
de nitrate de phosphore assimilable, la capacité d’échange cationique ainsi que les prairies naturelles et les 
forêts de conifères. En Normandie, les facteurs locaux influents sont les pourcentages de carbone, d’azote, de 
magnésium, de nitrate, le pH ainsi que les forêts de conifères ou de feuillus et les cultures.  
La composition du paysage, dans le cas du Morvan, marque son effet par la surface moyenne des patchs de 
prairies, de forêts de résineux denses, de plantations de résineux de haies arborées continues ou discontinues, 
de haies arbustives continues ainsi que le nombre d’usages du sol. Dans le cas de la Normandie, ce sont les 
surfaces moyennes des patchs de cultures et de prairies arborées ainsi que le pourcentage de routes, de 
prairies, de friches arborées et arbustives, et de haies arborées continues ou discontinues. 
L’effet de la configuration du paysage est dû, dans le Morvan, à la densité de lisière de prairies humides et de 
prairies enfrichées ainsi que la fragmentation des patchs de routes et de forêts de résineux denses et la densité 
de lisière de maisons. Pour la Normandie, les effets de la configuration du paysage sont dus à la densité de 
lisière de routes, de forêts de feuillus denses et de friches arborées et arbustives, ainsi que la densité de lisière 
de fossés, la distance au plus proche voisin de forêts de feuillus denses et la fragmentation des patchs de talus. 
Pour les chilopodes  (Tableau 7c), l’effet des facteurs locaux est dû au pH, aux forêts de feuillus et aux friches 
arbustives dans le Morvan. En Normandie, se sont les pourcentages d’azote, de carbone, de magnésium, de 
nitrate, la capacité d’échange cationique ainsi que les forêts de feuillus et les friches arbustives qui sont les 
paramètres influents localement.  
L’impact de la composition du paysage est dû, dans le Morvan, aux pourcentages de forêts de feuillus denses ou 
peu denses et à la surface moyenne des patchs de friches arborées. En Normandie, il est dû aux pourcentages 
de prairies enfrichées ou très enfrichées, de friches arbustives, de friches arbustives et arborées, et de forêts de 
feuillus denses ainsi qu’à la surface moyenne des patchs de forêts de feuillus denses, de friches arborées et 
arbustives, de forêts de résineux denses et de haies arbustives discontinues. 
La configuration du paysage, dans le Morvan, marque son influence par la fragmentation des patchs de haies 
arborées continues ou discontinues, la densité de lisière de friches arborées et la distance au plus proche voisin 
de prairies très enfrichées. En Normandie, l’effet est dû à la fragmentation des patchs de friches arborées et de 
friches arbustives et arborées, à la densité de patchs de forêt de feuillus denses et de forêt de résineux denses 
et à la densité de lisière de forêts de feuillus denses.  
Les diplopodes  (Tableau 7d), sont influencés localement dans le Morvan par les forêts de feuillus et en 
Normandie par les forêts de feuillus et de conifères ainsi que par le pH et le pourcentage de carbone.  
L’effet de la composition du paysage, dans le Morvan passe par la surface moyenne des patchs de forêt de 
feuillus denses et le pourcentage de friches arborées. En Normandie, c’est le pourcentage de prairies arborées, 
de cultures et de prairies ainsi que la diversité des usages du sol.  
La configuration du paysage est influente, dans le Morvan, à travers, la densité de lisière de friches arborées et 
la distance au plus proche voisin de prairies et de forêts de résineux denses. Dans le cas de la Normandie, c’est 
la densité des patchs de forêts de feuillus denses, la fragmentation des patchs de friches arborées et arbustives, 
et de haies arbustives discontinues  
Pour finir, les isopodes  (Tableau 7e), sont influencés localement, dans le Morvan, par la quantité de nitrate et 
les friches arbustives alors qu’en Normandie c’est par le pourcentage de carbone et les forêts de feuillus ou de 
conifères. 
La composition du paysage marque son impact dans le Morvan par la diversité des usages du sol alors qu’en 
Normandie c’est par le pourcentage de forêts de résineux denses et de haies arbustives discontinues ainsi que 
la surface moyenne des patchs de forêts de feuillus denses, de prairies enfrichées et de haies arbustives 
discontinues.  
La configuration du paysage, impacte, dans le Morvan, par la fragmentation des patchs de friches arbustives et 
la distance au plus proche voisin de forêts de résineux. En Normandie, c’est par la fragmentation des patchs de 
friches arborées et arbustives, la densité de lisière de haies arbustives discontinues et par la densité de patchs 
de prairies très enfrichées.  
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Tableau 7 : Variables environnementales et spatiales sélectionnées pour le modèle (a)collemboles, (b) vers de 
terre, (c) chilopodes, (d) diplopodes et (e) isopodes. Code des usages du sol pour le paysage : cr : cour, r : route 
, m : maison, ch : chemin, cf : chemin de fer, s: sol nu, c : culture, p : prairie, pb : prairie avec arbre, ph : prairie 
humide, t : talus, fo : fossé, pe : prairie enfichée, pte : prairie très enfichée, fa : friche arbustive, faa : friche 
arbustive et arborée, fb : friche arborée,  ff : forêt feuillus dense, ffp : forêt feuillus peu dense, fr : forêt résineux 
denses, frp : forêt résineux très peu denses, hbc : haie arborée continue, hac : haie arbustive continue, had : 
haie arbustive discontinue, hbd : haie arborée discontinue, pr : plantation de résineux. Code des métriques 
paysagères à l’échelle du type de patch : PL : pourcentage de, PD : densité de patch de, ED : densité de lisière 
de, A : surface moyenne des patchs de, P : fragmentation des patchs de, E : distance au plus proche voisin de 
patchs de. Code des métriques paysagères à l’échelle de la mosaïque des patches : PD : densité de patch, ED : 
quantité de lisière, PR : richesse des usages du sol, SHDI : diversité des usages du sol. Code des variables 
physicochimiques : pH_H20, pH_KCl, P-as : phosphore assimilable, pourcentages de calcium : Ca%, de 
magnésium : Mg%, de sodium : Na%, de potassium : K%, CEC : capacité d’échange cationique, pourcentages 
de carbone : C% et d’azote : N%, nitrate : NO3 et ammonium : NH4 et respiration à 7 : R7, 14 : R14 et 21 : R21 
jours. Code de l’usage du sol au temps du prélèvement : F_feuillus : forêt de feuillus, F_conifere : forêt de 
conifères, F_arbustive : friche arbustive, P_naturel : prairie naturelle, Prairie, Culture, Jachère 

 (a)Collemboles Morvan Normandie 
Composition du paysage PL_ff PL_fr A_c A_p

 A_pte 
PL_r A_c A_p PL_ff PL_hbc
 A_hbc A_hac A_had PL_hbd
 A_fo  PR 

Configuration du paysage P_c ED_p PD_pb P_ph
 PD_pe P_fb E_ff
 ED_fr PD_hbc P_hbc 

ED_ff ED_hbc P_t ED_hbd  

Facteurs locaux  
(physicochimie, usage du sol) 

R14 pH_H2O P-as Ca%
 K% CEC F_feuillus
 F_conifere 

P-as Mg% CEC F_feuillus
 F_arbustive Culture 

Position géographique X XY Y2 X3

 X2Y Y3 
X X2 X2Y Y3 

(b) Vers de terre Morvan Normandie 
Composition du paysage A_p A_fr A_hbc A_hac

 A_hbd A_pr PR 
PL_r A_c A_p PL_p PL_faa
 PL_hbc PL_hbd 

Configuration du paysage P_r ED_m PD_ph PD_pe
 P_fr 

PD_r PD_faa PD_ff E_ff P_t
 ED_fo 

Facteurs locaux 
(physicochimie, usage du sol) 

N% pH_KCl P-as CEC
 F_conifere P_naturel 

NO3 N% C% pH_H2O Mg%
 F_feuillus F_conifere
 Culture 

Position géographique Y X2 XY X3

 X2Y 
X Y X2 XY X3

 XY2 

(c)Chilopodes Morvan Normandie 
Composition du paysage PL_ff PL_fr PL_ffp A_fb PL_pe PL_pte PL_fa PL_faa A_faa

 PL_ff A_ff A_fr A_hbd 
Configuration du paysage E_pte P_hbc ED_fb P_hbd P_faa P_fb PD_ff ED_ff PD_fr 
Facteurs locaux 
(physicochimie, usage du sol) 

pH_KCl F_feuillus
 F_arbustive 

NO3 NH4 N% C% CEC
 F_conifere F_arbustive 

Position géographique X X3 Y X2Y X3 

(d) Diplopodes Morvan Normandie 
Composition du paysage A_ff PL_fb A_c PL_p PL_c A_hbd PL_pb

 SHDI 
Configuration du paysage E_p E_fr ED_fb PD_ff P_hbd E_p E_mr P_faa 
Facteurs locaux 
(physicochimie, usage du sol) 

F_feuillus C% pH_KCl F_feuillus
 F_conifere 

Position géographique  X X3 XY2 Y3 

(e) Isopodes Morvan Normandie 
Composition du paysage SHDI A_ff PL_hbd A_hbd PL_fr A_pe 
Configuration du paysage P_fa E_fr P_faa ED_hbd PD_pte 
Facteurs locaux 
(physicochimie, usage du sol) 

NO3 F_arbustive C% F_feuillus F_conifere 

Position géographique X X2 XY 
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1.2 . Diversité fonctionnelle des communautés local es de faune 
détritivores du sol : l’effet du paysage proche 

Les traits fonctionnels sont des caractéristiques mesurables à l’échelle de l’individu. Ils influencent leur 
fitness, donc leur performance et la capacité à maintenir une biomasse au travers des générations en 
affectant la survie, la croissance et la reproduction. Ce sont des caractéristiques morphologiques, 
physiologiques, reproductives ou phénologiques d'une espèce (McGill et al., 2006 ; Violle et al., 2007 ; 
Pey et al., 2014). Ils sont un moyen pertinent d’évaluer l’influence des facteurs environnementaux sur 
la biodiversité, et ceci à différents niveaux d’observation (i.e continental, régional et local) (McGill et al., 
2006 ; Shipley, 2010) dans la mesure où ils captent différents aspects de l'utilisation des ressources et 
des préférences d’habitat des individus (Suding et al., 2008). La composition en traits d’une 
communauté est influencée par différents facteurs environnementaux : les individus sont filtrés à partir 
du pool régional d’espèce par des facteurs environnementaux à grande échelle (par exemple le 
climat), par des facteurs environnementaux à plus petite échelle (le type et la qualité de l’habitat) et par 
leurs interactions biotiques (Woodward et Diament, 1991 ; Weiher et Keddy, 1995 ; Petchey et al., 
2007 ; Swenson et Enquist, 2009 ; Shipley, 2010 ; Mason et al., 2011). L’influence du filtrage 
environnemental à différentes échelles spatiales sur l’assemblage des individus via les traits reste 
encore peu étudié (Garnier et al., 2007 ; Mason et al., 2008 ; Cornwell et Ackerly, 2009 ; Meynard et 
al., 2011) notamment pour la faune du sol.  

La diversité biologique peut se quantifier en se basant sur les traits des espèces. Ceci permet de tenir 
compte des différences fonctionnelles entre espèces et de voir comment la répartition des traits diffère 
entre assemblages d’espèces (Hooper et al., 2005 ; Petchey et Gaston, 2006). On l’appelle aussi la 
diversité des traits fonctionnels. Dans ce cas, ces variations se réfèrent à des modifications des 
fonctions biologiques ou des préférences écologiques dans les communautés. Quantifier la diversité 
des communautés consiste donc à décrire la distribution des individus et leurs poids respectifs (les 
abondances relatives) dans l'espace euclidien multidimensionnel construit à partir des traits des 
espèces. Cette diversité fonctionnelle peut être renseignée par l’identité fonctionnelle, estimée par 
exemple par la «moyenne pondérée des traits de la communauté» c'est-à-dire le CWM, et par la 
mesure de la diversité des traits entre les individus coexistant au sein de la communauté (Petchey et 
Gaston, 2002 ; Villeger et al., 2008; Laliberte et Legendre 2010 ; Pakeman 2011). Elle peut se résumer 
par au moins trois indices : la richesse fonctionnelle (FRic) estimée par la quantité d’espace 
fonctionnel rempli par la communauté ; l’équitabilité fonctionnelle (FEve) estimée par la régularité de la 
distribution de l'abondance dans l’espace fonctionnel, et la divergence fonctionnelle (FDiv) estimée par 
le degré de divergence entre espèces dans l’espace fonctionnel (Villeger et al, 2008). Ces mesures 
expriment différents mécanismes d'assemblage et de coexistence des espèces (Mouchet et al., 2010 ; 
Münkemüller et al., 2012). Les réponses de ces composantes de la diversité fonctionnelle aux 
gradients environnementaux restent mal comprises (Cadotte, 2011 ; Pakeman, 2011) et sont souvent 
difficiles à appréhender conjointement. Quantifier cette diversité fonctionnelle permet d’étudier plus 
finement la réponse des communautés à des facteurs environnementaux. La diversité fonctionnelle 
est une propriété importante d'une communauté, l’étudier permet (i) d’analyser sa réponse à des 
variables environnementales et (ii) d’apporter de nouveaux éclairages sur les mécanismes de 
fonctionnement de cette communauté. 

A. Objectifs et hypothèses 

Cette étude teste l'influence relative de deux filtres environnementaux, le type d'habitat local et la 
structure du paysage proche sur les assemblages des traits de la macrofaune du sol. Le but de cette 
étude est de vérifier l'hypothèse selon laquelle les facteurs environnementaux agissent comme des 
filtres hiérarchiques sur la structure fonctionnelle des communautés de macrofaune du soldu sol (H1) 
et que leurs mécanismes d’actions sont différents (H2).  

B. Matériel et méthodes  

Jeux de données 

En 2005, 184 stations triangulaires équilatérales de 10 m de coté ont été échantillonnées, dans le 
Morvan et en Normandie. A chaque pointe du triangle, la macrofaune du sol a été prélevée comme 
suit : sur un carré de 20 cm de coté, la litière, quand elle est présente, a été triée à la main et toute la 
faune visible a été prélevée. Ensuite deux applications d’une solution d’eau formolée à une 
concentration de 0,4% ont été faites à un intervalle de 15 min et toute la faune visible a été prélevée. 
Enfin le sol a été trié sur une profondeur de 15 cm pour y prélever le reste de la faune visible qui n’a 
pas été récoltée précédemment avec l’extraction au formol. Les animaux à exosquelette (arthropodes) 
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sont conservés dans de l’alcool absolu tandis que ceux sans exosquelette (à corps mou, annélides, 
mollusques) sont fixés dans du formol à 4% avant d’être transférés dans de l’alcool absolu.  

À chaque station d’échantillonnage, l’usage du sol a été renseigné (i.e. prairie, culture, forêt de feuillus 
ou forêt de conifères) ainsi que le type de paysage proche. Le type d'habitat local se réfère à la zone 
immédiate entourant le point de prélèvement, tandis que le paysage proche considère les types et la 
couverture des habitats dans un rayon de 100 m autour de ces mêmes points de prélèvement. Le type 
d'habitat est soit un milieu ouvert (cultures et prairies), soit un milieu fermé (forêt de feuillus ou forêt de 
conifères). Le type de paysage proche est soit : un paysage forestier (1F), une mosaïque de prairies et 
de bosquets (2PF) ou une mosaïque de prairies et de cultures ou bien de cultures seules (3PC). Cette 
typologie du paysage proche à été définie par une classification ascendante hiérarchique à partir des 
métriques paysagères quantifiant le paysage proche. Le Tableau 8 présente le nombre de réplicats 
par facteur et combinaison de facteurs.  

Tableau 8 : Nombre de réplicat par facteurs et combinaison de facteurs. 
  Usage local du sol  
  Milieu fermé Milieu ouvert 
  Forêt de 

feuillus 
Forêt de 
conifères  Prairie Culture  

Type de 
paysage 
proche 

Forestier (F) 32 14 46 12 5 17 
Mosaïque de bosquets et de prairies (FP) 14 8 22 23 9 32 
Mosaïque de cultures et de prairies (PC) 6 2 8 24 26 50 

  52 24  59 40  

Sélection des groupes d’étude, renseignement et cod age des traits 

En ce qui concerne la faune du sol, les traits morphologiques et les performances écologiques sont 
plus ou moins faciles à renseigner tandis que les traits de reproduction sont souvent peu renseignés. 
De plus leur renseignement  dépendent de la disponibilité de faunes, synopsis, atlas et monographies 
C’est pourquoi, nous avons considéré ici que les groupes d’études suivant : vers de terre, chilopodes,  
diplopodes et isopodes pour constituer les bases de données renseignant les traits. Nous avons 
renseigné les traits morphologiques suivants : pigmentation, longueur et largueur, et les performances 
écologiques suivantes : habitat, micro-habitat et régime trophique (Tableau 9), ceci pour 68 espèces : 
23 espèces de  vers de terre (Bouché, 1972 ; Sims et Gerard, 1985), 13 espèces de diplopodes 
(Brolemann, 1935 ; Demange, 1981 ; Blower, 1985 ; Lee, 2006), 27 espèces de chilopodes 
(Brolemann, 1930 ; Demange, 1981 ; Eason, 1964) et 5 espèces d’isopodes (Richardson, 1905 ; Carl, 
1911 ; Hatchett, 1947 ; Vandel, 1960 ; Vandel, 1962 ; Harding et Sutton, 1985 ; Hopkin, 1991 ; Oliver 
et Meechan, 1993 ; Gregory, 2009).  

Ces traits ont été choisis pour les raisons suivantes : la taille comme intégrateur des contraintes 
locales et/ou du stress, la pigmentation comme protection contre les UV ou comme agent de 
mimétisme sensu lato (Langlands et al., 2011). Les performances écologiques liées à l’habitat au 
micro-habitat et au régime trophique renseignent la niche potentielle des espèces. Si une espèce, par 
exemple forestière, peut se trouver au moment de nos observations dans un milieu ouvert, c’est soit 
qu’elle est en train de se déplacer, soit qu’elle a une largeur de niche suffisante pour lui permettre de 
se maintenir dans un milieu non boisé. Les informations renseignant l’habitat sont tirées d’atlas, de 
synopsis et de monographies couvrant largement plus que notre zone d’étude. Ces informations, sont 
issues du cumul d’observations synthétisées dans ces ouvrages et couvrant une large zone 
géographique (France au minimum), elles renseingent donc l’habitat potentiel des espèces de nos 
régions d’étude, ce qui exclu de fait toute tautologie dans l’analyse des effets du paysage proche ou du 
type d’habitat sur le trait renseignant l’affinité des espèces à un habitat donné.  

L’intégration de données de formats différents (numérique et textuel) se fait par codage flou. Ce qui 
permet d’intégrer dans les mesures de diversité fonctionnelle des informations de nature différente. 
Dans le cas d’es informations numériques telles que la longueur et la largueur, les valeurs minimum et 
maximum sont recensées. Ensuite, selon la gamme des valeurs prisent, des modalités sont définies et 
une note d’affinité d’appartenance à la classe est fixée. Si la plage de la classe est complètement 
couverte par la gamme des valeurs du trait, la note maximale d’affinité de 3 est donnée. Si la plage de 
la classe n’est pas complètement couverte, une note d’affinité moindre est donnée. Dans le cas où 
moins d’1/3 de la classe est couverte, la note d’affinité de 1 est donnée et dans le cas où moins de 2/3 
de la classe est couverte, la note d’affinité de 2 est donnée. Dans le cas d’informations textuelles tels 
que l’habitat, le micro-habitat et le régime alimentaire, le codage flou se fait en pondérant l’affinité à 
une modalité du trait par la qualité de l’adjectif qualifiant cette modalité dans la phrase renseignant le 
trait. En fonction de la force de cet adjectif, la valeur d’affinité est donnée. Elle est maximale pour des 
adjectifs forts comme ‘toujours, principalement, majoritairement, etc.’, elle est moyenne pour les 
adjectifs moyens comme ‘surtout, aussi bien, commun, souvent, fréquemment, etc.’ et elle est 
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minimale pour les adjectifs faibles comme ‘rarement, quelquefois, occasionnellement, etc.’. Les 
valeurs d’affinité de modalités renseignant le même trait et provenant de différentes sources sont 
sommées afin de prendre en compte la variabilité des sources d’information. Pour un même trait, les 
valeurs d’affinité sont ensuite normalisées en faisant en sorte que la somme des affinités des 
modalités d’un même trait soit égale à 100. 
Tableau 9 : Liste des traits morphologique et des performances écologiques 
  Renseigne Modalités 

T
ra

its
 

m
or

ph
ol

og
iq

ue
s 

Pigmentation présence  avec ou sans 
Longueur longueur minimum 

et maximum du 
corps 

en mm [0-10[, [10-25[ ,[25-40[, [40-60[, [60-400[ 

Largeur largeur minimum et 
maximum du corps 

en mm [0-1[, [1-2[ ,[2-4[, [4-6[, [6-10[ 

Ratio largeur / longueur en mm [10-20[, [20-30[ ,[30-40[, [40-50[ 

P
er

fo
rm

an
ce

s 
éc

ol
og

iq
ue

s
 

Habitat 
l’affinité vis-à-vis 
d’un habitat  

Zones urbanisées ; Mines, décharges et chantiers ; Espaces 
verts artificialisés, non agricoles ; Terres arables ; Cultures 
permanentes ; Prairies ; Zones agricoles hétérogènes ; Forêts ; 
Milieux à végétation arbustive et/ou herbacée ; Espaces ouverts, 
sans ou avec peu de végétation ; Zones humides intérieures ; 
Zones humides maritimes 

Micro-habitat 
l’affinité vis-à-vis 
d’un micro-habitat  

Litière ; Racines ; Mousses ; Troncs d’arbres ; Sous les pierres ; 
Troncs morts ; Fèces ; Sol ; Herbes ; Pholèophile ; Fourmilières ; 
Détritus ; Surfaces minérales ; Sédiments 

Régime 
trophique le mode alimentaie  

Coprophage ; Géophage ; Granivore ; Microphytophage ; 
Nécrophage ; Saprophage ; Saproxylophage ; Zoophage 

Mesure de la richesse spécifique et de la diversité  fonctionnelle 

Le nombre d’espèces par communauté a été mesuré ainsi que la richesse fonctionnelle, l’équitabilité 
fonctionnelle, la divergence fonctionnelle et la moyenne pondérée des traits de la communauté. 

La richesse fonctionnelle (FRic) dépend de la niche fonctionnelle occupée par les espèces et de 
l’amplitude des valeurs des traits. Cela montre le volume de l'espace fonctionnel occupé par les 
individus d’une communauté. FRic dépend de la taille de la niche fonctionnelle occupée par les 
espèces, de leur abondance relative et de la gamme des valeurs des traits. L’indice est calculé comme 

suit:  où FRicci est la richesse fonctionnelle du trait c dans la communauté i, SFci est 
l'espace de niche rempli par des individus au sein de la communauté, Rc est la gamme absolue de 
l’ensemble des traits (Mason et al, 2005).  

L’équitabiltié fonctionnelle (FEve) reflète l'efficacité dans l'utilisation des ressources. Elle montre ainsi 
l’uniformité de la distribution des caractéristiques fonctionnelles des espèces dans l'espace fonctionnel 
(Mouillot et al., 2005). FEve mesure la régularité de l’espacement des espèces dans cet espace. Elle 

est calculée comme suit :  où pi est la proportion de l'abondance de la 

communauté appartenant à la ième catégorie et C le nombre total de modalités. 

Enfin, la divergence fonctionnelle (FDiv) reflète la probabilité d’avoir aléatoirement deux espèces avec 
les mêmes caractéristiques fonctionnelles. Elle reflète également le degré de complémentarité de 
niche entre les espèces. Un degré plus élevé de divergence fonctionnelle implique donc que le 
recouvrement des niches est plus faible (ou, dit autrement, un degré élevé de différenciation de niche) 
et que la concurrence pour les ressources est relativement faible au sein de la communauté. Ainsi les 
communautés avec une divergence fonctionnelle élevée peuvent avoir une utilisation plus efficace des 
ressources. Mason et al. (2003) présentent une façon de calculer la divergence fonctionnelle sur la 
base d'une somme de carrés pondérée par l’abondance. La formule est la suivante : 

 où FDiv est la divergence fonctionnelle entre les 
modalités de traits, Ci la valeur du trait pour la modalité du ième trait, ai l'abondance proportionnelle de 
la modalité du ième trait, lnx la moyenne du logarithme naturel des valeurs du trait pondérée par 
l'abondance, N désigne le nombre de modalité dans la communauté.  

La moyenne pondérée des traits de la communauté  (CWM) est définie comme la moyenne 
pondérée par l’abondance des traits des espèces dans une communauté (Lavorel et al., 2008). Pour 
chaque trait, le CWM est obtenu par le produit matriciel de l’abondance relative des espèces et des 

valeurs des traits. Il est calculé comme suit :  où pi est la contribution relative de 
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l'espèce i à la communauté, traiti est la valeur du trait de l'espèce i, et S est le nombre d'espèces dans 
la communauté.  

Analyses des données 

Les données sont analysées séparément, soit pour les communautés trouvées en milieu fermé, soit 
pour les communautés trouvées en milieu ouvert.  

Une analyse interclasses est réalisée pour tester l’effet de l’habitat et l’effet du paysage proche sur la 
matrice des indices de diversité fonctionnelle ou sur la matrice des CWM. Dans ce dernier cas, 
comme la somme des modalités pour un trait est égale à 100, nous avons réalisé l’analyse en 
enlevant une modalité au hasard dans chaque trait. Un test de Monte Carlo permet de savoir si la part 
de variance expliquée est significative ou non. Ensuite, une anova (type III, plan factoriel non-équilibré) 
sur les coordonnées factorielles des sites permet de tester sur quels axes factoriels l’effet de l’habitat 
et l’effet paysage proche sont significatifs. En ce qui concerne l’effet du paysage proche, un test post 
hoc est réalisé si besoin est.  

Ensuite, les indices de diversité fonctionnelle (FRic, FEve, FDiv) et chacun des traits pondérés par 
l’abondance des individus le portant (CWM) ont été comparés entre eux selon le type de paysage 
proche ou selon l’usage du sol au moyen de tests non paramétrique de Kruskal-Wallis. Pour  tester 
l’effet du paysage proche, on a pour le milieu fermé : 46 échantillons pour le paysage de type forestier 
(F), 22 pour le paysage de mosaïque de bosquets et de prairies (FP) et 8 pour le paysage de 
mosaïque de cultures et prairies (PC) ; tandis que pour le milieu ouvert, on a : 17 échantillons pour F, 
32 pour FP et 50 pour PC (Tableau 8). Pour tester l’effet de l’habitat, pour le milieu fermé le nombre 
d’échantillons pris en compte est de 52 pour les forêts de feuillus et de 24 pour les forêts de conifères ; 
tandis que pour le milieu ouvert, il est de 59 pour les prairies et de 24 pour les cultures (Tableau 8). 

Etant donné le grand nombre de modalités renseignant les traits habitat (12), microhabitat (14) et 
régime trophique (8), nous avons regroupé certains CWM lors des analyses. Pour l’habitat, les CWM 
des modalités prairie, zone agricoles hétérogènes et terre arable sont sommés pour définir un CWM 
habitat herbacé. Pour le micro-habitat, les CWM des modalités litière, racines, mousses, troncs 
d’arbres, sous les pierre, troncs morts et fèces sont regroupés pour définir le CWM litière. Pour le 
régime trophique, les CWM des modalités coprophage, saprophage et sapro-xylophage sont réunies 
pour définir le CWM détritivore.  

Noius avons réalisé deux types d’analyse, d’abord une analyse générale de l’effet de l’usage du sol et 
du paysage proche (analyse interclasses) puis, par test de comparaison de Kruskal-Wallis, des 
analyses individuelles de l’effet du paysage proche ou de l’effet de l’usage du sol sur les différentes 
composantes de la diversité fonctionnelle. Tous les calculs et les analyses ont été effectués avec les 
bibliothèques FD, ade4, vegan, pgirmes, nparcomp, car et lsmeans sous l'environnement de 
programmation statistique R (R Development Core Team). 

C. Résultats  

Filtrage environnemental en milieu fermé 

En milieu fermé, le paysage proche et l’usage du sol expliquent 15,75% de la variance de la diversité 
fonctionnelle (Figure 4). Le premier axe factoriel distingue les mosaïques de prairies et de cultures 
(PC) des deux autres types de paysage proche (anova significative), avec une richesse et une 
divergence fonctionnelles augmentant lorsque le paysage proche est constitué d’une mosaïque de 
prairies et de cultures  (Figure 8). Le second axe factoriel distingue les deux usages du sol du milieu 
fermé (anova significative) avec une plus faible richesse spécifique en forêt de conifères (Figure 10).  

Le paysage proche et l’usage du sol expliquent 12,31% de la variance des CWMs (Figure 5). Le 
premier axe factoriel distingue le type de paysage proche mosaïque de prairies et de cultures (PC) des 
deux autres types de paysage proche (anova significative) avec un gain d’individus de micro-habitat 
sol et une perte d’individus de micro-habitat litière lorsque le paysage proche est celui de prairies et de 
cultures (Figure 8). Le second axe factoriel distingue les deux usages du sol du milieu fermé (anova 
significative) avec une perte, en forêt de feuillus de détritivores et de grands individus (longueur de 60-
400 mm) (Figure 10).  

En milieu fermé, l’on observe d’abord un effet du paysage proche (1er axe factoriel) puis un effet de 
l’habitat (2d axe factoriel), que se soit sur la diversité fonctionnelle ou sur les CWMs. Ces deux effets 
peuvent être considéré comme indépendants, les axes factoriels étant orthogonaux. 

