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p8 oßp oûp�p�p�oøo¿o³p�oôp�o³p�p�p�o³pvoúp�p|p�p�oøo³p�p�p�p�o³p�oøp�o³oöoÿoôoüp�p	p�p�oôp�p�o³p�p�p�p�o³p�oøp�o³p�p�p�p�p�oøp�o³oüp�p�pvp�pwp�p�o¿o³p�oôp�o³p�p�p�o³p�oøp�oöoûoôp�p�o³
pmo³oýp�p�oüp�o³o÷oøo³p�p�p�p�o³oöoøo³p�p�oüo³oøp�p�o³pmo³p�oôo³o÷oüp�p�p�p�oüp�oüp�p�o¿o³oøp�o³p�p�o³p�p�p�o³p�oôp�o³p�p�p�o³oüp�p�p�p�oöoüoôp�oöoøo³oøp�p	oøp�p�o³oÿp oôp	oøp�oüp�o³oøp�o³p�oøp�o³
p�oøp�oõoÿoôoõoÿoøp�o¿o³ p�oøp�oõoÿoøo³ p�p�oôp	oôoüoÿoÿoøp�o³ pmo³ oÿp oôp�pvoôp�p�oüp�p�oøp�oøp�p�o³ o÷oøo³ p�oøp�o³ p�p�p�oøp�p�o³ o÷oøo³ oöp�p�p�oøp�p	oôp�oüp�p�o³ oøp�o³ pmo³ oÿoôo³
o÷oøp�p�p�p�oöp�oüp�p�o³p�pwp�oøo³o÷oøo³p�oôo³p�p�p�p�p�oøo³oøp�p�puoöoøoÁ pH 

Jean-Baptiste de Lamarck, 1820. oæp�p�p�pup�oøo³oôp�oôoÿp�p�oüp�p�oøo³o÷oøp�o³oöp�p�p�oôoüp�p�oôp�oöoøp�o³p�p�p�oüp�oüp	oøp�o³o÷oøo³
oÿp oûp�p�p�oø. 

p8 o×p oôp�p�pup�o³p�p�oøo³p�oûpvp�p�oüoøo¿o³oÿoøo³oýp�p�p�o³p�p†o³p�p�oøoÿp�p�p p�p�o³o÷pvoöp�p�p	p�oüp�oôo³oøp�oôoöp�oøp�oøp�p�o³pmo³p�p�p�oüo³p�oøp�p�o³oÿp oèp�oüp	oøp�p�o³oøp�o³
p�p�p�p�p�p�p�oüo³oüoÿo³oøp�p�o³oÿpmo¿o³oÿoøo÷oüp�o³oèp�oüp	oøp�p�o³o÷oüp�p�oôp�oôp{p�p�oôo³p�p�p�- le- oöoûoôp�p�o³p�p�p�p�o³p�oøo³p	p�oüp�o³p�oøp�p�oÿoôoöpvo³p�oôp�o³p�p�oøoÿp�p�oø-
oöoûp�p�oøo³o÷oøo³oöp�p�p�oüo÷pvp�oôoõoÿoøp�oøp�p�o³p�oÿp�p�o³oüp�oøp�p�oÿoüoöoôoõoÿoøo³oøp�o³oõoüp
oôp�p�oøoÁ 

oæoøoÿp�p�o³p�p�oøo³oôp�p�p�oøo³p�oûpvp�p�oüoøo¿o³oÿoôo³oöoûp�p�oøo³p�oøo³p�oøp�oôoüp�o³oøp�o³oùoôoüp�o³o÷pvoýpmo³p�p�p�o÷p�oüp�oøoÁ 

Reprenons : 

oÔp�o³oöp�p�p�oøp�oöoøp�oøp�p�o¿o³oùp�p�o³oöp�pvpvo³oÿp oèp�oüp	oøp�p�oÁ 

oßoôo³oöoûp�p�oøo³oôo³oöp�p�p�oüo÷pvp�oôoõoÿoøp�oøp�p�o³oüp�p�oüp�pvo³p�p�p�p�o³p�p�o³p�oôp�o³o÷oøo³oúoøp�p�o³oøp�o³oõp�p�o³p�p�p�oõp�oøo³o÷oøo³p�oøp�p�p�p�p�oøp�o³oøp�p�oüp�oøp�p�o³
p�pwp�oøo³p�p�oøo³oöoøo³oùp�p�o³p�p�oøo³oøp�p�oøp�p�oÁ pH 

Douglas Adams, 1979. Le dernier restaurant avant la fin du monde. 

p8 Le bien-pwp�p�oøo³oøp�o³oÿp pvp�oôp�p�p�oüp�p�oøp�oøp�p�o³o÷oøp�o³oùp�p�p�oøp�o³o÷oøo³p	oüoøo³oûp�p�oôoüp�oøo³oøp�o³p�p�p�o³oûp�p�oôoüp�oøp�o³o÷oøo³oÿoôo³oçoøp�p�oøo³
p�p�p�o³p�p�oøo³p	oôoÿoøp�p�o³oüp�p�p�oüp�p�pup�p�oøoÁo³oÖoøp�o³p	oôoÿoøp�p�p�o³p�p�p�p�o³oüp�o÷pvp�oøp�o÷oôp�p�oøp�o³o÷oøo³oÿp p�p�oüoÿoüp�pvo³o÷p�o³p�p�p�o÷oøo³p�p�p�o³humain 
pour les besoins humains. 
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p�p�p�p�o³pvoúoôoÿoøp�oøp�p�o³o÷oøp�o³p	oôoÿoøp�p�p�o³oøp�o³oøoÿoÿoøp�- p�pwp�oøp�oÁ pH 

George Sessions et Arne Naess, 1984. oßoøp�o³p�p�oüp�oöoüp�oøp�o³o÷oøo³oõoôp�oøo³o÷oøo³oÿoºpvoöp�oÿp�oúoüoøo³p�p�p�oùp�p�o÷oøoÁ 
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Aldo Leopold , 1949. oÔoÿp�oôp�oôoöoûo³o÷p p�p�o³oöp�p�p�pvo³o÷oøp�o³p�oôoõoÿoøp�. 
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Merci également à nos collègues du MNHN, particulièrement Liam Laurent-Webb et Amélia 

Bourceret . Liam, nous avons débuté notre thèse simultanément et �M�¶�D�L���H�X���E�H�D�X�F�R�X�S���G�H���F�K�D�Q�F�H��

�G�H���S�R�X�Y�R�L�U���F�R�P�S�W�H�U���V�X�U���W�R�L���j���G�¶�L�Q�Q�R�P�E�U�D�E�O�H�V���U�H�S�U�L�V�H�V�����T�X�H�O���S�O�D�L�V�L�U���G�¶�D�Y�R�L�U���S�X���F�R�O�O�D�E�R�U�H�U���D�Y�H�F��

toi. Je te considère sincèrement comme un jeune chercheur brillant, quoi que tu en dises, tant 

tu es toujours pertinent dans tes discussions scientifiques. Tu as toujours été le plus réactif 

sur mes travaux, ce dont je ne te �U�H�P�H�U�F�L�H�U�D�L���M�D�P�D�L�V���D�V�V�H�]�����0�H�U�F�L���D�X�V�V�L���G�¶�D�Y�R�L�U���S�D�U�W�Lcipé à ces 

�P�L�V�V�L�R�Q�V���H�W���G�¶�D�Y�R�L�U���U�H�Q�G�X���O�H�V���p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�J�H�V���j�������ƒ�&���G�D�Q�V���O�H���G�p�V�H�U�W���W�H�O�O�H�P�H�Q�W���S�O�X�V���D�J�U�p�D�E�O�H�V����

�-�H���W�H���V�R�X�K�D�L�W�H���W�R�X�W�H���O�D���U�p�X�V�V�L�W�H���j���O�D���K�D�X�W�H�X�U���G�H���W�R�Q���W�D�O�H�Q�W�����W�D�Q�W���H�Q���P�X�V�L�T�X�H���T�X�¶�H�Q���U�H�F�K�H�U�F�K�H ! 

Amélia, �T�X�¶�D�X�U�L�R�Q�V���Q�R�X�V���I�D�L�W���V�D�Q�V���W�R�L �����$�X���F�°�X�U���G�X���W�X�P�Xlte académique, tu as su prendre le 

temps de nous former avec brio aux joies du séquençage et de ses dizaines de milliers de 

�3�&�5���j���V�¶�H�Q���W�R�U�G�U�H���O�H�V���S�R�X�F�H�V�����7�X���P�¶�D�V���D�X�V�V�L���W�R�X�W���V�L�P�S�O�H�P�H�Q�W���D�S�S�U�L�V���j��rédiger des articles, et 

�V�D�Q�V���W�H�V���U�H�W�R�X�U�V���F�H���Q�¶�D�X�U�D�L�W���S�D�V���p�W�p��une partie de plaisir. Je te souhaite plein de bonheur en 

famille et plein de courage pour la suite. Merci à Bryan Vincent , qui nous a rejoint il y a peu 

�H�W���T�X�L���H�V�W���W�R�X�M�R�X�U�V���S�U�p�V�H�Q�W���S�R�X�U���S�R�U�W�H�U���D�V�V�L�V�W�D�Q�F�H���j���O�¶�p�T�X�L�S�H���T�X�D�Q�G���L�O���O�H���S�H�X�W�����0�H�U�F�L���S�R�X�U���F�H�W�W�H��

belle �D�P�L�W�L�p���� �I�R�U�J�p�H�� �D�X�� �F�°�X�U�� �G�¶Hoxxes IV, entre bonne bouffe, jeux de plateaux et 

innombrables phases (satisfaisantes). Je souhaite également remercier Alexandre Robin-

Soriano  pou�U���V�D���E�R�Q�Q�H���K�X�P�H�X�U���H�W���V�R�Q���L�P�S�O�L�F�D�W�L�R�Q���G�D�Q�V���O�H���S�U�R�M�H�W���H�W���j���T�X�L���M�¶�H�Q�Y�R�L���G�H���O�D���I�R�U�F�H��

pour la dernière ligne droite. 

