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INTRODUCTION 

 

Importance du microbiome 

Les plantes vivent en association avec de nombreux microorganismes qui constituent leur 

microbiote et avec lesquels elles forment des interactions durables appelées symbioses. La 

communauté microbienne en symbiose dans l’hôte regroupe les bactéries, les champignons et les 

Archaea (Mei et Flinn, 2010 ; Theis et al., 2016). Les microorganismes symbiotiques jouent un rôle 

important dans le développement et la survie des plantes, dont l’apport en nutriments se fait 

principalement via les interactions symbiotiques, en échange de quoi les microorganismes reçoivent 

des composés carbonés issus de la photosynthèse (Mei et Flinn, 2010 ; Augé, 2001). C’est le cas 

des champignons Mycorhiziens Arbusculaires (champignons MA) en symbiose avec 80% des 

plantes terrestres (Smith et Read, 2008) et formant le phylum des Glomeromycota (Schußler et al., 

2001). Les champignons mycorhiziens sont également utiles à la germination (Jacquemyn et al., 

2015 ; Berg et al., 2016) et à la croissance des plantes (van der Heijden et al., 2003 ; Vogelsang et 

al., 2006 ; Vadassery et al., 2008 ; Ghimire et al., 2009).  

D’autres champignons symbiotiques confèrent aux plantes des tolérances aux stress 

abiotiques de l’environnement, comme Curvularia sp. appartenant au phylum Ascomycota pour la 

tolérance au stress thermique (Redman et al., 2002) ou Neotyphodium sp. (Ascomycota) pour la 

tolérance à la sécheresse (Malinowski et Belesky, 2000), et permettent de lutter contre les 

pathogènes ou l’herbivorie, par exemple par production de métabolites secondaires dans le cas du 

champignons N. lolii (Ascomycota) (Meister et al., 2006). Ce microbiome fongique a donc un 

impact sur la fitness des plantes (Vandenkoornhuyse et al., 2015). En outre, les plantes et leurs 

symbiotes peuvent être vus comme des holobiontes (Vandenkoornhuyse et al., 2015 ; Rosenberg et 

Zilber-Rosenberg, 2016 ; Theis et al., 2016), unités complexes sur lesquelles s’exercent la sélection 

naturelle (Rosenberg et al., 2007 ; Zilber-Rosenberg et Rosenberg, 2008), bien que ce concept soit 

débattu (Moran et Sloan, 2015). 

Assemblage des communautés de symbiotes  

Une partie des symbiotes est héritée des parents, mais une part importante du microbiote 

endophyte est issue de l’environnement direct de la plante, au niveau des racines, la rhizosphère, au 

niveau foliaire, la phyllosphère. Les microorganismes doivent alors passer des barrières, le 

rhizoplan au niveau racinaire par exemple, et franchir le système immunitaire avant de pouvoir 

s’installer dans leur hôte (Gomez-Gomez et al., 1999 ; Jone et Dangl, 2006 ; Kiers et al., 2011 ; 
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Bulgarelli et al., 2012 ; van der Heijden et Schlaeppi, 2015 ; Vannier et al., 2015 ; Tkacz et Poole, 

2015). Ce recrutement de microorganismes dans le microbiome des plantes est pour partie un 

phénomène passif (Vandenkoornhuyse et al., 2015) mais aussi un phénomène actif et dynamique 

médié par la plante pour faire face aux contraintes environnementales (Vandenkoornhuyse et al., 

2015; Vannier et al., 2015). Après ce recrutement s’exerce une filtration fonctionnelle : la plante 

possède un système de reconnaissance perfectionné qui lui permet de récompenser les meilleurs 

partenaires en leur fournissant préférentiellement des carbohydrates (Kiers et al., 2011). La plante 

hôte joue donc le rôle d’un filtre en différenciant le niveau de coopération des symbiotes. Sur ces 

bases de connaissances, l’hypothèse est que le microbiome fongique dans une plante donnée est une 

conséquence de ces phénomènes de filtration.  

Effet de la composition 

L’environnement (par exemple le type de sol), mais aussi le voisinage de la plante hôte 

semblent être importants dans la distribution des champignons mycorhiziens à arbuscules 

(champignons MA) (Lekberg et al., 2007). Beaucoup d’espèces de champignons mycorhiziens à 

arbuscules ne sont pas sporulantes et la dispersion se fait par le mycélium (Rosendahl et 

Studenbrock, 2004). La dispersion se fait donc sur de courtes distances, contrairement aux 

Basidiomycota dont la dispersion des propagules peut se faire sur des dizaines ou des centaines de 

mètres (Peay et Bruns, 2014). Chez les champignons MA, le pool des espèces pouvant 

potentiellement s’assembler pour former le microbiote de la plante hôte est donc défini à courte 

distance par les conditions environnementales (Tipton et al., 2016) mais également par l’identité 

des plantes voisines et leur communauté de champignons associés (Valyi et al., 2016). Des études 

ont démontrée des relations positives entre richesse en plantes et richesse en champignons en 

manipulant la richesse en champignons MA (van der Heijden et al., 1998) ou en manipulant la 

richesse en plantes (Burrows et Pfleger, 2002). Cependant, l’effet de la composition de la 

communauté de plantes en tant que telle ou l’effet de l’abondance relative des espèces de plantes 

sur la composition des communautés de champignons ne sont pas connus. Une augmentation de la 

richesse et de l’équitabilité en plantes pourrait conduire à plus grande diversité d’habitats 

disponibles et donc à une augmentation de la richesse et de l’équitabilité en champignons. 

Effet de la configuration 

L’effet de la configuration de la plante hôte, c’est à dire sa disposition dans l’espace et par 

rapport aux plantes voisines n’a pas non plus été étudié. La configuration de la communauté de 

plantes traduit la disposition physique des différentes espèces de plantes au sein du micro-paysage : 

nombre de patchs de plantes d’une même espèce, notamment de la plante hôte, et distance entre ces 
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patchs par exemple (Dunning et al., 1992 ; Duelli, 1997 ; Fahrig et al., 2011 ; Taylor et al., 1993). 

Les patchs de plante hôte constituent des sources de propagules dans le micro-paysage, qui peuvent 

être plus ou moins importantes en fonction de la taille des patchs, et plus ou moins isolées selon la 

configuration du micro-paysage. La configuration de la plante hôte pourrait affecter la dispersion 

des propagules de champignons entre plantes hôtes au sein du micro-paysage. La configuration 

pourrait donc avoir de l’importance sur l’assemblage des communauté des champignons, comme 

elle en a sur l’assemblage des communautés animales et végétales en macroécologie (Kareiva, 

1987 ; Wiens, 2002 ; Fahrig et al., 2011) en jouant sur les mouvements des organismes (Fahrig, 

2007). Comme en macroécologie, la fragmentation du micro-paysage pourrait, en réduisant les taux 

de dispersion, entraîner le déclin des espèces les moins mobiles et conduire à une homogénéisation 

biotique des métacommunautés, les communautés étant constituées des espèces généralistes 

restantes (Dormann et al., 2007 ; Ekroos et al., 2010 ; Fahrig et al., 2011). Alternativement, la 

perturbation de l’échange des espèces entre communautés locales pourrait aussi, favoriser la 

différenciation des communautés locales (Dormann et al., 2007). 

