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De trés nombreux organismes vivent dans le sol et y exercent des fonctions écologiques variées.
Cette faune du sol est particulierement étudiée dans le cas des agrosystémes car elle a un impact
sur la production primaire. Elle intervient en effet dans le recyclage des nutriments, dans la
structure du sol, dans le controle des bioagresseurs et peut modifier les interactions entre espéces

végétales.

1. Les sols, milieux vivants

1.1. Une immense diversité

De par leur structure tridimensionnelle, leur large gamme de porosité, la diversité des caractéristiques physico-
chimiques et des conditions microclimatiques, les sols abritent un nombre considérable d’organismes. Ainsi, les sols
hébergeraient environ un quart des espéces animales actuellement décrites [1]. Cette faune du sol couvre plusieurs
échelles de taille, depuis les organismes microscopiques jusqu’a des animaux de plusieurs dizaines de centimétres. Elle
regroupe une multitude de taxons exprimant une diversité de formes, de stades de développement, de modes de vie et
régimes alimentaires qui ont une incidence sur le fonctionnement physico-chimique du sol a toutes les échelles, depuis
I'arrangement des particules élémentaires (échelle texturale) jusqu’a I’'arrangement macroscopique des agrégats, des
macropores et des horizons de sol (échelle structurale). Tous ces organismes, liés dans les réseaux d’interactions,
participent au flux d’énergie dans les écosystémes.

Pour simplifier cette diversité d’organismes, une pratique courante en écologie est de grouper les espéces selon leur
taille (Figure 1).
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Figure 1 - Classement des organismes
du sol par la taille

Les animaux dont la taille excéde 2 mm
sont considérés dans la macrofaune (les
cloportes, les mille-pattes, les mollusques,
les vers de terre et beaucoup d’arachnides
et d’'insectes, mais aussi les mammiféres),
ceux dont la taille est comprise entre

200 pm et 2 mm appartiennent a la
mésofaune (collemboles, acariens ou
encore enchytrées), et les organismes
dont la taille est inférieure a 200 pm sont
regroupés dans la microfaune
(protozoaires et nématodes). Ces limites
sont arbitraires et la gamme de taille de
certains taxons chevauche plusieurs
groupes.
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Selon les auteurs, la faune du sol peut aussi étre regroupée en groupes fonctionnels, selon leur type d’activités (Figure

Caractéristiques des trois principaux groupes fonctionnels des organismes du sol (classés selon leur type d’activité). Ces
trois catégories ne sont pas imperméables, les organismes classés dans une catégorie peuvent aussi jouer un réle dans

les deux autres
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Cette approche est basée sur le postulat que ces espéces ainsi groupées impactent de facon identique certaines
fonctions écologiques, telles que la bioturbation ou le biocontrole. Méme s'il ne permet pas de prendre en compte toute
la variabilité des especes, leur renouvellement et leurs interactions, ce regroupement est utile car il satisfait un besoin
de simplification.

1.2. Ecologie fonctionnelle des sols autour des plantes

Un des enjeux de I'écologie fonctionnelle des sols est de comprendre les relations entre la plante cultivée et son
environnement biophysique incluant les interactions biologiques et les effets de la biodiversité. Si le service final
attendu est la production agricole, certains services intermédiaires (ensemble de fonctions qui ont un effet sur le
service final) peuvent étre mobilisés. Ainsi, on note un nombre d’études croissant sur ce sujet depuis les 30 derniéres
années. Ces études ont relayé l'importance des organismes des sols dans la réalisation de grandes fonctions
écologiques des sols agricoles telles la production primaire, la dynamique du carbone et le recyclage des nutriments, le
maintien de la structure des sols, la dynamique de I'eau et la régulation des bioagresseurs. Cependant les sols



hébergent aussi des organismes néfastes pour les cultures ou qui peuvent indirectement affecter la production primaire
via des boucles de rétroaction. Par exemple, des effets positifs et négatifs des communautés des sols peuvent s’annuler
et la résultante sur la productivité des plantes reste inchangée [2]. En réalité, le bilan net de I'effet de la biodiversité
des sols sur le fonctionnement des écosystemes dépend du nombre de fonctions étudiées [3]. C'est pourquoi il est
important de considérer la multifonctionnalité des organismes des sols pour mieux comprendre le role de la biodiversité
des sols sur la production agricole.