 



 
 

�Ž�ã�Û �ò�ç�­�³�ó �å�ƒ �á�©�Ø�—�ƒ �Ý�ó�¯�Ÿ�‘ �­�Û�·�ß�• �Ê�ó�ã�Ÿ�ß �Ž�ç�‹�Ž�Û�­�· �ì�å�ó�ó�©�í�Ì�³�ß�• �å�ó�«�ß�• �á�ë�û�í�ß �Ž�ã�ß �á�— �«�ó�Ô�ç�— �•�«�ë �É�í�­�·�ã�ß�•. �­�Û�· �¹�Ž�§ �©�ó�³�à�ß  

�©�‘�Ë �¯�ó�¯�Ì�ß�• �Õ�í�¯�­�ã �å�Ž�ã�à�³ �ì�á�Ÿ�Ž�ç�ß�• �Ž�ç�à�ó�ß�© �ò�Ó �ü�Ì�ß�• �Ž�ì�Ø�Á�Ž�ç�ã�í �”�ó�Ì�ó�‘�Á�ß�• �Ž�ì�—�ã�Å�ç�ƒ�í �”�ó�‹�ó�‘�ß�•. �•�ç�Ž�Û �ê�—�Ó�­�Ì�ã �ê�—�û�Ž�»�—�•�í �¡�í�­�í  

�Ž�Ë�©�ß�•�”�‘ �ò�—�ß�• �Ê�—�ã�—�ó �Ž�ì�‘ �û �­�©�Ø�— �å�ã�›�‘ �Ý�•�í�Á �•�û�í�Ÿ�ß�• �”�ó�ç�•�©�ó�ã�ß�• �Ñ�Á�à�ß�•�í �ñ�«�ß�• �é�­�ì�Å�ƒ �Ž�ç�ë�Ž�Ÿ�— �Ý�Ì�Ÿ�ó�³ �•�«�ë �ï�Ž�Ø�à�ß�• ���ñ�•�©�ß�Ž�§ �ò�Ó  

�ì�“�­�Û�•�«�ß�• ���ñ�•�­�Û�· �Ù�ß �í�‘�ƒ �Õ�í�¯�­�ã. �­�ó�©�Ø�— �¹�Ž�§ �©�ó�³�à�ß �©�ã�£�ã �ì �Ö�‹�Ž�³ �“�­�Ž�ó�³�ß�•  �ñ�«�ß�• �Ž�ç�­�‘�Ë �ê�Ì�ã �”�Ø�Á�ç�ã�ß�• �”�ó�í�•�­�£�»�ß�• �Ê�ã�Ÿ�ß  

�•�Ž�ç�ó�Ì�ß�• �ñ�«�ß�•�í �Ž�ç�ó�­�Ÿ�ƒ �ê�Ì�ã �­�ó�›�Û�ß�• �å�ã �•�ó�Ø�ç�—�ß�• �ß�•�í�”�·�×�Ž�ç�ã �ï�Ž�ç�›�ƒ �Ý�í�Ž�ç�— �ñ�Ž�·�ß�•. �ð�ç�ã�—�ƒ �å�ƒ �å�í�Û�— �ì�­�ó�§�‘ �ð�ç�ã�—�ƒ �Ù�ß �Ý�¿�Ó�÷�•. �­�Û�·  

�í �­�ó�©�Ø�— �Ž�ñ�¿�ó�ƒ �Ý�Û�ß �å�ã �Ž�ç�Û�ã�— �å�ã �”�·�×�Ž�ç�ã�ß�• �Ý�ã�Ì�ß�•�í �Ž�ñ�Ì�ã �Ý�•�í�Á �•�«�ë �É�í�­�·�ã�ß�• �ì�Ê�‹�•�­�ß�• �í �Ý�Û�·�‘ �¹�Ž�§  �©�ã�£�ã �©�‘�Ë�í �Ì �­�©�ó�£�í  

�Ù�ß�«�Û�í �Ê�ó�ã�Ÿ �å�ó�Ë�­�•�¯�ã�ß�• �å�ó�«�ß�• �•�í�£�ã�³ �Ž�ç�ß �«�§�„�‘ �•�Ž�ç�ó�Ì�ß�• �í �å�Ž�ç�—�ã�• �¹�Ž�§ �”�‹�ó�ì�à�ß �”�ó�Û�à�ã�ß�• �à�ß�ü�Ì  �á�ì�ã�Ë�©�ß  �Ž�ç�ß. �ì�•�ñ�­�ó�§�ƒ �©�í�ƒ �å�ƒ  

�á�©�Ø�—�ƒ �­�Û�·�ß�Ž�‘ �í �å�Ž�ç�—�ã�ù�•  �Ö�ó�ã�Ì�ß�• �ò�ã�Ž�³�ß �Ñ�³�í�ó �ð�à�Ë �”�ã�Ÿ�­�— �•�«�ë �¹�ç�ß�• �ñ�«�ß�•�í �•�ç�Ž�Û �•�Ž�ã�ì�ã�ß�• �”�ó�ç�•�©�ó�ã�ß�• �ê�Ì�ã �Ž�ñ�ã�‹�•�© �­�›�Û�ƒ �”�Ì�—�ã . 

�Ý�Û�·�‘�í �¹�Ž�§  �é�©�í�ì�Ÿ�ß  �ê�ã�Ž�ã�—�ë�•�í �ì�ò�à�ã�Ì�‘ �å�ã �Ý�ü�§ �•�Ž�£�í�³�ã�ß�• �”�ó�—�Ž�‘�ç�ß�• �“�©�ó�©�Ì�ß�• �ò�—�ß�• �Ž�ë�•�­�Ÿ�ƒ. �å�Ž�Û �å�ã �ò�Ë�•�í�© �ñ�­�í�­�³  

�å�í�Ž�Ì�—�ß�• �ã�ì�Ù�Ì �Ž�ó �ê�ß �å�ã �ï�Ž�Ø�ß �ì�Ê�‹�•�­ �ð�ç�ã�—�ƒ �Ù�ß �ì�Ö�ó�Ó�í�—�ß�• �ï�•�í�³ �ò�Ó �”�Ë�•�­�¯�ß�• �í�ƒ �ò�Ó �á�à�Ë �•�Ž�‘�ç�ß�• ! 

Merci également à tous les membres du projet qui ont participés aux échanges et à toutes les 

�S�H�W�L�W�H�V�� �P�D�L�Q�V�� �T�X�L�� �R�Q�W�� �S�U�H�V�V�p���� �L�U�U�D�G�L�p���� �S�L�S�H�W�p�� �H�W�� �P�H�V�X�U�p�� �G�H�V�� �P�L�O�O�L�H�U�V�� �G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V���� �-�H pense 

notamment à Mathis Voisin  et son efficacité redoutable, Adeline Dehail  et son naturel sans 

égal, Romain Destabel  et son sérieux ainsi que Jacques Obiang  et son originalité. Merci 

Odile Domergue  pour avoir encadré les nombreux BTS qui sont restés un temps avec nous, 

pour ton écoute et ton implication dans le projet. 

Cette aventure fut également marquée �S�D�U���G�¶�L�Q�Q�R�P�E�U�D�E�O�H�V���U�H�Q�F�R�Q�W�U�H�V��au sein du LSTM. Je 

souhaite ainsi remercier Robin Duponnois  pour son accueil et pour avoir permis à tous les 

non-�S�H�U�P�D�Q�H�Q�W�V���G�H���V�H���V�H�Q�W�L�U���j���O�¶�D�L�V�H���G�D�Q�V���X�Q�H���V�L���E�R�Q�Q�H���H�Q�W�H�Q�W�H�����-�H���V�R�X�K�D�L�W�H���S�D�U�W�L�F�X�O�L�q�U�H�P�H�Q�W��

remercier mes deux doctorantes préférées, Alicia Camuel  et Natasha Horta-Araújo . Alicia, 

�G�H�S�X�L�V���Q�R�W�U�H���G�p�E�X�W���G�H���W�K�q�V�H���H�W���M�X�V�T�X�¶�j���D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L�����W�X���Ds toujours veillé au bien être de tous. 

�7�X���D�V���I�D�L�W���S�U�H�X�Y�H���G�¶�X�Q���K�X�P�D�Q�L�V�P�H���V�D�Q�V���I�D�L�O�O�H����invariablement �j���O�¶�p�F�R�X�W�H���G�H���P�H�V���S�H�W�L�W�V���V�R�X�F�L�V. 

Toujours une petite blague �V�R�U�W�L�H���G�H���G�H�U�U�L�q�U�H���O�H�V���I�R�X�U�U�p�V�«���K�H�X�«���G�H���G�H�U�U�L�q�U�H���O�H�V���I�D�J�R�W�V pour 

remotiver les troupes. �'�¶�X�Q�H���Uésilience à toute épreuve, ta bonne humeur inébranlable et ton 

immuable considération �S�R�X�U���O�H�V���D�X�W�U�H�V���R�Q�W���p�W�p���G�¶�X�Q grand secours lors des périodes difficiles. 

Merci pour ton altruisme et ton amitié, et encore bravo pour ton travail si impressionnant. 

Natasha, je souhaite particulièrement te remercier pour avoir toujours pris des nouvelles et 

�G�¶�D�Y�R�L�U �W�R�X�M�R�X�U�V���p�W�p���j���O�¶�p�F�R�X�W�H d'une humeur si affable. Toutes ces petites pauses pour discuter 

�D�X���E�X�U�H�D�X���R�X���D�X�W�R�X�U���G�¶�X�Q���W�K�p���P�¶�R�Q�W���U�D�V�V�p�U�p�Q�p���H�W���P�¶�R�Q�W���I�D�L�W���F�K�D�X�G���D�X���F�°�Xr. Nous partageons 

aussi les plaisirs des bons restaurants et je garderai précieusement en mémoire toutes ces 

sorties gustatives. Une pensée à Kyllian qui est aussi dans le rush, force à toi. Je suis 



 
 

convaincu que votre sérieux et votre passion vous mèneront aussi loin que vous le souhaitez. 