Filtrage environnemental en milieu ouvert  

En milieu ouvert, le paysage proche et l’usage du sol expliquent 15,48% de la variance de la diversité 
fonctionnelle (Figure 6). Le premier axe factoriel distingue les trois types de paysage proche et les 
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deux types d’usage du sol (anova respectives significatives) avec une plus faible diversité et 
équitabilité fonctionnelles quand le paysage proche est fait de prairies et de cultures (Figure 9), tandis 
que le second axe factoriel distingue les deux usages du sol du milieu ouvert (anova significative) avec 
une richesse spécifique plus faible en culture (Figure 11).  

Le paysage proche et l’usage du sol expliquent 18,76% de la variance des CWMs (Figure 7). Le 
premier axe factoriel distingue les trois types de paysage proche (anova significative) avec une perte, 
lorsque le paysage proche se boise (PC), d’individus d’habitat herbacé vivant dans le sol, de grande 
taille et géophages ainsi qu’une perte d’individus d’habitat arboré, vivant dans la litière, zoophages ou 
détritivores (Figure 9). Le second axe factoriel distingue les deux usages du sol du milieu ouvert 
(anova significative) avec une perte, en culture, d’individus pigmentés, de taille moyenne (25-40 mm) 
et détritivores (Figure 11).  

En milieu ouvert, l’on observe d’abord un effet du paysage proche et de l’habitat (1er axe factoriel) puis 
un effet de  l’habitat seul (2d axe factoriel). Il y a donc d’abord un l’effet conjoint du paysage et de 
d’habitat. Cependant le fait que sur le second axe factoriel, seul l’effet de l’habitat reste significatif 
montre qu’il y a aussi, une partie de l’effet de l’habitat qui est indépendant de l’effet du paysage proche 
et qui intervient après l’effet de celui-ci. 

Effets de l’habitat ou du paysage proche  

Le nombre d’espèces est sensiblement plus élevé en milieu ouvert qu’en milieu fermé. En milieu 
fermé, la richesse spécifique est significativement plus grande en forêt de feuillus qu’en forêt de 
conifères, tandis qu’en milieu ouvert, la richesse spécifique est significativement plus faible en culture 
qu’en prairie. Par ailleurs, en milieu fermé comme en milieu ouvert, la richesse spécifique n’est pas 
influencée par le paysage proche. 

La richesse fonctionnelle est plus élevée en milieu fermé qu’en milieu ouvert. Enn milieu fermé, elle 
est identique en forêt de feuillus ou de conifères, et les CWM sont également identiques entre les deux 
usages du sol, mis à part en forêt de feuillus un gain d’individus significativement plus petits (25-40 
mm) et en forêt de conifères un gain d’individus significativement plus grands (60-400 mm), de faible 
largeur (1-2 mm) et une perte de détritivores (Figure 10). En milieu ouvert, la richesse fonctionnelle est 
similaire entre prairie et culture et les CWM sont identiques entre ces deux usages du sol, mis à part 
en praire un gain d’individus apigmentés, significativement plus petits (25-40 mm) et de détritivores, 
tandis qu’en culture il y a un gain d’individus pigmentés (Figure 11).  

En milieu fermé, l’équitabilité fonctionnelle n’est pas influencée par le paysage proche tandis que la 
richesse et la divergence fonctionnelles sont significativement plus élevées lorsque le paysage proche 
s’ouvre, avec un gain d’individus vivant dans le sol et une perte d’individus de litière (Figure 8). En 
milieu ouvert, la richesse fonctionnelle n’est pas influencée par le paysage proche tandis que 
l’équitabilité et la divergence fonctionnelles sont significativement plus élevées lorsque le paysage 
proche se boise. On observe, avec le boisement du paysage proche, un gain d’individus d’habitat 
arboré et de litière, zoophages ou détritivores et une perte d’individus d’habitat herbacé, vivant dans le 
sol, géophages et de grande taille (longueur 60-400 mm et largeur 4-6 mm) (Figure 9). 

=> En milieu ouvert ou en milieu fermé, le paysage proche façonne la communauté 
fonctionnelle de faune du sol en la rendant d’autan t plus diverse que le contraste paysager 
augmente, tandis qu’une intensification de l’usage du sol entraine une perte de redondance 
fonctionnelle de cette diversité fonctionnelle préa lablement filtrée par le paysage proche :   
- le nombre d’espèce est sensiblement plus élevé en milieu ouvert qu’en milieu fermé tandis que c’est 
l’inverse pour la diversité fonctionnelle ;  
- que ce soit le milieu, l’intensification de l’usage du sol entraine une perte d’espèce sans modifier la 
diversité fonctionnelle, ce qui fragilise la communauté par perte de redondance fonctionnelle ;  
- le contraste du paysage, quelque soit le milieu, augmente la diversité fonctionnelle sans modifier le 
nombre d’espèce, avec en milieu fermé une plus grande proportion d’individus vivant dans le sol et 
une moins grande proportion dans la litière, tandis que c’est l’inverse en milieu ouvert (gain d’individus 
de litière, zoophage ou détritivore et perte d’individus vivant dans le sol, géophage et de grande taille).  
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Figure 4: Analyse interclasses du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de 
bosquets, et 3PC : mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) et des usages du sol (forêt de feuillus 
et forêt de conifères) en milieu fermé sur les indices de diversité. F1 = 67.08%, F2 = 26.20%. Part de variance 
expliquée :15.75 % (p<0.004). Anova usage sur les coordonnées de F1 : non significative, sur les coordonnées de 
F2 : significative. Anova des types de paysage proche sur les coordonnées de F1 : significative (1F ou 2PF 
significativement différents de 3PC), sur les coordonnées de F2 : non significative. 
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Figure 5: Analyse interclasses du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de 
bosquets, et 3PC : mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) et des usages du sol (forêt de feuillus 
et forêt de conifères) en milieu fermé sur CWM (traits moins une modalité par trait). F1 = 49.92% F2 = 26.12%. Part 
de variance expliquée : 12.31 % (p<0.001). Anova usage sur les coordonnées de F1 : non significative, sur les 
coordonnées de F2 : significative. Anova des types de paysage proche sur les coordonnées de F1 : significative (1F 
ou 2PF significativement différent de 3PC), sur les coordonnées de F2 : non significative. 
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Figure 6: Analyse interclasses du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de 
bosquets, et 3PC : mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) et des usages du sol (Prairie, 
Culture) en milieu ouvert sur les indices de diversité. F1 = 56.65%, F2 = 29.20%. Part de variance expliquée : 
15.48 % (p<0.003). Anova usage sur les coordonnées de F1 : significative, et sur celles de F2 : significative. 
Anova des types de paysage proche sur les coordonnées de F1 : significative (1F ou 2PF significativement 
différents de 3PC), et sur les coordonnées de F2 : non significative. 
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Figure 7: Analyse interclasses du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de 
bosquets, et 3PC : mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) et des usages du sol (Prairie, 
Culture) en milieu ouvert sur CWM (traits moins une modalité par trait). F1 = 52.15% F2 = 29.17%. Part de 
variance expliquée : 18.76 % (p<0.001). Anova usage sur les coordonnées de F1 : non significative, et sur les 
coordonnées de F2 : significative. Anova des types de paysage proche sur les coordonnées de F1 : significative 
(1F, 2PF et 3 PC sont tous significativement différents), et sur les coordonnées de F2 : non significative. 
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                   Richesse spécifique                      Richesse fonctionnelle                    Equitabilité fonctionnelle                   Divergence fonctionelle 
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                      non pigmenté                                  pigmenté                                   habitat herbacée                              habitat arboré 

 
                 F         PF       PC                        F         PF       PC                        F         PF       PC                        F         PF       PC 
                         µhabitat sol                                  µhabitat littière                             longueur 25-40 mm                         longueur 60-400 mm 

 
                 F         PF       PC                        F         PF       PC                        F         PF       PC                        F         PF       PC 
                     largueuer 1-2 mm                          largueuer 4-6 mm 

 
                 F         PF       PC                        F         PF       PC 
                        zoophages                                      geophades                                    détritivores 

 
                 F         PF       PC                        F         PF       PC                        F         PF       PC 
Figure 8 : Effets du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de bosquets, et 3PC : 
mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) sur la richesse spécifique, la diversité fonctionnelle et 
les traits individuels en milieu fermé. 
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Figure 9 : Effets du paysage proche (1F : paysage forestier, 2FP : mosaïque de prairies et de bosquets, et 3PC : 
une mosaïque de prairies et de cultures ou de cultures seules) sur la richesse spécifique, la diversité 
fonctionnelle et les traits individuels en milieu ouvert. 
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Figure 10 : Effets des usages du sol du milieu fermé (forêt de Feuillus et forêt de Conifères) sur la richesse 
spécifique, la diversité fonctionnelle et les traits individuels.  
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                      non pigmenté                                  pigmenté                                   habitat herbacée                              habitat arboré 
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                         µhabitat sol                                  µhabitat littière                             longueur 25-40 mm                         longueur 60-400 mm 
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                     largueuer 1-2 mm                          largueuer 4-6 mm 

 
               Pairie        Culture                     Pairie        Culture 
                        zoophages                                      geophades                                    détritivores 
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Figure 11 : Effets des usages du sol du milieu ouvert (Prairie et Culture) sur la richesse spécifique, la diversité 
fonctionnelle et les traits individuels. 
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D. Discussion  

Filtrage de la diversité fonctionnelle des communau tés de faune du sol 

Quelque soit le milieu (ouvert ou fermé), la diversité fonctionnelle de la macrofaune du sol est 
contrôlée à hauteur de 15% par les deux filtres environnementaux (habitat et paysage proche). En 
milieu ouvert, la communauté des traits est contrôlée à hauteur de 18% par ces deux filtres alors 
qu’elle ne l’est que pour 12% en milieu fermé. Quelque soit le milieu, un premier filtrage se fait par le 
paysage proche suivi d’un second filtrage par l’habitat. Le paysage proche filtrant la communauté des 
traits et la diversité fonctionnelle, tandis que l’intensification de l’usage du sol entraine une perte 
d’espèces dans ce pool de diversité fonctionnelle. On a donc un filtrage hiérarchique de la 
communauté des traits localement présente qui se traduit (i) par une augmentation de la diversité 
fonctionnelle des assemblages locaux d’espèces de faune du sol lorsque le contraste du paysage 
proche augmente et (ii) une perte de redondance fonctionnelle lorsque l’usage du sol s’intensifie. Ceci 
confirme donc empiriquement la théorie selon laquelle les facteurs environnementaux agissent comme 
des filtres emboités sur les traits. L’effet du contraste du paysage filtrerait localement les espèces au 
sein de la communauté par une différenciation de niche, les individus avec des traits dissimilaires 
coexistant (Carroll et al., 2011) tandis que l’usage local du sol serait un filtre d’habitat, les individus 
avec des traits similaires coexistant (Keddy, 1992). 

Réponse de la diversité fonctionnelle 

Quelque soit le milieu (ouvert ou fermé), la diversité fonctionnelle de la macrofaune du sol est similaire 
entre les usages du sol respectif de ces milieux (forêt de feuillus vs. de conifères, prairie vs. culture). 
Le nombre d’espèce est moins grand, respectivement en culture et en forêt de conifères 
comparativement aux prairies ou aux forêts de feuillus. On peut donc supposer que malgré une perte 
d’espèces localement lorsque l’usage du sol s’intensifie (culture vs prairie. ou forêt de conifères vs. 
foret de feuillus), il existe une redondance fonctionnelle suffisante au sein des communautés de faune 
du sol pour que cela n’affecte pas la diversité des fonctions que remplissent ces communautés. 
Cependant cette perte de redondance fragilise forcément ces communautés et la fonctionnalité de ces 
milieux. 

En milieu ouvert, l’effet du paysage proche ne modifie pas localement le nombre des espèces mais 
modifie la diversité fonctionnelle en augmentant la divergence et l’équitabilité fonctionnelles lorsque le 
paysage proche se boise. Cette augmentation de la divergence en milieu ouvert indique que, à nombre 
d’espèces et à volume fonctionnel similaires, il y a un moindre recouvrement de niche des espèces 
présentes dans la communauté. Ceci s’accompagnant d’une augmentation de l’équitabilité 
fonctionnelle, cela signifie qu’il y a une diminution de la dominance par quelques espèces dans la 
communauté. On peut supposer qu’il y a une diminution dans l’abondance des espèces portant les 
traits dominants de la communauté lorsque le paysage proche se boise, entrainant une moindre 
recouvrement de niche et donc une meilleure utilisation des ressources, et ceci sans ajout d’espèces 
ou de traits. 

De même, en milieu fermé, l’effet du paysage proche ne modifie pas localement le nombre des 
espèces mais modifie la diversité fonctionnelle en augmentant la richesse et la divergence 
fonctionnelles lorsque le paysage proche s’ouvre, c.à.d. lorsque le milieu fermé s’isole au sein d’une 
mosaïque agricole. L’augmentation de la richesse fonctionnelle indique que le volume fonctionnel de la 
communauté augmente avec l’isolement de l’habitat fermé, laissant supposer un ajout de traits dans 
ces milieux, sans doute par l’addition d’espèces venant du paysage environnant et la perte d’espèces 
spécialistes d’habitat fermé. En effet, puisque le nombre d’espèces n’est pas influencé par le paysage 
proche, il doit y avoir un remplacement d’espèces. L’augmentation parallèle de la divergence 
fonctionnelle montre que l’augmentation du volume fonctionnel s’accompagne d’un recouvrement 
moindre des niches et conséquemment d’une meilleure utilisation des ressources, sans doute par la 
diminution de la compétition avec les espèces plus spécifiquement forestières. 

Réponse de la communauté des traits fonctionnels 

En milieu ouvert, la proportion d’individu pigmenté augmente et celle des détritivores et des individus 
de longueur moyenne diminue entre les communautés prairiales et les communautés de culture. La 
diversité fonctionnelle est similaire mais avec une perte locale d’espèces dans les cultures. Cependant 
cette perte d’espèces ne s’accompagne pas de modifications au niveau de la diversité fonctionnelle 
des communautés malgré quelques changements pour certains traits.  

En milieu fermé, il en est de même, la diversité fonctionnelle ne change pas entre les communautés 
de forêt de feuillus ou celles de conifères malgré une perte locale d’espèces lorsque l’on passe de 
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forêt de feuillus à forêt de conifères. Ces modifications s’accompagnent d’une diminution de la 
proportion d’individus de taille moyenne et d’un gain d’individus détritivores de grande taille.  

En milieu ouvert, lorsque le paysage proche se boise, le recouvrement moindre des niches, la 
meilleure utilisation des ressources et la meilleure répartition des espèces au sein du volume 
fonctionnel s’expliquent par une augmentation de la proportion d’individus (i) spécialistes d’habitat 
arboré et de la litière, (ii) zoophages et détritivores, et par la diminution de la proportion d’individus (iii) 
d’habitat herbacé, vivants dans le sol, de grande taille et géophages. On peut donc supposer qu’une 
fermeture du paysage proche autour d’un milieu ouvert entraîne un compromis local entre les 
proportions d’espèces endogées agricoles et épigées forestières. Les espèces agricoles deviennent 
moins dominantes dans la communauté tandis que les espèces forestières s’installent. Ces espèces 
ne vivant pas dans les mêmes strates du sol, ceci s’accompagne donc d’une diminution de la 
compétition pour les ressources car le recouvrement des niches est plus faible.  

En milieu fermé, lorsque que le paysage proche s’ouvre, l’augmentation de la richesse et de la 
divergence fonctionnelles, donc l’ajout de traits fonctionnels, le recouvrement moindre des niches et la 
meilleure utilisation des ressources s’expliquent par un gain d’espèces vivants dans le sol et par la 
diminution d’espèces vivant dans la litière. On peut donc supposer qu’en milieu fermé lorsque l’habitat 
s’isole, il y a un remplacement d’espèces endogées par des espèces épigées, qui s’accompagne, ici 
aussi, d’une diminution de la compétition pour les ressources car le recouvrement des niches est plus 
faible.  
 

E. Conclusion  
 

Il est notable de constater que, pour un milieu donné (fermé ou ouvert), l’habitat local et le paysage 
proche ne filtrent pas les mêmes traits, excepté pour le seul cas des détritivores qui diminuent en 
culture par rapport aux prairies et aussi lorsque le paysage proche s’ouvre. Ainsi le filtrage des traits 
en plus d’être hiérarchique (le type de paysage proche filtre des individus avec des traits dissimilaires 
puis le type d’habitat filtre, au sein de ce pool, des individus aux traits similaires) est aussi différent 
pour chaque filtre selon le type d’habitat local. En milieu fermé, l’ouverture du paysage proche filtre les 
traits écologiques liés au micro-habitat tandis que le type d’habitat local (i.e. feuillus ou résineux) filtre 
les traits morphologiques liés à la taille (longueur et largueur). En milieu ouvert, la fermeture du 
paysage proche filtre les traits écologiques de l’habitat, du micro-habitat et du régime trophique ainsi 
que certains traits morphologiques liés à la taille, tandis que le type d’habitat local (i.e. prairie ou 
culture) filtre les traits morphologiques liés à la pigmentation et à la longueur. Ainsi le type d'habitat 
local et la structure du paysage proche influencent  les assemblages de faune du sol de 
manière complémentaire. Ce filtrage est propre au t ype d’habitat avec un filtrage des traits 
écologiques par l’augmentation du contraste du pays age proche et un filtrage principalement 
des traits morphologiques par l’intensification loc ale de l’usage du sol.  Il est notable aussi de 
constater que dans le cas des milieux ouverts, la fermeture du paysage proche influence la 
composition du régime trophique de la communauté locale, laissant supposer une meilleure 
dégradation de la matière organique lorsque le paysage proche se boise et un meilleur enfouissement 
de cette matière organique lorsque le paysage proche s’ouve. L’inverse ne s’observe pas dans le cas 
des milieux fermés lorsque le paysage s’ouvre.  

 

L’hétérogénéité du paysage est connue pour avoir un effet direct sur le maintien de la richesse 
spécifique (Holt et al., 1999 ; Weibull et al., 2000 ; Dauber et al., 2005). L’augmentation de la diversité 
des habitats dans le paysage proche, augmente les chances de rencontrer à une station 
d'échantillonnage particulière des espèces associées à ces différents types d'habitat. L’augmentation 
de la diversité fonctionnelle dans un milieu donné (fermé ou ouvert) lorsque le contraste du paysage 
augmente (paysage qui s’ouvre autour d’un milieu fermé ou paysage qui se ferme autour d’un milieu 
ouvert), à même nombre d’espèces, indique un effet d’hétérogénéité du paysage favorable aux 
espèces généralistes. La diversité paysagère, synonyme de diversité des ressources, est essentielle 
dans le maintien des espèces généralistes (Jonsen et Fahrig 1997 ; Schmidt et al., 2005). Ainsi, 
lorsque le paysage proche est peu contrasté par rapport au type d’habitat local, on peut s’attendre à 
avoir localement moins d’espèces généralistes. On peut donc penser que le remplacement local des 
espèces dans un habitat, lorsque le paysage proche se contraste, est le fait d’espèces 
généralistes venant remplacer localement les espèce s spécialistes qui ne sont plus capables 
de s’y maintenir .  
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En terme de gestion et d’aménagement , comme quel que soit le milieu (ouvert ou fermé) la diversité 
fonctionnelle de la faune du sol augmente lorsque le paysage proche se contraste (respectivement se 
ferme ou s’ouvre) et comme une intensification de l’usage du sol (ouvert ou fermé) entraine une perte 
de redondance fonctionnelle au sein des communautés de faune du sol (ce qui les fragilise), il semble 
souhaitable, pour améliorer la stabilité fonctionne lle des communautés de faune du sol, de 
désintensifier l’usage du sol local et d’augmenter le contraste du paysage proche . L’échelle 
d’analyse de la mosaïque paysagère étant, dans notre cas d’étude, de l’ordre de 1 ha, cela revient à 
promouvoir le maintient ou à mettre en place de petites mosaïques d’habitats diversifiés. Cela 
permettrait sans doute également de favoriser une communauté du sol apte à gérer les aléas 
environnementaux (notamment on peut penser aux aléas climatiques) car favorisant la redondance 
fonctionnelle au sein des communautés.  

 

Par ailleurs, la fermeture du paysage autour d’un milieu ouvert en changeant la distribution des 
régimes trophiques au sein de la communauté de faune du sol, pourrait favoriser la dégradation de la 
matière organique (plus grande proportion de détritivore) tandis que dans un openfield la matière 
organique serait mieux enfouie (plus grande proportion de géophage). Dans le cas des milieux 
ouverts, le maintien ou la mise en place de petites mosaïques d’habitats boisés à proximité pourrait 
ainsi permettre d’optimiser le cycle de la dégradation de la matière organique tandis que le maintien 
d’openfields optimiserait la structuration des sols, ceci, bien sûr, à niveau d’abondance similaire. Ce 
qui signifie qu’en termes d’aménagement du paysage, il faut aussi réfléchir les conséquences 
d’aménagements du paysage en termes d’optimisation des services écosystémiques. Par exemple ici, 
en raisonnant à niveau d’abondance similaire, entre la provision d’un service de support (le cycle de la 
matière organique favorisant la production de biomasse) et la provision d’un service de régulation (la 
structuration des sols favorisant un meilleur cycle de l’eau), l’un serait avantagé en milieu ouvert par 
l’hétérogénéité de la mosaïque du paysage proche au détriment de l’autre, et vis et versa en cas 
d’homogénéisation du paysage proche. 
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2 QUESTION 2 – TRAITS DE REPONSE & TRAITS D’EFFET 

2.1  Traits de réponse – approche expérimentale 

2.1.1  Expérience d’exclo-in situ : «Évaluation exp érimentale des préférences 
des collemboles pour le sol et le microclimat dans les communautés de 
forêt et de prairie » 

La compréhension des facteurs déterminant la préférence d'une espèce pour un habitat donné permet 
de prévoir la répartition des espèces ainsi que la composition des communautés locales. Dans les 
habitats, les facteurs biotiques et abiotiques interagissent pour créer les conditions environnementales 
qui permettent ou empêchent la persistance et la reproduction des espèces (Bull et al., 2007). Pour les 
espèces de collemboles vivant dans le sol et les couches de litière, l'habitat est au moins double. 
Premièrement , la nature du sol et de la forme d'humus sont très influents car ils déterminent : (1) la 
disponibilité et la qualité des ressources telles que la matière organique, qui à son tour détermine la 
composition et l'activité des communautés microbiennes, l'une des principales sources de nourriture 
des collemboles (Ponge, 1991 ; Murray et al, 2009 ; Sabais et al, 2011), (2) plusieurs propriétés 
physico-chimiques du sol, tels que le pH du sol, l'humidité, la structure, la teneur en carbone, qui sont 
tous des paramètres critiques pour la survie des collemboles (Ponge, 1993 ; Berg et al, 1998 ;. 
Loranger et al., 2001). Deuxièmement, le type de végétation est aussi influent car il agit sur : (1) la 
qualité et la quantité des apports en matière organique et (2) le microclimat local au-dessus du sol en 
interagissant avec le sol et l'humus afin de déterminer les conditions climatiques (température, 
humidité) dans et au niveau du sol (Chen et al., 2008 ;. Ponge, 2013). Ainsi le couvert forestier en 
empêchant le rayonnement solaire d'atteindre la surface du sol, génère des températures au niveau 
du sol de forêt qui sont inférieures à celles que l’on trouve au niveau du sol des prairies (Scott et al., 
2006). 

Les communautés de collemboles sont dépendantes du type de couvert végétal ouvert ou fermé 
(Ponge et al, 2003 ; Vanbergen et al, 2007.). Les forêts (exemple de milieu fermé) bénéficient 
d’apports de litière, ce qui crée des couches organiques épaisses, avec un micro-habitat particulier 
qu’est la litière. La forte teneur en carbone du sol induit une forte humidité du sol et représente un 
substrat pour la microflore, ce qui crée des conditions favorables à la diversité et à l'abondance globale 
des collemboles (Hopkin, 1997). En revanche, les habitats ouverts (par exemple une prairie) se 
caractérisent par l'exportation, à travers le fauchage, le pâturage, des apports en matière organique, et 
la décomposition y est plus active, ce qui induit une teneur en matière organique inférieure et des 
couches de litière réduites ou le plus souvent absentes (Compton et Boone, 2000). En outre, l'absence 
de couvert arboré induit des températures plus élevées, une plus faible humidité du sol et surtout des 
aléas climatiques plus importants que dans les forêts (Batlle-Aguilar et al., 2011). Ainsi, dans les 
communautés de collemboles, les espèces spécialistes d’un habitat donné vont être soit intolérantes 
aux changements climatiques, à la qualité et/ou à la disponibilité des ressources ou la physico-
chimique du sol. En revanche, les espèces généralistes doivent être tolérantes à la fois à la nature du 
sol et au type de microclimat. 

A. Objectifs, questions et hypothèses 

Le protocole expérimental mis en place permet de répondre à plusieurs questions : (1) Est-ce que les 
espèces forestières ou prairiales exclues (ou moins abondantes dans) des prairies ou des forêts, 
respectivement, le sont parce qu’elles ne tolèrent pas les différences de température et d'humidité du 
sol connexes (microclimat), ou parce qu'elles n'ont pas trouvé les ressources trophiques et les 
conditions physico-chimiques appropriées (nature du sol) ? (2) Est-ce que les espèces généralistes 
sont généralistes pour le sol et le microclimat ? Les hypothèses sont que (1) les espèces forestières 
ne sont pas présentes (ou sont moins abondantes) dans les prairies en raison d’un besoin 
écophysiologique pour un microclimat forestier (c.à.d. besoin de plus d'humidité et de températures 
basses et tamponnées) alors que (2) les espèces de prairie ne sont pas présentes (ou sont moins 
abondantes) dans les forêts parce qu'elles n’y trouvent pas les ressources trophiques appropriées. 
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B. Matériels et Méthodes 

Site d’étude 

L'expérience a été mise en place dans une forêt et une prairie adjacente dans le Parc Naturel Régional 
du Morvan (Bourgogne). Le climat de la région est submontagnard atlantique avec influence 
continentale (les précipitations annuelles moyennes sont de 1000 mm et la température moyenne est 
de 9°C). Le substrat géologique est granitique et l es sols sont modérément à fortement acides (pH 
≤5). Le couvert forestier est composé de feuillus (Fagus sylvatica et Quercus petraea) en place depuis 
plus d'un siècle selon la structure du peuplement. Le sol forestier est un Acrisol4 et la forme humus est 
un dysmoder sensu Brêthes et al. (1995). La prairie, située en contact immédiat, est habituellement 
fauchée chaque année au printemps, puis pâturée par des bovins à l'automne, cependant la fauche a 
été abandonné ces dernières années en raison de la mauvaise production de fourrage suite à 
plusieurs années de sécheresse consécutives. Le sol de prairie est un Cambisol5 et la forme d’humus 
est un eumull. La transition entre la forêt et la prairie est abrupte et matérialisée par une haie. 

Les collemboles  

Longtemps considérés comme des insectes aptérygotes, les collemboles ont plus récemment été 
regroupés dans leur propre classe, distincte des insectes (Hopkin, 1997). Ce sont des 
microarthropodes de petite taille (entre 0.2 et 6 mm) dont 8000 espèces sont actuellement décrites 
(André et al., 2002). La classe des collemboles est subdivisée en quatre sous-classes : les 
Néélipléones, les Symphypléones, les Poduromorphes et les Entomobryomorphes, en fonction de la 
forme de leur corps et du développement plus ou moins important de certains segments thoraciques 
et abdominaux. Ils sont tous plus ou moins liés aux sols, mais peuvent coloniser, au moins 
temporairement la végétation basse, les troncs d’arbres et les rochers. Ils sont présents en abondance 
dans les horizons organiques (litière) et organo-minéraux de la plupart des sols. La majorité des 
espèces sont microphages ou détritivores (Hopkin, 1997).  

D’après les études abordant les différentes contraintes environnementales qui contrôlent la survie et la 
reproduction des espèces de collemboles, certaines propriétés du sol ont été soulignées comme 
particulièrement décisives : le pH du sol, le taux d’humidité du sol, la forme d’humus, le taux de 
carbone organique du sol et le type de végétation (Berg et al., 1998 ; Deleporte et Tillier, 1999 ; 
Loranger et al., 2001 ; Ponge et al., 2003 ; Scheu et al., 2003 ; Taylor et al., 2004 ; Lindberg et 
Bengtsson, 2005). Les différentes espèces de collemboles peuvent être classées selon leur degré de 
spécialisation, allant des généralistes capables de persister dans des conditions environnementales 
variées aux spécialistes qui ont besoin de conditions bien spécifiques en passant par les 
préférentielles qui sont capables de persister dans des conditions variables mais restent plus 
abondantes dans certaines conditions (Ponge, 1980). 

Protocole expérimental 

L’expérience mise en place combine le transfert de blocs de sol (isolés de l’habitat environnant dans 
des mésocosmes) entre un habitat ouvert (prairie) et un habitat fermé (forêt), couplé à un échange de 
communautés de collemboles de forêt et de prairie. Le plan expérimental complet est présenté dans la 
Figure 12. Les 8 traitements sont basés sur l’identification des différentes composantes de la 
préférence d’habitat des collemboles. Les traitements ont 5 réplicats chacun. Ils correspondent à 
toutes les combinaisons possibles des trois facteurs suivants : l'origine communautaire, COM (forêt vs 
prairie), l'origine des sols, S (forêt vs prairie) et le type de microclimat, CLIM (forêt vs prairie). Le 
codage des traitements reprend dans l’ordre les modalités de ces 3 types de traitement. La mise en 
place de l’expérience a eu lieu entre Mars et mi-Juin 2011 et l'expérience a pris fin au début Novembre 
2011. Elle a donc duré quatre mois et demi.  