2. Implications de la faune du sol pour la production
primaire

D’aprés une méta-analyse, la présence de vers de terre augmente significativement le rendement (+ 25 %) et la
biomasse (totale, aérienne et souterraine, d’environ + 20 % chacune) des plantes cultivées [4]. Plus généralement,
I'impact de la faune du sol sur la production primaire peut étre vu au travers de ses effets sur les fonctions de (i)
recyclage des nutriments, (ii) entretien de la stabilité/structure du sol, (iii) contréle des bioagresseurs et (iv) support de
biodiversité (Figure 3). Ces fonctions écosystémiques sont respectivement associées du point de vue des plantes a (i)
leur nutrition, (ii) le milieu physique dans lequel les plantes se développent, (iii) leur santé et (iv) les interactions entre
plantes. L’effet de la faune du sol sur chaque fonction peut étre expliqué par de nombreux processus et mécanismes
qui impliquent I’ensemble des organismes des sols. Ces différents processus sont abordés dans les paragraphes
suivants.

Figure 2 - Impacts directs et indirects
de la faune du sol sur la production
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2.1. Fonction 1 : recyclage des nutriments pour la nutrition des
plantes

2.1.1. Disponibilité des nutriments

L'effet positif des vers de terre sur la croissance des plantes serait principalement di a la modification de la
disponibilité des nutriments et, en particulier, de I'azote (Van Groeningen et coll., 2014b). Néanmoins, cet effet des vers
de terre varie d'une espece de plante a I'autre. Par exemple, il tend a disparaitre en présence de légumineuses, car ces
plantes sont capables de fixer I’azote atmosphérique grace a une symbiose racinaire avec une bactérie Rhizobium sp.

Plusieurs mécanismes permettent d’expliquer |'effet positif des vers de terre sur la disponibilité de I’'azote (Figure 4).
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Tout d’abord, les turricules (rejet des vers de terre présents a la surface du sol) fraichement produits sont riches en
ammonium (NH4+) issu de la minéralisation de la matiere organique ingérée. Ce NH4+ est progressivement nitrifié. On
observe alors une bascule entre ammonium et nitrate (NO3') a mesure que les turricules vieillissent. Selon les quantités
en NO3' et leur humidité, les turricules sont aussi un sieége de la dénitrification (émissions de NZO)' ce qui peut varier
d’une espéece lombricienne a une autre. Les parois de galeries, tapissées de mucus ou déjections, sont aussi enrichies
en NO3', NH4+ et ont des populations de bactéries nitrifiantes et dénitrifiantes plus importantes que le reste du sol.

Cela peut faciliter le transport vertical du NO3' vers les couches plus profondes du sol ou les conditions sont moins
favorables a la nitrification. Enfin, les mucus et les tissus en décomposition des animaux sont aussi des voies d'entrée
d'azote dans le systéme sol-plante. Ainsi, les vers de terre pourraient contribuer a hauteur de 10-30 % de l|'azote
assimilé par les plantes selon les conditions climatiques et la végétation considérée.

Les turricules et le mucus des vers de terre contiennent aussi des quantités de phosphore disponible plus fortes que
celles du sol et équivalentes a 50 % des besoins annuels des plantes. Des modifications de la forme et de la localisation
du phosphore ont lieu dans le tube digestif des vers de terres par au moins trois voies [5] : (i) une modification de pH,
(ii) I'émission forte de mucus qui modifie la sorption du phosphore et augmente sa disponibilité, et (iii) I'augmentation
de I'activité microbienne pendant le processus de digestion.