Pierre-Alexandre Audebert , �H�Q�W�U�H���J�H�H�N���R�Q���p�W�D�L�W���I�D�L�W���S�R�X�U���V�¶�H�Q�W�H�Q�G�U�H�����0�H�U�F�L���S�R�X�U���W�R�X�W�H�V���F�H�V��

�V�R�L�U�p�H�V�����F�H�V���M�H�X�[���G�H���S�O�D�W�H�D�X�[���H�W���F�H�V���V�H�V�V�L�R�Q�V���T�X�L���P�¶�R�Q�W���S�H�U�P�L�V���G�H���P�¶�p�Y�D�G�H�U�����&�¶�p�W�D�L�W���V�L���D�J�U�p�D�E�O�H��

de discuter avec toi de nos passions communes�����P�H�U�F�L���G�¶�D�Y�R�L�U���p�W�p���O�j�����$��Maxime Vincent , que 

�M�¶�D�L���H�X���O�H���S�O�D�L�V�L�U���G�H���U�H�Q�F�R�Q�W�U�H�U���D�X���O�D�E�R�U�D�W�R�L�U�H���H�W���G�R�Q�W���O�¶�D�P�L�W�L�p���P�¶�H�V�W���D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L��très chère. Au 

cours de �W�R�X�W�H�V���F�H�V���S�p�U�L�S�p�W�L�H�V�����D�X���F�°�X�U���G�H���O�D���W�H�P�S�r�W�H���R�X���G�D�Q�V���O�¶�°�L�O���G�X���F�\�F�O�R�Q�H�� tu as toujours 

su prêter une oreille attentive à mes difficultés. Quels mémorables souvenirs sur la terrasse 

ont gardera, désolé pour les maux de cheveux mais ça valait le coup. Une pensée à Morgane, 

�D�Y�H�F�� �T�X�L�� �F�¶�H�V�W�� �X�Q�� �S�O�D�L�V�L�U���G�H�� �G�L�V�F�X�W�H�U�� �H�W�� �G�H�� �F�X�L�V�L�Q�H�U�� ���P�D�J�Q�L�I�L�T�X�H�V���J�O�D�o�Dges, simple à faire en 

plus), plein de courage à toi. A Edwige Berthelot  des remerciements résonnants pour ces 

discussions et ta bienveillance à mes débuts de thèse�����M�¶�D�X�U�D�L�V���D�G�R�U�p���S�D�U�W�D�J�H�U���X�Q���E�X�U�H�D�X���D�Y�H�F��

toi plus longtemps. Plein de bonheur à toi et à toute ta famille, whish you the best. 

A Yves Prin , le grand chineur �T�X�L���P�¶�D���S�H�U�P�L�V���G�H���G�p�F�R�X�Y�U�L�U���F�H���O�D�E�R�U�D�W�R�L�U�H���H�W���T�X�L���P�¶�D�Y�D�L�W���V�L���E�L�H�Q��

accueilli, merci pour tout. Des sincères remerciements à Marjorie Pervent  et Naïma 

Rezkallah pour leur gentillesse et pour �V�¶�R�F�F�X�S�H�U�� �D�Y�H�F�� �W�D�Q�W�� �G�H�� �V�R�L�Q�� �H�W�� �G�¶�H�Q�J�D�J�H�P�H�Q�W�� �G�X��

�O�D�E�R�U�D�W�R�L�U�H���� �9�R�X�V�� �P�¶�D�Y�H�]�� �S�H�U�P�L�V�� �D�L�Q�V�L�� �T�X�¶�j�� �O�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H�� �G�X�� �S�H�U�V�R�Q�Q�H�O�� �G�H�� �W�U�D�Y�D�L�O�O�H�U�� �G�D�Q�V�� �O�H�V��

meilleures conditions possibles. Un grand merci à Catherine Mortier  et Nathalie Claudé  pour 

toute votre aide et votre réactivité. Merci à tous ceux qui ont pris le temps de discuter et 

répondre à mes questionnements. Je pense particulièrement à Antoine Le Quéré avec qui 

�M�¶�D�L���H�X���X�Q���J�U�D�Q�G���S�O�D�L�V�L�U��à échanger et qui a toujours été intéressé par mes travaux. A Brigitte 

Brunel  pour ses conseils et son soutien. A Yohan Pillon  qui comprenait mes détresses 

passagères et avec qui discuter a toujours été enrichissant. A Stefano Colella  pour le temps 

�T�X�¶�L�O���P�¶�D �D�F�F�R�U�G�p���H�W���T�X�L���P�¶�D���V�R�X�W�H�Q�X et rassuré pour la suite. A Eric Giraud  pour sa bonne 

humeur tout en sifflement et ses conseils. A Ezékiel Baudoin  pour les échanges et ses 

délicieuses pâtisseries. Au calme et sérieux Jean-Francois Arrighi  pour les échanges. Aux 

apaisantes discussions avec la bienveillante Christine Le Roux . �(�W���j���W�R�X�V���F�H�X�[���D�Y�H�F���T�X�L���M�¶�D�L��

eu plaisir de travailler ou de discuter, Jérôme Nespoulous , Aurélie Cambou , Karine Heulin , 

Julie Bourillon , Nico Nouwen, Fréderic Gressent, Clémence Chaintreuil et Maël Rios.  

Une pensée à tous les collègues de bureau du fond du couloir, Julien Soms , Lucie Roux et 

Hamza Khassali , merci pour votre jovialité. 

Je remercie maintenant profondément Alexis Guerin-Laguette , HÀ �Š  G D� �ƒ �u �< Je 

�Q�¶�R�X�E�O�L�H�U�D�L�V���M�D�P�D�L�V���F�H���V�p�M�R�X�U���V�R�X�V���Y�R�W�U�H���W�X�W�H�O�O�H�����9�R�X�V���P�¶�D�Y�H�]���W�D�Q�W���D�S�S�U�L�V���H�Q���V�L���S�H�X���G�H���W�H�P�S�V���H�W��

�P�¶�D�Y�H�]���W�U�D�Q�V�P�L�V���Y�R�W�U�H���S�D�V�V�L�R�Q pour les mycorhiziens comestibles mais surtout pour la Science. 

�7�R�X�W�� �H�V�W�� �S�D�U�W�L�� �G�H�� �O�j���� �M�H�� �Q�H�� �Y�R�X�V�� �U�H�P�H�U�F�L�H�U�D�L�V�� �M�D�P�D�L�V�� �D�V�V�H�]�� �G�¶�D�Y�R�L�U�� �p�W�p�� �V�L�� �E�L�H�Q�Yeillant à mon 

égard. Une pensée à Emilie Farcy , Bastien Mérigot  et Claire Marsden  pour la qualité de 

leur enseignement et  qui ont continué à cultiver ma curiosité scientifique. Merci Jean Trap  



 
 

pour ce superbe stage et pour avoir, probablement involontairement, éveillé ma passion pour 

R. 

A mon grand-�S�q�U�H�����V�R�X�U�F�H���G�¶�L�Q�V�S�L�U�D�W�L�R�Q���G�H�S�X�L�V���P�D���W�H�Q�G�U�H���H�Q�I�D�Q�F�H���H�W���j���T�X�L���M�H���G�p�G�L�H���F�H���W�U�D�Y�D�L�O����
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 Résumé 

La diversité, la composition et les assemblages du microbiome du sol et des plantes 

sont conditionnés en partie par l�¶environnement et les interactions biotiques. L�¶�R�D�V�L�V���G�¶�$�O�8�O�D, 

�V�L�W�X�p�H���G�D�Q�V���O�H���G�p�V�H�U�W���G�¶�$�U�D�E�L�H���6�D�R�X�G�L�W�H����est caractérisé par de fortes contraintes abiotiques, 

�O�L�p�H�V���j���X�Q���S�+���K�\�S�H�U���D�O�F�D�O�L�Q���H�W���j���O�D���I�D�L�E�O�H���G�L�V�S�R�Q�L�E�L�O�L�W�p���H�Q���H�D�X���H�W���H�Q���Q�X�W�U�L�P�H�Q�W�V�����/�¶�D�F�W�L�Y�L�W�p���H�W���O�D��

croissance des organismes est donc soumise à cette disponibilité ponctuelle et spatialement 

hétérogène des ressources. En résulte une répartition spatiale discontinue des végétaux, les 

îlots de fertilité, qui influencent la composition du sol et des communautés microbiennes. Les 

plantes sont également associées dans des relations symbiotiques à des microorganismes, 

�T�X�L�� �Y�R�Q�W�� �L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�U�� �O�H�X�U�� �V�D�Q�W�p���� �O�H�X�U�� �U�p�V�L�V�W�D�Q�F�H�� �j�� �O�D�� �V�q�F�K�H�U�H�V�V�H���� �D�P�p�O�L�R�U�H�U�� �O�¶�D�F�T�X�L�V�L�W�L�R�Q�� �G�Hs 

ressources minérales et en eau, et sont particulièrement critiques dans ces milieux à fortes 

contraintes. Enfin, ces écosystèmes, déjà fragilisés par le changement climatique, sont 

également soumis à des pressions agricoles importantes qui conduisent à une dégradation 

des sols et de leur biodiversité associée. La biodiversité des écosystèmes chauds et arides 

�H�V�W�� �D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L�� �S�H�X�� �F�R�Q�Q�X�H���� �S�D�U�W�L�F�X�O�L�q�U�H�P�H�Q�W�� �F�R�Q�F�H�U�Q�D�Q�W�� �O�¶�$�U�D�E�L�H�� �6�D�R�X�G�L�W�H, une région aux 

écosystèmes peu étudiés. 