                                                      
4 Selon la nomenclature de la classification internationale WRB-FAO 
5 Selon la nomenclature de la classification internationale WRB-FAO 
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Figure 12 : Schéma du plan d’expérience. Les blocs sont schématisés par des cylindres (gris foncé pour les 
blocs récepteurs forestiers et gris clair pour les blocs récepteurs de prairie). Les trois lettres inscrites sur les 
blocs résument les traitements. La première lettre désigne l’origine de la communauté (blocs sources) : «F» pour 
source forestière, «P» pour source prairiale, la deuxième lettre désigne l’origine du bloc récepteur, «F» pour 
origine forestière, «P» pour origine prairiale et la troisième lettre désigne la nature de l’habitat dans lequel le bloc 
est transplanté, «F» pour habitat forestier, «P» pour habitat prairial  

Prélèvement des sols 

Soixante blocs (trente blocs de forêt et trente blocs de prairie) de sol cylindriques (20 cm de diamètre 
et 10 cm de profondeur) ont été prélevés sur le terrain entre le 22 mars et le 7 avril 2011 (pour une vue 
d’ensemble du nombre de blocs de sol par traitement/témoins expérimentaux, voir Tableau 10). Au vu 
de la structure très différente du sol forestier et prairial, deux techniques ont été employées pour les 
prélèvements. Les blocs de prairie ont été prélevés directement à la pelle et retaillés aux dimensions 
souhaitées, tandis que les blocs de forêt ont été prélevés à l’emporte-pièce à l’aide d’un cylindre en 
PVC dont les bords avaient préalablement été biseautés.  
Tableau 10 : Nombre de blocs de sol (20 cm de diamètre x 10 cm de profondeur) prélevés dans l’ensemble de 
l’expérience (traitements expérimentaux et témoins de manipulation). 

Type de Traitement / Témoin  Nombre de blocs de sol 

T
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Traitements "sol" 10 
Traitements "microclimat" 10 
Traitements "sol+microclimat" 10 
Témoins expérimentaux 10 

Total des blocs compris dans les traitements "sol", "microclimat" 40 

T
ém
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ns

 d
e 

m
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Témoins de défaunation 6 

Témoins de réinoculation 8 

Témoins d’exclos 6 

Total des blocs compris dans les témoins de manipulation 20 

 Total des blocs de sol prélevés 60 

Défaunation 

Ces blocs de sols ont été transportés au laboratoire et la faune en a été éliminée par congélation. Pour 
ce faire, les blocs ont été trempés dans de l’azote liquide pendant 45 minutes. Afin d’éliminer certaines 
formes de résistance, cette opération a été répétée deux fois à une semaine d’intervalle. Entre les 
deux congélations, les blocs de sol on été stockés dans une chambre à 15 °C.  



TRACES  30/01/2014 

  44 

Afin de tester l’efficacité de la défaunation, un témoin de défaunation a été réalisé en prenant des 
blocs de sol (3 blocs forestiers et 3 blocs de pâturage) qui ont été immédiatement placés dans un 
extracteur de type Berlèse pendant 12 jours juste après avoir été défaunés. 

Réinoculation 

Entre la procédure de défaunation et la procédure de réinoculation, une solution de sol a été préparée 
(10 g de sol L-1) afin de réintroduire la communauté microbienne initiale forcément perturbée par la 
congélation répétée des blocs de sol (Larsen et al., 2002). Chaque bloc de sol a été arrosé avec 
100 mL de cette solution filtrée à 20 µm (les blocs de sol de pâturage ou de forêt sont respectivement 
arrosés avec de la solution de sol de pâturage ou de forêt). Une fois la faune éliminée des blocs de sol 
récepteurs, d’autres blocs de sol de mêmes dimensions ont été prélevés sur le terrain pour réinoculer 
la faune (les 3 et 4 mai 2011). Le sol source a été placé dans un extracteur de type Berlese et la faune 
extraite a été directement récupérée dans les blocs de sol récepteurs placés immédiatement sous les 
extracteurs (extraction à sec). Cette technique nous a permis de transférer une communauté forestière 
dans un sol de prairie et inversement et donc de croiser tous les facteurs qui nous intéressent (Figure 
12). Exactement le même volume de sol source (20 cm de diamètre et 10 cm de profondeur) a été 
utilisé pour refauner les blocs de sols récepteurs. Etant donné le grand volume de sol concerné, quatre 
semaines d’extraction à sec ont été nécessaires pour refauner l’ensemble des blocs. Chaque 
semaine, les blocs de sol récepteurs étaient arrosés avec 100 mL d’eau distillée. Puis un quart de 
l’échantillon source était placé dans l’extracteur et le quart précédent était retiré. Les sols en attente 
d’extraction ont été stockés dans une chambre à 15 C.  

Afin de tester l’efficacité de la réinoculation, un témoin de réinoculation a été réalisé. Ces blocs de sol 
(4 blocs forestiers et 4 blocs de prairie) ont été refaunés avec une communauté provenant de leur 
propre habitat, avant d’être immédiatement placés dans l’extracteur de type Berlese pendant 12 jours 
afin de récupérer la faune qui avait pu refauner ces blocs. Ces témoins nous ont permis d’évaluer la 
réussite de notre extraction à sec. Au moment du prélèvement de sol pour la réinoculation, du sol du 
terrain environnant a également été prélevé afin d’évaluer la composition de la communauté en 
situation non-perturbée. Ces témoins sont désignés sous le nom de témoins de terrain t0. 

Mise en exclos 

Afin d’éviter toute influence des communautés extérieures aux blocs de sol expérimentaux, ceux-ci ont 
été enfermés dans des exclos constitués d’un cylindre en PVC et de toile à mailles de 20 µm sur le 
dessous et à mailles de 350 µm sur le dessus, fixées à l’aide de serre-joint et étanchéifiées avec du 
silicone (Figure 13).  

Afin de tester l’étanchéité des exclos, un témoin exclos a été mis en place avec des blocs de sol 
défaunés mis en exclos et transplantés sur le terrain. 

Mise en place de l’expérience 

Les blocs ainsi refaunés et empaquetés ont finalement été replacés sur le terrain entre le 14 et le 16 
juin 2011. Chaque bloc a été replanté afin que la surface du bloc soit ajustée à la surface du terrain 
environnant (Figure 14). Les étapes de cette expérience sont résumées sur la Figure 15. 

Démontage de l’expérience et traitement des échanti llons 

Les blocs de sol sont ensuite restés quatre mois et demi sur le terrain (du 16 juin au 4 novembre 2011) 
puis les blocs ont été prélevés. Pour chaque bloc, le centre a été prélevé pour l’extraction de la faune. 
Une autre partie du bloc a été prélevée pour des mesures d’humidité et une dernière partie a été 
prélevée pour des analyses pédologiques (pH et CHN). 

Un témoin final a été fait à cette étape en prélevant cinq carottes de sol afin d’avoir une mesure de la 
communauté présente à cette période de l’année en situation non-perturbée. Ces témoins sont 
désignés sous le nom de témoins de terrain tfin. 

Les échantillons de faune ont été ramenés au laboratoire dans les trois jours et placés dans un 
extracteur de type Berlese (méthode de l’entonnoir sec) pendant 12 jours. Les animaux ont été 
collectés et stockés dans l’alcool éthylique à 70% jusqu'à l'identification. Les collemboles ont été 
montés entre lame et lamelle dans le chloral lactophenol et identifiés au niveau spécifique sous un 
microscope optique (grossissement 400x), en utilisant les clés de Hopkin (2007), Potapow (2001), 
Thibaud et al. (2004) et Bretfeld (1999). Nous avons regroupé les deux espèces Folsomia 
quadrioculata et F. manolachei, en raison du très grand nombre d'individus appartenant à ce groupe 
d'espèces très proches et d’écologie similaire (Ponge, 1993). 



TRACES  30/01/2014 

  45 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 13 : Illustration d’un bloc de sol mis en exclos et prêt à être transplanté. 

Figure 14 : Dispositif expérimental in situ. La photo de gauche illustre la disposition des mésocosmes en forêt et 
la photo de droite la disposition des mésocosmes en prairie. 
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Figure 15 : Détail des étapes expérimentales 
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Analyse des données 

Témoins expérimentaux 

La détection d’effets possibles de la manipulation des sols, de l’inoculation, et de la mise en exclos sur 
la richesse et l'abondance totale est faite par le biais de modèles linéaires testant l'effet du type de 
témoin (témoins naturels t0 et tfin, témoins d’inoculation, témoins de mise en exclos et témoins 
expérimentaux), l'effet de la nature du sol (forêt vs prairie) et l'interaction entre ces facteurs. Les 
volumes de sol prélevés pour les témoins naturels (t0 et tfin) et les témoins expérimentaux sont 
différents, c’est pourquoi l'abondance totale est transformée en densité surfacique (nombre d'individus 
par m²). Enfin, pour satisfaire les conditions d’analyse du modèle linéaire, la densité de surface a été 
transformée en logarithme. 

Effet des traitements sur les propriétés physicochi miques du sol  

L’analyse des effets des traitements sur les propriétés physicochimiques des sols (carbone total, 
teneur en azote, pH du sol et humidité) est faite à l’aide de modèles linéaires généralisés (fonction de 
lien Gamma) afin de tester l'effet de la nature du sol (forêt vs prairie) et du microclimat (forêt vs prairie) 
sur les propriétés du sol. Les données pour le carbone total, la teneur en azote et l'humidité du sol ont 
été transformées en logarithme. 

Effet des traitements sur la diversité et l’abondan ce des collemboles  

L’analyse des effets des traitements sur la diversité et l'abondance des collemboles teste l'effet des 
trois facteurs expérimentaux (origine de la communauté, nature du sol, nature du microclimat) et 
l'interaction entre ces facteurs sur la richesse spécifique, l'indice de diversité spécifique de Shannon et 
l'abondance totale en utilisant des modèles linéaires. Les données d’abondance ont été transformées 
en logarithme. Les modèles ont été testés après une procédure de sélection automatique du meilleur 
modèle basée sur le critère AIC. Les combinaisons de traitements expérimentaux ont été comparées 
en utilisant des moindres carrés moyens et les comparaisons multiples de moyennes associées (tests 
de Tukey). 

Effets des traitements sur la structure de la commu nauté et l’abondance des espèces de 
collemboles 

L’analyse de l'effet des traitements sur la structure de la communauté est faite par une analyse 
multivariée interclasses (Baty et al., 2006) en utilisant une combinaison des trois facteurs 
expérimentaux (origine de la communauté COM, nature du sol S et nature du microclimat CLIM) 
comme variable synthétique explicative. L'importance du facteur composite COM/S/CLIM a été testée 
en utilisant un test de permutation de Monte-Carlo (999 permutations). 

Les effets des traitements (COM, S, CLIM et toutes les interactions possibles) sur l'abondance de 
chaque espèce commune (espèces présentes dans au moins 10% des échantillons) ont été analysés 
en utilisant des modèles linéaires généralisés (fonction de lien Poisson) après une procédure de 
sélection automatique du modèle basée sur le critère AIC. Les combinaisons des traitements 
expérimentaux ont été comparées en utilisant la moyenne des moindres carrés et les comparaisons 
multiples de moyennes associées (test de Tukey). Sur la base des résultats de ces modèles, les 
espèces ont été classées selon leur réponse aux traitements. 

Toutes les analyses statistiques ont été effectuées à l'aide des bibliothèques vegan, ade4, car et 
lsmeans du logiciel R (R Development Core Team, 2010). 

C. Résultats 

Témoins expérimentaux 

Au total, 28 espèces ont été trouvées (témoins compris), dont 22 présentes dans les traitements. 
Parmi ces 22 espèces, 6 sont présentes dans moins de 10% des blocs de sol expérimentaux et ont 
donc été exclues des analyses pour la sûreté des conclusions. Parmi les 16 espèces conservées pour 
analyse, 9 sont également présentes dans les témoins d’exclos. Parmi ces 9 espèces, quatre sont 
présentes à la fois dans les témoins d’exclos en prairie et en forêt (Lepidocyrtus lanuginosus, 
Mesaphorura macrochaeta, Parisotoma notabilis et Sphaeridia pumilis), quatre sont présentes dans 
les témoins d’exclos en prairie (Brachystomella parvula, Isotoma viridis, Protaphorura armata et 
Sminthurides schoetti) et une espèce est présente dans les témoins d’exclos en forêt (Xenylla 
tullbergi) (Tableau 11). Treize espèces ont été inoculées avec succès dans les blocs de sol, parmi 
lesquelles quatre ont été inoculées avec succès dans les deux types de sol (forestier et de prairial), 
sept seulement dans le sol de la forêt, et deux seulement dans le sol de la prairie (Tableau 11). Aucun 
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collembole n’a été trouvé dans les témoins de défaunation, que ce soit dans le sol de prairie ou de 
forêt. 

Le modèle linéaire testant l'effet des traitements sur la densité de collemboles montre que le type de 
témoin (témoins naturels t0 et tfin, témoin d’inoculation, témoin d’exclos et témoins expérimentaux) et 
l'interaction entre le type de témoin et la nature des sols ont une influence sur la densité collembole (p 
<0,001 et p <0,01, respectivement). La densité de collembole est significativement plus élevée dans 
les témoins d'inoculation et dans les témoins expérimentaux que dans les témoins naturels pris à la fin 
de l'expérience (tfin). En outre, des tests post-hoc (Tukey) (Tableau 12) montrent que les témoins 
naturels échantillonnés à la fin de l'expérience (tfin) dans la prairie ont une densité de collemboles 
inférieure à la fois aux témoins expérimentaux en forêt et en prairie. Ils montrent aussi une densité 
plus faible que dans les témoins naturels échantillonnés à la fin de l'expérience en forêt et que dans 
les témoins d’exclos et les témoins d'inoculation dans la prairie (Figure 16). En revanche, le modèle 
linéaire généralisé testant l'effet des traitements sur la richesse spécifique montre que ni le type de 
témoin, ni la nature du sol (forêt vs prairie) n’ont un effet sur le nombre d'espèces. 

Effets des traitements expérimentaux sur les propri étés physicochimiques du sol 

Les modèles linéaires généralisés (Tableau 13) testant l'effet de la nature du sol (forêt vs prairie) et du 
microclimat (forêt vs prairie) sur les propriétés du sol (carbone total, teneur en azote, pH du sol et 
humidité) montrent que la teneur totale en carbone est plus élevée dans le sol de forêt que dans le sol 
de praire. En revanche, la teneur totale en azote n'est pas différente que ce soit en fonction de la 
nature du sol d’origine ou du microclimat du site de transplantation. Le pH du sol est plus élevé dans le 
sol de prairie que dans le sol de forêt (p <0,001) et le pH du sol dans le sol de prairie est plus élevé 
quand celui-ci est  transféré en forêt que sous le microclimat originel de prairie (p <0,001, Figure 17a). 
De même, l'humidité du sol est significativement affectée par la nature du sol et du microclimat (p 
<0,001 et p <0,01 respectivement). L'humidité du sol est plus élevée dans le sol de forêt que dans le 
sol de prairie et plus élevée dans les sols de prairie sous le microclimat de forêt que de prairie (Figure 
17b).  

Effets des traitements expérimentaux sur la diversi té et l’abondance des collemboles 

Les modèles linéaires testant l'effet des traitements (origine de la communauté, nature du sol et du 
microclimat) sur la richesse spécifique, l’indice de Shannon et l'abondance totale (Tableau 14) 
montrent que ces trois facteurs ont un effet sur l'abondance totale (p <0,01, p <0,05 et p <0,001, 
respectivement). Les collemboles sont plus abondants dans la communauté de prairie que dans la 
communauté forestière (traitement origine de la communauté). Ils sont aussi plus abondants dans le 
sol de prairie que dans le sol de forêt, mais ils sont surtout plus abondants sous le microclimat de forêt 
que de prairie (Figure 18a). Seule l'origine de la communauté a un effet sur la richesse spécifique (p 
<0,001). La communauté provenant de la forêt a une richesse spécifique supérieure à celle de la 
communauté de prairie, quel que soit le microclimat ou le sol dans lequel elles ont été inoculées 
(Figure 18b). Enfin, ces modèles montrent que l'origine de la communauté, la nature du sol, et 
l'interaction entre l'origine de la communauté et le microclimat ont un effet significatif sur l'indice de 
Shannon (p <0,001, p <0,01 et p <0,01 respectivement). L'indice de Shannon est plus élevé dans la 
communauté de forêt que de prairie et est également plus élevé dans le sol de forêt que de prairie. 
Les tests post-hoc (Tukey) montrent que l'interaction entre l'origine de la communauté et le 
microclimat est due au fait que l'indice de Shannon est plus élevé sous le microclimat de prairie que de 
forêt, mais seulement pour la communauté provenant de la forêt (Figure 18c). 
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Tableau 11 : Présence/absence dans les témoins d'inoculation et d’exclos des 16 espèces les plus communes 
dans les blocs de sol («X» : espèce non présente dans les témoins; «F» : espèce présente dans le témoin en 
forêt seulement, «P» : espèce présente dans le témoin en prairie seulement et «FP» : espèce présente à la fois 
dans les témoins en forêt et en prairie). Résultats des modèles linéaires généralisés testant l'effet des trois 
facteurs (origine de la communauté, nature du sol et du microclimat) sur l’abondance de chaque espèce (le 
nombre d'étoiles indique le niveau de signification: * p <0,05; ** p <0,01; *** p <0,001;. "/" indique l’absence 
d’effet significatif ; "F" signifie que l'espèce est plus abondante dans les communautés, le sol ou le microclimat 
de forêt et "P" signifie que l'espèce est plus abondante dans les communautés, le sol ou le microclimat de 
prairie). La préférence d'habitat a été calculée en utilisant l'indice IndVal avec l'ensemble des données produites 
dans Ponge et al. (2003). g: espèce généraliste, f: espèce forestière, a: espèce agricole. Le groupe de réponse 
correspond aux six groupes formés à partir des réponses des espèces aux traitements : l'origine de la 
communauté, la nature du sol et le type de microclimat. Groupe A : "vraies espèces forestières", groupe B : 
"espèces forestières préférant le sol de prairie", groupe C : "espèces de prairie préférant le sol de forêt", groupe 
D : "espèces de prairie préférant le microclimat forestier, Groupe E : "espèces préférant le microclimat de 
prairie", groupe F : "espèces de prairie". 

 

  
Species 
codes Exclos Inoculation Communauté Soil Microclimat 

Préférence 
d’habitat 

Groupe de 
réponse 

Isotomiella minor Iso.min X F F *** F *** F *** f A 

Megalothorax minimus Meg.min X F F *** F *** F *** f A 

Pseudosinella mauli Pse.mau X F F *** F *** / f A 
Folsomia quadrioculata 
/ F. manolachei Fol X FP F *** P *** F *** g B 

Friesea truncata Fri.tru X F F *** P ** F ** f B 

Detriturus jubilarius Det.jub X F F *** P *** F *** f B 

Protaphorura armata Pro.arm P P P *** F * F *** a C 

Pseudosinella alba Pse.alb X X P *** F *** / a C 
Mesaphorura 
macrochaeta Mes.mac FP FP P *** P *** F *** g D 

Parisotoma notabilis Par.not FP FP P *** P *** F *** a D 

Brachystomella parvula Bra.par P X F *** F ** P *** a E 
Lepidocyrtus 
lanuginosus Lep.lan FP FP / F * P * g E 

Sphaeridia pumilis Sph.Pum FP F F * / P * a E 

Xenylla tulbergi Xen.tul F F F *** P *** P *** f F 

Isotoma viridis Iso.vir P P / P *** P *** a F 

Sminthurides schoetti Smi.sch P X / P *** P ** a F 

 

 
Tableau 12. Résultats des tests post-hoc (Tukey) de la GLM testant l'effet du type de témoin (FFF et PPP: 
témoins expérimentaux pour la forêt et la prairie; TFt0 et TPt0: témoins naturels au début de l'expérience dans la 
forêt et la prairie; TFfin et TPfin : témoins naturels à la fin de l'expérience dans la forêt et la prairie; TEF et PTE : 
témoin d'inoculation dans la forêt et la prairie; TexF et TexP : témoins d’exclos dans la forêt et la prairie) sur la 
densité de collemboles. 

 FFF PPP TFt0 TPt0 TFtfin TPtfin TeF TeP TexF TexP 

FFF  = = = = X = = = = 

PPP   = = = X = = = = 

TFt0    = = = = = = = 

TPt0     = = = = = = 

TFtfin      X = = = = 

TPtfin       = X = X 

TeF        = = = 

TeP         = = 

TexF          = 

TexP           
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Figure 16: Densité moyenne des collemboles dans les blocs de sols des témoins de manipulation 
(expérimentaux, inoculation, naturels au début (t0) et à la fin (tfin) de l'expérience en forêt (barres grises) et en 
prairie (barres blanches)). Les lettres indiquent des différences significatives. 

 

 
Tableau 13 : Effet de la nature du sol et du microclimat (et l'interaction entre les facteurs) sur le carbone total 
(Ctot), la teneur en azote (Ntot), le pH du sol et l'humidité du sol dans les blocs de sol expérimentaux. Résultats 
des modèles généralisés (valeur F / Chi carré et le degré de liberté (df)). 
 F values / Chi square 
  df Ctot pH Moisture Ntot 
Soil (S) 1 48,7   *** 30,49 *** 105,2   *** 1,52  
Climat (Cli) 1 0,14  20,35 *** 9,56 ** 0,3    
S : Cli 1 0,07  2,4    0,03  0,36   
Model type Normal Gamma Normal Normal 

Transfo log 10 none log 10 log 10 

  

  

a) pH du sol 

 

b) Humidité du sol 

 
Figure 17 : Moyenne du pH du sol (a) et de l'humidité du sol (b) en forêt (à gauche) et prairie (à droite) des blocs 
de sol expérimentaux, dans le microclimat de forêt (barres grises) ou de prairie (barres blanches). Les lettres 
indiquent les différences significatives. 
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Tableau 14 : Effet de l'origine de la communauté, du sol et du microclimat sur l'abondance totale, la richesse 
spécifique et l'indice de Shannon. Résultats des modèles linéaires (valeur et le degré de liberté (df) F) testés 
après une procédure de sélection automatique basée sur le critère AIC. 

 
   F values 
  df Abundance df Species richness df Shannon index 
Community (Co) 1 10,98 ** 1 15,8 *** 1 33,85 *** 
Soil (S) 1 5,29 * 1 1,9  1 9,33 ** 
Climat (Cli) 1 50,02 *** 1 0,06  1 0,88  
Co : S NT   1 0,8  NT   
Co : Cli NT   1 0,007  1 11,04 ** 
S : Cli NT   1 0,007  NT   
Co : S : Cli NT     1 0,16   NT     
Model type Normal  Normal   Normal 
Transfo log 10  none  none 

  

  

a) abundance totale 

 

b) richesse spécifique 

 

c). indice de Shannon 

 

Figure 18 : Moyenne de l’abondance des collemboles 
(a), de la richesse spécifique (b) et de l’indice de 
Shannon (c) dans les blocs de sol expérimentaux. De 
gauche à droite: communauté forestière dans le sol de 
forêt, communauté forestière dans le sol de prairie, 
communauté de prairie dans le sol de forêt et 
communauté de prairie dans le sol de prairie. Barres 
grises : microclimat forestier et barres blanches : 
microclimat de prairie. 
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Effets des traitements expérimentaux sur la structu re des communautés de collemboles et 
l’abondance des espèces 

L’analyse discriminante (Figure 19) réalisée sur la structure des communautés en prenant comme 
facteur discriminant une combinaison des trois facteurs expérimentaux (origine de la communauté, 
nature du sol et microclimat) montre que ce facteur représente 56% de la variance totale du jeu de 
données. Les axes 1 et 2 représentent respectivement 44% et 23% de la variance extraite. Neuf 
espèces contribuent à la formation de l'axe 1, quatre sur le côté positif (Protaphorura armata, 
Parisotoma notabilis, Mesaphorura macrochaeta et Pseudosinella alba) et cinq sur le côté négatif 
(Folsomia spp., Isotomiella minor, Detriturus jubilarius, Megalothorax minimus et Friesea truncata). 
L’axe 1 discrimine les communautés en fonction de leur origine, la prairie du côté positif et la forêt du 
côté négatif. Seules trois espèces contribuent principalement à la formation de l'axe 2 (Sminthurides 
schoetti, Isotoma viridis et Xenylla tullbergi). L’axe 2 discrimine la communauté forestière selon le 
microclimat dans lequel elle a été transplantée, le microclimat forestier sur le côté positif et le 
microclimat de prairie sur le côté négatif. Pour la communauté de prairie, les traitements sont 
beaucoup moins discriminants sur l'axe 2 que pour la communauté forestière. Le test de permutation 
de Monte-Carlo réalisé pour évaluer l'importance du facteur composite COM/S/CLIM montre une 
valeur simulée significative (p = 0,001). 

Les résultats des modèles linéaires généralisés testant l'effet des trois traitements COM, S, et CLIM 
sur l'abondance de chaque espèce permettent de classer les espèces en six groupes (Tableau 11). 
Le groupe A est composée de trois espèces (Isotomiella minor, Megalothorax minimus et 
Pseudosinella mauli) qui sont plus abondantes dans les communautés de forêt, le sol de forêt et le 
microclimat forestier. Elles ont été désignées comme «vrai espèces forestières» (Figure 20a).  
Le groupe B est composé de trois espèces (Folsomia spp., Friesea truncata et Detriturus jubilarius), 
qui sont plus abondantes dans les communautés forestières et le microclimat forestier, mais qui sont 
aussi plus abondantes dans les sols de prairie (Figure 20b). Elles ont été délignées comme «espèces 
forestières préférant le sol de prairie».  
Les groupes A et B sont constitués d'espèces forestières sauf Folsomia spp et celles-ci ont été 
classées comme étant des espèces généralistes en utilisant l'indice IndVal calculé avec l'ensemble 
des données produites dans Ponge et al. (2003) (Tableau 11).  
Le groupe C est composé de deux espèces (Protaphorura armata et Pseudosinella alba) qui sont plus 
abondantes dans la communauté de prairie, mais qui sont aussi plus abondantes dans le sol de forêt. 
Protaphorura armata est également plus abondante dans le microclimat forestier (Figure 20c), le 
microclimat n'ayant pas exercé ici un effet sur l'abondance des Pseudosinella alba. Le groupe C a été 
désigné comme «espèces de prairie préférant le sol de forêt».  
Le groupe D est composé de deux espèces (Mesaphorura macrochaeta et Parisotoma notabilis) qui 
sont plus abondantes à la fois dans la communauté et le sol de prairie, mais qui sont aussi plus 
abondantes sous le microclimat forestier (Figure 20d). Elles ont été désignées comme «espèces de 
prairie préférant le microclimat de forêt».  
Le groupe E est composé de trois espèces (Brachystomella parvula, Lepidocyrtus lanuginosus et 
Sphaeridia pumilis) qui sont plus abondantes sous le microclimat de prairie. Cependant, dans ce 
groupe, les trois espèces ont montré une préférence pour un des composants de l'habitat forestier, 
que ce soit pour le sol forestier (Lepidocyrtus lanuginosus), pour la communauté de forêt, par exemple 
plus abondantes dans les blocs de sol inoculés avec une communauté forestière (Sphaeridia pumilis) 
ou avec ces deux composantes de l’habitat forestier (Brachystomella parvula) (Annexe A). Le groupe 
E a été désigné comme «espèces préférant le microclimat de prairie».  

Et enfin, le groupe F est composé de trois espèces (Xenylla tullbergi, Isotoma viridis et Sminthurides 
schoetti), qui sont plus abondantes dans le sol et le microclimat de prairie. Isotoma viridis (Figure 20e) 
et Sminthurides schoetti sont aussi abondantes dans les blocs de sol inoculés avec une communauté 
de prairie que dans les blocs de sol inoculés avec une communauté forestière alors que Xenylla 
tullbergi (Figure 20f) est plus abondante dans les blocs de sol inoculés avec une communauté 
forestière. Ce groupe a été désigné comme «espèces de prairie».  

Les groupes C, D, E et F sont constitués pour la plupart d’espèces agricoles et généralistes sauf pour 
Xenylla tullbergi qui a été classée comme espèce forestière selon l'indice IndVal calculé avec les 
données présentées dans Ponge et al. (2003) (Tableau 11). 
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Figure 19 : Analyse discriminante sur la structure des communautés de collemboles, avec le facteur composite 
COM/S/CLIM comme variable discriminante. a) plan factoriel des deux premiers axes discriminants selon une 
combinaison de COM, S et CLIM. Les codes aux centres de gravité correspondent à chaque traitement ; b) 
cercle de corrélation des espèces (les codes des espèces sont dans leTableau 11). Les valeurs propres sont 
respectivement : 0,44; 0,24; 0,16 pour les axes 1 à 3. Le test de Monte-Carlo est de p = 0.001 et la part de 
variance expliquée est de 56%. 