Effet de la connectivité 

Les champignons se dispersent par le biais des animaux (Lamont et al., 1985 ; 

Ashkannejhad et Horton., 2006), par les spores, les fragments de racines, le mycélium ou encore les 

stolons et les rhizomes des plantes (Fitter et Garbaye, 1994 ; Carvalho et al., 2004 ; Tipton et al., 

2016 ; Vannier et al., 2016). Mais de nombreuses espèces de champignons MA ne sont pas 

sporulantes et se dispersent entre plantes hôtes, de proche en proche, principalement par le 

mycélium, sur des distances restreintes. La connectivité entre plantes hôtes pourrait donc avoir une 

influence sur l’assemblage et la similarité de leurs microbiotes. La connectivité est une mesure de la 

facilité de déplacement entre des patchs ressources dans un paysage. Elle peut être mesurée pour un 

organisme donné par la probabilité de mouvement entre des patchs ressources ou entre des points 

dans un paysage (Taylor et al., 1993) et correspond dans notre étude à la facilité de dispersion des 

champignons symbiotiques au sein du micro-paysage ou entre deux plantes hôtes. Elle tient compte 

de la composition et de la configuration du micro-paysage mais aussi des réponses des champignons 

aux différents éléments du paysage floristique et, ainsi, dépend des modes de dispersion des 

champignons et de leur spécificités ou de leurs capacités à coloniser plusieurs espèces de plantes. 

Une connectivité élevée entre deux plantes hôtes devrait favoriser les échanges de champignons et, 

ainsi, la similarité entre leurs microbiotes fongiques.  
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Objectifs et attendus 

Cette étude a pour objectif d’analyser le rôle de la composition et de la configuration de la 

communauté de plantes sur les assemblages du microbiome fongique en s’inspirant des résultats 

obtenus en macroécologie, en écologie du paysage. Dans ce but, nous avons examiné les 

communautés de champignons symbiotiques associés aux racines de Brachypodium pinnatum L. 

dans des paysages centimétriques constitués par l’assemblage de plantes prairiales, de composition 

et de configuration variables. Notre première hypothèse de travail  était que (i) la structure du 

paysage centimétrique (à la fois la composition et la configuration) affecte la richesse et 

l’homogénéité des communautés de champignons. Nous avons transposé différentes méthodes 

d’analyse de la structure et de la connectivité du paysage à l’échelle centimétrique pour étudier 

l’impact de la structure de la communauté de plantes sur la diversité et l’homogénéité des 

communautés de champignons symbiotiques. Nous avions pour autres hypothèses que (ii) pour la 

composition du paysage, la richesse en plantes ainsi qu’une répartition équitable favorise la richesse 

en champignons ; (iii) la fragmentation du paysage par une diminution des tailles de patchs de 

plante hôte et un accroissement de leur isolement entraîne une diminution de la richesse de 

l’ensemble des communautés de champignons (formant la métacommunauté) et une diminution de 

la similarité entre communautés, les champignons se dispersant moins facilement, ou, 

alternativement, la fragmentation du paysage entraîne une diminution de la richesse de la 

métacommunauté et l’homogénéisation des communautés en favorisant les espèces de champignons 

généralistes ; (iv) au niveau local, deux communautés bien connectées se ressemblent davantage par 

dispersion des champignons ; (v) la relation entre structure du micro-paysage et de la communauté 

dépend des groupes de champignons étudiés et de leurs capacités de dispersion. 

 
 

 

MATERIEL ET METHODES 

 

 

Présentation du dispositif expérimental 

L’étude a été réalisée au sein de mésocosmes présent dans le jardin expérimental de 

l’université de Rennes 1. Ces mésocosmes (1.3 x 1.3 x 0.25 m) ont été mis en place en mai 2009 par 

l’assemblage de 1, 2, 4, 8 ou 12 espèces de plantes prairiales à croissance clonale communes des 

prairies tempérées de l’Ouest de la France (voir Benot et al., 2013, pour plus de détails sur le 

dispositif). Dans chaque mésocosme 48 plants ont été transplantés selon un schéma hexagonal. Les 

différentes espèces appartenant à un même mésocosme ont été plantées en quantités égales et leurs 
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positions ont été randomisées. Les plantes se sont développées sur un substrat homogène composé 

de 20% de sable et de 80% de terre de jardin. Un apport en engrais minéral à diffusion lente a été 

fait juste avant la plantation de façon à homogénéiser les quantités en nutriments du sol entre tous 

les mésocosmes. En période estivale, un arrosage uniforme automatisé a été mis en place et une 

fauche a été effectuée à la fin de chaque été avec exportation de la biomasse aérienne. Les apports 

extérieurs de graines ont été contrés par désherbage manuel et la reproduction sexuée des espèces a 

été supprimée par coupe des fleurs. Au sein de ce dispositif, nous avons étudié la composition en 

champignons au sein de 27 mésocosmes, correspondant à des micro-paysages de composition et de 

configuration variées (Figure 1).  

 

 

 

Figure 1 - Variations de composition et de configuration des micro-paysages.  

De A à C et de B à D : augmentation de l’hétérogénéité de composition du micro-paysage par 

augmentation du nombre d’espèces de plantes. De A à B et de C à D : augmentation de 

l’hétérogénéité de configuration du micro-paysage par distribution des plantes en patchs de plus 

petite taille et plus éclatés (adapté à micro-échelle d’après Fahrig et al., 2011). 
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Les assemblages de champignons ont été caractérisés au niveau des racines d’individus de 

Brachypodium pinnatum prélevées aux quatre coins et au centre de chacun de ces 27 mésocosmes 

(Figure 2). 

 

  

Figure 2 - Plan d’échantillonnage des communautés de champignons symbiotiques de B. pinnatum.  

 

 

Une communauté de champignons correspond ici aux champignons symbiotiques associés 

aux racines d‘un individu de B. pinnatum. La métacommunauté correspond à l’ensemble des 5 

communautés échantillonnées dans un même micro-paysage et reliées entre elles par dispersion des 

champignons.  

 

Caractérisation de la structure des paysages floristiques 

Cartographie de la distribution des espèces  

La distribution spatiale de chaque espèce a été mesurée après 3 ans de culture (2012) dans 

un quadrat de 80 x 80 cm placé au centre de chaque mésocosme. Les données de présence / absence 

des plantes ont été relevées dans chaque cellule de 5 x 5 cm du quadrat (256 cellules au total). Une 

espèce était considérée comme présente quand au moins un individu était enraciné dans la cellule en 

question, un individu donné ne pouvant appartenir qu’à une seule cellule.  
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Indices de composition et de configuration du micro-paysage 

A partir de cette grille de distribution des espèces, deux catégories d’indices ont été 

calculées : des indices de composition et des indices de configuration de la communauté de plantes, 

qui correspondent aux deux catégories de mesure de la structure du paysage en macroécologie 

(Duelli, 1997 ; Fahrig et Nuttle, 2005 ; Fahrig et al., 2011). La composition du paysage correspond 

à la diversité d’habitats constituants le paysage, et donc ici à la diversité de plantes dans la 

communauté, et se mesure grâce à des indicateurs tels que l’habitat dominant, la richesse, 

l’équitabilité ou encore l’indice de Shannon (Turner, 1989 ; Dorrough et al., 2007). La 

configuration du paysage correspond à la disposition des différents types d’habitats, donc des 

différentes espèces de plantes, et se mesure par exemple par la taille des patchs d’habitats ou par la 

densité de bordures (Dunning et al., 1992 ; Cushman et al., 2008). Il existe un grand nombre de 

métriques disponibles pour quantifier la structure du paysage (Cushman et al., 2008), avec parfois 

des redondances entre elles, le mieux étant d’utiliser le plus petit nombre de métriques 

indépendantes qui quantifient suffisamment la structure du paysage. Dans cette étude, nous avons 

testé plusieurs métriques sur les micro-paysages constitués par les communautés de plantes et avons 

retenu les indices ci-dessous.  