Le but de cette thèse est de caractériser le microbiome bactérien et fongique du sol et 

des plantes, en lien avec son environnement, et sa réponse à différents usages des terres par 

�O�H�� �E�L�D�L�V�� �G�H�� �V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H�� �G�¶�D�P�S�O�L�F�R�Q�V. �$�I�L�Q�� �G�H�� �G�p�S�D�V�V�H�U�� �O�H�� �F�D�G�U�H�� �D�Q�D�O�\�W�L�T�X�H�� �G�H�� �O�¶�p�W�X�G�H�� �G�H�� �O�D��

�G�L�Y�H�U�V�L�W�p�� �H�W�� �G�H�� �O�D�� �F�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q�� �G�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���� �M�¶�D�L cherché à utiliser les métriques des 

réseaux de co-occurrence et explorer de nouvelles méthodologies pour leur étude. Dans un 

�S�U�H�P�L�H�U�� �F�K�D�S�L�W�U�H���� �O�¶�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�� �P�X�W�X�H�O�O�H�� �G�H�V�� �S�O�D�Q�W�H�V, du sol et des microorganismes dans un 

micro-environnement, les îlots de fertilité, est caractérisée. Puis, une campagne 

�G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�J�H���V�X�U���O�H���W�H�U�U�D�L�Q���D�X���F�R�X�U�V���G�H���G�H�X�[���V�D�L�V�R�Q�V���P�
�D���S�H�U�P�L�V���G�H���U�p�D�O�L�V�H�U��une analyse 

extensive du microbiome des plantes par �O�¶�D�S�S�U�R�F�K�H�� �G�H�V réseaux de co-occurrence. En se 

focalisant sur les relations intra- et inter-royaumes microbiens des taxons symbiotiques, il y 

est démontré l�D�� �U�H�G�R�Q�G�D�Q�F�H�� �G�H�� �O�¶�D�V�V�R�U�W�D�W�L�Y�L�W�p des champignons mycorhiziens, et de 

�O�¶�L�Q�W�p�J�U�D�W�L�R�Q�� �G�H�V�� �E�D�F�W�p�U�L�H�V�� �I�L�[�D�W�U�L�F�H�V�� �G�¶�D�]�R�W�H�� �G�D�Q�V�� �O�H�� �P�L�F�U�R�E�L�R�P�H��étendu des plantes. La 

réponse du microbiome à un événement simulé de précipitation sur le terrain a également 

permis de caractériser la réponse taxonomique du microbiome à la disponibilité en eau dans 

le sol. Dans un troisième chapitre, la réponse du microbiome face à des contingences 

historiques de nature anthropique ou naturelle, décrit comment des cycles de dessiccation et 

�G�¶inondation �D�I�I�H�F�W�H�Q�W�� �O�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V�� �F�R�Q�W�H�P�S�R�U�D�L�Q�H�V���� �3�D�U�� �O�¶�p�W�X�G�H�� �G�H�� �O�D��

stabilité de leur interaction, il y est montré comment �O�¶�D�F�W�L�Y�L�W�p agricole passé impacte de 

manière durable la structure du microbiome. Enfin, la quantification des processus 



 
 

�G�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H��des communautés �D�� �S�H�U�P�L�V�� �G�H�� �G�p�W�H�U�P�L�Q�H�U�� �O�¶�H�I�I�H�W�� �G�H�� �S�H�U�W�X�U�E�D�W�L�R�Q�V�� �D�Q�F�L�H�Q�Q�H�V��

sur les processus de sélection bactérienne et fongique. 

�&�R�O�O�H�F�W�L�Y�H�P�H�Q�W�����O�H�V���U�p�V�X�O�W�D�W�V���G�H���F�H�W�W�H���W�K�q�V�H���S�H�U�P�H�W�W�H�Q�W���G�¶�D�P�p�O�L�R�U�H�U���O�D��compréhension 

�G�H���O�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H���H�W���G�H���O�D���V�W�U�X�F�W�X�U�H���G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�W�H���G�X���V�R�O���H�W���G�H�V���S�O�D�Q�W�H�V���G�D�Q�V���X�Q���p�F�R�V�\�V�W�q�P�H��

désertique encore peu connu. De plus, les analyses de cooccurrence se sont révélées un outil 

précieux dans la formulation de nouvelles hypothèses fondamentales sur le rôle fondateur des 

symbioses, et de la réponse du microbiote aux perturbations. �/�D�� �S�R�X�U�V�X�L�W�H�� �G�H�� �O�¶�p�W�X�G�H�� �G�H�� �O�D��

structure complexe des réseaux, complémentée par �O�¶�p�W�X�G�H�� �G�H�V�� �I�R�Q�F�W�L�R�Q�V�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V�� �H�W��

�G�¶�D�S�S�U�R�F�K�H�V���U�p�G�X�F�W�L�R�Q�Q�L�V�W�H�V pour lier les relations de covariance aux processus écologiques 

promet de prochaines avancées majeures en écologie microbienne. 

Abstract 

The diversity, composition and assemblages of the soil and plant microbiome are partly 

determined by the environment and biotic interactions. The AlUla oasis, located in the Saudi 

Arabian desert, is characterized by strong abiotic constraints, linked to a hyper-alkaline pH and 

low availability of water and nutrients. The activity and growth of organisms is therefore subject 

to this punctual and spatially heterogeneous availability of resources. This leads to a spatially 

discontinuous distribution of plants, known as islands of fertility, which influence soil 

composition and microbial communities. Plants also form symbiotic relationships with 

microorganisms, which influence their health, resistance to drought and the acquisition of 

mineral and water resources, and are particularly critical in this ecosystem. Finally, these 

ecosystems, already weakened by climate change, are also subject to significant agricultural 

pressures, leading to soil degradation and associated biodiversity loss. Little is known today 

about the biodiversity of hot, arid ecosystems, particularly in Saudi Arabia, a region with little-

studied ecosystems.  

The goal of this thesis is to characterize the bacterial and fungal microbiome of soil and 

plants in relation to its environment, and its response to different land uses through amplicon 

sequencing. In order to extend the analytical framework of the study of community diversity 

and composition, I have sought to use co-occurrence network metrics and explore new 

methodologies for their study. In a first chapter, the mutual influence of plants, soil and 

microorganisms in a micro-environment, the fertility islands, is characterized. Then, a field 

sampling campaign over two seasons enabled me to carry out an extensive analysis of the 

plant microbiome using the co-occurrence network approach. Focusing on the intra- and inter-

kingdom relationships of symbiotic taxa, this work demonstrated the redundant assortativity of 

mycorrhizal fungi, and the integration of nitrogen-fixing bacteria into the extended plant 

microbiome. The microbiome's response to a simulated precipitation event in the field was also 



 
 

used to characterize the microbiome's taxonomic response to water availability in the soil. In 

the third chapter, the microbiome's response to historical contingencies of an anthropogenic 

or natural nature, describes how cycles of desiccation and flooding affect contemporary 

microbial communities. By studying the stability of their interactions, it shows how past 

agricultural activities has had a lasting impact on the structure of the microbiome. Finally, the 

quantification of community assembly processes has made it possible to determine the effect 

of past disturbances on bacterial and fungal selection processes. 

Collectively, the results of this thesis improve our understanding of the assembly and 

structure of soil and plant microbiota in a little-known desert ecosystem. In addition, co-

occurrence analyses have proven to be a valuable tool in the formulation of new fundamental 

hypotheses on the founding role of symbioses, and the response of the microbiota to 

disturbance. Continued study of the complex structure of networks, complemented by the 

exploration of microbial functions and reductionist approaches to be able to couple covariance 

relationships to ecological processes, promises major advances in microbial ecology in the 

future.
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Préambule 

Les premières observations de microorganismes ont été réalisées au XVIIème siècle par 

�$�Q�W�R�Q�L�� �Y�D�Q�� �/�H�H�X�Z�H�Q�K�R�H�N���� �R�•�� �L�O�� �\�� �R�E�V�H�U�Y�H�� �G�H�V�� �E�D�F�W�p�U�L�H�V�� �H�W�� �G�H�V�� �S�U�R�W�R�]�R�D�L�U�H�V�� �T�X�¶�L�O�� �Q�R�P�P�H��

�µ�µ�D�Q�L�P�D�O�F�X�O�H�V�¶�¶��(Leeuwenhoek, 1677). Deux siècles plus tard, la recherche est alors centrée 

sur le domaine médical avec les travaux fondateurs de Louis Pasteur et de Robert Koch sur 

la maladie du charbon (Koch, 1880 ; Pasteur, 1880 ; Pasteur et al., 1878). Durant la fin du 

XIXème siècle, Sergei Winogradsky est un des premiers microbiologistes �j���V�¶�D�I�I�U�D�Q�F�K�L�U���G�X���F�D�G�U�H��

�P�p�G�L�F�D�O���S�R�X�U���O�¶�p�W�X�G�H���G�H�V���P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V (Dworkin and Gutnick, 2012). Il met en évidence 

des bactéries impliquées dans les cycles biogéochimiques, notamment des bactéries 

lithotrophes et découvre le phénomène de nitrification. 