Mis a part les lombriciens, d'autres groupes d’animaux des sols participent a la disponibilité des nutriments pour les
plantes. Le NO3' issu du NH4Jr excrété par les protozoaires est suspecté d’influencer I'architecture racinaire, avec une
prolifération des racines latérales dans les microzones plus riches en nitrates. De plus, le broutage des microorganismes
par les nématodes augmente la disponibilité des nutriments et leurs prélevements par la plante [6]. Les collemboles
sont également reconnus pour leur contribution a la dynamique de |'azote, par leur activité de broutage des
champignons.

2.1.2. Effets sur les mycorhizes

Les interactions entre les invertébrés des sols et les champignons mycorhiziens ont des impacts indirects mais
importants sur la croissance des plantes. Des études ont établi que les microarthropodes (en particulier les collemboles)
influencent négativement la distribution et la densité des champignons mycorhiziens par le broutage. L'intensité du
broutage des hyphes dépend des espéces mycorhiziennes, les organismes de la faune du sol ayant des préférences
dans leur diete. Les collemboles et les acariens préferent brouter des champignons saprophages, et en présence de
champignons mycorhiziens, ils consomment les extrémités les plus distantes des racines [7].

D’autres organismes, en particulier certains détritivores tels les termites et les mille-pattes, ont au contraire un effet
positif sur le réseau mycélien car ils ingérent puis dispersent I'inoculum mycorhizien. Des coléoptéres carabiques et
scarabéides ont aussi été retrouvés avec des spores dans leur systeme digestif. Les lombriciens accumulent et
dispersent les spores via leurs turricules, probablement en consommant les racines mycorhizées sénescentes.
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L'usage de pesticides est susceptible de profondément modifier les interactions entre faune du sol et symbiose
mycorhizienne. En effet, I'usage de glyphosate a un faible effet a court terme sur les vers de terre mais un effet
important sur les champignons mycorhiziens et sur I'interaction entre champignons et lombrics [8]. Or, un déclin des
champignons mycorhiziens implique une fertilisation plus forte des cultures avec de forts colts écologique et
économique.

2.2. Fonction 2 : dynamique de la structure des sols

2.2.1. Généralités

La bioturbation est la formation, par I'action des étres vivants, de biostructures et biopores dont les propriétés sont
différentes de celles du sol environnant. Cela s’explique par (i) le remaniement du sol pouvant venir d’horizons
profonds, (ii) la modification texturale des sols suite au tri granulométrique effectué par les organismes (a l'inverse des
éléments grossiers, les éléments fins peuvent étre ingérés puis rejetés dans les déjections), et (iii) la modification des
agrégats du fait du passage dans le tube digestif des organismes humivores ou du remaniement par les pieces buccales
des termites, par exemple. En conséquence, les effets de la bioturbation se répercutent sur plusieurs échelles, de la
particule d’argile au profil de sol.

2.2.2. Activité fouisseuse

On distingue (i) les organismes fouisseurs (taupes, campagnols, scarabées) qui creusent essentiellement avec leurs
pattes modifiées ou non, (ii) les mineurs qui creusent leur chemin avec leurs mandibules ou leurs dents transportant la
terre a I'extérieur (fourmis, termites) ou la repoussant derriere eux (larves de hannetons), et (iii) les tunneliers forant
des galeries soit en forcant le passage et en profitant d’une porosité déja existante (mille-pattes type diplopode, vers de
terre) soit en consommant la terre et en la rejetant sous forme de déjection (vers de terre) [9].

L'activité fouisseuse des lombriciens va aboutir a la création de macropores sous la forme de galeries et de logettes
d’estivation. En prairie tempérée, la longueur totale des galeries peut atteindre 890 m par m? de sol. Par ailleurs,
I'activité fouisseuse des vers va aussi étre conditionnée par les caractéristiques environnementales, notamment la
teneur en matiére organique des sols et I'acces a la ressource trophique, la compaction du sol, les interactions entre
especes, I'usage des sols et la saison. Ces galeries ont un réle tres important dans le fonctionnement hydrique des sols
car elles constituent des voies d’écoulement préférentiel pour I'eau et ses solutés. L'effet des galeries sur I'infiltration
est trés fortement conditionné par les caractéristiques des réseaux de galeries ; ainsi le diamétre des galeries, la
tortuosité et I'interconnexion augmentent I'infiltration et la conductivité. Une contrainte majeure a notre appréciation
du réle de ces galeries dans le fonctionnement hydrodynamique des sols est notre faible connaissance de leurs durées
de vie.