Deux indices de composition du paysage floristique ont été retenus : la richesse spécifique 

en plantes et l’indice d’équitabilité. Les indices ont été calculés avec le package ‘vegan’  (Oksanen 

et al., 2013) de R, en prenant en compte la présence et l’abondance totale des plantes dans 

l’ensemble du micro-paysage.  

Nous nous sommes intéressés uniquement à la configuration de la plante hôte et pas à celle 

du paysage dans sa globalité, les effets des autres plantes prairiales sur les champignons n’étant pas 

connus. Deux indices de configuration du micro-paysage ont été retenus, traduisant la répartition de 

la plante hôte dans l’espace : la distance moyenne séparant les patchs de plante hôte les plus 

proches, notion clé en écologie du paysage puisqu’elle est liée à l’isolement des patchs et donc à la 

capacité de dispersion entre patchs, et l’indice PLADJ d’agrégation de la plante hôte, lié à la 

capacité d’accueil moyenne des patchs d’habitat. Cet indice, qui augmente avec l’agrégation de la 

plante hôte en patchs de grandes tailles, se calcule comme le pourcentage de cellules adjacentes qui 

contiennent la plante hôte en se basant sur les données de présence / absence dans les 256 cellules 

du quadrat.  
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Les indices de configuration ont été calculés avec le logiciel FRAGSTATS. La formule de 

l’indice PLADJ est la suivante : 

  

 

gii = nombre de liaisons entre deux cellules du type de patch i 

(patch de plante hôte). 

gik = nombre de liaisons entre une cellule du type de patch i (patch 

de plante hôte) et une cellule du type de patch k (matrice sans 

plante hôte). 

  

Les indices retenus ne sont pas corrélés entre eux à plus de 80% (coefficient de corrélation 

de Pearson).  

Mesures de la connectivité du paysage par paire de communautés 

L’un des objectifs de cette étude était d’étudier le lien entre la connectivité du micro-

paysage et la similarité entre communautés locales de champignons symbiotiques. Sur ArcGis, nous 

avons dans un premier temps mesuré la connectivité entre deux communautés de symbiotes par 

deux indices de distance :  

(i) La distance euclidienne séparant ces deux communautés (Figure 3A). Deux 

communautés proches dans l’espace sont dites bien connectées.  

(ii) La distance de coût (Figure 3B). Cette distance correspond au cumul des coûts de 

dispersion attribués aux habitats séparant les communautés. A chaque type d’habitat est attribué un 

coût qui est d’autant plus élevé que l’habitat est défavorable à la dispersion des organismes. Nous 

avons fait l’hypothèse que la plante hôte constituait un habitat favorable à la dispersion des 

champignons et l’absence de plante hôte un habitat défavorable, les effets réels des autres espèces 

de plantes sur les champignons symbiotiques de B. pinnatum n’étant pas connus. Nous avons de ce 

fait attribué un coût de dispersion minimum en présence de plante hôte et 50 fois plus élevé en 

absence de plante hôte.  
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Figure 3 – A - Distances euclidiennes séparant les communautés deux à deux. B – Chemins de 

moindre coût. 

 

Les calculs de distance ont été effectués par paire de communautés au sein d‘un même 

micro-paysage soit en théorie 10 paires (Figure 3). Les analyses ont été effectuées grâce au logiciel 

ArcGis et au logiciel Graphab. Les deux distances ne sont pas corrélées (coefficient de corrélation 

de Pearson = 0.13). 

 

Analyse de la composition en endophytes des racines de B. pinnatum 

Echantillonnage  

Nous avons étudié les communautés de champignons symbiotiques associés aux racines de 

la plante hôte Brachypodium pinnatum L. (Poacées). Pour chaque micro-paysage, cinq 

communautés de champignons associés aux racines de B. pinnatum ont été échantillonnées en 2012 

(aux quatre coins du mésocosme et au centre), l’ensemble de ces cinq communautés formant la 

métacommunauté de symbiotes étudiée (Figure 2). En cas d’absence de la plante hôte au niveau de 

l’une de ces régions, la communauté de symbiotes était considérée comme absente. 102 

communautés de champignons ont été ainsi échantillonnées au total.  

Extraction de l’ADN, séquençage et identification des champignons : 

Des racines de B. pinnatum appartenant à un seul individu ont été prélevées pour chaque 

point d’échantillonnage en 2012. Après nettoyage et broyage, l’ADN a été extrait et conservé. Pour 

cette étude, un fragment de 550 paires de bases qui inclut les régions variables V4 et V5 du gène de 

la petite sous-unité de l’ARNr 18S a été amplifié par PCR en utilisant le couple d’amorces 

SSU0817 (5'-TTA GCA TGG AAT AAT RRA ATA GGA-3') et -NS22B (5'-AAT TAA GCA 

GAC AAA TCA CT-3') (Borneman & Hartin, 2000; Lê Van et al., 2017). Deux microlitres d’ADN 
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extrait (~1 ng/microL) est mélangé aux amorces à une concentration de 0.2 μM et dans un tube de 

réaction PuRe Taq Ready-to-go (GE Healhcare) ajusté à un volume final de 25 μL. Les PCR sont 

effectués par une étape de dénaturation initiale (95°C 4 min) suivie de 35 cycles de dénaturation 

(95°C 30 sec), hybridation (54°C, 30 sec) et élongation (72°C, 1 min). La PCR s'achève par une 

étape d’élongation finale (72°C, 7 min). Le bon déroulement des PCR est contrôlé par 

électrophorèse et au bioanalyseur (Agilent). Les amplicons produits sont purifiés pour éliminer les 

amorces en excès (purification AMPure sur robot Agilent Bravo, plateforme Génomique 

Environnementale et Humaine). La concentration en ADN de chaque amplicon est mesurée par un 

test au Picogreen et les amplicons ont été dilués afin d’obtenir la même concentration en ADN pour 

chacun des échantillons. Chaque amplicon a été marqué par des index spécifiques et par des 

adaptateurs P5 et P7 permettant la fixation sur la flowcell du séquenceur Illumina, au cours d’une 

nouvelle PCR en nanovolumes (smartchip Wafergen, plateforme Génomique Environnementale et 

Humaine). L’ensemble des amplicons a ensuite été mélangé, purifié, dilué et quantifié afin de 

préparer et de vérifier la qualité des librairies de séquences. La banque d’amplicons a été séquencé 

(MiSeq, illumina) et les données traitées avec le pipeline FROGS. Afin de réduire le risque d’erreur, 

seules les séquences observées dans au moins 5 échantillons ont été conservées. Les séquences ont 

été affiliées par comparaison à la base de données Silva 18S (Quast et al., 2013). Les données ont 

été organisées en une matrice de contingence contenant le nombre de séquences trouvées pour 

chaque OTUs dans chaque échantillon. Le jeu de données a été normalisé par pour contenir un 

nombre identique de séquences par échantillon (19 224 séquences) en utilisant le package ‘vegan’ 

de R. Cette matrice normalisée a été utilisée pour les analyses statistiques. 

Caractérisation des communautés 

L’abondance et la richesse en OTUs de l’ensemble des échantillons ont été mesurées à 

l’échelle du phylum, de la classe, et de l’ordre afin de caractériser les communautés de 

champignons symbiotiques associés aux racines de B. pinnatum. La richesse en OTUs a également 

été calculée pour chaque échantillon en utilisant le package ‘vegan’ de R. Les différences de 

composition en OTUs entre les métacommunautés ont été représentées par une NMDS (Non Metric 

Multidimensional Scaling) basée sur la distance de Bray-Curtis avec le package ‘vegan’. 