Un t�R�X�U�Q�D�Q�W�� �P�D�M�H�X�U�� �V�¶�R�S�q�U�H�� �H�Q�V�X�L�W�H�� �j�� �O�D�� �V�X�L�W�H�� �G�H�V�� �W�U�D�Y�D�X�[�� �G�¶�2�V�Z�D�O�G�� �$�Y�H�U�\���� �&�R�O�L�Q��

�0�D�F�/�H�R�G�� �H�W�� �0�D�F�O�\�Q�� �0�F�&�D�U�W�\�� �T�X�L�� �G�p�P�R�Q�W�U�H�Q�W�� �T�X�H�� �F�¶�H�V�W�� �X�Q�� �S�R�O�\�P�q�U�H�� �G�¶�D�F�L�G�H�V�� �Q�X�F�O�p�L�T�X�H�V����

�O�¶�$�F�L�G�H��Désoxyribonucléique (ADN)�����T�X�L���F�R�Q�W�L�H�Q�W���H�W���W�U�D�Q�V�P�H�W���O�¶�L�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q���J�p�Q�p�W�L�T�X�H���F�K�H�]���O�H�V��

bactéries (Avery et al., 1944)�����/�D���V�W�U�X�F�W�X�U�H���H�Q���G�R�X�E�O�H���K�p�O�L�F�H���G�H���O�¶�$�'�1���H�V�W���H�Q�V�X�L�W�H���G�p�F�U�L�W�H���S�D�U��

Watson et Crick en 1953 (Watson et Crick, 1953). Ces travaux pionniers permettront ensuite 

�O�D���I�R�U�P�X�O�D�W�L�R�Q���G�X���µ�µ�G�R�J�P�H���F�H�Q�W�U�D�O���G�H���O�D���E�L�R�O�R�J�L�H���P�R�O�p�F�X�O�D�L�U�H�¶�¶���S�D�U���)�U�D�Q�F�Ls Crick en 1970, où le 

�W�U�D�Q�V�I�H�U�W���G�H���O�¶�L�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q���J�p�Q�p�W�L�T�X�H���H�V�W���G�p�F�U�L�W�����G�H���O�D��réplication �G�H���O�¶�$�'�1�����j���O�D���W�U�D�Q�V�F�U�L�S�W�L�R�Q���G�H�V��

ARN messagers, à la traduction en protéines (Crick, 1970)�����&�¶�H�V�W���H�Q�I�L�Q���H�Q�������������T�X�H���O�H���S�U�L�Q�F�L�S�H��

de Polymerase Chain Reaction (PCR) est décrit par Kary Mullis, et la première détection de 

produit PCR est réalisée en 1991 (Holland et al., 1991). Ces premières techniques de biologie 

moléculaire, couplés au séquençage de Sanger, ont permis la caractérisation moléculaire des 

microorganismes et ont constitué les bases de leur phylogénie. En 2005, la technologie de 

séquençage évolue et les séquenceurs de deuxième génération apparaissent, suivis de la 

troisième génération en 2008. Ces séquenceurs, qui �S�H�U�P�H�W�W�H�Q�W�� �G�¶�R�E�W�H�Q�L�U�� �X�Q�� �Q�R�P�E�U�H��

séquences par échantillon beaucoup plus important, �R�Q�W���S�H�U�P�L�V���O�D���F�D�U�D�F�W�p�U�L�V�D�W�L�R�Q���G�¶�X�Q���J�U�D�Q�G��

nombre de génomes. Les techniques réductionnistes de culture microbienne sont donc 

�D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L���F�R�P�S�O�p�P�H�Q�W�p�H�V���S�D�U���F�H�W�W�H���Y�L�V�L�R�Q���K�R�O�L�V�W�L�T�X�H���G�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V���H�W���R�Q�W��

�F�R�Q�G�X�L�W���j���O�¶�p�P�H�U�J�H�Q�F�H���G�H���Q�R�X�Y�H�D�X�[���G�R�P�D�L�Q�H�V���G�¶�p�W�X�G�H�V����appuyés par les méthodes utilisées 

en biologie moléculaire et les principes fondamentaux �G�¶écologie et de microbiologie.  

Grâce à ces innovations successives, et à leur disponibilité croissante, une diversité 

insoupçonnée de bactéries et de champignons a été découverte dans une myriade 

�G�¶�H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�V �H�W�� �G�¶�K�{�W�H�V���� �3�H�X�� �j�� �S�H�X���� �O�D�� �Y�L�V�L�R�Q�� �G�H�V�� �P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V�� �T�X�L�� �V�¶�L�Q�V�F�U�L�Y�D�L�W��

�L�Q�L�W�L�D�O�H�P�H�Q�W���G�D�Q�V���X�Q���S�D�U�D�G�L�J�P�H���S�U�L�Q�F�L�S�D�O�H�P�H�Q�W���S�D�W�K�R�J�q�Q�H���V�¶�R�X�Y�U�H���D�X�[���V�\�P�E�L�R�V�H�V���H�W���D�X�[���U�{�O�H�V��

�E�p�Q�p�I�L�T�X�H�V�� �G�H�V�� �P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V���� �&�H�O�D�� �H�V�W�� �Y�U�D�L�� �D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L�� �j�� �O�D�� �I�R�L�V�� �G�D�Q�V�� �O�H�� �G�R�P�D�L�Q�H�� �G�H�� �O�D��

sant�p�����D�Y�H�F���O�¶�L�Q�W�p�U�r�W���J�U�D�Q�G�L�V�V�D�Q�W���D�X�W�R�X�U���G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�W�H���L�Q�W�H�V�W�L�Q�D�O���F�K�H�]���O�¶Homme, et en écologie, 



 
 

avec les interactions plantes-microorganismes et le rôle des microorganismes du sol dans les 

cycles biogéochimiques. 

Ces dernières décennies, une quantité exponentielle de données de séquençage a été 

produite et a �S�H�U�P�L�V�� �G�H�V�� �D�Y�D�Q�F�p�H�V�� �P�D�M�H�X�U�H�V�� �H�Q�� �p�F�R�O�R�J�L�H�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H���� �/�¶�D�Q�D�O�\�V�H�� �G�H�� �F�H�W�W�H��

�P�D�V�V�H���G�H���G�R�Q�Q�p�H�V���F�R�P�S�O�H�[�H���D���p�W�p���S�H�U�P�L�V�H���S�D�U���O�¶�D�Y�D�Q�F�p�H���F�R�Q�F�R�P�L�W�D�Q�W�H���G�H�V���R�X�W�L�O�V���V�W�D�W�L�V�W�L�T�X�H�V��

et de la puissance de calcul, mais présent�H�� �H�Q�F�R�U�H�� �D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L�� �G�H�V��défis majeurs. �&�¶�H�V�W��

�S�D�U�W�L�F�X�O�L�q�U�H�P�H�Q�W���O�H���F�D�V���D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L���O�R�U�V�T�X�H���O�¶�R�Q���F�R�Q�V�L�G�q�U�H���T�X�H���Oa technologie Illumina NovaSeq 

peut par exemple produire �M�X�V�T�X�¶�j���������P�L�O�O�L�D�U�G�V���G�H���V�p�T�X�H�Q�F�H�V���S�D�U���F�\�F�O�H���G�H���V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H�� 
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1. Ecologie microbienne 

1.1. La diversité microbienne 

Les microorganismes font parties des organismes les plus diversifiés et les plus 

abondants sur la planète, ils constituent une part importante de la diversité génétique du vivant 

(Whitman et al., 1998) et de sa biomasse totale. Parmi les 550 gigatonnes de carbone (Gt C) 

de la biosphère, les bactéries constituent la deuxième plus grande part de biomasse avec 70 

Gt C, suivi des champignons avec 12 Gt C (Bar-�2�Q�� �H�W�� �D�O������ �������������� �/�¶�H�V�W�L�P�D�W�L�R�Q�� �G�X�� �Q�R�P�E�U�H��

�G�¶�H�V�S�q�F�H�V���� ����7 (Dykhuizen, 1998), puis 1012 espèces (Locey et Lennon, 2016) a augmenté 

proportionnellement à la capacité à mettre en évidence la diversité �j�� �O�¶�D�L�G�H�� �G�H�V�� �R�X�W�L�O�V��

moléculaires, donc du nombre de séquences par échantillon (i.e., la profondeur de 

séquençage). �$�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L���R�Q���H�V�W�L�P�H���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p���E�D�F�W�p�U�L�H�Q�Q�H���H�Q�W�U�H�����������H�W�����������P�L�O�O�L�R�Q�V���G�¶�2�7�8�V��

(Louca et al., 2019). �/�H���Q�R�P�E�U�H���G�¶�H�V�S�q�F�H���G�H���F�K�D�P�S�L�J�Q�R�Q�V���H�V�W���p�J�D�O�H�P�H�Q�W���H�V�W�L�P�p���j���S�O�X�V�L�H�X�U�V��

millions (Blackwell, 2011 ; Hawksworth et Lücking, 2017 ; Wu et al., 2019). Ces estimations 

contrastent avec les quelques 350.000 à 400.000 espèces végétales (Christenhusz et Byng, 

2016 ; Pimm et �-�R�S�S�D�����������������H�W���O�H�V���T�X�H�O�T�X�H�V���P�L�O�O�L�R�Q�V���G�¶�D�U�W�K�U�R�S�R�G�H�V�����6�W�R�U�N�������������������&�R�P�P�H�Q�W��

�H�[�S�O�L�T�X�H�U���F�H���Q�R�P�E�U�H���L�P�S�R�U�W�D�Q�W���G�¶�H�V�S�q�F�H�V���H�W���O�H�X�U���F�R�H�[�L�V�W�H�Q�F�H���H�V�W���X�Q�H���S�U�R�Elématique soulevée 

�L�Q�L�W�L�D�O�H�P�H�Q�W�� �S�D�U�� �+�X�W�F�K�L�Q�V�R�Q�� �������������� �G�D�Q�V�� �O�H�� �µ�µ�S�D�U�D�G�R�[�H�� �G�X�� �S�K�\�W�R�S�O�D�Q�F�W�R�Q�¶�¶���� �8�Q�H�� �S�D�U�W�L�H�� �G�H�� �O�D��

�U�p�S�R�Q�V�H���V�H���W�U�R�X�Y�H���G�D�Q�V���O�D���F�D�S�D�F�L�W�p���G�H�V���P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V���j���V�¶�D�G�D�S�W�H�U���j���G�L�I�I�p�U�H�Q�W�V���P�L�O�L�H�X�[���S�D�U��

un taux de mutation important et un temps de génération court. L�¶�K�p�W�p�U�R�J�p�Q�p�L�W�p���Ges milieux 

dans lesquelles ont les retrouvent joue également un rôle important �G�D�Q�V���O�¶�H�[�S�O�L�F�D�W�L�R�Q���G�H���O�H�X�U��

diversité. 