 
Figure 20 : Abondances de six espèces de collemboles dans les traitements expérimentaux. 9a : Isotomiella 
minor (Groupe A); 9b : Detriturus jubilarius (Groupe B); 9c : Protaphorura armata (Groupe C); 9d : Mesaphorura 
macrochaeta (Groupe D); 9e : Isotoma viridis (Groupe F) et 9f : Xenylla tullbergi (groupe F). Les lettres placées 
au-dessus des barres indiquent des différences significatives. Les codes placés sous les barres correspondent à 
chaque traitement (codes selon Figure 12). 
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D. Discussion 

Effets de la nature du sol et du microclimat sur l’ abondance totale et la structure de la 
communauté de collemboles 

Les résultats montrent que l'abondance des collemboles augmente sous microclimat de forêt par 
rapport au microclimat de prairie et ce pour les communautés forestières et de prairie. La 
transplantation des blocs de sol a diminué l'humidité des blocs de forêt transplantés en prairie tandis 
qu’elle a augmenté l'humidité des blocs de sol de prairie transplantés en forêt. Les collemboles sont 
connus pour être sensibles à la sécheresse (Vannier, 1987). L’augmentation globale de leur 
abondance sous microclimat forestier et sa diminution sous microclimat de prairie est donc 
vraisemblablement due à cette particularité physiologique. Cela signifie que les espèces forestières 
sont susceptibles d'être absentes (ou moins abondantes) dans les prairies, principalement parce 
qu'elles survivent mal dans des conditions climatiques propres au milieu prairial. Cela peut ne 
concerner que certaines étapes du cycle de vie des collemboles, tel que le premier stade 
particulièrement sensible à la sécheresse (Betsch et Vannier, 1977). En revanche, les conditions 
climatiques ne sont pas susceptibles d'être la contrainte majeure définissant la communauté de 
prairie. Par ailleurs, les communautés forestières sont différentes sous le microclimat de prairie ou de 
forêt et ce quelle que soit la nature du sol. Cela signifie que les conditions microclimatiques sont le 
premier facteur de contrôle des communautés de collemboles en forêt. Les espèces forestières 
présentent donc sans doute des traits physiologiques (à savoir une faible résistance à la sécheresse) 
qui les empêchent de survivre ou de développer des populations dans des habitats ouverts. La 
communauté de prairie n'a pas montré une telle tendance, ce qui suggère que le changement de 
microclimat (de prairie à forêt) n'a pas d'incidence sur la composition des espèces de la communauté 
de prairie. 

Préférences des espèces pour la nature du sol et du  microclimat 

Cette expérience a permis de démêler les réponses des espèces à la nature du sol et du microclimat. 
Certaines espèces sont plus abondantes à la fois dans le sol de forêt et sous le microclimat forestier. 
Ces espèces sont également plus abondantes dans la communauté forestière et sont classées 
comme espèces forestières par les données de terrain. Ces espèces peuvent donc être considérées 
comme les « vraies espèces forestières», (Groupe A) car elles ont probablement besoin à la fois du 
microclimat forestier (humidité, température) et du sol de forêt (ressources alimentaires et propriétés 
physico-chimiques) pour se développer pleinement. Cette hypothèse est étayée par une autre 
expérience montrant que I. minor et M. minimus, deux des trois «vraies espèces forestières» (Groupe 
A), sont particulièrement sensibles à la sécheresse (Makkonen et al., 2011). Toutefois, certaines 
autres espèces, également classés comme espèces forestières en utilisant les données de Ponge et 
al., (2003), ont été observées ici préférant les sols de prairie transplantés sous le microclimat forestier 
(groupe B). Ainsi, pour ces espèces, les préférences pour le sol et le microclimat ne sont pas en 
accord. Cela signifie que, bien qu'elles préfèrent le microclimat forestier (température et humidité), 
elles préfèrent les ressources trophiques ou les propriétés physico-chimiques du sol de prairie. Leur 
confinement dans des habitats forestiers est donc le résultat d'exigences climatiques plus fortes que 
celles portant la qualité du sol (Berger et al., 2012). 

Certains auteurs ont déjà souligné la grande importance du microclimat chez les collemboles 
(Lindberg et Bengtsson, 2005 ; Makkonen et al, 2011 ; Petersen, 2011). Dans leur expérience, Krab et 
al. (2010) montrent que la plupart des espèces trouvées dans une communauté subarctique ont 
tendance à sélectionner le microclimat plutôt que la qualité du substrat. Ici, nous allons plus loin et 
nous montrons que certaines espèces forestières survivent mieux dans les sols de prairie (de type 
mull) si elles peuvent trouver des conditions climatiques de forêt. Ces conditions (climat de forêt et 
qualité de sol de prairie) sont remplies dans le cas des sols de forêt peu ou faiblement acides comme 
Ponge (1993) le montre sur la base de données d’échantillonnage. Certains mécanismes, comme 
l'attrait de certaines espèces pour les galeries de vers de terre, les excrétats et la sensibilité à la 
composition ionique de la solution du sol, ont été identifiés par Salmon et Ponge (1999, 2001) et 
Ponge et al. (1999), pouvant expliquer de tels résultats. 

Certaines espèces de prairie et certaines espèces généralistes ont bénéficié du microclimat forestier 
(Groupe D plus Protaphorura armata), tandis que l'abondance d’autres espèces a diminué lorsqu'elles 
ont été transférées dans le sol forestier (groupe D). Ces espèces sont donc également favorisées par 
la hausse de l'humidité du sol et la température plus faible en forêt, mais probablement ne trouvent 
pas dans cet habitat des ressources appropriées et/ou des caractéristiques physico-chimiques dans 
permettant maintenir des populations aussi abondantes que dans le sol de prairie. Cependant, les 
espèces de prairie du groupe C sont plus abondantes dans le sol forestier, indiquant qu'elles y trouvent 
de quoi satisfaire leurs exigences trophiques et/ou physico-chimiques. Nous pouvons donc 
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véritablement nous demander pourquoi ces espèces sont plus abondantes dans la prairie, étant donné 
qu'elles semblent être favorisées par le microclimat et le sol de la forêt. En éliminant les filtres 
environnementaux (microclimat et qualité du sol) et la limitation de la dispersion (éliminée dans notre 
modèle expérimental), la réponse repose probablement sur les interactions interspécifiques, encore 
non étudiées chez ce groupe en conditions de terrain. En dépit d'être principalement réalisées dans 
des conditions de laboratoire et avec un nombre réduit d'espèces, les quelques études qui tentent de 
faire la lumière sur l'importance de la compétition dans la structuration des communautés de sol 
suggèrent qu’il s’agit d’un mécanisme important (Christiansen, 1967; Christiansen et al., 1992; 
Theenhaus et al, 1999; Postma-Blaauw et al, 2005). Notre expérience ne permet pas de tester 
directement cette hypothèse, mais les résultats montrent que certaines espèces de prairie et certaines 
espèces généralistes seraient parfaitement à même de résister et même de bénéficier des conditions 
climatiques de la forêt et/ou de la qualité des sols de forêt. Cela donne à penser qu'elles sont 
empêchées de développer de plus grandes populations dans les forêts par les espèces forestières, 
lesquelles pourraient être plus efficaces dans l'exploitation des ressources du milieu forestier, donc 
plus compétitives. 

Enfin, plusieurs espèces sont plus abondantes dans le microclimat de prairie (Groupes E et F). Elles 
ont toutes été classées comme espèces agricoles ou généralistes avec une seule exception : Xenylla 
tullbergi est la seule espèce de forêt (présente uniquement dans la communauté forestière originelle) 
qui est plus abondante dans le sol et sous le microclimat de prairie. Ce résultat peut être expliqué par 
le fait que Xenylla tullbergi se trouve principalement dans les habitats corticoles (Ponge, 1993). Elle est 
donc tolérante à la sécheresse, mais se trouve en plus grande abondance dans les arbres (absents 
des parcelles agricoles). L’absence de cette espèce dans la communauté de prairie peut aussi résulter 
de la compétition avec des espèces de prairie. Toutes les autres espèces des groupes E et F sont des 
espèces agricoles ou généralistes qui préfèrent le microclimat de prairie (Groupe E) ou le microclimat 
et le sol de prairie (Groupe F). Dans le groupe E, les deux espèces sont plus abondantes dans le sol 
de forêt, ce qui suggère qu'elles préfèrent les ressources trouvées dans le sol de forêt ou qu’elles sont 
favorisées par l'humidité du sol plus élevée (ou les propriétés physico-chimiques liées au sol forestier). 
Comme l’humidité du sol dans le sol de forêt transféré en praire est plus élevée que dans le sol de 
prairie, il est possible que ce résultat s’explique par une préférence pour l’humidité. Seules deux 
espèces classées comme espèces agricoles sont en fait plus abondantes dans le sol et le microclimat 
de prairie, ce qui est confirmé par des observations effectuées dans des habitats agricoles (Fratello et 
al, 1985 ; Dittmer et Schrader , 2000; Frampton et al, 2001). Ces deux «espèces de prairie» sont donc 
susceptibles d'être principalement influencées par les conditions climatiques, les ressources et les 
propriétés physico-chimiques du sol plutôt que par la compétition interspécifique. Cependant, les 
conclusions sur Sminthurides schoetti (l'une des deux espèces mentionnées ci-dessus) doivent être 
considérées avec prudence. En effet, cette espèce est la seule qui n'a pas réussi à être réinoculée et 
qui était présente dans les témoins d’exclos dans la prairie. Elle est donc présente dans les blocs de 
sol expérimentaux en tant qu’ «envahisseur». Par conséquent, la préférence de cette espèce pour des 
conditions particulières de microclimat n'a pu être établie. Cependant, nous pouvons être à peu près 
certains que cette espèce préfère les sols des pâturages, étant donné qu’elle a colonisé ces sols de 
façon indépendante de la nature de la communauté originellement présente dans les blocs. 
 

E. Conclusions  
 

Le microclimat agricole est défavorable à la plupart des espèces forestières, il en diminue 
l’abondance, alors que le microclimat forestier est favorable à la plupart des espèces agricoles et 
généralistes, il en augmente l’abondance. Un certain nombre d’espèces forestières préfèrent le sol de 
pâturage et un certain nombre d’espèces agricoles préfèrent le sol forestier. Les espèces de ces deux 
types d’habitats semblent donc soumises à des contraintes différentes. Les patrons de distribution des 
espèces sont donc le résultat de différents compromis de la part des espèces, ce qui détermine in fine 
leur préférence d’habitat. Le type de compromis mis en œuvre est dépendant de l’habitat préférentiel 
des espèces (tel que décrit par leurs occurrences). Les espèces forestières semblent 
essentiellement dépendre de facteurs abiotiques tel s qu’une température plus faible et mieux 
tamponnée et une humidité du sol plus élevée. Cela dit, certaines d’entre elles montrent 
clairement une préférence pour le sol de prairie, c e qui indique un compromis entre leur faible 
tolérance vis-à-vis de la température et de l’humid ité du sol, typiques du microclimat de prairie 
(humidité du sol et température présentant de forte s variations) et leur préférence pour un type 
de substrat présentant une faible acidité et des re ssources trophiques abondantes, notamment 
en bactéries, liées à une forte activité lombricien ne et racinaire telle qu’on la trouve en prairie . 
Par ailleurs, les espèces agricoles et généralistes semblent plus sensibles à la nature du sol, 
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déterminant les ressources trophiques et la physico-chimie du sol (telles que le pH ou la quantité de 
carbone du sol), et/ou à la compétition interspécifique, qu’aux conditions microclimatiques. En effet, un 
grand nombre d’entre elles préfèrent le microclimat forestier et certaines semblent même préférer le 
sol de forêt. La sélection de l’habitat chez les espèces agricole s et généralistes semble donc 
être conditionnée par un compromis entre une préfér ence pour certains facteurs 
microclimatiques (humidité, température), typiques du microclimat forestier, plus tamponné, et 
une préférence pour un substrat moins acide et/ou u n plus faible niveau de compétition (que 
l’on trouve en prairie).  
 
Le nombre d’espèces restreint en milieu agricole résulte du fait qu’un nombre limité d’espèces sont 
capables de supporter les conditions microclimatiques qui y règnent (humidité et température 
variables, avec de forts contrastes saisonniers). La préférence d’une espèce pour un sol donné (de 
prairie ou de forêt) n’est pas forcément en accord avec sa préférence pour le microclimat 
correspondant. Ce résultat vient corroborer les résultats expérimentaux acquis par Auclerc et al. 
(2009), qui ont montré que certaines espèces de forêt recolonisaient plus vite le sol de prairie que le 
sol de forêt. Cela confirme que chez les collemboles, comme pour d’autres groupes (Walter et 
Hengeveld, 2000), il existe une différence non négligeable entre autoécologie et synécologie. Cela 
implique que pour ces espèces, pour lesquelles la préférence pour un sol est en désaccord avec la 
préférence pour un microclimat (et parfois même en désaccord avec la préférence d’habitat telle que 
décrite par des observations de terrain cf. Ponge et al., 2003), la sélection d’habitat est en définitive 
plus le résultat d’un compromis entre différentes c ontraintes qu’une réelle sélection des 
conditions trophiques et microclimatiques optimales  pour l’espèce . Ces espèces se retrouvent 
donc plus abondantes dans un milieu donné car elles tolèrent les conditions qui y règnent, à défaut de 
lui être parfaitement adaptées. Corollairement, elles se trouvent exclues de milieux qui satisferaient 
mieux leurs exigences par des espèces plus efficaces pour utiliser les ressources présentes. Ce 
mécanisme d’exclusion compétitive , largement reconnu en écologie, semble un facteur important 
structurant les communautés de collemboles  et particulièrement les communautés vivant en 
milieux agricoles , mais reste à démontrer en conditions de terrain, sans confinement (censé 
exacerber les interactions négatives entre espèces). En milieu forestier, les communautés 
semblent avant tout structurées par un compromis en tre une faible tolérance à la sécheresse et 
une préférence pour une physico-chimie (pH) moins a cide et/ou des ressources trophiques 
plus riches que celles présentes dans les sols fore stiers. 
 

Pour résumer, nous avons donc montré que certains processus de compromis entre contraintes 
biotiques et abiotiques intervenant dans la sélection d’habitat, largement décrits dans la littérature pour 
de nombreux groupes (Turnbull et al., 1999 ; Levine et Rees, 2002 ; Kneitel et Chase, 2004), peuvent 
également être appliqués aux collemboles. Le type de compromis auquel les espèces doivent faire 
face dépend tout d’abord de leur habitat préférentiel tel que décrit par les observations de terrain. 
Ainsi, les espèces de forêt font face à un compromis entre  leur intolérance vis-à-vis de la 
dessiccation et leur préférence pour certaines ress ources trophiques et/ou environnements 
physico-chimiques typiques des prairies , tandis que les espèces de prairie font face à un 
compromis entre un faible pouvoir compétitif et une  forte tolérance écophysiologique . D’autre 
part, comme mentionné dans le paragraphe précédent, certaines espèces de pâturage montrent à la 
fois une préférence pour le sol et pour le microclimat forestier. Par défaut, nous avons conclu que ces 
espèces sont aussi exclues du milieu forestier par la compétition avec les espèces spécialistes de 
forêt. 
 

NB. L’annexe B présente les limites méthodologiques de l’expérience. Globalement, la réinoculation 
des communautés de collemboles est un succès pour les espèces les plus communes. A notre 
connaissance, c’est la première fois que cette technique de réinoculation de communautés de 
collemboles dans un habitat autre que l’habitat d’origine est utilisé. Elle donne des résultats très 
intéressant sur les compromis à l’origine des préférences d’habitat de milieu ouvert ou fermé en 
permettant de distinguer les préférences pour le sol de celles pour le microclimat et en mettant 
également en lumière le rôle d’exclusion compétitive de certaines espèces qui par défaut sont 
prairiales alors que leurs préférences les porteraient a être plutôt forestière.  
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Annexe A : Abondances des 16 espèces les plus communes dans les huit traitements expérimentaux ainsi que 
le cercle de corrélation de l'analyse discriminante. Les lettres sur les barres indiquent des différences 
significatives. Les codes sous les barres correspondent à chaque traitement. 
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Annexe B : Limites méthodologiques 

Les blocs de sol en exclos, principalement en prairie, ont été colonisés. Plus de la moitié des espèces présentes 
dans plus de quatre blocs de sol expérimentaux (espèces communes) ont envahi ces mésocosmes. Toutes ces 
espèces sauf une sont des espèces agricoles ou généralistes. C'est aussi en partie pourquoi les communautés 
forestières transplantées sous microclimat de prairie ont été largement différentes des communautés forestières 
transplantées sous microclimat forestier. Ce dernier résultat n'a pas été influencé par les espèces envahissantes 
de prairie, ceci car les toiles isolant les blocs sur le haut des mésocosmes ont bien mieux tenu en forêt que sous 
microclimat de prairie. En outre, l'humidité du sol dans les blocs de sol de prairie a été plus élevée sous le 
microclimat de forêt que sous le microclimat de prairie. Nous avons montré aussi que l'abondance totale des 
collemboles était également plus élevée dans le témoin expérimental de prairie que dans les témoins naturels. 
Ainsi, les conditions de microclimat créées dans les mésocosmes semblent avoir favorisé globalement la 
communauté de prairie. C'est pourquoi certains de nos résultats doivent être interprétés avec prudence. Nous 
avons montré que la richesse spécifique n'a pas été affectée par le traitement expérimental. Elle est seulement 
plus basse dans la communauté de prairie que dans la communauté forestière. Cependant, il est probable que 
l'invasion de la communauté forestière par des espèces de prairie dans des microcosmes transplantés en prairie 
a artificiellement accru la richesse spécifique. Deuxièmement, nous ne pouvons pas totalement écarter que la 
diminution de l'abondance de certaines espèces forestières dans le microclimat de prairie soit le résultat d’une 
concurrence préjudiciable face aux espèces envahissantes de prairie. Par ailleurs, même si l’effet des 
manipulations expérimentales sur les communautés microbiennes n’est pas connu (des prélèvements de sol ont 
été faits en ce sens afin de renseigner ce paramètre mais les résultats ne sont pas encore dépouillés), il faut 
noter que la réinoculation des communautés de collemboles est un succès pour les espèces les plus communes 
en dépit d'une procédure expérimentale délicate et de longue durée. Cela est très encourageant pour les futures 
expériences sur ce groupe d’étude et il convient de souligner que la démonstration expérimentale des 
préférences d’habitat distinguant le microclimat de la nature du sol est nouvelle pour la science, de même que la 
technique de réinoculation de communautés dans des habitats autres que leur habitat d’origine. 
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2.1.2  Expériences en laboratoire : «Les schémas de  déplacement des 
assemblages de collembole impactés par les ressourc es alimentaires » 

L'étude des déplacements des organismes est un sujet clé en écologie (Dieckmann 1999 ; Nathan 
2003). Ce processus influence la dynamique des populations et donc la répartition et l'abondance des 
espèces et la structure des communautés. Il est également impliqué dans le processus de spéciation 
ou d’évolution des traits d'histoire de vie. En conséquence, il affecte le fonctionnement des 
écosystèmes en modifiant les assemblages y vivant ainsi que la nature et la force des relations 
biotiques. Une des raisons principales qui oblige les organismes à se déplacer est la recherche de 
nourriture. Par exemple, les animaux peuvent être attirés par l'odeur de la nourriture.  

Beaucoup de données et de modèles de dispersion ou de déplacement pour la recherche alimentaire 
sont maintenant disponibles pour de nombreux organismes (Nathan 2001). Cependant, à l'exception 
de quelques groupes (fourmis, par exemple), la thématique de déplacements associés à la recherche 
de nourriture chez les organismes du sol a reçu peu d'attention et reste largement inexplorée. De rares 
études sur les mouvements de la faune du sol cependant suggèrent, par exemple, que c’est un 
mécanisme important de la dynamique des populations de microarthropodes (Bengtsson et al., 1994 ; 
Bengtsson et al., 2002 ; Rantalainen et al., 2005 ; Rantalainen et al., 2006). 

A. Objectifs, questions et hypothèse 

Bien qu'il existe plusieurs études focalisées sur la dispersion des collemboles (Ojala et Huhta, 2001 ; 
Dunger et al., 2002), peu ont porté sur la recherche de nourriture (Bengtsson et al., 1991, 1994 ; 
Hedlund et al., 1995 ; Auclerc et al., 2010). La capacité de déplacement se rapporte, en plus d’autres 
facteurs, aux capacités de locomotion. Comparativement les grands collemboles épédaphiques ayant 
de bonnes aptitudes de saut et les pattes bien développées devraient être des migrants plus efficaces 
que les espèces euédaphiques. Cependant, les espèces avec un sens de la perception de leur 
environnement plus développé pourraient également avoir une forte probabilité de se déplacer avec 
succès vers une source de nourriture (Mitchell 1970). 

Dans cette étude, nous testerons1) l'influence de l'odeur d'une source alimentaire éloignée sur le 
déplacement des collemboles, et 2) si les formes de vie des collemboles peuvent présenter un 
indicateur fiable de la capacité de déplacement. 

B. Matériels et Méthodes 

Les collemboles  

Les collemboles constituent un groupe de microarthropodes dominant, bien étudié et diversifié. De 
nombreuses études montrent la contribution directe ou indirecte des collemboles à divers processus 
du sol tel que la minéralisation de l'azote, la respiration du sol ou le lessivage du carbone organique 
dissous (Filser, 2002). Les collemboles présentent trois formes de vie basées sur des critères 
morphologiques et d’habitats (Gisin, 1943). Les espèces épédaphiques sont généralement des 
espèces avec un corps de grande taille, une activité métabolique élevée, consommant un substrat 
alimentaire de haute qualité et sont localisées à la surface du sol. Inversement, les euédaphiques sont 
les espèces vivantes dans les profondeurs du sol à faible activité métabolique et consommant des 
aliments de mauvaise qualité. Les euédaphiques sont des espèces de petite taille, non pigmentées, 
avec des appendices réduits (par exemple, furca, antennes, pattes). Enfin, le groupe des 
hémiédaphiques comprend des espèces qui partagent des caractéristiques intermédiaires (Rusek, 
1989 ; Petersen, 2002). Les assemblages de collemboles sont donc ainsi structurés selon une échelle 
spatiale verticale correspondant à la distribution des ressources produites par les plantes soit au-
dessus du sol (litière) ou dans le sol (renouvellement des racines et exsudats). 

Mise en place des microcosmes  

Dispositif expérimental et substrat  
Le substrat utilisé provient d'une forêt de feuillus (Fagus sylvatica) située sur le campus de l'Université 
de Rouen. Le sol est un Luvisol dystrique endogleyique (selon la nomenclature de la classification 
internationale WRB-FAO) développé sur plus de 80 cm de loess (limon lamellaires) reposant sur de 
l'argile à silex. La forme d'humus est de type dysmoder, le rapport C/N de l’horizon A est de 15,3 et le 
pH H2O de 3,9. Nous avons recueilli sur une base d’un mètre carré, les horizons F et H (milieux 
organiques) de la couche d'humus. Une fois au laboratoire, les milieux organiques recueillis ont été 
utilisé comme substrat dans les microcosmes et les collemboles collectés ont été introduit dans les 
microcosmes.  
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Les microcosmes, adaptés à partir de l'expérience de MacMillan et al. (2009) sur les nématodes, sont 
des tubes en plastique (longueur 25 cm, diamètre 6 cm). Chaque tube est composé de cinq sections 
de 5cm (numérotées de 1 à 5) liées ensemble avec du ruban adhésif, et chaque tube est scellé à 
chaque extrémité avec un bouchon en plastique percé et couvert avec une toile de maille fine (250 
µm) pour empêcher la fuite des animaux (Figure 21). Pour tous les tests, les milieux organiques qui 
remplissent les compartiments 1 à 5 dans les microcosmes ont d'abord été stérilisés par autoclavage 
à 105 °C, puis tamisé à 5 mm et soigneusement mélan gé. 

Seule la dernière partie des microcosmes (section 5) différencie les traitements: 
- Dans le traitement « contrôle », aucun traitement n’a été appliqué sur le substrat de la 

section 5 par rapport aux sections 1 à 4. 
- Dans le traitement « microflore », les milieux organiques stérilisés dédiés à la section 5 ont 

été réinoculés avec une suspension de microflore obtenue après agitation pendant 1h de 500 g de 
matière organique fraîche dans 2,5 litres d'eau distillée. La suspension a ensuite été filtré en deux 
étapes successives: d'abord à 250 µm et ensuite en utilisant des filtres d'analyse microbienne 
qualitative (filtres Durieux N°149). Dix millilitre s de cette suspension ont été transférés dans chaque 
section 5. La même quantité d'eau distillée a été ajoutée dans les autres sections. 

- Dans le traitement « plante », en plus du traitement « microflore », une semaine après 
réensemencement de la microflore, une plante (Endymion non-scripta) a été ajoutée dans la section 5. 
Des plantes de même morphologie, environ 10 cm de haut, ont été recueillis dans la forêt, leurs 
racines ont été lavées avec de l'eau distillée et légèrement coupées pour homogénéiser leur 
morphologie. 

 

Figure 21 : Dispositif de colonisation unidirectionnelle. Ce dispositif 1 consiste en une série de 5 cylindres de 
4cm de diamètre et de 7cm de longueur emboités les uns dans les autres. La première section (A) est remplit de 
sol fauné fraichement récolté du terrain. Les autres sections (B, C, D et E) sont elle remplit de sol préalablement 
stérilisé. Les cylindres A et E sont obstrués d’un côté. Au bout de 7 jours les différents cylindres sont séparés les 
uns des autres et mis à l’extracteur. 

Quels que soient les traitements, la section 5 a été séparée de la section 4 avec une toile de maille 
fine (20 µm) de gaze plastique pour minimiser ou exclure la propagation des biotes du sol (microflore 
et racines) aux compartiments adjacents. Dans toutes les sections (1 à 5), un centimètre de vide a été 
laissé entre le substrat et la partie supérieure des tubes afin de permettre le mouvement des 
collemboles de surface. Quatre réplicats de microcosmes ont été utilisés par traitement. 

Introduction des collemboles 

Les collemboles ont été extraits vivants à partir de la partie non-stérilisée de la matière organique 
collectée en utilisant la méthode de l'entonnoir sec et en utilisant des plateaux remplis avec de l'argile 
humide comme collecteurs. Les collemboles ont ensuite été transférés dans la section 1. Il est connu 
que l'odeur de la mort est répulsive pour les collemboles, par conséquent, on a attendu deux semaines 
avant de les introduire dans les microcosmes. 

Les microcosmes ont été incubés à température ambiante pendant 12 jours. Les tubes ont ensuite été 
soigneusement séparés et les collemboles dans chaque section ont été récupérés par la méthode de 
l'entonnoir sec, comptés et déterminés au niveau de l'espèce en utilisant différentes clés (Gisin 1960 
Hopkin 2007). 

Analyse des données 

Pour chaque traitement, les différences entre les pourcentages de collemboles au sein de chaque 
section ont été testées par GLM. Avant les analyses, les données de pourcentage ont été 
transformées en arcsin. Les différences entre les sections ont été identifiées à l'aide du test post-hoc 
HSD de Tukey. La même analyse a été appliquée pour les formes de vie. 
Au niveau des espèces, le nombre d’individus récupérés dans chaque section a été converti dans la 
valeur du centre de masse des individus (MacMillan et al. 2009) ce qui donne une mesure quantitative 
du mouvement des espèces au sein de chaque microcosme. Le centre de masse correspond à la 
distance moyenne entre le point d'application initial (section 1) pour les individus d'une seule espèce. 
Par conséquent, cela donne une mesure du déplacement des espèces qui est comparable entre les 
essais. Cette valeur a été calculée sur la base de la formule suivante: 

Centre de masse = p1*d1 + p2*d2 + p3*d3 + p4*d4 
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où pi = proportion d'individus dans la section i du total d’individus récupérés, et di = distance entre le 
point d'application initial (section 1) et le centre de la section i. Ensuite, pour chaque espèce l'impact 
du facteur «traitement» sur la distance moyenne (centre de masse) de chaque espèce a été testé au 
moyen de GLM. 
Toutes les analyses statistiques ont été réalisées avec le logiciel Stastistica (version 7.0, StatSoft, 
Tulsa, Statsoft, 2001). 

C. Résultats 

La biomasse microbienne, mesurée par fumigation – extraction, diffère significativement entre les 
traitements (F = 38.1, p < 0.0001), avec en moyenne presque 18 fois plus de Carbone microbien dans 
le traitement microflore + plantes par rapport au control et deux fois plus par rapport au traitement 
microflore. Par contre, aucune différence en termes d’humidité du sol à la fin de l’expérimentation n’a 
été détectée entre les traitements (F = 0.907, p = 0.44) avec une moyenne de 53,2% d’humidité. 

Il n'y a pas de différences significatives dans la quantité de collemboles récupérée dans les 
microcosmes entre les traitements (GLM; F = 2,25, p = 0,16) avec une moyenne globale de 76,1 
(± 11,4) d’individus par microcosme. 

Réponse de l’ensemble des collemboles 

Dans le contrôle, plus de 82% des collemboles ont été récupérés dans la première section, là où ils 
ont été introduits. Seulement moins de 3% ont atteint la troisième et la quatrième section (Figure 22). 
Lors de l'ajout de microflore dans la cinquième section isolée, le maximum d’individu a été trouvé dans 
la section 2 (environ 40% du montant total). Le pourcentage de collembole récupéré dans les sections 
1 et 2 ne diffère pas, mais est significativement plus élevée que dans les sections 3 et 4. Et 25% des 
collemboles ont été trouvés dans ces deux dernières sections (Figure 23). Dans le traitement 
microflore et plante, significativement plus de collemboles ont été trouvés dans la section 3 que dans 
la section 1, avec une part respective de 31,8% et 18,4% de l'abondance totale. Les deux autres 
sections ont des valeurs intermédiaires avec 28% dans la section 2 et de 21,8% dans la section 4 
(Figure 24).  

Le pourcentage de collemboles récupérés dans la section la plus éloignée du point d'introduction est 
passé de 1,4% dans le traitement de contrôle, à 7,4% dans le traitement avec la microflore, pour 
atteindre 21,8% dans le traitement avec la microflore + plante. A l’opposé, la quantité de collemboles 
restés dans la section 1 est passée de 82,7% dans l'expérience de contrôle à 34,9% dans le 
traitement avec la microflore et à 18,4% le traitement avec la microflore + plante. 

 

Réponse en fonction des formes de vie des collembol es 

Dans le contrôle, seuls les collemboles épédaphiques ont atteint la troisième et la quatrième section, 
avec respectivement.11,5% et 12% de la quantité totale des épédaphiques, Seuls de faibles 
pourcentages d’hémiédaphiques (17,2%) et d’euédaphiques (11,3%) ont été trouvés dans la section 2 
(Figure 25). 