 

Mesures des indices de structuration des métacommunautés de champignons 

Dans le but d’étudier l’effet du paysage sur la métacommunauté de champignons 

symbiotiques de B. pinnatum, des indices de diversité et de similarité ont été calculés. Pour chaque 

micro-paysage, la richesse et l’équitabilité de la métacommunauté de champignons ont été 
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mesurées, pour tous les champignons confondus, mais aussi pour les trois principaux groupes 

individuellement (Ascomycota, Basidiomycota, Glomeromycota). Nous avons calculé deux indices 

de similarité entre chaque paire de communautés au sein d’un micro-paysage (pour tous les 

champignons confondus et pour les trois principaux groupes) : l’indice de Bray-Curtis et l’indice de 

Sorensen, couramment utilisés en écologie des communautés (Tableau 1).  

 

Tableau 1 – Formules des deux indices de similarité de composition des communautés : indice de 

Bray-Curtis et indice de Sorensen.  

 

Indice Formule Commentaire 

Similarité de Bray-Curtis 

 

 1- 

𝑥𝑖𝑗 l’abondance de l’OTU 𝑖 dans la communauté 

𝑗 et 𝑥𝑖𝑘 son abondance dans la communauté 𝑘 

Similarité de Sorensen 

 

𝑎 le nombre d’OTUs présents uniquement dans 

la première communauté, 𝑏 le nombre d’OTUs 

présents uniquement dans la deuxième 

communauté et 𝐶 le nombre d‘OTUs communs 

 

 

La distance de Bray-Curtis est une mesure de dissimilarité de composition entre deux 

communautés dont le calcul repose sur les abondances en OTUs dans ces deux communautés. Le 

calcul a été effectué avec le package ‘vegan’ de R. Bray-Curtis peut être représenté en termes de 

similarité (1 – distance de Bray-Curtis). L’indice de Sorensen est une mesure de la similarité dont le 

calcul repose sur les données absence / présence d’OTUs dans les deux communautés. Le package 

‘ade4’ (Dray et Dufour, 2007) sur R permet de calculer une distance basée sur l’indice de Sorensen. 

L’indice peut ensuite être calculé par simple transformation de cette distance. A l’échelle de la 

métacommunauté, la moyenne des similarités mesurées entre paires de communautés a été utilisée 

comme mesure d’homogénéité. 
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Analyses statistiques  

Le premier objectif de cette étude est de mesurer l’impact de la composition et de la 

configuration du micro-paysage sur la diversité et l’homogénéité de la métacommunauté afin 

d’analyser les mécanismes d’assemblage des communautés symbiotiques. L’influence de la 

structure du micro-paysage sur la structure de la métacommunauté de champignons a été 

déterminée par des analyses de régression multiples avec les deux indices de composition (richesse, 

équitabilité en plantes) et les deux indices de configuration (distance entre les patchs hôtes et indice 

d’agrégation des patchs hôtes) en variables explicatives, et avec la richesse, l’équitabilité et la 

similarité moyenne de la métacommunauté comme variables à expliquer. Chaque modèle est 

optimisé par sélection des variables explicatives pour obtenir l’AIC (Akaike’s Information 

Criterion) le plus faible (backward stepwise). La significativité de chaque variable explicative a été 

déterminée par des analyses ANOVA réalisée sur le modèle optimisé.  

Le deuxième objectif de l’étude est d’analyser le lien entre connectivité et similarité des 

communautés par paires au sein de la métacommunauté, avec pour hypothèse que deux 

communautés bien connectées se ressemblent davantage par dispersion des champignons. Des 

modèles linéaires mixtes ont été effectués pour étudier l’effet de la connectivité entre communautés 

locales sur leur similarité. Chaque modèle comportait un indice de similarité (Bray-curtis ou 

Sorensen) comme variable à expliquer et une mesure de connectivité comme variable explicative 

(distance euclidienne ou distance de coût) avec la première et la deuxième communauté constituant 

la paire étudiée en effets aléatoires et imbriquées dans l’effet aléatoire “micro-paysage” (5 

échantillons possibles pour la première communauté, 4 pour la deuxième et ce pour chaque micro-

paysage étudiés). Ces modèles ont été effectués avec le package ‘Lme4’ (Bates et al., 2015) sur R. 

Les P-values ont été obtenues avec le package ‘lmerTest’ (Kuznetsova et al., 2016) et les R² avec la 

fonction ‘r.squaredGLMM’ du package ‘MuMIn’ (Barton, 2016). 

Chacun des modèles précédents a été effectué sur les communautés de champignons tous 

groupes confondus mais aussi sur les trois principaux groupes de champignons individuellement : 

Ascomycota, Basidiomycota et Glomeromycota puisque les relations entre la structure du micro-

paysage et la structure de la communauté ou entre la connectivité et la similarité des communautés 

pourraient être dépendantes des groupes de champignons étudiés et de leur capacité de dispersion. 
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RESULTATS 

 

Caractérisation des communautés de champignons  

Champignons symbiotiques des racines de B. pinnatum 

Le jeu de données a été raréfié à 19 224 séquences par échantillon pour que les échantillons 

soient comparables entre eux. Seul un échantillon se situait sous ce seuil et a été exclu des analyses. 

Une foisce seuil appliqué, le microbiome fongique associé aux plantes analysées n’est pas sous-

échantillonné étant donné qu’un nombre de séquences supérieur ne permettrait d’observer qu’un 

nombre limité d’OTUs additionnels (Figure 4). 

 

Figure 4 – Représentation du nombre d’OTUs trouvés dans chaque échantillon en fonction du 

nombre de séquences par échantillon. 

 

Le jeu de données normalisé contient 1179 OTUs fongiques pour l’ensemble des 102 

échantillons. Les Ascomycota, les Basidiomycota et les Glomeromycota ont été identifiés comme 

phyla dominants en termes d’abondance au sein des communautés de champignons symbiotiques de 

B. pinnatum. Pour ce qui est de la richesse spécifique, 723 OTUs appartiennent au phylum 

Ascomycota, 306 au phylum Basidiomycota et 62 au phylum Glomeromycota (Figure 5). Pour 

chacun de ces trois phyla une classe de champignons est sur-représentée : Dothideomycètes pour le 

phylum Ascomycota, Agaricomycètes pour le phylum Basidiomycota et Glomeromycète pour le 

phylum Glomeromycota. Au sein des Glomeromycètes, on retrouve majoritairement l’ordre des 

Glomerales (Figure 5).   
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Figure 5 – Abondance et richesse en OTUs à l’échelle du phylum pour tous les champignons 

confondus (A) et à l’échelle de la classe pour les trois phyla principaux : Ascomycota (B), 

Basidiomycota (C) et Glomeromycota (D). 
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Caractérisation des métacommunautés 

La richesse en OTUs varie de 40 à 120 selon les échantillons, avec 14 à 73 Ascomycota, 5 à 

35 Basidiomycota et 1 à 13 Glomeromycota. La richesse en OTUs a également été calculée par 

métacommunauté, ainsi que l’équitabilité en champignons et les similarités moyennes de Bray-

Curtis et de Sorensen (Figure 6). L’équitabilité est plus importante pour les Ascomycota que pour 

les Basidiomycota et les Glomeromycota. En termes d’abondance en OTUs les communautés 

d’Ascomycota sont les plus similaires et les communautés de Basidiomycota sont les moins 

similaires. En termes de présence / absence d’OTUs, les communautés de Glomeromycota sont les 

plus similaires. 