Les bactéries sont présentes dans les sols (Zhang et Xu, 2008), où elles ont été 

historiquement découvertes et où elles présentent la plus grande abondance et diversité 

génétique. Elles sont également présentes dans �O�¶�D�W�P�R�V�S�K�q�U�H�� ���*�D�Q�G�R�O�I�L�� �H�W�� �D�O������ �������������� �O�H�V��

milieux aquatiques (Kemp et Aller, 2004), les sédiments marins (Hoshino et al., 2020), et 

�P�r�P�H���O�¶�H�V�S�D�F�H, �j���E�R�U�G���G�H���O�¶�,�6�6�����&�K�H�F�L�Q�V�N�D���H�W���D�O�������������� ; Novikova et al., 2006 ; Venkateswaran 

et al., 2014). Elles sont ubiquistes, on les retrouve dans tous les environnements, libres ou 

associés à des organismes supérieurs. Les microorganismes font partis des plus anciennes 

formes de vie. Les Procaryotes extrêmophiles sont par exemple �j���O�¶�R�U�L�J�L�Q�H���G�H�V stromatolites, 

les structures sédimentaires les plus anciennes de la planète ; et sont la source des 
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écosystèmes actuels. I�O�V���V�R�Q�W���F�D�S�D�E�O�H�V���G�H���V�¶�L�P�S�O�D�Q�W�H�U���H�W���G�H���V�X�U�Y�L�Y�U�H���G�D�Q�V���X�Q�H���J�U�D�Q�G�H���Y�D�U�L�p�W�p��

�G�¶�H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�V�����3�D�U���H�[�H�P�S�O�H�����G�H�V���S�V�\�F�K�U�R�S�K�L�O�H�V���V�R�Q�W���F�D�S�D�E�O�H�V���G�H���V�H���G�p�Y�H�O�R�S�S�H�U���j��-20°C 

(Staley et Gosink, 1999), des thermophiles �M�X�V�T�X�¶à 113°C, certains barophiles ont une pression 

optimale de croissance à 40 MPa (Yayanos, 1986), des alcalinophiles, avec par exemple, les 

cyanobactéries, qui sont capables de se développer entre pH 12 et pH 13, des halophiles 

capables de résister à une salinité importante ou encore des espèces radiotolérantes (cf. 

Pikuta et al., 2007). 

1.2. Les microorganismes du sol 

1.2.1. La matrice sol 

Le sol est le support et un habitat de la vie terrestre, de la faune et de la flore dans son 

ensemble, et l�¶Homme aussi dépend entièrement de son bon fonctionnement. Le sol impacte 

directement la quantité et à la qualité de notre nourriture, la qualité �G�H���O�¶�D�L�U���T�X�H���Q�R�X�V���U�H�V�S�L�U�R�Q�V 

et �G�H���O�¶�H�D�X���T�X�H���Q�R�X�V���E�X�Y�R�Q�V�����,�O���H�V�W���O�L�p���j���Q�R�W�U�H���V�D�Q�W�p�����G�H�S�X�L�V���O�H�V���S�U�H�P�L�q�U�H�V���p�W�X�G�H�V���V�X�U���O�¶�$�Q�W�K�U�D�[����

�j�� �O�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�� �H�W�� �O�¶�L�V�R�Oement �G�¶�D�Q�W�L�E�L�R�W�L�T�X�H�V���� �F�K�H�]�� �O�H�V��Streptomyces par exemple, à la 

congruence entre les gènes de résistance, ou la résistance aux antibiotiques dans un contexte 

environnemental (i.e., résistome du sol), et les pathogènes humains et ses conséquences en 

santé publique (Forsberg et al., 2012). Le sol est également un acteur de la régulation 

climatique, �S�X�L�V�T�X�¶�L�O��constitue le premier réservoir terrestre de carbone et le troisième réservoir 

global. Les sols comportent environ 1.700 Gt C (gigatonne de C) principalement sous forme 

de matière organique, avec 60% sous forme de carbone organique et 40% sous forme de de 

carbone inorganique (Batjes, 1996 ; Scharlemann et al., 2014). Durant la décennie 2011-2020, 

30% des émissions anthropiques (en équivalent CO2) ont été stockés dans les sols, soit 

�������×�“�×�������×�*�W �&�×�\�U�í1���� �'�¶�X�Q���D�X�W�U�H���F�{�W�p���� �O�D���U�H�V�S�L�U�D�W�L�R�Q���G�X���V�R�O���p�P�H�W��������Gt �&�×�\�U�í1, soit sept fois les 

émissions anthropiques (Schlesinger et Andrews, 2000), �F�¶�H�V�W�� �G�R�Q�F�� �X�Q�� �U�p�V�H�U�Y�R�L�U�� �P�D�M�H�X�U�� �G�H��

CO2, qui constitue un enjeu vital de la lutte contre le changement climatique.  

Le sol constitue également �O�¶�X�Q���G�H�V���K�D�E�L�W�D�W�V���O�H�V���S�O�X�V���G�L�Y�H�U�V���H�W���K�p�W�p�U�R�J�q�Q�H�V���G�H���O�D���S�O�D�Q�q�W�H����

et abrite la plus grande diversité et abondance de microorganismes (Quince et al., 2008). 

Parmi ces microorganismes, ce sont les bactéries et les champignons qui représentent la plus 

�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�H�� �S�D�U�W�� �G�H�� �E�L�R�P�D�V�V�H�� ���)�L�H�U�H�U���� �������������� �/�¶�L�P�S�U�H�V�V�L�R�Q�Q�D�Q�W�H�� �G�L�Y�H�U�V�L�W�p���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�� �G�X���V�R�O��

�V�¶�H�[�S�O�L�T�X�H�� �H�Q�� �S�D�U�W�L�H�� �S�D�U���O�D�� �F�R�P�S�O�H�[�L�W�p�� �H�W�� �O�¶�K�p�W�p�U�R�J�p�Q�p�L�W�p�� �S�K�\�V�L�F�R-chimique de la matrice sol, 

qui est extrêmement variable, à la fois spatialement et temporellement. Les paramètres 

temporels comme la saisonnalité, les précipitations ou le climat sont des facteurs déterminants 

de la composition chimique, et de la disponibilité en nutriments du sol, et donc de la 

�F�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H���j���O�¶�p�F�K�H�O�O�H���F�R�Q�W�L�Q�H�Q�W�D�O�H���R�X���U�p�J�L�R�Q�D�O�H�����%�D�K�U�D�P���H�W���D�O�������������� ; Lozupone 

et Knight, 2007 ; Tedersoo et al., 2014). La texture (i.e., argiles, limons, sables), le pH, la 
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concentration et la nature de la matière organique, la salinité et la concentration en nutriments 

���D�]�R�W�H���� �S�K�R�V�S�K�R�U�H���� �S�R�W�D�V�V�L�X�P���� �S�U�p�V�H�Q�W�H�Q�W���W�R�X�V���G�H�V���Y�D�U�L�D�E�L�O�L�W�p�V���j�� �O�¶�p�F�K�H�O�O�H���O�R�F�D�O�H���H�Q���I�R�Q�F�W�L�R�Q��

�G�H�� �O�D�� �Q�D�W�X�U�H�� �H�W�� �G�X�� �W�\�S�H�� �G�H�� �V�R�O���� �G�H�� �O�¶�X�V�D�J�H�� �G�H�V�� �W�H�U�U�H�V�� �H�W�� �G�H�� �V�D�� �E�L�R�G�L�Y�H�U�V�L�W�p�� �D�V�V�R�F�L�p�H�����)�L�H�U�Hr, 

2017 ; Kuzyakov et Blagodatskaya, 2015). 

�/�¶�K�p�W�p�U�R�J�p�Q�p�L�W�p���G�X���V�R�O���H�V�W���J�O�R�E�D�O�H���P�D�L�V���D�X�V�V�L���P�L�F�U�R�P�p�W�U�L�T�X�H�����$���O�¶�p�F�K�H�O�O�H���G�¶�X�Q�H���E�D�F�W�p�U�L�H����

les agrégats du sol, qui sont ces particules cohésives de petite taille (< 250 µm pour les micro 

agrégats et entre 250 µm et quelques millimètres pour les macro agrégats) et qui sont formés 

par la faune du sol (vers de terre, microorganismes), les racines, les agents inorganiques de 

�F�R�K�p�V�L�R�Q���R�X���H�Q�F�R�U�H���O�H�V���F�\�F�O�H�V���G�¶�K�X�P�L�G�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�����6�L�[���H�W���D�O���������������������F�R�Q�V�W�L�W�X�H�Q�W��ainsi une multitude 

de niches distinctes. Les agrégats sont �G�H�V���D�P�D�V���G�H���S�D�U�W�L�F�X�O�H�V���G�¶�D�U�J�L�O�H���H�W���G�H���V�D�E�O�H�����S�R�U�H�X�[����

�T�X�L���U�H�W�L�H�Q�Q�H�Q�W���O�¶�H�D�X���H�W���O�¶�D�L�U�����H�W���S�H�X�Y�H�Q�W donc constituer une protection contre les changements 

abrupts des conditions abiotiques du sol comme la déshydratation (Ranjard et Richaume, 

2001). Ils peuvent aussi former des habitats isolés, tels des micros incubateurs au sein de la 

matrice sol, qui influencent les processus évolutifs �H�W�� �G�¶�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�� �H�Q�W�U�H�� �P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V��

(Rillig et al., 2017). 

Ce milieu hétérogène �j���O�¶�p�F�K�H�O�O�H���P�L�F�U�R�V�F�R�S�L�T�X�H�����D�X���Q�L�Y�H�D�X���G�H�V���D�J�U�p�J�D�W�V�����F�R�Q�V�W�L�W�X�H���X�Q��

challenge majeur pour la caractérisation des communautés microbiennes, de par la taille de 

�O�¶�p�F�K�H�O�O�H�� �P�D�L�V�� �D�X�V�V�L�� �S�D�U�� �O�¶�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�� �P�X�W�X�H�O�O�H�� �G�H�� �W�R�X�V�� �O�H�V�� �S�U�R�F�H�V�V�X�V�� �E�L�R�J�p�R�F�K�L�P�L�T�X�H�V�� �H�Q�� �M�H�X��

(Vos et al., 2013).  