2.2.3. Production d’agrégats

Les organismes du sol produisent des agrégats lors de I'ingestion de sol combinée ou non a l'ingestion de la matiére
organique prélevée a la surface du sol. Ces fractions minérales et organiques ingérées sont mixées lors du transit dans
le tube digestif des organismes et excrétées sous la forme de déjections, soit dans le sol soit a la surface du sol. Les
propriétés de ces déjections dépendent des groupes biologiques, de la localisation de la ressource trophique, des
conditions pédoclimatiques et de la densité du sol. On estime que 240 tonnes de déjections (endogées et de surface)
sont produites annuellement par hectare pour une densité de 1 tonne de vers de terre en prairie. Ces déjections
déposées dans le sol vont influencer directement la compaction des sols. La production de ces agrégats, soit de surface
(turricules) soit souterrains, va aussi agir sur la régulation hydrique. Ainsi, en climat tempéré, I'introduction de vers de
terre permet, au bout de 10 ans, d’améliorer de 25 % la capacité de rétention en eau du sol, et donc la réserve en eau
utilisable par les plantes.

2.2.4. Stabilité structurale des agrégats

La stabilité structurale des agrégats du sol est fortement liée aux propriétés du sol, notamment la texture, la



minéralogie des argiles, la teneur en cations et en oxydes d’aluminium et de fer, ou encore la teneur en matiere
organique. Cela étant, les organismes du sol contribuent aussi au maintien de cette structure. Les champignons créent
un maillage d’hyphes autour des particules. Les bactéries et dans une moindre mesure les champignons agissent aussi
en produisant des exopolysaccharides qui constituent une colle entre les agrégats. En complément, les invertébrés
agissent aussi sur la stabilité des agrégats. Par exemple, les lombriciens augmentent la taille des agrégats, la quantité
d’agrégats stables et leur distribution en stimulant I'activité microbienne et en enrichissant en carbone organique leurs
déjections. Mais cette action est trés variable dans le temps : les déjections récentes sont peu stables alors qu'elles sont
plus stables que le sol environnant lorsqu’elles sont plus agées. De plus, I'influence des lombriciens sur I'agrégation
dépend aussi des especes et de leurs interactions.

2.3. Fonction 3 : controle des bioagresseurs

2.3.1. Généralités

La faune du sol modifie les relations entre les plantes et leurs bioagresseurs. Lorsque ces effets sont bénéfiques a
I'agriculture, les animaux prédateurs sont considérés comme des auxiliaires des cultures. Toutefois, dans certains cas
I'effet des animaux du sol peut ne pas étre bénéfique. Les effets connus sur la régulation des adventices, des ravageurs
et des pathogénes sont détaillés dans les trois sous-parties ci-apres.

2.3.2. Régulation des adventices

La faune du sol participe a la régulation des adventices de nombreuses manieres. Certains animaux consomment les
graines, participent a la distribution spatiale et temporelle des graines ou encore influencent la croissance des
plantules. Il existe de nombreuses observations de la consommation de graines sur la plante avant la dispersion,
notamment par les coléoptéres carabiques. Aprés dispersion, beaucoup d'invertébrés se nourrissent de graines comme

les carabiques, les cloportes, les vers de terre ou les limaces.

Bien que les graines soient généralement de bonne valeur énergétique, elles sont, d’'un point de vue structurel et
nutritionnel, différentes selon les especes végétales. La consommation ne se fait pas au hasard, et les animaux ont des
préférences pour certaines graines en fonction de leur taille, leur forme, leur ornementation ou leur contenu lipidique.
Par exemple, les carabiques sont des coléopteres primitivement prédateurs mais plusieurs especes ont établi des
symbioses digestives avec des bactéries qui leur permettent de consommer certaines graines. D'autre part, les vers de
terre ont une action directe sur la distribution verticale, horizontale et temporelle des graines, avec des quantités dans
les turricules plus importantes que dans le sol adjacent. De plus, il a été démontré que le mucus des lombriciens a des
effets qui peuvent étre a la fois négatifs (forte concentration en NH4+ qui peut induire une dormance des graines ou un
retard de germination) et positifs (présence de molécules rhizogéniques) sur la germination des graines. Ainsi, les
préférences des vers ont des répercussions sur la compétition entre plantes.