 

Figure 6 – Richesse en OTUs, équitabilité, similarité moyenne de Bray-curtis et similarité moyenne 

de Sorensen des métacommunautés. 
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La NMDS ne permet pas d’observer une ressemblance de composition entre les 

métacommunautés appartenant à des paysages de même richesse spécifique en plantes. Cependant, 

les métacommunautés les plus dissimilaires appartiennent à des micro-paysages riches en plantes.  

 

Figure 7 – Représentation des différences de composition entre métacommunautés (distance de 

Bray-Curtis) sur un plan en deux dimensions. Plus les métacommunautés sont dissimilaires en 

composition, plus elles sont éloignés dans le plan. A – Les métacommunautés sont étiquetées de 1 à 

27. B – Les métacommunautés sont étiquetées par la richesse spécifique du micro-paysage auquel 

elles appartiennent ; 12 richesses spécifiques différentes au total. 

 

 

Impact de la composition et de la configuration du paysage sur la métacommnauté 

Sur la richesse en champignons 

La richesse en OTUs de la métacommunauté de champignons et plus particulièrement des 

groupes Ascomycota (R² = 0.53) et Glomeromycota (R² = 0.1) diminue quand la richesse en plantes 

du micro-paysage augmente (Tableaux 2 et 3). La richesse en OTUs de la métacommunauté de 

champignons augmente avec l’agrégation de la plante hôte en patchs de grande taille, donc dans un 

paysage moins fragmenté. C’est le cas, notamment, pour les groupes Ascomycota et Basidiomycota 

dont la richesse augmente avec la taille des patchs. La distance qui sépare les patchs de plantes 

hôtes n’a pas d’effet sur la richesse en OTUs de la métacommunauté de champignons dans son 

ensemble. Cependant, la richesse en Basidiomycota diminue quand la distance entre les patchs de 

plante hôte augmente, donc dans un paysage plus fragmenté. 
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Sur l’équitabilité en champignons 

L’équitabilité de la métacommunauté diminue quand la richesse en plantes du paysage 

augmente et elle augmente avec la distance entre les patchs (tous groupes confondus et 

Basidiomycota) (Tableaux 2 et 3). La taille des patchs n’a pas d’effet sur l’équitabilité de la 

métacommunauté de champignons dans son ensemble, seulement sur les Glomeromycota. 

L’équitabilité en Glomeromycota diminue quand la taille des patchs augmente.  

Sur la similarité moyenne entre communautés de champignons 

La composition du paysage n’a pas d’effet sur la similarité moyenne entre communautés 

locales de la métacommunauté. Ni la taille des patchs, ni la distance séparant les patchs 

n’influencent la similarité entre communautés locales de la métacommunauté, tous groupes de 

champignons confondus. En revanche, les communautés locales de Basidiomycota et 

Glomeromycota se ressemblent davantage lorsque la distance entre les patchs de plante hôte 

augmente (similitude en présence et absence d’OTUs pour les Basidiomycota et similitude en 

abondance des OTUs pour les Glomeromycota) (Tableaux 2 et 3). La métacommunauté est plus 

homogène pour ces deux groupes dans un paysage fragmenté.  

Ainsi, une composition du paysage plus riche en plantes entraîne une diminution de la 

diversité (richesse et équitabilité) en champignons dans la métacommunauté et la fragmentation du 

paysage, caractérisée par des patchs de plus petite taille et par des patchs plus éloignés les uns des 

autres, entraîne une diminution de la richesse en OTUs, favorise une répartition plus équitable des 

OTUs dans la métacommunauté et favorise l’homogénéité de la métacommunauté pour certains 

groupes. 

Des différences entre groupes de champignons  

Les différents groupes de champignons ne sont pas affectés de manière équivalente par les 

différents composants du micro-paysage. Pour le phylum Ascomycota, seul la richesse en OTUs est 

affectée par la structure du paysage, à la fois par sa composition (37% de la variance expliquée par 

la composition) et par la configuration de la plante hôte (23%) (Tableau 3). Les Basidiomycota sont 

principalement affectés par la configuration du micro- paysage, en termes de richesse spécifique 

(60% de la variance expliquée par la configuration), d’équitabilité (18%) et de similarité moyenne 

de la métacommunauté (20%). Pour le phylum Glomeromycota, la richesse spécifique est affectée 

par la composition du micro-paysage (17%) alors que l’équitabilité et la similarité moyenne sont 

affectées principalement par la configuration du micro-paysage (30 et 20% respectivement).  
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Tableau 2 – Modèles retenus lors des analyses de régressions multiples. En gras les effets 

significatifs (P-value <0.05). Seuls les modèles statistiquement significatifs sont présentés  

Variable à 

expliquer 
Groupe Formule du modèle R² 

p-value 

globale 

% de 

variance 

composi-

tion 

% de 

variance 

configu-

ration 

Richesse 

métacommunauté 
All fungi 

55,98 - 7,58 rich_plantes + 1,72 pladj 

+ 27,71 équitabilité 
0,55 

8,45E-

05 
37,2 22,7 

 
Ascomycota 

31,29 - 5,97 rich_plantes + 1,13 pladj 

+ 165,47 dist-patchs 
0,53 

0,0001

4 
34,7 23,5 

 
Basidiomycota 11,42 + 0,49 pladj - 88,96 dist-patchs 0,57 

1,58E-

05 
0,0 60,2 

 
Glomeromycota 

8,44 - 0,57 rich_plantes + 3,76 

équitabilité 
0,1 0,1008 17,4 0,0 

Equitabilité 

métacommunauté 
All fungi 

0,28 + 0,90 dist_patchs - 0,012 

rich_plantes + 0,001 pladj 
0,31 0,0094 1,4 37,3 

 
Basidiomycota 

0,26 - 0,02 rich_plantes + 0,78 

dist_patchs 
0,14 

0,0058

5 
3,5 17,6 

 
Glomeromycota 0,80 - 0,005 pladj - 0,14 equitabilite 0,29 

0,0066

4 
3,9 30,3 

Similarité de Bray-

curtis 
Glomeromycota 0,04 + 0,91 dist_patchs + 0,005 pladj 0,12 0,1041 0,0 19,4 

Similarité  de 

Sorensen 
Basidiomycota 

0,46 + 0,46 dist_patchs - 0,01 

rich_plantes 
0,13 

0,0927

3 
0,3 19.9 

 

 

Tableau 3 – Récapitulatif des effets statistiquement significatifs de la structure du paysage sur la 

richesse, l’équitabilité et la similarité des métacommunautés.  

 
Richesse métacommunauté 

Equitabilité 

métacommunauté 

Similarité 

métacommunauté 

All fungi Richesse en plantes (-) ; 

Agrégation (+) 

Distance entre patchs (+) ; 

Richesse en plantes  (-)  

Ascomycota Richesse en plantes (-) ; 

Agrégation (+)   

Basidiomycota Agrégation (+) ; Distance 

entre patchs (-) 

Distance entre patchs (+) ;  

Richesse en plantes  (-) 
Distance entre patchs (+) 

Glomeromycota Richesse en plantes (-) Agrégation (-) Distance entre patchs (+) 
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Lien connectivité – similarité entre paires de communautés 

Effet de la distance euclidienne  

La similarité entre deux communautés de champignons, tous groupes confondus, n’est pas 

corrélée à la distance euclidienne entre les individus de B. pinnatum échantillonnés. Cependant, la 

similarité entre deux communautés de Glomeromycota augmente avec la distance euclidienne qui 

les sépare (similarité de Sorensen) (Tableau 4). Ainsi, des communautés de Glomeromycota peu 

connectées car éloignées dans l’espace se ressemblent davantage en termes de présence / absence 

d’OTUs. Cependant, la relation entre similarité et distance euclidienne reste faible (R² = 0.023). 