1.2.2. Les fonctions des microorganismes du sol 

Les microorganismes du sol supportent une multitude de fonctions dans les 

�p�F�R�V�\�V�W�q�P�H�V�� �W�H�U�U�H�V�W�U�H�V���� �H�W�� �G�R�Q�F�� �O�H�V�� �V�H�U�Y�L�F�H�V�� �p�F�R�V�\�V�W�p�P�L�T�X�H�V�� �T�X�¶�L�O�V�� �I�R�X�U�Q�L�V�V�H�Q�W�� ���$�L�V�O�D�E�L�H��et 

Deslippe, 2010 ; Delgado-Baquerizo et �D�O������ �������������� �,�O�V�� �L�P�S�D�F�W�H�Q�W�� �O�¶�D�J�U�p�J�D�W�L�R�Q�� �G�X�� �V�R�O�� �S�D�U�� �O�D��

production de substances polymériques extracellulaires (protéines, polysaccharides, ADN), 

�T�X�L���S�D�U�W�L�F�L�S�H�Q�W���j�� �O�D���I�R�U�P�D�W�L�R�Q���G�¶�D�J�U�p�J�D�W�V�����&�R�V�W�D���H�W���D�O������ ���������������,�O�V���V�R�Q�W���p�J�D�O�H�P�H�Q�W���X�Q�H���V�R�X�U�F�H��

�G�¶�H�Q�]�\�P�H�V�����G�¶�D�Q�W�L�E�Lotiques, et plus largement �G�¶�R�X�W�L�O�V���E�L�R�W�H�F�K�Q�R�O�R�J�L�T�X�H�V��utilisés en santé et en 

agronomie (Banerjee et Van Der Heijden, 2023). 

Ils participent au cycle du carbone, leur interaction avec les plantes étant déterminantes 

dans la transformation du carbone organique en CO2 ou CH4�����U�H�O�D�U�J�X�p���G�D�Q�V���O�¶�D�W�P�R�V�S�K�q�U�H�����R�X��

dans sa séquestration durable dans le sol (Fontaine et al., 2004 ; Liang et al., 2017 ; Schimel 

et Schaeffer, 2012). Les microorganismes sont également impliqués dans la modification du 

taux de minéralisati�R�Q���G�H���O�D���P�D�W�L�q�U�H���R�U�J�D�Q�L�T�X�H���S�D�U���D�S�S�R�U�W���G�H���P�D�W�L�q�U�H���R�U�J�D�Q�L�T�X�H���I�U�D�v�F�K�H�����F�¶�H�V�W��

le �S�K�p�Q�R�P�q�Q�H���G�H���µ�S�U�L�P�L�Q�J���H�I�I�H�F�W�¶. Cet effet peut conduire à une réduction des émissions de 

CO2, mais est principalement associé à une augmentation de ces émissions���� �M�X�V�T�X�¶�j�� ����������

(Bernard et al., 2022). 
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Les champignons saprophytiques sont aussi des acteurs majeurs de la décomposition 

de la matière organique et de sa minéralisation. Ils dégradent notamment la cellulose, le plus 

abondant des composés organiques. La dégradation en aérobie de la cellulose est réalisée 

par une partie des Ascomycètes et des Basidiomycètes, ou encore par certaines bactéries 

filamenteuses et non filamenteuses. La dégradation en anaérobie de la cellulose est 

principalement réalisée par les bactéries anaérobiques (Leschine, 1995). Concernant la lignine, 

ce sont principalement les champignons qui sont responsables de sa dégradation, en 

interaction avec les bactéries (Boer et al., 2005).  

Les microorganismes participent aussi aux cycles des nutriments (e.g., azote, fer, 

�S�K�R�V�S�K�R�U�H�����S�D�U���O�H���E�L�D�L�V���G�H�V���V�\�P�E�L�R�V�H�V���T�X�¶�L�O�V���U�p�D�O�L�V�H�Q�W���D�Y�H�F���O�H�V���Y�p�J�p�W�D�X�[�����R�X���S�D�U���I�L�[�D�W�L�R�Q���O�L�E�U�H��

�G�H�� �O�¶�D�]�R�W�H�� �D�W�P�R�V�S�K�p�U�L�T�X�H�� ��e.g., Azotobacter, Clostridium, Pseudomonas, Azospirillum). Les 

microorganismes pathogènes quant à eux, peuvent avoir des effets dévastateurs pour les 

cultures (e.g., Phytophtora spp., Fusarium spp., Pythium spp.) mais ce sont des acteurs 

essentiels à la régulation et à la maintenance de la diversité végétale (Bever et al., 2015). Ils 

peuvent notamment améliorer ou inhiber le caractère invasif de certaines espèces végétales 

(Parker et al., 2006 ; Vitousek et al., 1987). Par leurs fonctions dans les cycles géochimiques 

et leurs interactions avec les végétaux, les champignons et les bactéries influencent donc la 

diversité végétale et la production primaire (Van Der Heijden et al., 2008). Ce sont également 

des régulateurs majeurs des chaines trophiques, en étroite relation avec toutes les strates 

trophiques supérieures. 
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Figure 1 : Les différentes interactions comprennent le mutualisme, la prédation et le parasitisme, la 

�F�R�P�S�p�W�L�W�L�R�Q���� �O�¶�D�P�H�Q�V�D�O�L�V�P�H���H�W���O�H���F�R�P�P�H�Q�V�D�O�L�V�P�H�����$�������'�H�V���H�[�H�P�S�O�H�V���G�H���P�X�Wualisme comprennent : La 

�I�L�[�D�W�L�R�Q�� �G�¶�D�]�R�W�H�� �D�W�P�R�V�S�K�p�U�L�T�X�H�� �S�D�U�� �G�H�V�� �E�D�F�W�p�U�L�H�V�� �G�L�I�I�p�U�H�Q�F�L�p�H�V�� �H�Q�� �E�D�F�W�p�U�R�w�G�H�V�� �G�D�Q�V�� �O�H�V�� �Q�R�G�X�O�H�V�� �G�H�V��

racines des légumineuses (B1, depuis Camuel et al., 2023) ; Des symbioses ectomycorhiziennes (B2, 

symbiose entre les racines de Quercus aliena et Tuber sp., depuis Kang et al., 2022) ; Des symbioses 

endomycorhiziennes (B3, endomycorhize entre une racine et Funneliformis mosseae, depuis Martin et 

al., 2017). Des exemples de compétition comprennent : la compétition pour une ressource comme le fer 

ou le carbone (B4) ; La compétition pour une niche spatiale comme les endophytes des feuilles ou des 

racines (B5) ; Un exemple de prédation bactérienne (B6), entre Bradymonas sediminis (Bs, prédateur) et 

Algoriphagus marinus (Am, proie), depuis Mu et al., 2020. 
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1.3. Les interactions  

�/�H�V���P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V���V�R�Q�W���V�R�X�Y�H�Q�W���D�V�V�R�F�L�p�V���j���G�¶�D�X�W�U�H�V���R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V�����Q�R�W�D�P�P�H�Q�W���G�D�Q�V��

des relations de symbioses (De Bary, 1879). On y distingue les interactions bénéfiques pour 

les deux parties (mutualisme), néfastes pour �O�H�V���G�H�X�[�����F�R�P�S�p�W�L�W�L�R�Q�������E�p�Q�p�I�L�T�X�H���S�R�X�U���O�¶�X�Q�H���H�W��

�Q�p�I�D�V�W�H���S�R�X�U���O�¶�D�X�W�U�H�����D�Q�W�D�J�R�Q�L�V�P�H�����D�Y�H�F���O�D���S�U�p�G�D�W�L�R�Q���H�W���O�H���S�D�U�D�V�L�W�L�V�P�H��, �E�p�Q�p�I�L�T�X�H���S�R�X�U���O�¶�X�Q�H��

�H�W�� �Q�H�X�W�U�H�� �S�R�X�U�� �O�¶�D�X�W�U�H�� ���F�R�P�P�H�Q�V�D�O�L�V�P�H�� �H�W�� �H�Q�I�L�Q�� �Q�p�J�D�W�L�Y�H�� �S�R�X�U�� �O�¶�X�Q�H�� �H�W�� �Q�H�X�W�U�H�� �S�R�X�U�� �O�¶�D�X�W�U�H��

(amensalisme ; Figure 1). 