Dans le traitement microflore, les épédaphiques ont été récupérés en quantité égale dans les sections 
2 et 4, mais avec un pourcentage significativement plus élevé que dans la section 1. Les 
hémiédaphiques sont significativement plus présents dans la section 2 que dans les sections 3 et 4, 
tandis que les euédaphiques ont été trouvés en pourcentage significativement plus élevé dans les 
sections 1 et 2 par rapport aux deux autres sections 3 et 4 (Figure 26). 

Les collemboles épédaphiques et euédaphiques sont réparties équitablement entre les différentes 
sections du microcosme concernant le traitement avec la microflore + plantes. Le pourcentage de 
collemboles hémiédaphiques récupérés est significativement plus élevé dans la troisième section 
(38,7%) que dans la première et la quatrième section avec 14% chacun (Figure 27). 
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Figure 22 : Pourcentage moyen et écarts types des 
collemboles dans chaque section du microcosme de 
contrôle. Les lettres indiquent les différences 
significatives. 
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Figure 23 : Pourcentage moyen et écarts types des 
collemboles dans chaque section des microcosmes 
avec la microflore inoculée dans la dernière section 
isolée. Les lettres indiquent les différences 
significatives. 
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Figure 24 : Pourcentage moyen et écarts types des collemboles dans chaque section des microcosmes avec la 
microflore inoculée et une plante cultivée dans la dernière section isolée. Les lettres indiquent les différences 
significatives. 
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Figure 25 : Pourcentage moyen et écarts types des 
formes de vie des collemboles récupérés dans chaque 
section des microcosmes de contrôle. Les lettres 
indiquent les différences significatives 
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Figure 26 : Pourcentage moyen et écarts types des 
formes de vie des collemboles récupérés dans chaque 
section des microcosmes avec la microflore inoculée 
dans la dernière une section isolé. Les lettres 
indiquent les différences significatives. 

0,0

25,0

50,0

75,0

100,0

1 2 3 4

P
e

rc
e

n
ta

g
e

Section

Microflora + Plant Ep

Hemi

Eu

A

A

A

A
A A A

A

A

AB

B
B

 

Figure 27 : Pourcentage moyen et écarts types des formes de vie des collemboles récupérés dans chaque 
section des microcosmes avec la microflore inoculée et une plante cultivée dans la dernière une section isolé. 
Les lettres indiquent les différences significatives. 
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Réponse des espèces de collemboles 

Quatre différents groupes d'espèces peuvent être distingués en fonction de leur réponse de mobilité 
en fonction du traitement (Tableau 15). Le groupe 1 est composé des espèces présentant un patron 
de migration (distance) qui ne diffère pas entre les traitements : Mesaphorura macrochaeta et Friesea 
truncata. Lepidocyrtus lanuginosus, Entomobrya multifasciata, Sminthurinus signatus, et Folsomia 
quadrioculata appartiennent à un second groupe avec une distance moyenne couverte sensiblement 
modifiée par l'ajout de ressources alimentaires mais sans différences entre les traitements microflore 
et microflore + plante. Le groupe 3 est uniquement composé de Protaphorura armata qui a seulement 
été affectée par le traitement microflore + plante. Enfin, le quatrième groupe est composé d'espèces 
montrant des centres de masse significativement différents pour chaque traitement : Isotomiella minor 
et Parisotoma notabilis. 

 
Tableau 15 : Mouvement moyen, en cm, et écart-type et le des différentes espèces de collembole 12 jours après 
ld'application et à partir du point d'application jusqu'au centre de masse. C: contrôle; M: traitement de la 
microflore; M + P: traitement microflore+ plante. P-niveau de signification: N.s. > 0,05, * <0,05, ** <0,01, *** 
<0,001. Pour chaque espèce, des lettres différentes indiquent des valeurs significativement différentes;  test 
HSD de Tukey p <0,05. Ep: epedaphique, He: hemiedaphique, Eu: euedaphique 

Group Species Life-
forms 

F P C M M+P 

1 Mesaphorura macrochaeta Eu 3.2 n.s. 2.0 (1.0)A 5.4 (3.4)A 6.0 (2.2)A 
 Friesea truncata Eu 4.2 n.s. 1.1 (1.3)A 5.2 (2.7)A 4.2 (2.0)A 

2 Lepidocyrtus Lanuginosus Ep 8.9 ** 5.7 (2.3)B 11.2 (1.0)A 10.6 (2.5)A 
 Entomobrya multifasciata Ep 8.3 ** 1.9 (2.2)B 7.2 (1.6)A 6.9 (2.4)A 
 Folsomia quadrioculata He 66.0 *** 0.6 (0.3)B 4.3 (0.8)A 4.8 (0.6)A 
 Sminthurinus signatus He 22.6 *** 0.9 (1.2)B 7.8 (2.5)A 9.9 (1.9)A 

3 Protaphorura armata gr. Eu 12.9 ** 0.0 (0.0)B 1.7 (2.4)B 7.9 (3.2)A 
4 Isotomiella minor Eu 70.1 *** 0.8 (0.6)C 4.4 (0.9)B 9.3 (1.5)A 
 Parisotoma notabilis He 92.7 *** 0.2 (0.3)C 3.8 (0.8)B 10.9 (1.7)A 

D. Discussion 

Les déplacements d'animaux peuvent être considérés sur une gamme d'échelles spatiales et 
temporelles. Dans les déplacements à grande échelle, les mouvements sont souvent de la dispersion 
en réponse à une détérioration de l'habitat, ou à la recherche de conditions de reproduction optimales 
ou des conditions physiologiques, ces déplacements sont essentiellement indépendants de la 
limitation par les ressources (Southwood, 1962 ; Sinclair, 1984). De petits mouvements à petites 
échelles, couvrant une petite partie de la population, sont souvent dus à la limitation par les ressources 
locales et peuvent être déclenchés par des activités de recherche alimentaire. Notre étude démontre 
clairement l'importance du comportement alimentaire, fondé sur la reconnaissance de la qualité de 
patch lointain, pour le déplacement des collemboles. En effet, l'absence d'habitat favorable (pas de 
nourriture à un point éloigné) montre la quasi absence de déplacement des collemboles. Toutefois, 
l'enrichissement de la dernière section du dispositif expérimental avec un produit alimentaire a un effet 
significatif sur le déplacement des collemboles. Plus de 60% des collemboles ont quitté leur lieu 
d'introduction dans le traitement microflore ou microflore + plante alors que  moins de 25% l’ont fait 
dans le contrôle. Les collemboles sont connus pour se déplacer vers des sources de CO2, ils se 
répartissent d’une manière similaire à celle des nématodes parasites des plantes qui trouvent les 
racines émettrices de CO2 dans le sol (Klinger, 1965). Il est fort probable que ceci explique aussi la 
plus grande quantité de collemboles se déplaçant en présence des racines d’une plante. 

Selon les traits morphologiques des formes de vie des collemboles, un gradient positif de mobilité est 
souvent établie à partir des espèces euédaphiques jusqu’aux espèces épédaphiques. Ce n'est que 
partiellement vérifié par nos données (Figure 28). À l'exception du contrôle, dans les deux autres 
traitements (microflore et microflore + plante) les espèces euédaphiques présentent des patrons assez 
similaires de déplacement par rapport aux espèces épédaphiques. Le fait intéressant, toutefois, est 
que le modèle de déplacement des espèces épédaphiques est très peu affecté par les différents 
traitements tandis que l'ajout de ressources alimentaires à fortement modifié le schéma de dispersion 
des espèces hémi- et euédaphiques. Le traitement microflore + plante a conduit à un pourcentage plus 
élevé d'espèces hémiédaphiques et euédaphiques dans la section 4 des microcosmes et à un 
pourcentage inférieur dans la section 1. 
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Figure 28 : Relation entre les formes de vie des collemboles et les distance de déplacement 

Même si des différences de mobilité entre les formes de vie ont été détectées, nos résultats révèlent 
aussi des différences de comportement de déplacement entre les espèces d'une même forme de vie. 
Par exemple, la moitié des espèces euédaphiques ont une distance moyenne similaire de migration 
entre les trois traitements tandis que l'autre moitié montre de fortes différences de distance parcourue 
entre les traitements. 

 

E. Conclusion 

Si la microflore du sol et les racines des plantes ont un effet attractif sur le déplacement des 
collemboles plus grand que la microflore seule et si les collemboles épédaphiques se déplacent plus 
que les formes de vie vivant dans le sol (hémi- et eu-édaphique), ces types de déplacement pour 
recherche alimentaire ne semble par contre pas liés  au type de forme de vie des collemboles. 
Cependant l’effet combiné de la microflore du sol e t des racines des plantes est d’autant plus 
grand que collemboles vivent en profondeur.  Par ailleurs, la distance de déplacement des 
collemboles est espèce-spécifique et ne semble pas, non plus, lié au type de forme de vie. 

Il semble y avoir 4 types de déplacement lié à l’exploration du milieu pour la recherche de ressource 
alimentaire (Figure 29). Certaines espèces sont indifférentes à la présence de microflore ou de racines 
de plante, d’autres se déplacent dès la présence de microflore alors que pour certaines il faut la 
présence combinée de racine de plante et de microflore pour provoquer un déplacement. Enfin le 
dernier type se déplace d’autant plus qu’en plus de microflore il y a aussi des racines de plante.  

 
Figure 29 : Types de déplacement des collemboles en réponse à la présence de microflore et de racine de 
plante. Group 1 : pas d’effet. Group 2 : déplacement en présence de microflore. Group 3 : déplacement en 
présence de microflore et racine de plante. Group 4 : agmentation du déplacement lors de la présence de racine 
de plante et de microflore par rapport à la microflore seule. 
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Pour résumée, nous avons donc montré que les traits morphologiques (et donc les formes de vi e) 
ne sont qu’en partie des indicateurs de déplacement s en terme de recherche de nourriture. Les 
espèces épédaphiques se déplacent, qu’importe la pr ésence ou non de nourriture, alors que 
les déplacements des espèces euédaphiques sont cond itionnés par le type de nourriture.  

En termes de recommendation de gestion, on ne peut donc pas en tirer de conclusion, 
puisque :  

- la microflore du sol et les racines des plantes ont un effet attractif sur le déplacement des 
collemboles plus grand que la microflore seule ; 

- les collemboles épédaphiques se déplacent plus que les formes de vie vivant dans le sol 
(hémi- et eu-édaphique) ;  

- l’effet combiné de la microflore du sol et des racines des plantes est d’autant plus grand que 
les formes de vie des collemboles sont de profondeur ;  

- la distance de déplacement des collemboles est idiosyncratique et ne semble pas lié au type 
de forme de vie. 
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2.1.3 . Expériences en laboratoire : «Influence des  communautés de micro-
organismes sur le comportement exploratoire des ver s de terre » 

Les vers de terre entretiennent de nombreuses relations avec les microorganismes et de nombreux 
travaux se sont attachées à décrire ces interactions (Scheu, 1987 ; Brown, 1995). Les relations entre 
vers de terre et microorganismes sont complexes et diffèrent selon les échelles d’observation, les 
espèces de vers de terre ou le groupe écologique considéré. Certaines études montrentque la 
structure et l’activité des microorganismes sont modifiées suite à l’ingestion de sols par les vers de 
terre (Scheu, 1987 ; Binet et al., 1998; Aira et al., 2006 ; Bernard et al., 2012 ) et que les profils 
métaboliques des microorganismes sont modifiés différemment selon l’espèce ou la catégorie 
écologique (Scheu et al., 2002 ; Sheehan et al., 2008).  

Les microorganismes sont une ressource alimentaire pour les vers de terre (Brown, 1995 ; Bonkowski 
et Schaefer, 1997 ; Curry et Schmidt, 2007 ). Certains groupes de microorganismes, comme les 
actinomycètes ou les champignons, sont présents en plus grand nombre dans les contenus 
intestinaux et les turricules des vers de terre que dans le sol environnant (Tiwari et Mishra, 1993 ; 
Wolter et Scheu, 1999 ; Jayasinghe et Parkinson, 2009). L’attractivité pour certaines espèces de 
champignons a été mise en évidence avec des tests de choix de préférence alimentaire (Bonkowski et 
al., 2000). Ce qui suggère l’existence de stimuli conditionnant le comportement exploratoire des vers 
de terre lors de leur recherche alimentaire (Zirbes et al., 2011). 

A. Objectifs, questions et hypothèses 

Cette étude expérimentale porte sur l’influence des microorganismes sur le déplacement des vers de 
terre. Les objectifs sont (1) de tester expérimentalement l’hypothèse selon laquelle le comportement 
d’exploration des vers de terre est influencé par un type de communauté microbienne particulier, (2) 
de déterminer si ce comportement diffère selon l’espèce ou le groupe écologique considéré, et (3) de 
tester l’influence des niveaux de densité intra-spécifique des vers de terre sur leur comportement 
exploratoire. 

B. Matériels et méthodes 

Dispositif expérimental 

Afin de tester si les communautés de microorganismes influencent le comportement exploratoire des 
vers de terre, une expérimentation dans un dispositif type olfactomètre a été réalisée. Deux types de 
communautés microbiennes, issues soit de sol de prairie soit de sol de forêt, ont été choisis comme 
traitements. Pour tester si l’effet varie selon l’espèce de vers de terre considérée, plusieurs espèces 
de vers de terre (Lumbricus terrestris (Linné, 1758), Allolobophora chlorotica (Savigny 1826) et 
Aporrectodea icterica (Savigny 1826)) ont été étudié à différents niveaux de densité intra-spécifique (5-
40 individus). L’expérimentation a été conduite dans un dispositif proche de celui de Zirbes et al. 
(2011) comportant deux parties distinctes (Figure 30). Ce dispositif se constitue d’une chambre 
centrale composée d’un cylindre central de PVC (hauteur d’environ 40 cm et diamètre de 20 cm) et de 
trois bras latéraux composés de cylindres de PVC (9 cm de diamètre et 20 cm de long) placés à 
équidistance les uns des autres. Dans la zone terminale de chacun des bras (les 5 derniers cm), un 
traitement différent a été appliqué. 

L’ensemble du dispositif a été rempli avec un sol de type Rendosol (INRA 1998) préalablement tamisé 
à 2 mm et stérilisé (Tableau 16). L’étape de stérilisation du sol a consisté en deux cycles à l’autoclave 
à 100°C, espacés de 24 à 48h. La chambre centrale a  ainsi été remplie avec 2,5 kg de sol stérilisé et 
1 kg de sable minéral (au fond de la chambre). Les trois bras ont chacun reçu 600 g de sol stérilisé 
pour un total de 5,30 kg par dispositif. 

L’expérimentation a été réalisée sur plusieurs séries de dispositifs. Lors de chaque série, les 
dispositifs ont été assemblés et placés dans une chambre obscure et calme, à température constante 
(22 ± 2 °C). Entre les séries, les différentes pièc es du dispositif ont été nettoyées avec de l’alcool et 
séchées dans une étuve ventilée afin d’éliminer toute odeur éventuelle. 
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 Tableau 16 : Résumé des caractéristiques 
principales du sol utilisé dans l’expérimentation 

  
Figure 30 : Représentation du dispositif expérimental. 
Les zones d’inoculation des différents traitements sont 
représentées dans la partie terminale de chacun des 
bras latéraux. 

. 

Les communautés de microorganismes 

Deux communautés de microorganismes ont été utilisées lors de cette expérimentation : une 
communauté issue d’un sol forestier (N49° 29' 18", E001° 4' 57") et une autre issue d’un sol prairial 
(N49° 27' 34", E001° 4' 36"). Les microorganismes o nt été extraits à partir de filtrats de bouillon de sol, 
préparé en pesant 500 g de sol puis mis en solution avec 2,5 litres d’eau déminéralisée, selon le 
protocole adapté d’Eisenhauer et al. (2009). Chaque bouillon a été obtenu après agitation orbitale 
pendant 1h30 suivie par une filtration sur papier filtres (Durieux N°149).  

Un volume de 50 ml des différents filtrats microbiens a été inoculé dans les extrémités terminales des 
bras latéraux (les 5 derniers centimètres) pour constituer les deux traitements prairie et forêt. Le 3ème 
bras a, quant à lui, reçu 50 ml d’eau milliq pour le traitement de contrôle. Les étapes d’inoculation des 
bras ont été réalisées une semaine avant chaque expérimentation. Au cours de cette période, les bras 
ont été placés dans une chambre obscure à 20 ± 2 °C  pour permettre le développement et la 
stabilisation des communautés microbiennes. 

Les espèces de vers de terre 

Trois espèces de vers de terre appartenant à deux groupes écologiques ont été utilisées : L. terrestris, 
A. chlorotica  et A. icterica. Ces espèces figurent parmi les plus communes dans la plupart des 
écosystèmes de Haute-Normandie (Decaëns et al. 2008). Seuls des individus adultes (présentant un 
clitellum) ont été utilisés lors des expériences. Avant le début de chaque série d’expérimentation, les 
vers de terre ont été placés pendant 24h dans des boîtes en PVC contenant un papier filtre humidifié 
afin de limiter les contaminations fécales. 

Pour chaque espèce, plusieurs niveaux de densités intra-spécifiques ont été testés : 5, 10, 20 et 40 
individus. Chaque niveau de densité a été répété 5 fois par espèce. Au début de l’expérimentation, les 
vers ont été placés au centre du cylindre central. Après une nuit, les dispositifs ont été démonté et les 
vers présents dans les bras latéraux ont été compté. 

Analyse des données 

Les résultats sont exprimés en taux de mouvement calculés selon l’espèce, le niveau de densité intra-
spécifique et les lieux de déplacement. Nous avons ainsi défini plusieurs taux de mouvement : (i) un 
taux de mouvement général défini comme la proportion d’individu ayant bougé du cylindre central vers 
n’importe quel bras latéral et (ii) un taux de mouvement spécifique défini selon la proportion d’individu 
ayant bougé spécifiquement vers un traitement particulier.  

Nous avons utilisé des modèles linéaires généralisés (GLM) (erreur quasi-binomiale et fonction de lien 
logit) pour tester les différences entre taux de mouvement en fonction des traitements microbiens et 
des niveaux de densité intra-spécifique.  

Les analyses ont été réalisées avec le logiciel R (RCoreTeam 2012) et la librairie stats, avec un seuil 
de significativité fixé à 5%. 
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C. Résultats 

Taux de mouvement général 

La Figure 31 présente les taux de mouvement général des trois espèces de vers de terre en fonction 
de la densité intra-spécifique. Excepté pour A. chlorotica, des différences significatives entre niveaux 
de densité intra-spécifique sont observées (GLM quasibinomial, p < 0.01). Un patron similaire en 
courbe en cloche inverse est retrouvé pour les deux espèces A. icterica et L. terrestris avec des 
maximum de mouvement pour les densités faible (5 individus) et forte (40 individus) et un minimum 
pour la densité de 20 individus. La densité de 10 individus génère quant à elle un taux de mouvement 
intermédiaire  (Figure 31).  

Effet des communautés de microorganismes sur les ta ux de mouvement spécifique 

Les taux de mouvement spécifique vers les différents traitements microorganismes sont présentés 
dans la Figure 32. Pour l’espèce A.chlorotica, nous n’observons pas de différence entre les 
traitements. Des différences significatives sont observées pour les deux autres espèces. Pour 
A icterica, le taux de mouvement spécifique est significativement plus important vers le traitement issu 
du bouillon de microorganismes de forêt (30.3% forêt, 14.7% contrôle et 11.5% prairie). Une tendance 
similaire est observé pour L. terrestris avec un taux de mouvement plus fort vers le traitement forêt 
(26.5%), cependant il n’y a pas de différence significative avec le traitement de contrôle.  

Effet de la densité intra-spécifique et des communa utés de microorganismes sur les taux de 
mouvement spécifique 

Le Tableau 17 et la Figure 33 présentent les résultats des taux de mouvement spécifique en fonction 
des traitements microorganismes et de la densité intra-spécifique des vers de terre. Les résultats des 
GLMs indiquent qu’il n’y a pas d’effet de densité dépendance pour A.chlorotica. En ce qui concerne 
A. icterica et L. terrestris, il y a des effets significatifs du traitement microorganisme et de la densité 
intra-spécifique sur le déplacement de ces deux espèces. L’effet de l’interaction des deux facteurs 
n’est cependant pas significatif. 

 

 

 

 

 

 

Tableau 17 : Résultats des GLMs testant les effets des traitements microorganismes et de densité intra-
spécifique sur les « taux de mouvement spécifiques » des trois espèces de vers : A. chlorotica, A. icterica et 
L. terrestris. Les différences significatives ont été identifiées à partir de GLMs au seuil de significativité de 5%. 
(*** p.value < 0.001 ; ** p.value < 0.01 ; * p.value < 0.05 ; NS : non significatif). 
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Figure 31 : Taux de mouvement général (moyenne ± 
erreur standard exprimée en pourcentage) en fonction 
de la densité intra-spécifique pour les trois espèces de 
vers de terre. Les différences significatives ont été 
identifiées à partir de GLMs au seuil de significativité 
de 5%. (*** p.value < 0.001 ; ** p.value < 0.01 ; * 
p.value < 0.05 ; NS : non significatif). 

 
Figure 32 : Taux de mouvement spécifique (moyenne 
± erreur standard exprimée en pourcentage) en 
fonction des communautés de microorganismes pour 
les trois espèces de vers utilisées. Les lettres 
indiquent les différences entre traitements 
(TukeyHSD). (*** p.value < 0.001 ; ** p.value < 0.01 ; * 
p.value < 0.05 ; NS : non significatif). 
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Figure 33 : Taux de mouvement spécifique (moyenne ± erreur standard exprimée en pourcentage) en fonction 
des communautés de microorganismes et de la densité intra-spécifique pour les trois espèces de vers de terre. 
Les tests statistiques associés à cette figure sont résumés dans le Tableau 17. 

 
D. Discussion 

Influence des communautés microbiennes sur l’explor ation de l’habitat 

Comme dans le cas des stratégies de dispersion chez les animaux (Bowler et Benton, 2005), de 
récentes études menées chez les vers de terre soulignent l’importance des conditions 
environnementales dans le déterminisme de la dispersion (Mathieu et al., 2010 ; Caro, 2012). En 
comparant des sols de bonne et de mauvaise qualité, Mathieu et al. (2010) montrent que les taux de 
matière organique ou le pH modifient les taux de dispersion chez A. icterica et D.venata ; de même 
que la présence de couvert avec de la litière naturelle ou artificielle. Dans notre étude, qui ne porte pas 
sur la dispersion mais sur l’exploration de l’habitat, l’attraction préférentielle vers le traitement 
microorganismes de forêt pourrait traduire cette qualité d’habitat, en tant que ressources alimentaires. 
Ainsi, les comportements d’exploration observés pourraient être liés à ces préférences alimentaires 
comme décrites par plusieurs auteurs (Darwin, 1881 ; Westernacher et Graff, 1987 ; Doube et al., 
1997 ; Curry et Schmidt, 2007).  

Le déplacement  préférentiel vers le sol inoculé avec des microorganismes de forêt pourrait ainsi être 
liée aux fortes biomasses de champignons dans ces systèmes (Swift et al., 1979 ; Frostegard et 
Baath, 1996 ; Hattenschwiler et al., 2005 ; Bardgett et al., 2007 ). Les champignons constituent une 
ressource alimentaire importante pour les vers de terre (Curry et Schmidt, 2007), ce que démontrent 
Bonkowski et al. (2000) concernant les préférences de certaines espèces de vers pour des 
champignons saprotrophiques tels que Cladosporium cladosporioides, Fusarium nivale et Mucor sp. Ils 
ont également trouvé que cette sélection varie considérablement entre espèces de vers de terre, 
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suggérant ainsi que les champignons via leur activité de décomposeurs serviraient d’indicateurs de la 
présence de source alimentaire proche comme de la MO fraîche. Toutefois, il se peut aussi que nos 
observations traduisent une qualité de mutualiste présent avec le type de communauté de 
microorganisme (Lavelle et al., 1995;  Trigo et al., 1999). La préférence des vers de terre peut donc 
s’expliquer par la présence d’un partenaire fongique qui en dégradant certains composés, comme la 
cellulose et la lignine, rend plus facile l’assimilation de certaines ressources par les vers de terre.  

Ces attractions préférentielles supposent l’existence de signaux ou stimuli influençant le 
comportement d’exploration des vers de terre. L’olfaction pourrait être le mécanisme essentiel guidant 
les vers de terre jusqu’à une ressource particulière. Il a été remarqué que les vers de terre disposent 
de chémorécepteurs situés sur leur prostomium et sur l’épithelium buccal permettant la détection de 
composés tels que la quinine ou les sucres (Laverack, 1960 ; Edwards et Bohlen, 1996). De plus, les 
champignons peuvent libérer certains composés volatiles ou métabolites secondaires lors de la 
dégradation des parties sénescentes des plantes (Wenke et al., 2010). Les récents travaux de Zirbes 
et al. (2011) montrent le rôle de certains composés, tels que l’ethyl pentanoate et l’ethyl hexanoate 
émis par un champignon Geotrichum candidum, qui attirent spécifiquement Eisenia fetida. 

Nos résultats montrent es différences sur les taux de mouvement selon l’espèce étudiée. Pour A. 
icterica et L. terrestris, nos résultats montrent une attraction préférentielle vers le sol inoculé avec les 
microorganismes issus du sol de forêt. Ainsi, les préférences de L terrestris pour le traitement forêt 
pourraient être dues à ses préférences pour les champignons saprotrophiques comme le montrent les 
tests de préférence de Bonkowski et al. (2000). Pour A. icterica, aucune référence ne fait état de ses 
préférences alimentaires. Nos observations reportent égualement que les taux de mouvement pour 
A.chlorotica ne varient pas en fonction du traitement microbien.  

Densité dépendance de l’exploration de l’habitat 

Nous n’observons aucune relation entre la densité en individus et le taux de mouvement chez 
A.chlorotica. Toutefois pour A. icterica et L. terrestris, nous observons un effet de la densité 
intraspécifique. Cet effet peut se représenter par un patron de mouvement de courbe en cloche 
inverse avec de forts taux de mouvement à faible densité, un taux de mouvement minimal à densité 
moyenne suivi d’une augmentation du taux de mouvement à forte densité intra-spécifique. Ce patron 
suggère un changement des facteurs déterminants le mouvement de ces espèces : (i) à faibles 
densités, les individus semblent avoir des comportements de mouvement liés à l’exploration de 
l’habitat jusqu’à un certain seuil de densité, et (ii) à fortes densités, le déplacement des individus 
semblent contraint par la densité intra-spécifique. Ce seuil de densité pourrait correspondre à un seuil 
de densité au delà duquel la construction de niche (sensu Caro, 2012), et les rétroactions des activités 
d’ingénieries deviennent contraignantes et forceraient la dispersion des vers de terre. Ces résultats 
pourraient expliquer, en partie, les comportements agrégatifs et la formation de zone de fortes 
densités en individus (e.g. patchs) observables dans les études in situ pour certaines espèces de vers 
de terre, comme L. terrestris, (Valckx et al., 2009 ; Richard et al., 2012). 

 

E. Conclusion 
 

Nous avons décelé une préférence pour les microorganismes issus d’un sol de forêt chez deux 
espèces : L. terrestris et A. icterica. Nous avons également observé une influence significative de la 
densité d’individus sur le comportement de déplacement des vers de terre. Avec l’augmentaiton de 
la densité intraspécifique, les taux de mouvement c ommencent par  diminuer  avant de ré-
augmenter  aux plus forts niveaux de densité  (Figure 34, patron en cloche inverse). Ce patron 
résulterait d’un compromis entre (1) les mécanismes  de construction de niche  (tels que décrits 
dans Caro 2012) qui peuvent expliquer une diminution du déplacement avec une augmentation du 
nombre de conspécifiques jusqu’à atteindre un seuil ou les individus sont agrégés et (2) la 
compétition intra-spécifique , qui pousserait les individus à se déplacer au delà d’un seuil critique de 
densité (dmin sur la Figure 34). 
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Cette étude montre que le comportement exploratoire de l’habitat par les vers de terre est influencé 
par les communautés de micro-organismes et qu’il diffère selon les espèces. La densité dépendance 
joue également un rôle dans le taux de mouvement de ces vers de terre lors de leur exploration de 
l’habitat. Nous montrons également l’existence d’un patron commun à deux espèces de vers de terre 
(L. terrestris et A. icterica) pouvant être le fruit d’un compromis entre déterminants (attraction entre 
conspécifique et compétition intra-spécifique) influençant le déplacement des vers de terre.  

 

 
Figure 34: Schéma illustrant le patron de courbe en cloche inverse observé dans l’expérimentation et le 
compormis pouvant exister entre construction de niche et compétition intra-spécifique. 

 

Ces résultats apportent des éléments de compréhension sur les mécanismes intervenant dans la 
construction de niche et la formation de zones d’agrégation (e.g. patches) d’individus en condition in 
situ observables chez certaines espèces de vers de terre, comme L. terrestris (Richard et al. 2012). 
De plus amples recherches sont nécessaire pour mieux comprendre les mécanismes intervenant dans 
le déterminisme du déplacement des vers de terre, comme le rôle joué par l’olfaction, l’existence de 
mécanismes de facilitation (e.g. ré-utilisation de galeries) ou des déplacements induits par un 
comportement collectif (Zirbes et al. 2010). Par exemple, il serait interessant d’identifier et de mesurer 
les composés volatiles qui pourraient être à l’origine de l’attraction des vers de terre par les 
communautés microbiennes. Certains composés émis par les microorganismes, et particulièrement 
par les champignons, peuvent attirer spécifiquement les vers de terre (Zirbes et al. 2011). Il serait 
aussi interessant de mesurer le comportement exploratoire des vers de terre par l’utilisation de 
technique de radiographie à rayon X (Caro et al.,2012) pour visualiser les mouvements des vers de 
terre sur la période d’expérimentation et ainsi statuer sur l’existence de mécanismes de facilitation 
(e.g. réutilisation de galeries) ou de déplacement induits par un comportement collectif (Zirbes et al. 
2010). 
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2.2  Traits d’effets : étude en cosmes 
Les vers de terre sont fréquemment cités comme des espèces clefs au sein des communautés 
d’invertébrés édaphiques des agro-écosystèmes tempérés. Ils influencent fortement le fonctionnement 
du sol à différentes échelles de temps et d’espace (Lee, 1985 ; Lavelle et Spain, 2001). Ils régulent les 
activités microbiennes et modulent ainsi indirectement la dynamique de la matière organique (MO) et 
des éléments nutritifs (Marinissen et Ruiter, 1993 ; Lavelle, 2002). Ils contribuent aussi directement à 
la formation de la structure du sol en produisant des macro-agrégats stables (Lavelle, 1997 ; Blanchart 
et al., 1999). Toutefois, l’effet des vers de terre sur la protection de la MO et la stabilisation des 
agrégats du sol dépend des caractéristiques des sols et de leur usage (Pulleman et al., 2005). 