Pour les Ascomycota et les Basidiomycota, la distance euclidienne n’a pas d’effet sur la similarité. 

Effet de la distance de coût  

La similarité entre deux communautés de champignons, tous groupes confondus, n’est pas 

corrélée à la distance de coût. Cependant, la similarité entre deux communautés d’Ascomycota 

augmente avec la distance de coût qui les sépare (similarité de Bray-curtis) (Tableau 4). Ainsi, des 

communautés d’Ascomycota peu connectées car éloignées dans l’espace et séparées par de la 

matrice non-hôte se ressemblent davantage en termes de présence / absence et abondance en OTUs. 

Cependant, la relation entre similarité et distance euclidienne reste faible (R² = 0.024). Pour les 

Basidiomycota et les Glomeromycota, la distance de coût n’a pas d’effet sur la similarité. 

 

 

Tableau 4 – Modèles retenus et présentant des effets significatifs de la connectivité entre 

communautés sur la similarité de ces communautés. Seuls les modèles statistiquement significatifs 

sont présentés.  

 

 

 

 

Variable à 

expliquer 

Groupe Formule Lmer p-value R² 

marginal 

R² 

conditionnel 

Similarité de 

Bray-Curtis 

Ascomycota 0,54 + 0,00071 dist de coût 0,03 0,024 0,62 

Similarité de 

Sorensen 

Glomeromycota 0,53 + 0,18 dist 

euclidienne 

0,021 0,023 0,52 
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Des différences entre groupes de champignons  

Les différents groupes de champignons ne sont pas affectés de manière équivalente par la 

connectivité du paysage. La composition en Glomeromycota des communautés est affectée par la 

distance qui sépare les communautés symbiotiques, mais pas par la présence ou l’absence de plante 

hôte sur le chemin qui lie les communautés. La composition des communautés pour le phylum 

Ascomycota est, au contraire, influencée par la présence ou l’absence de plante hôte sur la distance 

séparant les communautés. Pour les Basidiomycota, ni la distance euclidienne, ni la distance de coût 

n’impactent la similarité entre communautés locales. 

 

 

DISCUSSION 

 

Impact du paysage floristique sur la métacommnauté de champignons symbiotiques 

Effet de la structure du paysage en général 

La structure du paysage affecte significativement la diversité de la métacommunauté de 

champignons que ce soit par sa composition (richesse et équitabilité en plantes) ou par sa 

configuration (taille des patchs de plante hôte et distance entre les patchs) (Tableau 3). 

Effet de la composition 

Contrairement à nos attendus, la richesse en champignons est négativement corrélée à la 

richesse en plantes du micro-paysage pour deux des trois groupes étudiés (Ascomycota et 

Glomeromycota) (Tableau 2). Pour ces deux groupes, et surtout pour les Ascomycota, la présence 

d’une grande richesse en plantes ne représente donc pas une augmentation des habitats disponibles, 

favorisant une plus grande diversité de champignons à l’échelle du micro-paysage. Cet effet peut 

être dû à la présence de certaines espèces ayant un effet négatif sur certains champignons. En dépit 

d’une littérature peu abondante sur le sujet, un exemple documenté concerne les Brassicacées qui 

produisent des Glucosinolates qui manipulent et réduisent la richesse spécifique du microbiote 

racinaire et de la rhizosphère (Bressan et al., 2009). Certaines plantes peuvent agir négativement par 

l’émission de composés antifongiques qui inhibent la germination des spores ou la mise en place 

d’associations mycorhizienne (Stinson et al., 2006). Un autre exemple, concerne l’effet négatif de 

Holcus mollis sur la richesse fongique à proximité (effet sur le patch) démontré par l’usage dans une 
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plante piège, Medicago truncatula (Vannier et al., à soumettre). L’augmentation de la richesse en 

plantes signifie également une diminution de l’abondance de B. pinnatum et ainsi potentiellement 

des sources de champignons propres à cette espèce. L’équitabilité en champignons (Basidiomycota) 

dans la métacommunauté est également négativement corrélée à la richesse en plantes du micro-

paysage (Tableaux 2 et 3). La diminution de l’équitabilité observée chez les Basidiomycota reflète 

plutôt une modification de la répartition des espèces au sein des communautés locales avec la 

sélection d’espèces très fortement présentes sur l’ensemble du micro-paysage par rapport à des 

espèces présentes plus localement. Ainsi, certaines espèces deviendraient minoritaires face à des 

espèces plus généralistes mais sans disparaître (diminution de l’équitabilité mais pas de la richesse). 

Effet de la configuration 

Conformément à notre hypothèse, nos résultats indiquent que la fragmentation du paysage 

floristique, caractérisée par des patchs de plus petite taille et plus éloignés les uns des autres, 

entraîne une diminution de la richesse en OTUs (Ascomycota et Basidiomycota), favorise une 

répartition plus équitable des OTUs dans la métacommunauté (Basidiomycota et Glomeromycota) 

et favorise l’homogénéité de la métacommunauté (Basidiomycota et Glomeromycota) (Tableau 3). 

Ces résultats montrent ainsi que la fragmentation favorise un plus petit nombre d’espèces réparties 

sur l’ensemble de la placette. Associé à la diminution de la richesse en OTUs, l’augmentation de 

l’équitabilité traduit un déclin des espèces rares. Il a déjà été montré, lors d’études effectuées sur 

des macroorganismes, une diminution de la diversité alpha avec l’augmentation de la fragmentation 

(Didham et al., 1998 ; Fahrig, 2003). La diminution de la taille des patchs peut entraîner une 

augmentation de l’effet “interface”, c’est à dire l’influence des espèces de plantes se développant 

autour de la plante hôte sur le cortège s’y développant. Des patchs de taille réduite correspondent 

également à des sources de propagules moins importantes et à la présence d’une matrice non-hôte 

autour de ces patchs, pouvant avoir un effet négatif sur la dispersion de certains champignons. La 

distance entre les patchs peut également avoir un effet négatif sur la dispersion. Les espèces 

favorisées par la fragmentation peuvent être des espèces généralistes, communes à de nombreuses 

espèces de plantes. Elles peuvent également présenter des capacités de dispersion plus importantes 

(par exemple croissance d’hyphes plus rapides chez G. etunicatum et S. heterogama que chez E3, 

trois champignons MA, Miranda et Harris, 1994) leur permettant de coloniser différents hôtes 

malgré l’éloignement entre individus. La fragmentation entraînerait le déclin des espèces rares et 

moins mobiles. De plus, l’augmentation de similarité entre les communautés de Basidiomycota et 

de Glomeromycota avec la distance entre les patchs (Tableaux 2 et 3) montre que la fragmentation 

conduit à une homogénéisation biotique des métacommunautés, c'est-à-dire à une augmentation de 

la similarité en espèces à travers l’espace, les communautés étant constituées des espèces 
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généralistes restantes. Ces hypothèses ont déjà été vérifiées en macroécologie, en situation 

fragmentée, sur des papillons par exemple (Ekroos et al., 2010).  

On peut donc valider l’hypothèse selon laquelle la fragmentation du paysage entraîne une 

diminution de la richesse de la métacommunauté et l’homogénéisation des communautés en 

favorisant les espèces de champignons généralistes, adaptés à des patchs de petite taille et à la 

présence d’autres plantes en bordure, ou des espèces capables de se disperser sur de plus longues 

distances. Pour aller plus loin dans cette étude il faudrait intégrer plus d’information sur le 

voisinage de B. pinnatum. Les effets des plantes constituants le micro-paysage sur les communautés 

de champignons symbiotiques ne sont pas connus et plus de recherche sur ce thème est nécessaire.  