2.3.3. Atténuation de I’effet des ravageurs aériens

Les relations biotiques aériennes et souterraines sont d’'une importance majeure sur les traits de défense des plantes
[10], et sur leur variation génétique. Or, les travaux actuels sous-estiment le potentiel des ennemis naturels des
herbivores sur la tolérance aux ravageurs (croissance) et la défense des plantes. Il devient donc nécessaire
d'appréhender la réponse des plantes aux bioagresseurs dans un réseau d’interactions faisant intervenir plusieurs
niveaux trophiques souterrains et aériens.

De nombreux herbivores ravageurs des cultures passent par un stade de développement inféodé au sol (par exemple
larve, nymphe, pupe) ou transitent par la surface du sol par exemple lors d'une chute. On peut citer certains
coléopteres (par exemple pucerons, altises, charancons, méligethes), dipteres (par exemple cécidomyies et autres
mouches), les chenilles de |épidoptéeres (par exemple pyrales, tordeuses), les hémiptéres (par exemple pucerons,
cicadelles, cochenilles) ou les gastéropodes (limaces). Les prédateurs en surface du sol (carabes, araignées, staphylins,
perce-oreilles, larves d’insectes) sont des auxiliaires dans la lutte contre ces ravageurs. D’autre part, les organismes
herbivores souterrains (consommant des racines) peuvent modifier la survie, la fécondité, la croissance des herbivores
aériens. De facon synthétique, deux grands ensembles de mécanismes relient les bioagresseurs aériens et souterrains.
D’une part, I'action des herbivores aériens, en limitant le développement foliaire par exemple, peut avoir un effet sur le



développement racinaire et donc sur les herbivores souterrains. L'inverse est également possible. D’autre part,
I'induction par des bioagresseurs de la synthese de composés de défense par la plante va affecter I'ensemble des
bioagresseurs, quelle que soit leur localisation

Enfin, un autre réseau d’interactions relie détritivores, plantes et herbivores. Les effets des détritivores semblent aller
dans le sens d’'une amélioration de la résistance des plantes aux herbivores aériens.

2.3.4. Régulation des populations de pathogénes

Le broutage des champignons pathogénes par les fongivores dans les sols modifie (i) les interactions plante-
champignon, (ii) la compétition entre champignons et (iii) la dispersion des spores. Les collemboles sont connus pour
consommer sélectivement les champignons, dont certains pathogenes. La viabilité des spores fongiques aprés passage
dans le tube digestif de collemboles est faible, et n'est pas considérée comme suffisante pour induire une maladie chez
les plantes.

Toutefois, les organismes des sols peuvent participer a la dissémination de propagules des pathogenes. Ainsi, les
collemboles, les fourmis, les termites, ou les escargots sont d’'importants disséminateurs.

Plusieurs mécanismes sont impliqués dans la régulation des pathogenes, et notamment lors des phases libres. Ainsi, il a
été montré que les nématodes phytoparasites peuvent étre grandement affectés par la bioturbation due aux vers de
terre. D’autre part, I'augmentation de la diversité des nématodes participe a I'augmentation de la compétition entre
espéeces et réduirait la pathogénicité des nématodes phytoparasites.