Les sols agricoles du Bassin Parisien sont principalement dédiés aux cultures céréalières intensives 
caractérisées par de faibles intrants organiques et un labour conventionnel. Ces pratiques culturales 
conduisent dans le contexte local à la dégradation du sol par la perte MO et l’altération de ses 
propriétés physiques, notamment la perte de la stabilité de la structure (Balesdent, 1996 ; Le 
Bissonnais et Arrouays, 1997). Par opposition, les sols prairiaux présentent quant à eux des teneurs 
en matières organiques plus importantes et des structures plus stables (Hedde et al., 2013). 

A. Objectifs, questions et hypothèse 

L’objectif de cette étude est de quantifier et de comparer l’effet de plusieurs espèces de vers de terre 
sur l’agrégation, la stabilité de la structure et la dynamique des matières organiques de sols aux 
caractéristiques contrastées. L’hypothèse est qu’il est possible d’établir des groupes fonctionnels 
d’effet des espèces lombriciennes. L’approche expérimentale pour quantifier certains traits d’effet 
d’espèces lombriciennes sur le fonctionnement des sols consiste en la mise en place de microcosmes 
comprenant des combinaisons de sols et d’espèces de vers de terre en conditions contrôlées de 
laboratoire. Différents types de sol du Bassin Parisien, quatre sols (Luvisol, Calcisol, Reductisol et 
Colluviosol) et un sol Morvandiau (Brunisol) sous trois usages (pelouse, prairie permanent et grande 
culture), ont été incubés en présence ou absence de plusieurs espèces de vers de terre.  

B. Matériels et Méthodes 

Caractéristiques des sols  

La couche superficielle (0-20 cm) du sol de 7 parcelles a été prélevée en plusieurs points et mélangée. 
La localisation et l’usage du sol des parcelles sélectionnées sont décrits dans le Tableau 18. Les sols 
LuvCA, CalP, ColCA, RedCA et RedPP permettent de reconstituer une séquence régulièrement 
rencontrée en vallée de Seine, allant d’un plateau limoneux cultivé (LuvCA) à un coteau calcaire 
(CalP) au pied duquel se situe un sol de colluvion, cultivé (ColCA). Dans la plaine alluvionnaire, on 
trouve des Reductisols sous culture annuelle et sous praire permanente (RedPP et RedCA). Les deux 
sols du Morvan permettent d’inclure des sols à pH plus acide. Les sols ont été séchés, émiettés puis 
tamisés à 2 mm et stockés jusqu’à leur utilisation pour la mise en exposition des vers de terre. 
Tableau 18: Localisation et usage du sol des parcelles sélectionnées 
Type de sol Usage du sol  Ville Région Coordonnées 

Calcisol Pelouse CalP Hénouville Normandie 49°27'31"N, 0°57'40"E 

Brunisol Prairie permanente BruPP Maison Baude Morvan 47°18'16"N, 4° 9'29"E 

Reductisol Prairie permanente RedPP St-Martin-de-Boscherville Normandie 49°26'54"N, 0°57'09"E 

Luvisol Culture annuelle LuvCA Versailles Ile de France 48°48'19"N, 2°04'54"E 

Reductisol Culture annuelle RedCA St-Martin-de-Boscherville Normandie 49°26'52"N, 0°57'06"E 

Colluviosol Culture annuelle ColCA Hénouville Normandie 49°27'45"N, 0°57'31"E 

Brunisol Forêt feuillus BruFF Maison Baude Morvan 47°18'13"N, 4° 9'35"E 

Les analyses élémentaires réalisées sur les sols ainsi préparés sont présentées dans leTableau 19. 
Les sols présentent caractéristiques très contrastées. Par exemple, les teneurs en Corg vont de 10 à 
59 g kg-1 (LuvCA et BruPP, respectivement), le pourcentage d’argile de 7 à 40 mg g-1 (ColCA et 
RedPP, respectivement) et des teneurs en carbonates de 0 à 678 g kg-1 (LuvCA ou BruPP et CalP, 
respectivement).  
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Tableau 19 : Caractéristiques pédologiques des sols étudiés 

Code 
Corg  

(g kg-1) 

Ntot  

(g kg-1) 
CEC 

Argiles 
(mg g-1) 

Limons 

(mg g-1)  
pH eau 

CaCO3 

g kg-1 

P2O5 

g kg-1 
CalP 54,4 5,0 2,23 12,57 6,97 7,93 678,05 0,19 

BruPP 58,9 4,9 22,67 19,50 15,10 5,14 0 ND 

RedPP 49,8 5,0 43,10 40,87 35,44 7,89 223,8 0,32 

RedCA 35,6 3,7 38,26 34,93 36,06 8,17 252,77 0,24 

ColCA 24,9 2,2 1,42 7,13 16,60 8,03 106,36 0,38 

LuvCA 10,0 1,1 11,5 16,7 56,2 7,4 0 0,36 

Exposition des vers de terre aux différents sols  

Initialement, il était prévu de s’intéresser à six espèces lombriciennes. Ces espèces diffèrent par leur 
taille et leur localisation dans le sol et appartiennent à deux catégories éco-morphologiques : les 
endogés et les anéciques (Tableau 20). Tous les individus ont été collectés dans des sols agricoles et 
prairiaux du centre de Versailles-Grignon, à proximité ou dans l’essai dit de « La Cage ». Les animaux 
ont été placés dans des bacs « restaurant » contenant du sol de la parcelle où ils ont été prélevés en 
attendant le début de l’expérimentation. Les travaux ont portés à la fois sur les animaux adultes et 
juvéniles des espèces. Dans le but d’être synthétique dans ce rapport, seuls les résultats portant sur 
les adultes sont présentés. La production d’agrégats par A. chlorotica étant très faible et ne permettant 
pas d’en obtenir une quantité suffisante, cette espèce a été écartée des résultats. 
Tableau 20: Description des espèces lombriciennes étudiées (d’après (Bouché, 1972). 

 

Les tests de survie des individus nous ont obligés à écarter le Brunisol sous forêt car les individus y 
mourraient. Deux jours avant le début de l’expérimentation (J-2), les animaux sont extraits des bacs 
« restaurant », placés individuellement dans des boites de pétri, et mis à jeuner afin de vider leur tube 
digestif. La veille du début de l’expérimentation (J-1), les terres sont placées dans des boites 
plastiques et réhumectées à 60% de leur capacité de rétention en eau. Le délai de 24 heures avant la 
mise en exposition des vers de terre permet d’assurer la plupart des équilibres chimiques. 
L’expérimentation débute (J0) lorsque les animaux sont placés dans les boites plastiques 
(microcosmes) à 11 °C à l’obscurité et se termine a près 21 jours (J+21). Ce travail a nécessité la mise 
en place d’une chambre thermorégulée d’élevage et d’expérimentation de 6 m², dont la construction a 
été achevée en fin d’hiver 2011. 

Estimation de la production d’agrégats  

Après 7, 14 et 21 jours, les agrégats produits par les vers de terre ont été collectés dans les cosmes à 
l’aide d’une pince ou d’une spatule et concerne l’ensemble des turricules produits par les vers de terre 
dans la colonne de sol. Puis, les agrégats ont été laissés à sécher 48 heures à température ambiante 
et ensuite pesés pour obtenir la masse de turricule sèche. Les résultats sont exprimés en masse 
d’agrégat sèche par ver et par jour (g agrégat / ver / jr).  

Mesure de la stabilité de la structure des agrégats  

Au sein des agrégats poolés par espèces et par sol, 3 aliquots sont réalisés sur lesquels la mesure de 
la stabilité structurale est réalisée par la méthode développée par Le Bissonnais (1996). Cette 
méthode est réalisée sur des agrégats secs de 3-5 mm de diamètre auxquels a été appliqué l’un des 3 
traitements qui permettent de séparer les principaux mécanismes de désagrégation : une agitation 
dans l'eau après une réhumectation préalable dans l’éthanol qui simule la désagrégation mécanique 
sous l'effet des gouttes de pluie. Chaque traitement est répété trois fois pour chaque échantillon. La 
stabilité structurale est mesurée en calculant le Diamètre Moyen Pondéré (DMP exprimé en mm) des 
distributions de la taille des produits obtenus après chaque test de désagrégation. 
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Activités enzymatiques dans les agrégats 

Les activités phosphatase (PHOS), arylsulfatase (AryS), β-glucosidase (βGLU) et uréase (URE) sont 
mesurées avec une modification des protocoles respectifs de :Tabatabai (1970 ), Dick et al. (1996) 
Tabatabai and Bremner (1972) et Sinsabaugh et al. (2000). La mesure est effectuée sur microplaques 
96 puits (PS, Nunc, VWR) avec un lecteur Xénius (SAFAS, Monaco). Environ exactement 4 g de sol 
sont pesés (en triplicat) pour chaque échantillon, et 25 ml d’eau sont ajoutés avant agitation 10 min à 
250 rpm. Trois essais et un témoin sont réalisés pour chaque triplicat. 

Pour les activités PHOS, ARYLS et βGLU, 125 µL de suspension de sol sont incubés avec 25 µL de 
substrat : 4-nitrophénylphosphate (50 mM, 30 min à 37 °C pour la PHOS, Sigma) 4-nitrophénylsulfate 
(25 mM, 4 H à 37 °C pour l’ARYLS, Sigma) et le 4-ni trophényl glucopyranoside (50 mM, 1 H à 37 °C 
pour la βGLU, Sigma) ou sans substrat pour les témoins. La réaction est stoppée avec 25 µL de CaCl2 
0,5 M et 100 µL de Tris 0,1 M pH=  12 puis, 25 µL de substrats sont ajoutés dans les puits témoins. 

L’activité URE est quantifiée en mélangeant 50 µL de solution de sol avec 150 µL d’eau distillée et 40 
µL d’urée 0,4 M (pour les essais) ou 40 µL d’eau pour les témoins. La microplaque est incubée 3 H à 
25 °C. La révélation est réalisée par ajout de 40 µ L de salicylate d’ammonium et 40 µL de cyanurate 
d’ammonium (réactifs Hach). 

Les plaques sont centrifugées 5 minutes à 2000 rpm, et 200 µL de surnageants sont transférés dans 
une nouvelle plaque pour la lecture (405 nM pour PHOS, ARYLS et βGLU, ou 610 nm pour URE). La 
concentration de produit libéré est rapportée soit à une gamme de para-nitrophénol (Sigma) pour les 
activités PHOS, ARYLS et βGLU soit à une gamme de NH4Cl (Sigma) pour l’URE. 

Les activités enzymatiques du sol sont exprimées en mU (équivalent µmole de produit libéré par 
minute par gramme de sol sec). 

Mesure de la minéralisation du C dans les agrégats 

Etant donné la faible quantité d’agrégat disponible pour certains échantillons, la mesure de la 
minéralisation du carbone (dégagement de CO2) dans les sols et turricules étudiés, aussi appelé 
respiration basale, a été réalisée par une approche en micro-respirométrie, via la technique Microresp® 
(Campbell et al., 2003). Il s’agit d’une mesure reflétant l’activité microbienne de minéralisation de 
matière organique du sol.  

Brièvement, les échantillons de sols ou de turricules utilisés sont des aliquotes quartés à partir des 
préparations réalisées pour la mesure de stabilité structurale, et sont donc constitués de la classe 
d’agrégat 3,15 – 5 mm. Les échantillons conservés sec, sont mis à réhumecter à 100% de leur 
capacité de rétention en eau RE sur une table à sussion, puis distribués manuellement (12 réplicats 
analytiques) dans les micro-puits d’une plaque 96 puits profonde. Le poids de chaque échantillon 
(environ exactement 0,5 g masse sèche) est déterminé. Les microplaques sont ensuite scellées avec 
un couvercle en silicone, afin d’initier l’incubation conduite à 15°C à l’obscurité. A chaque temps de  
mesure (3j, 7j, 14j, 21j), les microplaques sont extraites de la pièce d’incubation, le couvercle est ôté et 
remplacé, pour la durée de la mesure, par une microplaque transparente remplie d’une solution 
gélifiée (2,5 mM HCO3, 150 mM KCl, 12,5 µg ml-1 de rouge crésol, 1% agar purifié) fixant le CO2 
dégagé, pour chaque puits. La fixation du CO2, induit une variation de pH de la solution gélifiée et donc 
un changement de couleur de l’indicateur coloré. Cela permet d’associer, grâce à une courbe de 
calibration préétablie, une quantité de CO2 dégagée à une variation de densité optique, qui elle est 
suivie par spectrophotométrie (lecture de la plaque avant et après incubation). La production de CO2 
est mesurée sur une période variable de 6h à 12h, selon le niveau d’activité des échantillons et 
exprimée en µg C-CO2 g sol-sec

-1 h-1. Une réserve sur l’interprétation des valeurs obtenues pour les sols 
carbonatés est émise, du fait d’interférences dues à la technique Microresp® mise en œuvre (Oren and 
Steinberger, 2008). 

Analyse des données 

Des tests non paramétriques ont été utilisés pour évaluer la probabilité de différences significatives 
entre les valeurs obtenues pour les agrégats du sol initial et ceux produits par les espèces 
lombriciennes individuellement (test de Wilcoxon) ou entre espèces lombriciennes (test de Kruskal-
Wallis). Tous les tests ont été réalisés au seuil de réjection α = 0,05. 
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C. Résultats et Discussion 

Estimation de la production d’agrégats 

La production d’agrégat (Figure 35) par les différentes espèces étudiées varie de 0,03 à 1,10 mg / 
individu / jr-1 (A. caliginosa sur CalCA et A. giardi sur BruPP, respectivement). Les productions 
moyennes pour un sol donné vont de 0,15 +/- 0,06 mg / individu / jr-1 (RedPP) à 0,45 +/-0,18 mg / 
individu / jr-1 (LuvCA). Il est notable de remarquer que les productions sont plus fortes sur les sols 
décarbonatés à pH plus faible (BruPP et LuvCA : 0,35-0,45 mg / individu / jr-1) que dans les autres sols 
(0,11-0,25 mg / individu / jr-1). Il est probable que les individus placés dans des sols décarbonatés 
consomment plus de substrat pour compenser leur besoins en Ca. Ces besoins dépendent des 
espèces (Lavelle and Spain, 2001) et sont liés à de multiples fonctions physiologiques telle l’immunité 
(Opper et al., 2010 ). 
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Figure 35: Production d'agrégats par cinq espèces lombriciennes sur 6 sols. Les codes des sols sont donnés 
dans le Tableau 18, les codes des espèces dans le Tableau 20. 

Mesure de la stabilité de la structure des agrégats  

Les résultats montrent que les agrégats produits par les cinq espèces lombriciennes sur le ColCA (sol 
sableux) et sur les sols de prairie (CalP, BruPP et RedPP) présentent une plus faible stabilité de leur 
structure que celle des sols initiaux (Tableau 21). Toutefois, sur les sols de grande culture LuvCA et 
RedCA, les espèces anéciques A. longa et L. terrestris augmentent la stabilité de la structure des 
agrégats, alors que la troisième espèce anécique, A. giardi la diminue. De la même façon, l’effet des 
des espèces endogées est opposée. A. icterica a un effet positif sur la stabilité de la structure des 
agrégats sur le sol RedCA et neutre sur le sol LuvCA alors que A. caliginosa augmente la stabilité des 
agrégats sur LuvCA et la diminue sur RedCA. D’une façon générale, A. giardi diminue la stabilité des 
agrégats quel que soit le sol sur lequel il est placé. 
Tableau 21: Valeurs de diamètre moyen pondéral des agrégats (en mm) produits par cinq espèces 
lombriciennes sur six sols et exposés à une désagrégation mécanique. Les codes des espèces sont donnés 
dans le Tableau 20 et les codes des sols dans le Tableau 18. 

Acal Aict Agia Alon Lter sol
CalP 2,87 2,63 2,96 3,04 3,01 3,32
BruPP 2,76 2,69 2,08 2,94 2,97
RedPP 3,08 2,43 1,93 2,77 2,62 3,28
RedCA 1,67 2,63 1,82 3,05 2,53 2,33
ColCA 0,82 0,44 0,54 0,92 0,58 1,23
LuvCA 0,67 0,55 0,49 0,68 0,70 0,57

 

Les résultats montrent que la stabilité structurale des agrégats est fortement influencée par les 
caractéristiques intiales des sols. Elle varie de valeurs très faibles sur le sol limoneux sous grande 
culture (DMP= 0,55-0,70) à des valeurs fortes sur sol calcaire sous pelouse naturelle (DMP=2,63-
3,32).  

La stabilité des agrégats produits par les vers de terre est soit inférieure (dans la plupart des cas), 
égale (par exemple A. icterica sur LuvCA) ou supérieure (par exemple A. longa ou L. terrestris sur 
LuvCA) à celle des sols non exposés aux vers de terre. De nombreuses études ont montré comment 
les lombriciens participent à l’agrégation des sols. Notre étude conforte ce constat car les effets sont 
complexes et dépendent du type de sols (Haynes and Fraser, 1998), des espèces (Blanchart et al., 
1997; Decaëns et al., 2001; Marashi and Scullion, 2003; Zhang and Schrader, 1993) ou de l’âge des 
turricules (Marinissen and Dexter, 1990; Tomlin et al., 1995). Dans des sols similaires au LuvCA, 



TRACES  30/01/2014 

  77 

(Schrader and Zhang, 1997) observent que A. caliginosa diminue la proportion d’agrégats stable à 
l’eau. De manière opposée, (Haynes and Fraser, 1998) ont montré qu’ajouter des résidus de plante au 
substrat augmente la stabilité des agrégats produits par cette espèce. Dans une revue, (Martin and 
Marinissen, 1993) décrivent le rôle important des lombriciens dans la production d’agents de liaison 
responsables de la formation de macro-agrégats stable. De plus, (Pulleman et al., 2005) ont montré 
l’importance de l’usage des sols sur l’arrangement structural des particules minérales et organiques 
dans les agrégats produits par les lombriciens dans des sols arables, comparés à des sols de prairie. 
Cela conforte les résultats obtenus dans notre étude sur les Reductisols sous culture et prairie.  

Les vers diffèrent dans la magnitude de leurs effets sur la stabilité de la structure des agrégats 
produits, ayant une activité dé-structurante, nulle ou positive. Par exemple, l’effet de A. giardi et des 
deux autres espèces anéciques sont contradictoires sur le sol limoneux sous grande culture. Ainsi, 
cela conforte le fait que les catégories éco-morphologiques ne peuvent pas être utilisées comme proxy 
pour établir des groupes fonctionnels d’effet sur la stabilité des agrégats produits (Hedde et al., 2013). 

Activités enzymatiques dans les agrégats 

Peu de différences significatives ont été mises en évidence entre les activités mesurées sur les 
agrégats produits sur un même sol par différentes espèces de ver de terre (Tableau 22). 

Tableau 22: activités enzymatiques phosphatase, glucosidase, uréase, arylsulfatase dans les agrégats produits 
par cinq espèces de vers de terre sur six sols. Les lettres différentes indiquent des différences significatives 
entre espèces. Les astérisques indiquent des différences significatives avec le sol initial. * p < 0,05 ; ** p < 0,01 ; 
*** p < 0,001. ;

Usage Sol Espèce

Pelouse Calcisol A. caliginosa 34,8 (3.5) a ** 35.1 (1.3) a ** 0 (0) a *** 9.2 (0.8) a ***
A. icterica 38,2 (8.1) a * 30.8 (2.2) a ** 0 (0) a *** 4.9 (0.2) a ***
A. giardi 23,8 (1.3) a ** 23.2 (1.4) a *** 0 (0) a *** 6.3 (0.7) a ***
A. longa 34 (3.8) a ** 31 (1.4) a *** 0 (0) a *** 4.7 (0.2) a ***
L. terrestris
soil 63 (5.2) 45.6 (1.4) 64.7 (5.1) 38 (2.2)

Brunisol A. caliginosa 64 (1.8) a ** 23.2 (1.6) a ns 0 (0) a *** 27.2 (1) a ***
A. icterica 29,6 (6.2) a *** 9.3 (1.5) a * 0 (0) a *** 10.8 (1.3) a ***
A. giardi 35,2 (1.9) a ** 10.6 (1.7) a * 0 (0) a *** 9.3 (0.8) a ***
A. longa 29,8 (4.2) a *** 7.8 (0.4) a * 0 (0) a *** 9.1 (0.7) a ***
L. terrestris 33,2 (10.7) a ** 10.5 (1) a * 0 (0) a *** 10.7 (0.9) a ***
soil 81 (5.4) 27.8 (5.3) 22.9 (4.1) 54.5 (1.4)

Reductisol A. caliginosa 53,6 (5.5) a ** 24.2 (1.2) a ** 0 (0) a *** 17.5 (1.2) a ***
A. icterica 35,8 (2.1) a *** 20.4 (2.2) a *** 0 (0) a *** 25 (2.4) a ***
A. giardi 32,4 (2.8) a *** 17.6 (0.5) a ** 0 (0) a *** 13.8 (1.2) a ***
A. longa 43,2 (3) a ** 21 (1.7) a ** 0 (0) a *** 30 (1.5) a ***
L. terrestris 46,8 (0.7) a *** 28.4 (1.3) a * 0 (0) a *** 12.4 (0.6) a ***
soil 86,6 (1) 38.8 (2.8) 65 (2.7) 74.6 (0.6)

Colluviosol A. caliginosa 19,8 (3.6) a * 25.9 (0.8) a ns 40.7 (6.2) a ** 4.2 (0.6) a *
A. icterica 14,2 (0.5) a ** 18.8 (1.4) a ns 30.9 (4.3) a *** 3.5 (0.2) a *
A. giardi 16,6 (0.5) a ** 23.4 (0.4) a ns 22.4 (13) a ** 2.5 (0.2) a *
A. longa 18,5 (3.4) a * 21.5 (1.8) a ns 29.5 (2.8) a *** 3.3 (0.2) a *
L. terrestris 16,2 (2.5) a ** 22.3 (0.7) a ns 20.5 (24) a * 2.8 (0.2) a *
soil 30 (1.2) 27.8 (4.6) 77.7 (3.4) 6.6 (1.1)

Luvisol A. caliginosa 15,9 (1.6) a ns 10.5 (0.8) a ** 5.8 (1.7) a ns 3.3 (0.4) a **
A. icterica 18,8 (3.5) a ns 10.5 (0.6) a ** 7.9 (7.4) a ns 3.6 (0.4) a *
A. giardi 8,7 (1) a ** 7.6 (0.6) a *** 9.9 (10.9) a ns 2.8 (0.2) a ***
A. longa 18,5 (5) a ns 10.1 (0.6) a ** 0 (0) a * 3.2 (0.3) a *
L. terrestris 11,1 (2.1) a * 9.8 (0.3) a ** 8.8 (9.7) a ns 3 (0.7) a *
soil 19,5 (0.2) 13 (0.4) 5.4 (1.2) 5.4 (0.1)

Reductisol A. caliginosa 24 (0.9) a * 19 (0.9) a ns 0 (0) a *** 16.2 (0.4) a **
A. icterica 32,9 (2.8) a ns 22.7 (1.6) a ns 0 (0) a *** 8.4 (0.4) a ***
A. giardi 19,8 (0.7) a * 12.9 (0.5) a ** 0 (0) a *** 5.6 (0.3) a ***
A. longa 26,7 (1.9) a * 19.9 (1.1) a ns 0 (0) a *** 18 (0.7) a **
L. terrestris 29,2 (11.2) a ns 20.3 (1.4) a ns 0 (0) a *** 5.7 (1) a ***
soil 36,2 (4) 21 (1.4) 61 (3.1) 26.8 (1.4)

phosphatase glucosidase urease arysulfatase

Prairie 
permanente

(mU g soil dw-1)

Culture 
annuelle

Toutes les activités enzymatiques sont diminuées dans les agrégats produits sur des sols de prairie ou 
de pelouse comparés aux valeurs dans les sols non exposés aux lombriciens. Dans le cas de l’uréase, 
l’activité est nulle dans ces agrégats. Sur Colluviosol sous culture annuelle, l’activité glucosidase n’est 
pas significativement modifiée, et toutes les autres activités diminuées. Sur Luvisol, des différences 
d’activités apparaissent entre les agrégats produits par différentes espèces. Par exemple, seuls les 
agrégats produits par A. giardi et L. terrestris ont une activité glucosidase diminuée par rapport au sol 
initial. De la même manière, seule l’activité uréase dans les agrégats produits par A. longa est nulle. 
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Concernant les agrégats produits par les vers de terre sur le Réductisol sous culture annuelle, l’activité 
uréase est nulle. Les activités phosphatase et glucosidase sont significativement diminuées dans les 
agrégats produits par A. giardi, ainsi que l’activité phosphatase dans les agrégats produits par A. 
caliginosa et A. longa. 

Mesure de la minéralisation du C dans les agrégats 

La minéralisation spécifique du C dans les agrégats produits par les vers de terre, en comparaison des 
agrégats des sols initiaux est contrastée, des inhibitions, des effets neutres et des augmentations sont 
enregistrées (Tableau 23). Les minéralisations spécifiques les plus faibles sont mesurées dans les 
agrégats des sols cultivés (LuvCA, RedCA et ColCA), les plus fortes sur le sol prairial RedPP. L’effet 
des espèces lombriciennes est contrasté, la tendance globale est toutefois à une limitation de la 
minéralisation (ColCA et RedPP, lors de la majorité des temps de mesure) ou neutre (CalP). Bien que 
l’effet puisse être identique pour un sol à une période de mesure (par exemple J3 pour LuvCA et J3, 
J7 et J21 pour RedPP), il existe de nombreuses différences aux effets des 5 espèces. Ainsi, sur 
BruPP à J3, A. giardi diminue la minéralisation spécifique (-24%) alors qu’elle est augmentée dans les 
agrégats produits par les quatre autres espèces (+46% à + 217%). 

Après 3 jours d’incubation, la minéralisation spécifique dans les agrégats produits par les vers de terre 
est significativement plus faible que dans les sols initiaux, à l’exception des agrégats produits sur CalP 
(valeurs non différentes) et sur BruPP (minéralisation spécifique plus importante). Sur LuvCA après 14 
jours d’incubation, la minéralisation spécifique est diminuée (A. icterica), non modifiée (A. longa) ou 
augmentée (A. caliginosa, A. giardi et L. terrestris) dans les agrégats  
Tableau 23: minéralisation du C dans les agrégats produits par 5 espèces de vers de terre exposés à 6 sols 
exprimée en mg C-CO2 g

-1
Corg sol min-1. Les codes des espèces sont donnés dans le Tableau 20 et les codes des 

sols dans le Tableau 18. 

espèces
incubation 

(jours) LuvCA RedCA ColCA RedPP BruPP CalP
Acal 3 0,08 ** 0,11 *** 0,36 ns 2,57 *** 0,87 *** 0,34 ns
Agia 3 0,11 *** 0,26 ns 0,21 * 1,33 *** 0,22 ** 0,23 ns
Aict 3 0,10 ** 0,25 ns 0,11 *** 1,23 *** 0,88 *** 0,23 ns
Alon 3 0,09 ** 0,26 ns 0,12 *** 1,39 *** 0,42 ** 0,25 ns
Lter 3 0,08 ** 0,18 * 0,23 ns 0,66 *** 1,07 *** 0,24 ns
sol 3 0,23 0,34 0,43 5,68 0,29 0,32
Acal 7 0,12 * 0,15 ns 0,12 * 0,24 *** 0,32 ns 0,27 ns
Agia 7 0,15 ** 0,14 * 0,14 * 0,30 *** 0,16 * 0,23 ns
Aict 7 0,07 * 0,16 ns 0,14 * 0,68 *** 0,24 ns 0,22 ns
Alon 7 0,08 ns 0,22 ns 0,15 ns 0,50 *** 0,24 ns 0,28 ns
Lter 7 0,12 ns 0,14 ** 0,14 * 0,26 *** 0,36 ns 0,22 ns
sol 7 0,10 0,23 0,24 1,34 0,43 0,30
Acal 14 0,09 *** 0,15 ns 0,07 *** 0,13 ns 0,15 ns 0,18 ns
Agia 14 0,09 *** 0,15 ns 0,11 * 0,13 ns 0,10 *** 0,24 ns
Aict 14 0,04 *** 0,16 ns 0,10 * 0,15 ns 0,16 ns 0,12 *
Alon 14 0,05 ns 0,25 *** 0,07 *** 0,13 ns 0,14 ns 0,14 *
Lter 14 0,06 * 0,14 ns 0,11 * 0,17 ns 0,20 ns 0,18 ns
sol 14 0,05 0,16 0,21 0,15 0,22 0,21
Acal 21 0,09 *** 0,12 0,045 * 0,15 *** 0,10 *** 0,18 ns
Agia 21 0,06 *** 0,14 ** 0,050 ns 0,19 *** 0,07 *** 0,18 ns
Aict 21 0,04 ns 0,12 0,048 ns 0,32 *** 0,07 ** 0,16 **
Alon 21 0,04 ns 0,18 *** 0,045 *** 0,29 *** 0,06 ns 0,21 ns
Lter 21 0,06 * 0,13 * 0,053 ns 0,38 ** 0,11 *** 0,15 **
sol 21 0,04 0,11 0,058 0,73 0,05 0,26  

L’effet des vers de terre sur la minéralisation du C a été l’objet de nombreuses publications, les 
lombriciens étant reconnus comme des régulateurs de l’activité des micro-organismes édaphiques, 
avec des impacts différents en fonction de l’espèce, du substrat ou des conditions d’incubation 
(Amador et al., 2005 ; Binet et al., 1998 ; Hendriksen, 1997 ; Marhan and Scheu, 2005; Pati and Sahu, 
2004 ). Les très fortes émissions de CO² du sol ou des turricules peuvent sembler surprenant de prime 
abord.  Ces résultats sont dans la même gamme de valeur que ceux trouvés par Hedde et al. (2207) 
et sont dû au fait que les mesures sont faites uniquement dans les turricules.  