 

Lien connectivité – similarité entre paires de communautés 

Nous avions comme hypothèse qu’au niveau local, deux communautés bien connectées se 

ressemblent davantage car la dispersion des champignons est facilitée. Nos résultats montrent 

cependant que la similarité entre communautés est positivement corrélée à la distance de coût 

(Ascomymota) ou à la distance euclidienne (Glomeromycota), même si ces corrélations sont faibles 

(Tableau 4). Les communautés de Glomeromycota éloignées entre elles et les communautés 

d’Ascomycota séparées par des plantes non-hôtes se ressemblent davantage. Cela valide 

l’hypothèse selon laquelle la fragmentation du micro-paysage entraîne l’homogénéisation des 

cortèges de champignons par sélection des espèces généralistes ou à capacité de dispersion plus 

importante. La similarité entre communautés de Basidiomycota n’est pas corrélée à la distance entre 

ces communautés, ce qui pourrait être lié à cette grande capacité de dispersion connu pour ce 

phylum (Smith & Read, 2008).  

Les relations entre connectivité et similarité observées pour les Ascomycota et les 

Glomeromycota restent faibles. De plus, nous n’avons pas observé de lien entre connectivité et 

similarité des communautés lorsque tous les groupes de champignons étaient traités ensemble. La 

distance euclidienne ou la distance de coût ne reflètent peut-être pas assez la connectivité entre 

communautés de champignons, c’est-à-dire la facilité avec laquelle les champignons se dispersent 

entre les communautés. Cela peut s’expliquer par le fait qu’il existe de grandes différences de 

capacité de dispersion entre les espèces (Peay et al., 2012). De plus, la distance entre les 

communautés est de l’ordre de plusieurs dizaines de centimètres, ce qui représente une grande 

distance à l’échelle des champignons symbiotiques. Cette distance constitue donc déjà un filtre qui 

sélectionne les espèces capables de se disperser sur ces distances. 
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Il pourrait être intéressant de cartographier la configuration de toutes les plantes présentes 

dans le paysage et pas seulement de la plante hôte. A partir de cette cartographie il serait possible de 

mesurer la connectivité globale du paysage, ou la connectivité locale entre deux communautés, de 

manière plus précise en incluant les fonctions jouées par les autres plantes dans la dispersion des 

champignons symbiotiques de B. pinnatum. D’autres espèces de plantes que B. pinnatum peuvent 

être hôte de certains champignons et avoir un effet positif sur leur dispersion. D’autres encore un 

effet négatif ou un effet neutre. 

 

Des réponses différentes entre les groupes de champignons 

Les différents groupes de champignons ne sont pas affectés de manière équivalente par les 

différents composants du paysage ou par la connectivité entre communautés. Certains groupes sont 

plus influencés par la composition du paysage, d’autres par la configuration de la plante hôte 

(Tableau 3). Cela rejoint les résultats obtenus en macro-écologie selon lesquels les espèces 

répondent différemment à la structure du paysage (Dormann et al., 2007). Les Ascomycota, 

correspondant au phylum le plus abondant et le plus riche dans les métacommunautés, sont affectés 

à la fois par la richesse en plante et par la fragmentation du micro-paysage. Les Basidiomycota et 

les Glomeromycota sont principalement affectés par la configuration du micro-paysage, bien qu’il 

existe aussi un faible effet de la richesse en plante sur la richesse en Glomeromycota. La distance de 

dispersion semble donc être un effet structurant les métacommunautés pour les trois groupes alors 

que la présence de plantes non hôtes semble jouer négativement surtout sur les métacommunautés 

d’Ascomycota. Les Ascomycota pourraient avoir un lien à l’hôte plus fort. 

De plus, la composition des communautés de champignons appartenant au phylum 

Glomeromycota est affectée par la distance euclidienne mais pas par la distance de coût (Tableau 

4). Elle n’est donc pas affectée par la présence ou l’absence de plante hôte. Les Glomeromycota 

semblent donc moins liés à l’hôte que les Ascomycota dont la composition des communautés est 

influencée par la présence ou l’absence de plante hôte. Certains Glomeromycota doivent être 

capables de coloniser d’autres plantes au sein du paysage et donc de se disperser par le biais de ces 

plantes. La distance séparant les communautés a néanmoins un impact sur ces deux groupes 

(Ascomycota et Glomeromycota) mais pas sur le groupe des Basidiomycota. Cela pourrait 

s’expliquer par des différences de capacité de dispersion entre les espèces (Peay et al., 2012). Les 

champignons se dispersent à courtes distances par croissance du mycélium (Fitter et Garbaye, 1994 

; Carvalho et al., 2004) et peuvent aussi se disperser via les stolons et les rhizomes des plantes 

(Vannier et al., 2016). Ils se dispersent à longue distance par le biais des spores (Warner et al., 1987 
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; Fitter et Garbaye, 1994 ; Carvalho et al., 2004). Cependant, beaucoup d’espèces parmi les 

Glomeromycota ne sont pas sporulantes (Rosendahl et Studenbrock, 2004) et se dispersent de 

proche en proche sur de courtes distances alors que les Basidiomycota produisent un grand nombre 

de propagules et les limites de dispersion sont comprises entre plusieurs dizaines à plusieurs 

centaines de mètres (Peay et Bruns, 2014). L’absence de relation connectivité - similarité pour les 

Basidiomycota pourrait être due à leur grande capacité de dispersion.  

 

 

CONCLUSION ET PERSPECTIVES : VERS LE DEVELOPPEMENT D’UNE ECOLOGIE DU 

PAYSAGE APPLIQUEE AUX MICROORGANISMES 

 
 

 

 La richesse de la communauté de plantes ne favorise pas forcément la richesse en 

champignons symbiotiques mais peut, au contraire, avoir des effets négatifs en entraînant le déclin 

des espèces minoritaires ou très spécialisées (Figure 8). L’augmentation de la richesse en plantes 

entraîne la diminution de l’abondance en plante hôte et donc des sources nécessaires à la production 

de propagules fongiques. Elle peut également être synonyme de l’apparition dans la communauté de 

plantes ayant des effets négatifs sur les champignons. La fragmentation du micro-paysage favorise 

les champignons généralistes ou capables de se disperser sur de longues distances et entraîne une 

homogénéisation biotique de la métacommunauté de champignons. La capacité de dispersion 

constitue un filtre important pour l’assemblage des communautés symbiotiques. De plus, la 

dispersion des champignons ne se fait pas forcément de proche en proche et une part de la 

composition des communautés de champignons est due au hasard. Des variations de composition, 

dans un même site, peuvent être dues à des variations à l’échelle centimétrique de l’identité des 

spores qui arrivent en plus des affinités d’habitat (Peay et Bruns, 2014 ; Valyi et al., 2016). 

Notre étude apporte un nouveau regard sur les règles d’assemblage du microbiote, en 

démontrant l’importance de la composition en plantes mais également de leur configuration 

spatiale. Nous avons ainsi, dans ce travail exploratoire, transposé des concepts d’écologie du 

paysage à petite échelle. L’écologie du paysage s’intéresse généralement aux communautés 

animales ou végétales et non pas aux microorganismes. Certaines études se sont intéressées à des 

effets du paysage sur la structure des communautés de champignons mycorhiziens (Vannette et al., 

2016). Il s’agissait alors de paysages macroscopiques, à l’échelle de l’arbre étudié, abritant ses 
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champignons symbiotiques, mais n’ayant pas été adaptés à l’échelle des microorganismes eux-

mêmes et de leur capacité de dispersion. En effet, la taille du paysage diffère selon les organismes. 