2.4. Fonction 4 : modification des interactions entre plantes

Un nombre croissant d'études ont été réalisées depuis le milieu des années 1990 pour élucider le réle des animaux du
sol sur les interactions entre plantes. Cependant le sujet d’étude est vaste et les conclusions apportées aujourd’hui par
ces études restent fragmentaires. Par exemple, le collembole Protaphorura fimata modifie la compétition entre une
légumineuse, le trefle blanc, et une graminée, le ray-grass [11]. Alors qu’en I'absence de collembole, le ray-grass est
plus compétitif que le tréfle, la présence du collembole diminue la biomasse aérienne du ray-grass (Figure 5). De plus,
la composition (et non le nombre d’especes) des communautés de collemboles module la productivité, mais
uniquement de certains types de plantes, les collemboles ayant un effet positif plus marqué sur les herbacées
dicotylédones non fixatrices que sur les graminées ou les légumineuses. La composition en espéces de collemboles joue
un réle important car deux espéces fonctionnellement proches ont une forte probabilité d’interaction négative et donc
de diminution de leur performance sur la dynamique des nutriments.
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D’autre part, l'activité des vers de terre s’oppose a la dominance de la légumineuse (tréfle blanc) en augmentant
fortement la biomasse du ray-grass [12]. L'augmentation de la disponibilité en azote par I'activité lombricienne a
probablement augmenté les capacités compétitrices du ray-grass. D’'un autre c6té, les vers de terre augmentent la
croissance et les performances du trefle douteux dans un assemblage de trois espéces comprenant cette légumineuse,
un paturin et un sénecon [13]. Les mécanismes proposés sont I'augmentation de la disponibilité du phosphore et de la
nodulation des légumineuses. Puisque les animaux augmentent la disponibilité du phosphore et de I'azote dans le sol,
mais avec des ordres de grandeur différents, ils peuvent changer le rapport N/P disponible et affecter la dominance des
especes a court terme et a long terme [14], les légumineuses étant supposées étre plus compétitrices dans les sols
avec des rapports N/P faibles. Ainsi, les turricules de sub-surface produits par les vers de terre jouent un réle important
dans la structuration des communautés de plantes en affectant spécifiquement certains groupes fonctionnels
(herbacées vs légumineuses) [15].

Enfin, les rhizophages altérent les peuplements végétaux en consommant certaines racines plutét que d’autres. Par
exemple, I'herbivorie d'un peuplement végétal par des larves de taupin peut induire des effets a long terme en (i)
augmentant la biomasse végétale totale d’'un nouveau peuplement végétal poussant dans le méme sol, (ii) augmentant
la capacité de résistance des plantes a une attaque d’herbivore et (iii) en changeant la compétitivité de certaines de ces
especes [16]. L'hypothése principale est une modification des communautés de champignons mycorhiziens lors de la
premiere phase d’herbivorie.

Toutefois, il existe aussi des cas ou les communautés de plantes ne sont pas affectées par une manipulation des
organismes des sols, principalement dans le cas de plantes pérennes. Les observations suggérent que (1) ces
communautés végétales sont moins réactives ou réagissent plus lentement aux modifications de disponibilité en
nutriments, (2) les effets sur le long-terme (modification de la structure physique du sol) semblent étre plus importants
que les effets a court-terme (modification de la disponibilité des nutriments), (3) les manipulations
d’abondance/biomasse réalisées dans ces essais étaient trop faibles pour induire des effets et (4) les contraintes en
termes de disponibilité en nutriments ou de milieu physique étaient trop faibles, de sorte que les lombriciens n’ont pas
pu avoir d’effet levier par suppression/diminution de contrainte.

3. Piloter la biodiversité des sols ?

La biodiversité représente un atout pour I'agriculture. Pourtant, de nombreuses publications énoncent une diminution
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de la biodiversité dans les agroécosystémes sous I'effet de la forte utilisation des produits phytosanitaires ainsi que de
la fragmentation des habitats naturels. Cette diminution peut agir sur les interactions biologiques et induire un plus

faible niveau de services rendus, notamment concernant la pollinisation ou le contrdle des ravageurs, la disponibilité en

nutriments ou la stabilité des sols. Cette prise de conscience a conduit a une évolution des pratiques agricoles et a la
création de nouvelles agricultures, telles que I’agroécologie ou I'agriculture de conservation, en placant les interactions

biotiques et les régulations biologiques au coeur des processus de production. L'idée est de « cultiver la biodiversité »

du sol afin de maintenir, voire d’améliorer, des services rendus grace au pilotage de la biodiversité.
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