Les effets des vers de terre sur la minéralisation du C peuvent être (i) direct par la stimulation de la 
décomposition via la fragmentation et l’incorporation des MOS dans les agrégats et (ii) indirectement 
en mélangeant les particules et stimulant l’activité microbiologique dans leur tube digestif et dans les 
turricules. Les vers de terre ont globalement un effet neutre ou de protection de la MOS, la 
minéralisation étant plus faible que dans les sols initiaux. Mais il apparaît aussi que la minéralisation 
puisse être augmentée, notamment sur les sols arables LuvCA et RedCA ainsi que sur le sol prairial 
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BruPP. Cela peut être expliqué par la qualité et/ou la localisation des MOS (Bossuyt et al., 2006 ; 
Degryze et al., 2004). Les différences dans le turnover du C (mineralisation vs stabilization) en 
presence de vers de terre peuvent être liés à des taux de décomposition rapides associés au agrégats 
formé de MO fraîche non protégée vs de la MO stabilisée depuis longtemps dans des micro-agrégats 
stables (Bossuyt et al., 2004). 

Scheu et al. (2002) postulent que les espèces endogées ont généralement des effets délétères sur les 
populations microbiennes et tendent à réduire la respiration du sol ingéré. Ce constat n’est pas vérifié 
ici car (i) la minéralisation du C est un processus dynamique dans les agrégats crées par les 
lombriciens et (ii) les différences entre espèces ne peuvent pas être expliquées par l’appartenance aux 
deux catégories éco-morphologiques. Par exemple, les effets d’A. caliginosa (espèce endogée) et d’A. 
giardi et de L. terrestris (espèces anéciques) sont très similaires sur LuvCA et RedPP. Un résultat 
similaire a déjà été observé entre A. icterica et L. terrestris (Bernier, 1998) et entre cinq espèces de 
vers de terre sur un sol (Luvisol) sous trois usages différents(Hedde et al., 2013). 
 

D. Conclusion 
 

En ce qui concerne les traits d’effets , la réponse des espèces de vers de terre semble 
globalement dépendante du type de sol et du type de  couvert végétal . Cette idiosyncrasie ne 
permet pas de faire, en l’état actuel de nos connaissances, des généricités sur l’effet des vers de terre 
sur le fonctionnement du sol. Notre hypothèse de départ selon laquellle il serait possible d’établir des 
groupes fonctionnels d’effet des espèces lombriciennes n’est donc pas vérifié. La réalité semble 
beaucoup plus complexe. En effet :  
- La production de turricules est fonction du type de sol, du couvert végétale et du type d’espèce. Une 
production de turricule plus forte est observé seulement dans le cas des sols décarbonatés. 
- L’idée reçue selon laquelle  les vers de terre, en agrégeant le sol, augment sa stabilité structurelle 
n’est pas toujours vérifiée ici. Dans notre cas, la réponse est fonction du type de sol et du type de vers 
de terre. La stabilité structurelle des turricules est plus faible que celle du sol dans les sols sableux et 
sous prairie quelque soit le type de sol. Cependant sous grandes cultures, la stabilité structurelle des 
turricules est plus forte que celle du sol.  
- Dans les prairies et pelouses, quelque soit le type de sol, il y a moins d’activité enzymatique et plus 
de substrat disponible, ce qui signifie qu’il y a assez à manger pour les vers de terre, lesquels n’ont 
donc pas besoin de modifier les activités enzymatiques. Cependant dans les cultures annuelles, en 
fonction du type de sol, ce sont différents substrats et différents cycles biogéochimiques qui sont 
bloqués.  
- Sous pelouse, globalement il n’y a pas d’effet des vers de terre sur la minéralisation du carbone. 
Cependant les patrons de réponse de minéralisation du carbone sont dépendants du type de sol et du 
type de vers de terre.  
- Les turricules de vers de terre sont des puits ou des sources de carbone dans les sols en fonction de 
l’âge du turricules, cependant globalement les vers de terre tendent à limiter la minéralisation du 
carbone. 

En terme de gestion, il semble que l’on puisse dire que dans les prairies et pelouses, quelque soit le 
type de sol, il n’est pas besoin d’apporter de la m atière organique pour favoriser le 
développement des populations de vers de terre . Cependant, étant donnée la spécificité des 
réponses, il est encore trop tôt pour recommander des pratiques de gestion permettant d’améliorer tel 
ou tel cycle biogéochimique, ceux-ci semblant plus dépendant du type de sol que du couvert de culture 
annuelle. Ainsi, les groupes écologiques de vers de terre ne semblen t pas être indicateur de la 
stabilité structurelle du sol ou du niveau de minér alisation dans les sols . Le lien entre traits 
d’effet et traits de réponse semble plus complexe que de prime abord. Les effets de vers de terre sur 
le fonctionnement du sol ne se rattachent ni à un groupe écologique, ni à un type de sol, ni a un type 
de couvert végétale. En l’état de nos connaissances il est encore trop tôt pour établir des généricités 
sur l’effet des vers de terre sur les propriétés des sols.  
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3 QUESTION 3 – MODELISATION 

3.1  Réponse des communautés de collemboles à la dy namique du 
paysage: une modélisation multi agent à l’échelle d e la population 

Nous avons développé un modèle informatique simulant la réponse de la faune du sol à la dynamique 
d’un paysage à partir des mécanismes supposés structurer la réponse des assemblages d’espèces de 
collemboles. Il s’agit de mieux comprendre la distribution de ces espèces en partant de leurs 
préférences pour un type d’habitat (milieu forestier vs. agricole) et de leurs aptitudes à la dispersion. 
Les collemboles présentent toute une gamme d’aptitudes à la mobilité, depuis des espèces de grande 
taille, avec des organes sensoriels et locomoteurs développés, jusqu’à des espèces petites, sans 
appendice sauteur (furca) et sans organes visuels ou ocelles (Hopkin, 1997). Ils présentent aussi une 
large gamme de spécialisation d’habitat, de strictement forestières à strictement prairiales en passant 
par des espèces plus ou moins indifférentes à l’usage du sol (Ponge, 1993). Certains de nos travaux 
aboutissent à l’hypothèse qu’une dynamique récente de la mosaïque paysagère liée à la discontinuité 
de l’état d’habitat agricole ou forestier (i.e. par exemple la conversion d’un patch de foret en parcelle 
agricole ou vis et versa) a une influence négative sur la diversité locale, et ce d’autant plus que les 
assemblages sont composés d’espèces spécialistes et/ou d’espèces à dispersion lente (Ponge et al., 
2006 ; Heiniger et al., 2014). L’un des objectifs de ce modèle sera de tester cette hypothèse.  

A. Matériel et méthodes 

Après une introduction à la modélisation par système multi-agents (SMA), la conception du modèle est 
décrite. Il a été conçu pour représenter la réponse de la biodiversité des collemboles à la dynamique 
du paysage de la façon la plus réaliste possible. Les valeurs des paramètres sont issues de nos 
données, de tel sorte que le modèle reproduise les tendances observées (modélisation orientée-
pattern; Grimm et al., 2005 ; Grimm et Railsback, 2012 ; Railsback et Grimm, 2012). La qualité du 
modèle, c.à.d. sa capacité à faire des prédictions valides, est en cours de test, ce qui nous permettra 
ensuite d’analyser la réponse du modèle à différents scénarios de dynamique paysagère. Ici, nous 
présentons la conception et le paramétrage du modèle. 

Système multi-agents 

Les SMA sont issus de la recherche en intelligence artificielle distribuée (Ferber, 1995) et sont décrits 
selon le protocole ODD (Overview, Design concepts, Details ; Grimm et al., 2006, 2010). Ils permettent 
de construire des modèles complexes à partir d’un ensemble d’entités relativement autonomes 
appelées agents. Un SMA contient les éléments suivants : un environnement, un ensemble d’objets, 
un ensemble d’agents, un ensemble de relations et un ensemble d’opérations. Les objets sont passifs 
et localisés.  Les agents sont les entités actives du système. Les relations permettent d’unir les 
différents objets et agents. Les opérations permettent aux agents de percevoir et, éventuellement, de 
modifier les objets et/ou les agents. Cette approche permet de représenter explicitement un 
environnement et l’ensemble des entités qui s’y développent. Ces entités sont autonomes, possédant 
des caractéristiques propres, capables de percevoir leur environnement et d’interagir avec lui. 
L’utilisation du paradigme agent permet de modéliser des systèmes dynamiques en imitant la structure 
et le fonctionnement d’un système. La modélisation par SMA permet aussi de représenter 
explicitement le territoire et les dynamiques qui s’y opèrent. Elle s’implémente au sein d’un programme 
informatique (le simulateur). Nous avons choisi la plate-forme Gama (version 1.6) qui permet de 
coupler la modélisation et la simulation orientée-agent à un système d’information géographique (SIG) 
en facilitant l’intégration des données spatiales.  

Théoriquement, cette approche permet de représenter les individus (ici des collemboles) et les 
groupes d’individus (ici des populations) par des entités autonomes. Lesquels évoluent dans un 
espace (l’environnement) virtuel représentatif du territoire étudié. Cet espace est représenté par une 
mosaïque de parcelles correspondant à différents usage du sol et leur dynamique. Les agents 
perçoivent ce monde virtuel de manière individuelle (chacun dispose de sa propre vision du monde) et 
limitée (chacun n’a qu’une vision partielle du monde). En fonction de sa perception, chaque individu 
peut réaliser des actions sur et dans son environnement (déplacement, dynamique de population, 
modification de l’espace, interaction,…). Le paradigme agent permet une représentation explicite de 
l’espace (le territoire) et des individus qui y vivent. Il est donc possible à partir de données de terrain et 
d’expertise, de concevoir un modèle. La gageure est qu’il soit réaliste mais suffisamment simple. La 
règle d’or en modélisation-simulation des systèmes complexes est la parcimonie. Nous avons donc 
introduit le moins possible d’hypothèses pour représenter les processus sous-jacents aux patterns que 
nous souhaitons modéliser. Un modèle trop complexe, avec de trop nombreuses hypothèses, est 
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difficile à calibrer, valider et appréhender, si bien que la confiance que nous pouvons lui accordé s’en 
voit amoindrie. 

Démarche de modélisation  

- Elaboration de scénarios. Pour mesurer l’impact de la dynamique du paysage sur la biodiversité du 
sol, nous avons développé plusieurs scénarios : (i) la dynamique réelle du paysage sur les 60 
dernières années et différentes dynamiques de déforestation (ii) ou de reforestation (iii) de ce même 
paysage. 

- Construction du modèle. Pour modéliser la dynamique de la biodiversité, nous avons pris en compte 
le nombre, l’abondance et la distribution spatiale des espèces. Les dynamiques de colonisation 
peuvent se modéliser au niveau individuel, c.à.d. en représentant chaque collembole, soit un individu 
autonome capable de migrer, de se développer, de se reproduire, et de mourir. Cependant, nous 
manquons d’informations sur le comportement individuel des collemboles, et la puissance de calcul 
des machines utilisées pour implémenter le modèle ne nous permet pas de modéliser tous les 
collemboles du système de façon explicite, car leur abondance sur 1 km² est bien trop importante. 
Ainsi, par souci de parcimonie, d’intelligibilité et pour limiter les coûts de calcul, nous avons choisi de 
modéliser au niveau de la population. Dans notre modèle, les individus n’effectuent aucun 
déplacement et les agents représentent les populations de collemboles dans une parcelle donnée. Ils 
servent à regrouper et à mettre à disposition un ensemble de paramètres tels que l’abondance des 
individus, la surface totale et la capacité de support de la parcelle associée. Chaque agent représente 
un ensemble de collemboles c.à.d. une population spatialement définie par une position géographique 
(un lieu de vie, une parcelle), une démographie (dynamique de population) et des caractéristiques 
(profil d’espèce basé sur la préférence d’habitat et la mobilité). Le SMA permet de représenter le 
paysage et sa dynamique de façon explicite. Chaque parcelle du paysage se distingue selon ses 
attributs (i.e. usages du sol), lesquels peuvent changer au cours du temps. Trois usages du sol sont 
représentés : milieu forestier, milieu agricole et surface hostile (route, maison, chemin, ruisseau). Une 
espèce pourra établir des populations dans les parcelles dont l’usage du sol correspond à sa 
préférence d’habitat. Sa dispersion dépendra de son seuil de tolérance à la densité (i.e. dispersion 
densité dépendante) et de la nature des parcelles environnant celle d’où les individus dispersent. Le 
modèle permet donc de suivre le nombre d’individus de chaque espèce dans chaque parcelle. 

- Validation et simulations. Cette étape consiste à valider le modèle en le confrontant aux données de 
terrain, puis à réaliser les simulations correspondant aux scénarios. La phase de validation consiste à 
explorer le comportement du modèle (i.e. sensibilité aux paramètres) tandis que la phase de 
simulation permet d’explorer les réponses du modèle. 

Dynamique de population  

Le modèle de dynamique de population utilisé ici provient de l’étude sur le long-terme de la dynamique 
d’une communauté de collemboles effectuée au Japon par Takeda (1987). Celui-ci observe une 
démographie de type logistique, calibrée sur 12 mois. Nous appliquons donc une dynamique de 
population de croissance logistique en temps discrets à chaque population : )/1(/ KNrNdtdN −= , 

avec N l’abondance des individus au temps t, r le taux de croissance et K la capacité limite de charge 
de la parcelle. Le taux de croissance varie entre 0 et 1. La capacité limite de charge définit 
l’abondance totale en individus, toutes espèces confondues, qu’une parcelle d’un milieu donné (i.e. 
forestier ou agricole) peut contenir.  

Le modèle prend en compte les interactions entre espèces en modulant l’abondance d’une espèce par 
l’abondance des autres espèces présentes dans la parcelle. Pour intégrer, le modèle logistique 

devient : ))(1(/ ,,,,, autres hjjiijijiiji Krdt /NNNN
n

1i
∑

=
+−= α , avec Ni,j l’effectif de l’espèce i 

dans la parcelle j, ri la croissance de l’espèce i, Ki,h.la capacité de charge de la parcelle j du milieu h et 
αi l’indice de compétitivité de l’espèce i. L’indice α prend en compte l’effet de la compétition, plus il est 
bas, plus l’espèce est dominante. 

Dispersion  

Comme une parcelle peut présenter un comportement (i.e. une dynamique) qui lui est propre, les 
évènements de dispersion sont appliqués au niveau de la parcelle. La dispersion se fait entre une 
parcelle de départ et une parcelle d’arrivée, adjacente. Nos résultats (Auclerc et al., 2009) suggèrent 
que le niveau des ressources alimentaires est un stimulus important dans le déclenchement de la 
dispersion. La compétition pour les ressources disponibles peut pousser certains individus à quitter la 
population (Bengtsson et al., 1994). Dans notre modèle la dispersion est densité dépendante. Lorsque 
qu’elle a lieu entre deux parcelles d’habitat différent, selon la préférence d’habitat de l’espèce, un taux 
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de surmortalité s’ajoute à la dispersion. Les surfaces artificielles (routes, habitations) et les cours 
d’eau, sont considérées comme des barrières infranchissables, rendant impossible la dispersion, ce 
qui se traduit par la mort de l’ensemble des individus ayant diffusé dans ces milieux. Pour le moment, 
les phénomènes de dispersion passive, agissant sur de plus grandes distances, ne sont pas pris en 
compte dans le modèle.  

La dispersion est modélisée à partir de la dynamique de population (Figure 36) et de la capacité limite 
de charge du milieu, en définissant un seuil de diffusion (SD) et un taux de diffusion. Le seuil de 
diffusion fixe le pourcentage de la capacité limite de charge (K) à partir duquel les individus d’une 
espèce commencent à disperser. Le taux de diffusion définit le pourcentage d’individus qui vont 
disperser. Un taux de mortalité des populations lors de la dispersion fixe la mortalité des individus 
arrivant dans le milieu où ils dispersent. Dans la parcelle de départ, une espèce avec un seuil de 
diffusion bas sera une espèce mobile (très densité-dépendante) tandis qu’une espèce avec un seul de 
diffusion haut sera une espèce peu mobile (faiblement densité-dépendante). Par exemple, si l’espèce 
a présente un SDa de 0,8 et l’espèce b un SDb de 0,3, l’espèce a dispersera lorsqu’il y aura 80% des 
individus (toutes espèces confondues) présents dans la parcelle, tandis que l’espèce b commencera à 
disperser dès qu’il y en aura 30%. L’espèce b commencera donc à disperser avant l’espèce a, elle est 
donc plus mobile. Par ailleurs, à même seuil de diffusion, une espèce avec un taux de diffusion élevé 
dispersera en plus grand nombre qu’une espèce avec un taux de diffusion bas, ce taux définissant le 
nombre d’individus de la population qui vont aller disperser. 

 
Figure 36 : Dynamique de population avec K : capacité limite de charge de la parcelle, SD : seuil de diffusion. 

Le temps de résidence dans la parcelle d’arrivée est défini par un seuil de diffusion dans cette 
parcelle. Par exemple, pour une espèce agricole, si le seuil de diffusion dans le milieu forestier est de 
0, alors l’espèce diffuse immédiatement d’une parcelle agricole à une autre parcelle agricole 
adjacente, son temps de résidence dans la parcelle forestière qu’elle traverse au cours de sa 
dispersion étant réduit à un seul pas de temps. Par contre, lorsque ce seuil est de 1, l’espèce agricole 
n’atteindra jamais une parcelle agricole si celle-ci est séparée par une parcelle forestière, car l’espèce 
va alors y rester. Ainsi, dans la parcelle d’arrivée, plus SD augmente, moins l’espèce est mobile. 

Profils d’espèces  

Les paramètres de dynamique de population et d’aptitude à la dispersion sont définis par l’utilisateur, 
ce qui permet de décrire le comportement d’une espèce par rapport à sa préférence d’habitat.  

En fonction de la dynamique de population dans chacun des milieux, différents types d’espèces 
peuvent être modélisés : (1) espèce strictement forestière quand la mortalité est de 100% dans le 
milieu agricole (Fs1 à Fs5, Tableau 24) ; (2) espèce préférentiellement forestière quand la mortalité est 
élevée (par exemple >70% mais <100%) dans le milieu agricole (Fp1 à Fps4, Tableau 24) ; (3) espèce 
strictement agricole quand la mortalité est de 100% dans le milieu forestier (As1 à As5, Tableau 24) ; 
(4) espèce préférentiellement agricole quand la mortalité est élevée (par exemple >70% mais <100%) 
dans le milieu forestier (Ap1 à Ap45, Tableau 24) ; (5) espèce généraliste quand la mortalité est faible 
(par exemple <30%) quel que soit le milieu (agricole ou forestier) (G1 à G5, Tableau 24). Ceci dit, les 
seuils donnés ici pour définir l’aspect préférentiel d’une espèce pour un habitat sont arbitraires. En 
réalité il existe toute une gamme de possibles définissant in fine la gamme de spécialisation des 
espèces, spécialisation qui varie donc, pour un habitat donné, d’espèces strictement agricoles ou 
forestières à des espèces dites généralistes. 

Le profil d’une espèce dépend à la fois de sa croissance dans le milieu préférentiel et dans le milieu où 
elle disperse. Par exemple, pour une espèce agricole, si le taux de natalité est de 0,3 et la mortalité de 
0,05 alors, à chaque pas de temps, il y aura 30% d’individus en plus dans le milieu agricole suivis de 
5% de mortalité. Pour qu’une espèce soit dite agricole, il faut que sa mortalité dans le milieu agricole 
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ne soit pas supérieure à sa natalité et que lorsqu’elle disperse dans le milieu forestier, la natalité y soit 
très faible voire nulle et la mortalité forte (et bien supérieure à celle dans le milieu agricole). Si le taux 
de natalité dans le milieu forestier est nul et/ou si la mortalité est de 100%, l’espèce sera strictement 
agricole (ex. As6, Tableau 24) tandis que si la natalité est faible et/ou la mortalité très forte, mais 
inférieure à 100%, alors l’espèce sera préférentiellement agricole car pouvant aussi se maintenir à un 
faible effectif dans le milieu forestier. Par ailleurs, une espèce agricole présente toujours une 
croissance dans le milieu agricole supérieure à celle du milieu forestier. Si ces taux sont proches, alors 
l’espèce est dite généraliste.  
Tableau 24 : Exemple de définition des paramètres de profil d’espèce, As : espèces spécialistes du milieu 
agricole, Ap : espèces préférentielles du milieu agricole, Fs : espèces spécialistes du milieu forestier, 
Fp : espèces préférentielles du milieu forestier et G : espèces généralistes.  
 Dynamique de population Diffusion 

natalité mortalité seuil taux 
 milieu agricole forestier agricole forestier agricole forestier agricole forestier 

P
ro

fil
 d

’e
sp

èc
e

 

As 

As1 0.3 0 0.05 1 0.3 0 0.5 0.8 
As2 0.5 0.05 0.05 1 0.7 0.8 0.2 0..8 
As3 0.3 0.05 0.1 1 0.3 0.2 0.5 0.8 
As4 0.5 0.1 0.1 1 0.7 1 0.2 0.8 
As 5 0.7 0.1 0.1 1 0.3 0 0.5 0.8 
As 6 0.3 0 0.05 0.7 0.7 0 0.2 0.3 

Ap 

Ap1 0.5 0.05 0.05 0.7 0.3 0.8 0.5 0.3 
Ap2 0.3 0.05 0.1 0.7 0.7 0.2 0.2 0.3 
Ap3 0.5 0.1 0.1 0.7 0.3 1 0.5 0.3 
Ap4 0.7 0.1 0.1 0.7 0.7 0.2 0.2 0.3 

Fs 

Fs1 0 0.3 1 0.05 0 0.3 0.8 0.5 
Fs2 0.05 0.5 1 0.05 0.8 0.7 0..8 0.2 
Fs3 0.05 0.3 1 0.1 0.2 0.3 0.8 0.5 
Fs4 0.1 0.5 1 0.1 1 0.7 0.8 0.2 
Fs5 0.1 0.7 1 0.1 0 0.3 0.8 0.5 
Fs6 0 0.3 0.7 0.05 0 0.7 0.3 0.2 

Fp 

Fp1 0.05 0.5 0.7 0.05 0.8 0.3 0.3 0.5 
Fp2 0.05 0.3 0.7 0.1 0.2 0.7 0.3 0.2 
Fp3 0.1 0.5 0.7 0.1 1 0.3 0.3 0.5 
Fp4 0.1 0.7 0.7 0.1 0.2 0.7 0.3 0.2 

G 

G1 0.6 0.4 0.05 0.3 0.3 0.3 0.9 0.9 
G2 0.5 0.3 0 0.3 0.3 0.3 0.9 0.9 
G3 0.5 0.5 0.05 0.05 0.3 0.3 0.9 0.9 
G4 0.4 0.6 0.3 0.05 0.3 0.3 0.9 0.9 
G5 0.3 0.5 0.3 0 0.3 0.3 0.9 0.9 

Capacité limite de charge par milieu  

La capacité limite de charge par parcelle est calculée au prorata de la surface des parcelles à partir de 
la quantité maximale de collemboles par m² que l’on peut trouver dans un milieu donné. Dans le 
Morvan, en milieu forestier nous trouvons en moyenne 12 (± 4) espèces pour une densité totale de 
215 800 (± 162 000) individus par m², tandis qu’en milieu agricole nous trouvons en moyenne 10 (± 4) 
espèces pour une densité totale de 185 800 (± 128 400) individus par m² (données de Ponge et al., 
2003). Les parcelles peuvent être ou non à leur capacité limite de charge.  

Profils de peuplement  

Les courbes rang-espèce par milieu, calculées à partir de la diversité gamma (Figure 37, données de 
Ponge et al., 2003), montrent que les peuplements de collemboles suivent une distribution log-normale 
et sont dominés par quelques espèces. En milieu forestier, les espèces dominantes sont généralistes 
ou préférentielles forestières tandis que l’on retrouve dans les espèces peu fréquentes les 4 types de 
préférence d’habitat que l’on peut trouver en milieu forestier (i.e. généralistes, spécialistes ou 
préférentielles de forêt et préférentielles de milieu agricole). En milieu agricole, nous avons la situation 
symétrique, les espèces dominantes sont préférentielles de milieu agricole ou généralistes, tandis que 
les espèces peu fréquentes sont de l’un des 4 types de préférence d’habitat que l’on peut trouver en 
milieu agricole (i.e. généralistes, spécialistes ou préférentielles de milieu agricole et préférentielles de 
forêt). 

A partir de cette information, nous pouvons définir différents types de profil de peuplement de 
collemboles. Les règles pour constituer les peuplements initiaux sont les suivantes : (1) dans une 
parcelle de forêt, il peut y avoir entre 8 et 16 espèces, dont 1 à 4 sont dominantes, de type généraliste 
ou préférentielle de forêt, et dont la proportion représente jusqu’à 60% du peuplement, les autres 
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espèces étant peu fréquentes (fréquence individuelle entre 1 et 5%), peu importe la préférence 
d’habitat ; (2) dans une parcelle agricole, il peut y avoir entre 6 et 14 espèces, dont 1 à 7 sont 
dominantes, de type généraliste ou préférentielle de milieu agricole, et dont la proportion représente 
jusqu’à 50% du peuplement, les autres espèces étant peu fréquentes (fréquence individuelle entre 1 et 
5%), peu importe la préférence d’habitat. 
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Figure 37 : Courbe rang-espèce par milieu (agricole ou forestier) en fonction de la préférence d’habitat : 
forestière spécialiste, forestière préférentielle, agricole spécialiste, agricole préférentielle ou généraliste.  

Implémentation dans GAMA  

Le pas de temps d’implémentation du modèle est de 10 jours (i.e. temps de génération). Un pas de 
temps se décompose en un enchaînement de procédures s’appliquant au niveau des parcelles ou des 
populations. On peut faire tourner la simulation en avançant d’un pas de temps à la fois ou lancer la 
procédure en boucle. L’enchaînement des procédures reste similaire à chaque pas de temps mais 
certaines d’entre elles ne s’appliquent qu’aux populations dont la préférence d’habitat correspond à 
l’usage du sol dans les parcelles où elles se trouvent. L’annexe A donne un exemple de décomposition 
d’un pas de temps pour une espèce préférentiellement forestière. 

Pour simuler la dynamique des collemboles sur une année, sachant qu’il y a deux périodes d’activité 
pour la faune du sol (printemps et automne), le modèle tourne sur une période correspondant aux trois 
mois de printemps et aux trois mois d’automne, soit 18 pas de temps. Comme la dynamique de 
population est calibrée sur une année, afin de prendre en compte plusieurs événements de dispersion 
au cours de l’année, la prise en compte de la croissance de population à chaque pas de temps sera 
1/18 de la prédiction de croissante lié à cette courbe, et ce pour chaque population de chaque espèce.  
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B. Résultats  

 Elaboration des scénarios  

L’évolution du paysage sur les 60 dernières années a été retracée et intégrée au modèle après une 
photo-interprétation des photographies aériennes disponibles sur la zone d’étude depuis 1948 (Figure 
38). Cette cartographie dynamique nous permet d’intégrer la dynamique du paysage dans le modèle. 
Le paysage du Morvan, sur lequel se base le modèle, a connu principalement des évènements de 
reforestation et seulement une légère déforestation sur les dernières décennies. De 1948 à 2006, le 
paysage s’est boisé, passant de 15 à 36% de boisement  avec un pic à 38% entre 1997 et 2002 
(Tableau 25). A partir de ce parcellaire, différents scénarios de déforestation ou de reforestation ont 
été réalisés : (i) scénarios de deforestation partant d’un même taux de boisement (90%) et arrivant à 
différents taux de boisement (50%, 25% ou 10%) à la fin de la dynamique ; (ii) scénarios de 
reforestation partant de differents taux de boisement (10%, 25% ou 50%) pour arriver à un même taux 
de boisement de 90%, (iii) scénario complexe de déforestation brutale, partant d’un taux de boisement 
de 90%, chutant rapidement à 26 % et suivi d’une légère reforestation tel que le taux de boisement 
final soit de 39% (Tableau 25).  
 

1948 1953 1962 1968 

1971 1977 1983 1997 

2002 2006 
 

1 : culture

2 : prairie

3 : forêt de feuillus

4 : forêt de conifères

5 : route

6 : chemin

7 : haie

8 : ruisseau

9 : maison  

Figure 38 : Dynamique du paysage du site d’étude, de 1948 à 2006. 