Les paysages occupent généralement une échelle spatiale intermédiaire entre l’habitat de 

l’organisme (zone d’occupation) et sa distribution régionale (Dunning et al., 1992). Les 

communautés de plantes utilisées dans notre étude correspondent à des paysages adaptés pour 

l’étude des microorganismes avec la plante hôte comme habitat. 

 

Figure 8 - Synthèse des effets de la structure de la communauté de plantes sur l’assemblage de la 

communauté de champignons symbiotiques 

 

Compte-tenu du rôle clé des microorganismes dans la santé des plantes et le fonctionnement 

des écosystèmes (productivité, etc.), cette étude ouvre des perspectives importantes sur l'utilisation 

de la diversité en plantes mais également de leur agencement dans l'espace comme pratiques 

permettant de manipuler le microbiote et les fonctions associées. 
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ANNEXES 

 
 

SCRIPTS R 

 

Normalisation du tableau d’abondance en OTUs  

data<-read.table("R2_filtre_5_Bpin.csv",h=T,sep=";", row.names=1) 

data=data[,1:1466] #Tableau de contingence avec les OTUs en colonnes et les sites en lignes 

library(vegan) 

# Représentation graphique 

rarecurve(data,step=100,xlim=c(0,35000),ylim=c(0,160),label=FALSE) # Tracer les courbes de raréfaction (la 

limite en X est le nombre de séquences ; la limite en y est le nombre d'OTUs ; pas d'étiquette du nom des 

échantillons ici) 

abline(v=19224)  # Tracer l'axe x=19224 séquences (seuil choisi) 

data=data[-70,]  # Suppression des échantillons dont le nombre de séquences est inférieur au seuil choisi  

# Raréfaction de la matrice 

data.rar<-rrarefy(data,19224)   

#Transposition de la matrice pour enregistrer le fichier. OTUs en lignes et sites en colonnes. (Si on ne fait pas le 

transposition, le tableau comprend trop de colonnes). 

tdata.rar<-t(data.rar) 

write.csv(tdata.rar," R2_filtre_5_Bpin_rar19224.csv") 

 

Barplots : représentation de l’abondance et de la richesse en OTUs par phylum 

data<-read.table("R2_filtre_5_Bpin_rar19224_caracterisation_des_communautes.csv",h=T,sep=";") 

library(ggplot2) 

#On compte l'abondance en séquences de chacun des 8 phyla  

compte=matrix(data=0,nrow=8,ncol=1) 

compte[1,]=sum(data[1:920,-(1:4)]) 

compte[2,]=sum(data[921:1290,-(1:4)]) 

compte[3,]=sum(data[1291,-(1:4)]) 

compte[4,]=sum(data[1292:1325,-(1:4)]) 

compte[5,]=sum(data[1326:1336,-(1:4)]) 

compte[6,]=sum(data[1337:1412,-(1:4)]) 

compte[7,]=sum(data[1413:1422,-(1:4)]) 

compte[8,]=sum(data[1423:1466,-(1:4)]) 

 

#On connait la richesse en OTUs de chacun des 8 phyla 

richesse=c(723,306,1,30,10,62,9,38) 

#Création du dataset qui va servir à représenter l'abondance et la richesse en OTUs  

All_fungi=rep("Phylum",8) 

Phylum=c("Ascomycota","Basidiomycota","Blastocladiomycota","Chytridiomycota","Cryptomycota","Glomero

mycota","Unclassified","Zygomycota") 



 

 
 

Frequence_OTUs=c(compte) 

Richesse_OTUs=r 

data1=data.frame(All_fungi,Phylum,Frequence_OTUs,Richesse_OTUs) 

# Barplots de l'abondance et de la richesse en OTUs  

par(mfrow=c(1,2)) 

ggplot(data1, aes(fill=Phylum, y=Frequence_OTUs, x=All_fungi)) + 

  geom_bar( stat="identity", position="fill")+ 

  scale_fill_brewer(palette = "Set2")+ 

  theme_classic() 

 

ggplot(data1, aes(fill=Phylum, y=Richesse_OTUs, x=All_fungi)) + 

  geom_bar( stat="identity")+ 

  scale_fill_brewer(palette = "Set2")+ 

  theme_classic() 

 

NMDS : représentation des distance d’abondance en OTUs entre métacommunautés 

data<-read.table("NMDS_METACOMMUNAUTE.csv",h=T,sep=";",row.names=1) 

library(vegan) 

example_NMDS=metaMDS(r, k=2, trymax=100, distance="bray", binary=F) # Plusieurs distances possibles : 

bray-curtis, jaccard...  k représente le nombre d’axes 

stressplot(example_NMDS) # donne un graphe évaluant la contrainte appliquée aux données (stress) et le 

pourcentage de variance représenté 

 

# Représentations graphiques :  

ordiplot(example_NMDS,type="n") 

orditorp(example_NMDS,display="sites",labels=placette,cex=1,air=1) 

 

Modèles linéaires à régressions multiples : effet de la structure du paysage sur la 

métacommunauté 

bpin<-read.table(Bpin_placettes.csv",h=T,sep=";") 

attach(bpin) 

library(MASS) 

library(car) 

mod<- lm(rich_fungi~rich_plantes+equitabilite+pladj+dist) # Modèle complet  

modF<- stepAIC(mod, direction="backward", trace = FALSE) # Modèle final 

anova(modF) 

summary(modF) 

AIC(modF) 

# Normalité des résidus 

hist(residuals(modF)) 

qqnorm(residuals(modF))  

qqline(residuals(modF))  

plot(residuals(modF)~fitted(modF),pch=16,main="residuals vs. fitted lm") 

 

Modèles mixtes : lien connectivité – similarité  



 

 
 

dist<-read.table("Bpin_modeles_mixtes_similarite.csv",h=T,sep=";") 

attach(dist) 

library(nlme) 

library(lme4) 

mod<-lmer(BC_fungi~DC+(comm1|Placette)+(comm2|Placette)) # 2 facteurs aléatoires « Communauté » 

imbriqués dans le facteur aléatoire « Placette ». 5 modalités possibles pour « comm1 », 4 modalités possibles 

pour « comm 2 », 27 modalités pour « Placette ». 

anova(mod) 

summary(mod) 

r.squaredGLMM(mod) # R² marginal et R² conditionnel  

 

Calcul d’indices de similarité et de diversité 

Bray-Curtis : similarité en termes d’abondance 

data<-read.table("Table_OTUs.csv",h=T,sep=";") # Les sites dont en lignes et les OTUS sont en colonnes.  

library(vegan) 

Distance_Bray_Curtis<-as.matrix(vegdist(data[i:j,], method="bray")) # Calcul de la distance de Bray-Curtis 

entre les sites i à j 

Similarité_Bray-Curtis=1-Distance_Bray_Curtis # Similarité de Bray-Curtis entre les sites i à j 

 

Sorensen : similarité en termes de présence / absence  

data<-read.table("Table_OTUs.csv",h=T,sep=";") # Les sites dont en lignes et les OTUS sont en colonnes. 

Données binaires. 

library(ade4) 

Distance_Sorensen<-as.matrix(dist.binary(data_binaire[i:j,], method=5))  # Calcul d’une distance basée sur 

Sorensen entre les sites i à j 

Similarité_Sorensen=1-(Distance_Sorensen)^2 # Similarité de Sorensen entre les sites i à j 

 

Richesse, Shannon et équitabilité : indices de diversité 

data<-read.table("Table_abondance_espèces.csv",h=T,sep=";")  

library(vegan) 

N<-specnumber(data)  # Richesse 

H<-diversity(data, index='shannon')  # Shannon 

J <- H/log(N) # Equitabilité 
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