Tableau 25 : Dynamique réelle du paysage et scénarios  
 Taux de boisement 

 1948 1953 1962 1968 1971 1977 1983 1997 2002 2006 

S
cé

na
rio

s 

Dynamique réelle 15.8 15.1 26.4 30.7 30.9 33.5 34.5 38.4 38.2 35.8 

Déforestation 
90.0 90.0 84.8 80.1 75.0 70.0 65.5 60.7 54.9 50.1 
90.0 81.3 75.0 67.0 60.7 53.0 46.0 39.0 32.0 25.0 
90.0 81.3 73.0 64.0 55.0 46.0 37.0 28.0 18.9 10.0 

Reforestation 
10.0 18.9 28.0 37.0 46.0 55.0 64.0 73.0 81.3 90.0 
25.0 32.0 39.0 46.0 53.0 60.7 67.0 75.0 81.3 90.0 
50.1 54.9 60.7 65.5 70.0 75.0 80.1 84.8 90.0 90.0 

Complexe 90.0 26.38 39.02 39.02 39.02 39.02 39.02 39.02 39.02 39.02 
 



TRACES  30/01/2014 

  86 

Conditions initiales des simulations  

Le but du modèle est de tester si à partir des profils d’espèces tel que définis on peut retrouver les 
résultats observés (Ponge et al., 2002, 2006 ; Heiniger et al., 2014). Après avoir défini les profils 
d’espèces et les peuplements initiaux, il reste à définir différents plan d’expérience (i.e. conditions 
initiales des simulations) à partir desquels faire tourner le modèle.  

Nous avons défini 5 types de combinaisons de profils d’espèces : (i) plusieurs espèces pour le profil 
As et une seule espèce pour chacun des 4 profils restant, (ii) plusieurs espèces pour le profil Ap et une 
seule pour chacun les 4 profils restant, (iii) plusieurs espèces pour le profil Fs et une seule pour 
chacun des 4 profils restant, (iv) plusieurs espèces pour le profil Fp et une seule pour chacun des 4 
profils restant (v) plusieurs espèces pour le profil G et une seule pour chacun des 4 profils restant. 
Pour chaque profils d’espèces, nous avons définie une dizaine d’espèce, de tel sorte qu’en croisant les 
combinaisons de profils d’espèces avec les niveaux de profils de peuplements, l’on puisse au final 
d’une simulation, potentiellement trouver, en moyenne, une douzaine d’espèces dans les patchs de 
forêt et une dizaine d’espèce dans les patchs de milieu agricole. 

En ce qui concerne les peuplements initiaux, nous avons défini 3 niveaux de diversité de profils 
d’espèces pour constituer les profils de peuplements initiaux par milieu.  
Ce qui donne pour le milieu forestier :  
- niveau de diversité à 4 profils d’espèces : 6 combinaisons possibles, deux dominantes (G et Fp) et 6 
possibilités de couple de dominées (Ap et Fs), (G et Fp), (G et Ap), (G et Fs), (Fp et Ap), (Fp et Fs),  
- niveau de diversité à 3 profils d’espèces : 12 combinaisons possibles, deux dominantes (G et Fp) et 
4 possibilités de dominées (G, Fs, Fp, Ap), une dominante (G) et 4 possibilités de  dominées (G, Fs, 
Fp, Ap) et  une dominante (Fp) et 4 possibilités de dominées (G, Fs, Fp, Ap), 
- niveau de diversité à 2 profils d’espèces : 8 combinaisons possibles, une dominante (G) et 4 
possibiliés de dominées (G, Fs, Fp, Ap),  une  dominante (Fp) et 4 possibilités de dominées (G, Fs, 
Fp, Ap). 
Et le symétrique pour le milieu agricole : 
- niveau de diversité à 4 profils d’espèces : 6 combinaisons possibles, deux dominantes (G et Ap) et 6 
possibilités de couple de dominées (Ap et As), (G et Fp), (G et Ap), (G et As), (Fp et Ap), (Fp et Fs),  
- niveau de diversité à 3 profils d’espèces : 12 combinaisons possibles, deux dominantes (G et Ap) et 
4 possibilités de dominées (G, As, Fp, Ap), une dominante (G) et 4 possibilités de  dominées (G, As, 
Fp, Ap) et  une dominante (Fp) et 4 possibilités de dominées (G, As, Fp, Ap), 
- niveau de diversité à 2 profils d’espèces : 8 combinaisons possibles, une dominante (G) et 4 
possibiliés de dominées (G, As, Fp, Ap),  une  dominante (Fp) et 4 possibilités de dominées (G, As, 
Fp, Ap). 

Avant de commencer les simulations, il faut définir les populations présentes. Ceci peut se faire en 
générant une distribution au hasard des populations (paramètres random number generator et random 
seed du modèle) à partir des différents types de profil de communauté ou en définissant une 
distribution préalable, c.à.d. en attribuant une population initiale par parcelle pour chaque profil 
d’espèce simulé. Le nombre de parcelles ayant une population à t0 est alors fixé initialement par 
l’utilisateur. 

Pour constituer le peuplement de départ c.à.d. attribué un profil de peuplement à chaque parcelle, on 
tire au hasard dans les combinaisons possibles de profil de peuplement dans un niveau de diversité de 
profil d’espèce. On introduit donc une hétérogénéité dans le peuplement global initial. On introduit 
aussi une variabilité sur le nombre  total d'espèce en croisant les peuplements initiaux avec les 
combinaisons de profils d’espèces pour constituer les plans d'expérience. Par exemple, pour la 
combinaison ‘plusieurs espèces pour le profil Fp’, en définissant 12 profils d'espèce pour Fp, on 
pourrait retrouver jusqu’à 16 espèces dans un patch de forêt, a la fin d’une simulation. 

Ceci nous donne un total de 45 plans d’expérience (5 combinaisons de profils d’espèces X 3 niveaux 
de profils de peuplements en milieu forestier X 3 niveaux de profils de peuplements en milieu 
agricole). Ceci nous permettra de comparer les résultats par profil au sein d’un plan d’expérience et 
entre les plans d’expérience puis d’explorer la réponse du modèle aux différents scénarios.  

Paramétrisation et sorties du modèle  

Le simulateur (Figure 39 et Figure 40) comprend plusieurs onglets. L’onglet paramètres permet à 
l’utilisateur de définir les paramètres du modèle. L’onglet carte contient le fichier SIG définissant 
l’espace du modèle. Ces deux premiers onglets permettent de saisir les entrées du modèle c.à.d. les 
paramètres dont la valeur est définie en dehors du modèle. L’onglet graphique visualise la dynamique 
du nombre de collemboles par profil d’espèce préalablement défini. C’est l’une des sorties du modèle 
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c.à.d. des paramètres qui expriment ce que l’on cherche à mesurer par simulation (Treuil et al., 2008). 
Un fichier est aussi produit à la fin de chaque simulation et contient, pour chaque parcelle, le nombre 
d’individus de chaque profil d’espèce, et ceci pour chaque pas de temps de la simulation. Le 
paramétrage de la dynamique de population et de la diffusion des espèces peut se faire soit (1) en 
entrant les paramètres directement dans l’interface de simulation (limité à 3 espèces), soit (2) en 
définissant les profils d’espèce dans un fichier de paramètres (Tableau 24) sans limitation du nombre 
d’espèce. La dynamique du paysage est définie dans le fichier attributaire de la carte vecteur du 
paysage (Tableau 26).  
Tableau 26 : Fichier attributaire définissant la dynamique du paysage à différents pas de temps.  
N° de parcelle 1948 1953 1962  1968 1971 1977 1983 1997 2002 2006 

0 Forêt Agriculture <-----------------------------------Forêt-----------------------------------> 
1 Forêt <--------------------------------------------Agriculture--------------------------------------------> 
2 <----------------------------------------------------Forêt-----------------------------------------------------> 
3 Forêt Agriculture <-----------------------------------Forêt-----------------------------------> 
4 Forêt <--------------------------------------------Agriculture--------------------------------------------> 
5 Forêt <--------------------------------------------Agriculture--------------------------------------------> 

etc. 

 

C. Conclusion  

Une fois les tests de sensibilité du modèle aux paramètres effectués (phase de validation), nous 
pourrons (1) tester si la dynamique réelle du paysage a bien une influence négative sur la diversité 
locale, et ce d’autant plus que les assemblages sont composés d’espèces spécialistes et/ou d’espèces 
à dispersion lente, puis analyser la réponse de cette biodiversité du sol  à différentes dynamiques de 
déforestation ou de reforestation.  
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Figure 39 : Interface du simulateur (Gama). L’encadré de droite permet à l’utilisateur de modifier certains paramètres du modèle. La carte représente l’univers de la simulation.  
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Figure 40 : Interface du simulateur (Gama). Le graphique montre l’évolution du nombre de collembole par profil d’espèces lors d’une simulation.  
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Annexe A : décomposition des opérations du modèle par pas de temps pour une espèce 
préférentiellement forestière. 

- (i) pour chaque population placée sur une parcelle de forêt, on commence par faire correspondre 
l’abondance de l’espèce à la somme de ces individus dans la parcelle ; 

- (ii) on calcule ensuite le nombre d’individus supplémentaires issus de la croissance de chaque 
population en fonction de la dynamique de population paramétrée pour cette espèce. Le taux de 
croissance est le même pour toutes les populations d’une même espèce. Par contre l’abondance de 
chaque population dépend des paramètres définis au niveau de la parcelle (usage du sol, capacité 
limite de charge) et de la présence de populations d’autres espèces au sein de la parcelle ; 

- (iii) ces individus supplémentaires sont ajoutés pour mettre à jour l’abondance de la population tant 
au niveau total de l’espèce qu’au niveau des populations locales ; 

- (iv) les évènements de dispersion sont déclenchés au niveau de la parcelle, en fonction des seuils de 
diffusion de chaque espèce ; par exemple pour une espèce avec un seuil de diffusion élevé, lorsque 
l’abondance totale (i.e. toutes espèces présentes dans une parcelle) atteint un niveau relativement 
proche de la capacité limite de charge, alors la parcelle diffuse vers toutes ses voisines une partie des 
individus de cette espèce ;  

- (v) les individus qui se retrouvent sur des parcelles dont l’usage du sol ne correspond pas à la 
préférence d’habitat de l’espèce subissent une surmortalité ;  

- (vi) pour finir, les différents graphiques de l‘interface et les fichiers de sortie sont mis à jour avec les 
nouvelles données.  
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DISCUSSION - CONCLUSION 

Les facteurs locaux de l'habitat et les facteurs du paysage ont des impacts divers, en fonction du taxon 
considéré. En raison de la réponse différenciée de chaque taxon, il est important, si l’on souhaite gérer 
ces populations, de considérer la gestion des facteurs locaux et/ou paysagers en fonction de leur 
intérêt pour chacun des assemblages d'espèces de faune du sol. Ainsi, la réponse de la biodiversité 
du sol ne semble pas pouvoir se résumer par un seul taxon, chacun réagissant spécifiquement aux 
mêmes conditions environnementales. En majorité, les communautés de faune du sol sont 
gouvernées par la sélection de l’habitat (species sorting). C’est le cas pour les diplopodes, les 
isopodes et les chilopodes dans les deux régions d’étude ainsi que pour les collemboles en 
Normandie, indiquant pour ces taxons une adéquation de la distribution des espèces à la niche 
écologique. Cependant dans trois cas, l’effet conditionnel du spatial influence la structuration de la 
communauté : chez les vers de terre, dans les deux régions d’étude et chez les collemboles, dans le 
Morvan. Pour les vers de terre du Morvan et les collemboles en Normandie, les facteurs 
environnementaux et spatiaux jouent un rôle dans la distribution des espèces, indiquant que celle-ci 
résulte d’un compromis entre adéquation à la niche et processus de dispersion. Ceci confirment nos 
résultats pour lescollemboles du Morvan (Heiniger et al., 2014). Les résultats pour les vers de terre en 
Normandie sont cependant assez troublants avec seul le spatial ayant un effet, ce qui indique une 
structuration par la seule dispersion. Decaëns et al. (2001) trouvent d’ailleurs que les communautés de 
vers de terre se structurent au cours du temps par la compétition dans le milieu prairiale. Cependant la 
très forte part conjointe entre le spatial et l’environnement ne permet pas d’exclure un effet des filtres 
environnementaux et laisse supposer que cet effet n’est pas indépendant d’un contrôle du spatial sur 
ces filtres environnementaux. Ce contrôle des facteurs du milieu sur la distribution des vers de terre 
est d’ailleurs établi dans la région (Decaëns et al. 2003, 2008). Anisi si, en majorité l’on peut conclure 
que les espèces de la faune du sol se répartissent en fonction des niches disponibles et selon les 
différents filtres environnementaux, la dispersion à l’échelle du paysage semble jouer aussi un rôle 
pour le cas des vers de terre en Normandie et dans le Morvan ainsi que pour les collemboles du 
Morvan, soit par des mécanismes de dispersion qui homogénéisent la distribution des espèces dans 
les habitats (mass effect), soit par un équilibre entre mécanismes de compétition et de colonisation 
dans le cas des vers de terre en Normandie (patch dynamics). 

Que ce soit en milieu ouvert ou en milieu fermé, le type de paysage proche façonne la communauté 
fonctionnelle de faune du sol en la rendant d’autant plus diverse que le contraste paysager augmente, 
tandis qu’une intensification de l’usage du sol (en milieu ouvert ou en milieu fermé) entraine une perte 
de redondance fonctionnelle de cette diversité fonctionnelle préalablement filtrée par le paysage 
proche. L’habitat local et le paysage proche ne filtrent pas les mêmes traits, excepté pour le seul cas 
des détritivores qui diminuent en culture par rapport aux prairies et aussi lorsque le paysage proche 
s’ouvre. Ainsi le filtrage des traits en plus d’être hiérarchique (le type de paysage proche filtre des 
individus avec des traits dissimilaires puis le type d’habitat filtre, au sein de ce pool, des individus aux 
traits similaires) est aussi différent pour chaque filtre selon le type d’habitat local. En milieu fermé, 
l’ouverture du paysage proche filtre les traits écologiques liés au micro-habitat tandis que le type 
d’habitat local (i.e. feuillus ou résineux) filtre les traits morphologiques liés à la taille (longueur et 
largueur). En milieu ouvert, la fermeture du paysage proche filtre les traits écologiques de l’habitat, du 
micro-habitat et du régime trophique ainsi que certains traits morphologiques liés à la taille, tandis que 
le type d’habitat local (i.e. prairie ou culture) filtre les traits morphologiques liés à la pigmentation et à la 
longueur. Ainsi le type d'habitat local et la structure du paysage proche influencent les assemblages de 
faune du sol de manière complémentaire. Ce filtrage est propre au type d’habitat avec un filtrage des 
traits écologiques par l’augmentation du contraste du paysage proche et un filtrage principalement des 
traits morphologiques par l’intensification locale de l’usage du sol. Dans le cas des milieux ouverts, la 
fermeture du paysage proche influence la composition du régime trophique de la communauté locale, 
laissant supposer une meilleure dégradation de la matière organique lorsque le paysage proche se 
boise et un meilleur enfouissement de cette matière organique lorsque le paysage proche s’ouve. 
L’inverse ne s’observe pas dans le cas des milieux fermés lorsque le paysage s’ouvre. L’augmentation 
de la diversité fonctionnelle dans un milieu donné (fermé ou ouvert) lorsque le contraste du paysage 
augmente (paysage qui s’ouvre autour d’un milieu fermé ou paysage qui se ferme autour d’un milieu 
ouvert), à même nombre d’espèces, indique un effet d’hétérogénéité du paysage favorable aux 
espèces généralistes. Le remplacement local des espèces dans un habitat, lorsque le paysage proche 
se contraste, est le fait d’espèces généralistes venant remplacer localement les espèces spécialistes 
qui ne sont plus capables de s’y maintenir.  

Chez les collemboles certains processus de compromis entre contraintes biotiques et abiotiques 
intervenant dans la sélection d’habitat, largement décrits dans la littérature (Turnbull et al., 1999 ; 
Levine et Rees, 2002 ; Kneitel et Chase, 2004) pour de nombreux groupes, s’appliquent aussi. Le type 



TRACES  30/01/2014 

Programme GESSOL  92 

de compromis auquel les espèces doivent faire face dépend tout d’abord de leur habitat préférentiel tel 
que décrit par les observations de terrain. Ainsi, les espèces de forêt font face à un compromis entre 
leur intolérance vis-à-vis de la dessiccation et leur préférence pour certaines ressources trophiques 
et/ou environnements physico-chimiques typiques des prairies, tandis que les espèces de prairie font 
face à un compromis entre un faible pouvoir compétitif et une forte tolérance écophysiologique. D’autre 
part, certaines espèces de pâturage montrent à la fois une préférence pour le sol et pour le 
microclimat forestier. Par défaut, nous avons conclu que ces espèces sont aussi exclues du milieu 
forestier par la compétition avec les espèces spécialistes de forêt. 

Les types de déplacement pour recherche alimentaire ne semble pas liés au type de forme de vie des 
collemboles. Cependant l’effet combiné de la microflore du sol et des racines des plantes est d’autant 
plus grand que collemboles vivent en profondeur. Il semble y avoir 4 types de déplacement lié à 
l’exploration du milieu pour la recherche de ressource alimentaire. Certaines espèces sont 
indifférentes à la présence de microflore ou de racines de plante, d’autres se déplacent dès la 
présence de microflore alors que pour certaines il faut la présence combinée de racine de plante et de 
microflore pour provoquer un déplacement. Enfin le dernier type se déplace d’autant plus qu’en plus de 
microflore il y a aussi des racines de plante. 

Le comportement exploratoire de l’habitat par les vers de terre est influencé par les communautés de 
micro-organismes et diffère selon les espèces. La densité dépendance joue également un rôle dans le 
taux de mouvement des vers de terre lors de leur exploration de l’habitat. Dans le cas de deux 
espèces de vers de terre (L. terrestris et A. icterica) cet exploration de l’habitat serait le fruit d’un 
compromis entre attraction entre conspécifique et compétition intra-spécifique.  

Les lombriciens sont connus pour participent à l’agrégation des sols (Lavelle, 1997 ; Blanchart et al., 
1999). Nous trouvons que les vers diffèrent dans la magnitude de leurs effets sur la stabilité de la 
structure des agrégats produits, ayant une activité dé-structurante, nulle ou positive. Ce qui conforte le 
fait que les catégories éco-morphologiques ne peuvent pas être utilisées comme proxy pour établir des 
groupes fonctionnels d’effet sur la stabilité des agrégats produits (Hedde et al., 2013). L’effet des vers 
de terre sur la minéralisation du carbone peut être (i) direct par la stimulation de la décomposition via 
la fragmentation et l’incorporation des MOS dans les agrégats et (ii) indirectement en mélangeant les 
particules et stimulant l’activité microbiologique dans leur tube digestif et dans les turricules. Les vers 
de terre ont globalement un effet neutre ou de protection de la MOS, la minéralisation étant plus faible 
que dans les sols initiaux. Mais il apparaît aussi que la minéralisation puisse être augmentée, 
notamment sur les sols arables ainsi que sur le sol prairial. Cela peut être expliqué par la qualité et/ou 
la localisation des MOS (Bossuyt et al., 2006 ; Degryze et al., 2004). Les différences dans le turnover 
du C (mineralisation vs stabilization) en présence de vers de terre peuvent être liées à des taux de 
décomposition rapides associés aux agrégats formés de MO fraîche non protégée vs de la MO 
stabilisée depuis longtemps dans des micro-agrégats stables (Bossuyt et al., 2004). Nous n’observons 
pas que les espèces endogées aient des effets délétères sur les populations microbiennes et tendent 
à réduire la respiration du sol ingéré comme Scheu et al. (2002). Ce qui s’explique par le fait que (i) la 
minéralisation du C est un processus dynamique dans les agrégats crées par les lombriciens et (ii) les 
différences entre espèces ne peuvent pas être expliquées par l’appartenance aux deux catégories 
éco-morphologiques.  

 

Très peu d'études utilisent la faune du sol pour tester les modèles de fonctionnement de ces 
communautés. A notre connaissance, c'est la première tentative pour analyser l’effet conjoint des 
facteurs locaux et paysagers. Majoritairement, les peuplements de faune du sol sont pilotés par une 
adéquation à la niche écologique mais la dispersion semble aussi jouer un rôle. Le projet TRACES 
confirme le rôle du paysage proche dans la nature des assemblages locaux d’espèces de la faune du 
sol. Ainsi, en termes de gestion et d’aménagement des paysages  :  

� Les facteurs environnementaux sont plus importants que les facteurs spatiaux pour expliquer 
la présence et la distribution de la faune du sol. Cela signifie que l’on peut avoir un impact sur la 
présence de la faune du sol en améliorant les conditions locales de l’habitat. Ceci peut passer par 
l’amélioration des propriétés du sol (amendement améliorant le pH, le statut organique, la 
minéralisation dans les zones agricoles, bois mort laissé en place au sol dans les zones forestières), 
ce qui va favoriser le développement des populations de faune du sol en apportant des ressources 
trophiques et une plus grande qualité d’habitat.  

� La configuration plus que la composition du paysage proche a un effet sur la structuration des 
communautés de faune du sol et représente souvent autant voire plus d’effet que les facteurs locaux. 
Cela signifie que l’on peut avoir un impact sur la présence de la faune du sol autant en améliorant les 
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conditions locales de l’environnement (i.e. la qualité de l’habitat) qu’en modifiant la configuration du 
paysage proche. De petites mosaïques diversifiées entre agriculture et éléments boisés plutôt que de 
grands openfields ou zones forestières semblent plus favorables à la faune du sol. Cependant la 
stabilité du paysage permet également à cette faune de s’installer dans les habitats composant ces 
mosaïques paysagères. Cela signifie que les résultats d’un aménagement du paysage proche ne 
seront pas immédiats contrairement sans doute à l’amélioration des conditions locales de l’habitat.  

� Enfin, la dépendance des facteurs locaux vis-à-vis de la structure du paysage proche semble 
liée à la plus forte dépendance spatiale des facteurs locaux ou à la plus grande stabilité du paysage. Il 
est cependant fort possible que ces deux phénomènes agissent conjointement. Ceci rend les 
conclusions en termes d’aménagement plus difficile à faire car en Normandie les sols les plus pauvres 
supportent les habitats forestiers. Ainsi, si l’on souhaite établir de petites mosaïques diversifiées, telle 
que juste préconisée, l’installation autour de parcelle agricole d’éléments boisés dans le paysage 
proche devrait donc se faire, dans ce cas, plutôt sur des terres fertiles. 

D’autre part, en terme de gestion et d’aménagement , comme quel que soit le milieu (ouvert ou 
fermé) la diversité fonctionnelle de la faune du sol augmente lorsque le paysage proche se contraste 
(i.e. se ferme ou s’ouvre) et comme une intensification de l’usage local du sol (ouvert ou fermé) 
entraine une perte de redondance fonctionnelle au sein de ces communautés de faune du sol (ce qui 
les fragilise), il semble souhaitable, pour améliorer la stabilité fonctionnelle des communautés 
de faune du sol, de désintensifier l’usage du sol l ocal et d’augmenter le contraste du paysage 
proche . L’échelle d’analyse de la mosaïque paysagère étant, dans notre cas d’étude, de l’ordre de 
1 ha, cela revient à promouvoir le maintient ou à mettre en place de petites mosaïques d’habitats 
diversifiés. Cela permettrait sans doute également de favoriser une communauté du sol apte à gérer 
les aléas environnementaux car favorisant la redondance fonctionnelle au sein des communautés.  

Par ailleurs, la fermeture du paysage autour d’un milieu ouvert en changeant la distribution des 
régimes trophiques au sein de la communauté de faune du sol, pourrait favoriser la dégradation de la 
matière organique (plus grande proportion de détritivore) tandis que dans un openfield la matière 
organique serait mieux enfouie (plus grande proportion de géophage). Dans le cas des milieux 
ouverts, le maintien ou la mise en place de petites mosaïques d’habitats boisés pourrait ainsi 
permettre d’optimiser le cycle de la dégradation de la matière organique tandis que le maintien 
d’openfields optimiserait la structuration des sols, ceci à niveau d’abondance similaire. Ce qui 
signifierait qu’en termes d’aménagement du paysage il faudrait aussi réfléchir les conséquences en 
termes d’optimisation des services écosystémiques. Par exemple ici, en raisonnant à niveau 
d’abondance similaire, entre la provision d’un service de support (le cycle de la matière organique 
favorisant la production de biomasse) et la provision d’un service de régulation (la structuration des 
sols favorisant un meilleur cycle de l’eau), l’un serait avantagé en milieu ouvert par l’hétérogénéité de 
la mosaïque du paysage proche au détriment de l’autre, et vis et versa en cas d’homogénéisation du 
paysage proche. 

A une échelle micro-locale , échelle où les espèces vont avoir un impact sur le fonctionnement du sol, 
il n’a pas été possible de conclure sur des traits particuliers pouvant être utilisé comme indicateur du 
maintien d’une fonction donnée au sein d’une communauté, les réponses des espèces (que ce soit de 
collemboles ou de vers de terre) à l’exploration de l’habitat ou les effets de ces espèces sur la 
structure et le fonctionnement du sol étant généralement idiosyncratiques.  

En ce qui concerne les traits d’effets, la réponse des espèces de vers de terre semble glob alement 
dépendante du type de sol et du type de couvert vég étal . Cette idiosyncrasie ne permet pas de 
faire, en l’état actuel de nos connaissances, des généricités sur l’effet des vers de terre sur le 
fonctionnement du sol. Notre hypothèse de départ qu’il serait possible d’établir des groupes 
fonctionnels d’effet des espèces lombriciennes n’est donc pas vérifié. La réalité semble beaucoup plus 
complexe. En effet :  
- La production de turricules est fonction du type de sol, du couvert végétale et du type d’espèce. Il est 
observé seulement dans le cas des sols décarbonatés une production de turricule plus forte. 
- L’idée reçue selon laquelle  les vers de terre en agrégeant le sol augment sa stabilité structurelle 
n’est pas toujours vérifiée ici. Dans notre cas, la réponse est fonction du type de sol et du type de vers 
de terre. La stabilité structurelle des turricules est plus faible que celle du sol dans les sols sableux et 
sous prairie quelque soit le type de sol. Cependant sous grandes cultures, la stabilité structurelle des 
turricules est plus forte que celle du sol.  
- Dans les prairies et pelouses, quelque soit le type de sol, il y a moins d’activité enzymatique et plus 
de substrat disponible, ce qui signifie qu’il y a assez à manger pour les vers de terre, lesquels n’ont 
donc pas besoin de modifier les activités enzymatiques. Cependant dans les cultures annuelles, en 
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fonction du type de sol, ce sont différents substrats et différents cycles biogéochimiques qui sont 
bloqués.  
- Sous pelouse, globalement il n’y a pas d’effet des vers de terre sur la minéralisation du carbone. 
Cependant les patrons de réponse de minéralisation du carbone sont dépendants du type de sol et du 
type de vers de terre.  
- Les turricules de vers de terre sont des puits ou des sources de carbone dans les sols en fonction de 
l’âge du turricules, cependant globalement les vers de terre tendent à limiter la minéralisation du 
carbone. 

En terme de gestion , il semble que l’on puisse dire que dans les prairies et pelouses, quelque soit le 
type de sol, il n’est pas besoin d’apporter de la matière organique pour favoriser le développement des 
populations de vers de terre. Cependant, étant donnée la spécificité des réponses, il est en core 
trop tôt pour recommander des pratiques de gestion permettant d’améliorer tel ou tel cycle 
biogéochimique , ceux si semblant plus dépendant du type de sol que du couvert de culture annuelle. 
Ainsi, les groupes écologiques de vers de terre ne semblen t pas être indicateur de la stabilité 
structurelle du sol ou de niveau de minéralisation dans les sols . Le lien entre traits d’effet et traits 
de réponse semble plus complexe que de prime abord, les effets de vers de terre sur le 
fonctionnement du sol ne se rattachant ni à un groupe écologique, ni à un type de sol, ni a un type de 
couvert végétale.  
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des communautés de micro-organismes sur le comportement exploratoire des vers de terre : 78-89. 

Chauvat M. Perez G. Ponge JF. 2014. Foraging patterns of soil springtails are impacted by food 
resources. Applied Soil Ecology. 82 :72–77. 
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1. Question 1 – Filtres mosaïque d’habitat 

1.1.Poids des filtres environnementaux et modèles de fonctionnement métacommunauté :  
Dubs F. Decaëns T. Hedde M. Chauvat M. Ponge JF. In prep. Metacommunity patterns of soil fauna 
along landscape simplification gradients. Oecologia. 

1.2. Diversité fonctionnelle des communautés locales de faune détritivores du sol : l’effet du paysage 
proche :  
Dubs F. Pey B. Hedde M. Nahmani J. Decaëns T. In prep. Neighbouring landscapes and land use 
patterns shape functional diversity of soil fauna. Ecography. 

2. Question 2 – Traits de réponse & traits d’effet 

2.1. Traits de réponse – approche expérimentale 

2.1.1. Expérience d’exclo-in situ : «Évaluation expérimentale des préférences des collemboles pour le 
sol et le microclimat dans les communautés de forêt et de prairie » :  
Heiniger C, Barot S, Ponge JF, Salmon S, Meriguet J, Carmignac D, Suillerot M, Dubs F. In prep. 
Experimental assessment of collembola preferences for soil and microclimate in forest and pasture 
communities. Oecologia. 

2.1.3. Expériences en laboratoire : «Influence des communautés de micro-organismes sur le 
comportement exploratoire des vers de terre » :  
Richard B, Coulibaly S, Legras M, Decaëns T, Chauvat M. In prep. Should I stay or should I go: 
attractiveness of microbial community for earthworm's exploration. Journal of Animal Ecology. 

2.2. Traits d’effets : étude en cosmes :  
Hedde M. Petraud JP. Thénard J. Dubs F. Soumis. Casts as earthworm functional traits of effect on 
soil aggregation. Geoderma.  
Hedde, M., Marrauld C., Petraud JP, Crouzet O. In prep. Unpredictability of earthworm functional traits 
of effects. Soil Biology and Biochemistry. 

3. Question 3 – Modélisation 

Réponse des communautés de collemboles à la dynamique du paysage: une modélisation multi agent 
à l’échelle de la population :  
Dubs F. Marilleau N. Barot S. Ponge JF. In prep. Biodiversity response to landscape dynamics: an 
individual-based model of springtails at population level. Ecological Modelling. 