1.3.1. Les symbioses mycorhiziennes 

Parmi ces interactions, la symbiose mycorhizienne est la plus connue et répandue chez 

les plantes vasculaires���� �R�•�� �G�H�V�� �F�K�D�P�S�L�J�Q�R�Q�V�� �V�¶�D�V�V�R�F�L�Hnt avec les racines pour former un 

organe mixte, la mycorhize. Le mycélium se différentie alors en deux pseudos tissus, les 

�K�\�S�K�H�V���L�Q�W�H�U�U�D�G�L�F�D�X�[���T�X�L���H�[�S�O�R�U�H�Q�W���O�H���V�R�O���S�R�X�U���D�F�T�X�p�U�L�U���G�H���O�¶�H�D�X���H�W���G�H�V���Q�X�W�U�L�P�H�Q�W�V�����H�W���O�H�V���K�\�S�K�H�V��

intraradicaux, siège des échanges avec la plante. Cette association ancienne, apparue au 

début du Dévonien il y a environ 400 Ma (Redecker et al., 2000 ; Remy et al., 1994), a 

probablement facilité la colonisation du milieu terrestre par les plantes vasculaires (Selosse et 

�/�H���7�D�F�R�Q�������������������/�H�V���P�\�F�R�U�K�L�]�H�V���V�R�Q�W���D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L���W�U�q�V���U�p�S�D�Q�G�X�H�V���F�K�H�]���O�H�V���S�O�D�Q�W�H�V���Y�D�V�F�X�O�D�L�U�H�V��

où environ 80-90% sont associés à des champignons mycorhiziens (van der Heijden et al., 

2015 ; Wang et Qiu, 2006), avec les exceptions notables des Brassicaceae, des Crassulaceae, 

des Orobranchaceae et des Proteaceae. Parmi ces associations mycorhiziennes, la symbiose 

mycorhizienne arbusculaire est la plus répandue. E�O�O�H���H�V�W���S�U�p�V�H�Q�W�H���F�K�H�]���•�����������G�H�V���S�O�D�Q�W�H�V 

qui forme cette symbiose avec le sous-phylum Glomeromycotina. Ce sont des symbiotes 

obligatoires�����T�X�L���G�p�S�H�Q�G�H�Q�W���G�H���O�H�X�U���K�{�W�H���S�R�X�U���O�¶�D�F�T�X�L�V�L�W�L�R�Q���G�H���O�H�X�U���F�D�U�E�R�Q�H���H�W qui pénètrent les 

�F�H�O�O�X�O�H�V�� �U�D�F�L�Q�D�L�U�H�V�� �S�R�X�U�� �I�R�U�P�H�U�� �G�H�V�� �V�W�U�X�F�W�X�U�H�V�� �G�¶�p�F�K�D�Q�J�H�V���� �O�H�V�� �D�U�E�X�V�F�X�O�H�V���� �T�X�L�� �V�¶�L�Q�Y�D�J�L�Q�H�Q�W��

dans le cytoplasme des cellules de la plante sans jamais le traverser. 

�/�H�V���D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�V���H�F�W�R�P�\�F�R�U�K�L�]�L�H�Q�Q�H�V���V�R�Q�W���H�Q�V�X�L�W�H���D�S�S�D�U�X�H�V���G�X�U�D�Q�W���O�¶�p�W�D�E�O�L�V�V�H�P�H�Q�W���G�H�V��

Pinaceae entre le Jurassique et le Crétacé (140 à 150 Ma). Ces symbioses se sont ensuite 

diversifiées durant le Cénozoïque, dans des forêts dominées par des angiospermes et des 

conifères. Les champignons ectomycorhiziens se sont diversifiés depuis des champignons 

saprophytiques appartenant à des lignées indépendantes (Martin et al., 2016). Aujourd'hui, 

cette symbiose concerne �N 2% des plantes vasculaires capables de s'associer avec environ 

20.000 espèces de champignon appartenant principalement aux ordres des Helotiales, 

Pezizales, Sordariales, Boletales, Cantharellales, Russulales et Telephorales (Tedersoo et al, 

2010). Ces champignons �V�¶�D�V�V�R�F�L�H�Q�W���D�Y�H�F���S�U�q�V���G�H����.000 espèces végétales, principalement 

des Pinaceae, des Angiospermes (en majorité des arbres et des arbustes de zones tempérées) 

et quelques Hépatiques, qui représentent une part importante de la biomasse végétale 
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(Barceló et al., 2023 ; Ma et al., 2021 ; Spawn et al., 2020). Les ectomycorhizes sont en partie 

saprophytiques, mais leur culture sans plante hôte �Q�¶�H�V�W possible que dans un nombre très 

limité de cas. Elles sont caractérisées morphologiquement par la prés�H�Q�F�H���G�¶�X�Q���P�D�Q�W�H�D�X���T�X�L��

recouvre les sommités racinaires. Les hyphes du champignon se ramifient de manière 

intercellulaire entre les cellules du rhizoderme, et constituent le siège des échanges de 

nutriments, le réseau de Hartig. 

Une forme particulière de my�F�R�U�K�L�]�H���� �O�¶�H�F�W�H�Q�G�R�P�\�F�R�U�K�L�]�H���� �S�R�V�V�q�G�H�� �X�Q�� �P�D�Q�W�H�D�X�� �I�L�Q, 

parfois absent, un réseau de Hartig dont les hyphes peuvent �V�¶�p�W�H�Q�G�U�H���D�X-delà du rhizoderme 

pour �S�p�Q�p�W�U�H�U���O�¶�L�Q�W�p�U�L�H�X�U���G�H�V���F�H�O�O�X�O�H�V���F�R�U�W�L�F�D�O�H�V�����,�Q�L�W�L�D�O�H�P�H�Q�W���G�p�F�U�L�W�H���H�Q�W�U�H���O�H�V���H�V�S�q�F�H�V���G�H��Pinus 

et Larix associés à des espèces de Wilcoxina ���<�X�� �H�W�� �D�O������ �������������� �F�H�W�W�H�� �D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�� �V�¶�p�W�H�Q�G��

�D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L�� �j�� �G�¶�D�X�W�U�H�V�� �W�D�[�R�Q�V���� �/�¶�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�� �H�Q�W�U�H��Helianthemum almeriense et Terfezia 

claveryi, connue pour produire les truffes du désert, produit par exemple des 

ectendomycorhizes. La nature de la mycorhization dépend alors de la concentration en 

phosphate du milieu (Navarro-Ródenas et al., 2012) : elle sera endomycorhizienne en milieu 

naturel, ecto- et ectendomycorhizienne en serre, ectomycorhizienne en condition in vitro 

(Morte et al., 2020). 

Les mycorhizes des Orchidées et Ericoïdes, représentent respectivement 10% et 1,4% 

des associations avec les plantes. Les Orchidées sont dépendantes de leur partenaire 

fongique pour la germination (Rasmussen, 1995) et sont divisées en trois classes selon leur 

type physiologique : les autotrophes, les mycohétérotrophes et les mixotrophes (Dearnaley et 

al., 2012). Les hyphes pénètrent le parenchyme et forment une structure en spires appelée 

peloton, siège des échanges entre les partenaires (Dearnaley et al., 2016).  

Les �S�O�D�Q�W�H�V�� �Q�R�Q���P�\�F�R�U�K�L�]�L�H�Q�Q�H�V���� �T�X�L�� �Q�H���U�H�S�U�p�V�H�Q�W�H�Q�W���T�X�¶�H�Q�Y�L�U�R�Q�� ��-15% des plantes, 

sont en général des plantes ayant une nutrition spécialisée comme les plantes carnivores ou 

parasites ainsi que les plantes spécialisées dans u�Q���W�\�S�H���G�¶�K�D�E�L�W�D�W���F�R�P�P�H���O�H�V���K�D�O�R�S�K�\�W�H�V�����O�H�V��

épiphytes, les plantes des milieux arides, ou les opportunistes de milieux perturbés (Brundrett 

et Tedersoo, 2018). 

�&�H�V���V�\�P�E�L�R�V�H�V���S�H�X�Y�H�Q�W���S�H�U�P�H�W�W�H�Q�W���O�¶�D�P�p�O�L�R�U�D�W�L�R�Q���G�X���V�W�D�W�X�W���Q�X�W�U�L�W�L�I�����Q�X�W�U�L�W�L�R�Q���S�K�R�V�S�K�D�W�p�H����

hydrique), de la résistance face aux stress biotiques (résistance aux pathogènes) et abiotiques 

(contamination métaux lourds, sècheresse) de leur plante hôte (van der Heijden et al., 2015). 

�&�H�S�H�Q�G�D�Q�W�����O�H���V�W�D�W�X�W���P�X�W�X�D�O�L�V�W�H���R�X���S�D�U�D�V�L�W�H���G�H�V���V�\�P�E�L�R�V�H�V���Q�¶�H�V�W���S�D�V���E�L�Q�D�Lre, mais se placent 

�O�H���O�R�Q�J���G�¶�X�Q���F�R�Q�W�L�Q�X�X�P. Les �L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V���V�\�P�E�L�R�W�L�T�X�H�V���S�H�X�Y�H�Q�W���Y�D�U�L�H�U���D�X���F�R�X�U�V���G�H���O�¶�p�Y�R�O�X�W�L�R�Q��

ou du contexte écologique le long de ce continuum, où parfois, des mutualismes potentiels 

exploitent leur symbionte dans des relations de parasitisme inversé (Keeling et McCutcheon, 

2017 ; Mushegian et �(�E�H�U�W�������������������3�D�U���H�[�H�P�S�O�H�����O�¶�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q���H�Q�W�U�H��Xenorhabdus nematophila 
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et Steinernema carpocapsae est mutualiste chez des espèces natives de nématodes mais 

pathogène chez des espèces plus éloignées au sein du même genre (Sicard et al., 2004). Les 

particularités des microorganismes, par leur capacité de transfert horizontal de gènes, 

�G�¶�p�Y�R�O�X�W�L�R�Q���U�D�S�L�G�H���H�W���G�H���W�H�P�S�V���G�H���J�p�Q�p�U�D�W�L�R�Q���F�R�X�U�W, leur permett�H�Q�W���G�¶�D�G�D�S�W�H�U���U�D�S�L�G�H�P�H�Q�W���O�H�X�U��

association avec leur hôte. Ces transitions semblent intervenir dans un vaste rang 

�G�¶�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V��et le niveau de leur contrôle par �O�¶�K�{�W�H���R�X���O�H���V�\�P�E�L�R�W�H���U�H�V�W�H���D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L���S�H�X���F�R�Q�Q�X��

(Drew et al., 2021). 

1.3.2. Les symbioses �I�L�[�D�W�U�L�F�H�V���G�¶�D�]�R�W�H 

�'�¶�X�Q�� �D�X�W�U�H�� �F�{�W�p���� �O�H�V�� �S�O�D�Q�W�H�V�� �V�R�Q�W�� �p�J�D�O�H�P�H�Q�W�� �F�D�S�D�E�O�H�V�� �G�H�� �V�¶�D�V�V�R�F�L�H�U�� �G�H�� �P�D�Q�L�q�U�H��

symbiotique à des �E�D�F�W�p�U�L�H�V�����&�¶�H�V�W���O�H���F�D�V���G�H�V légumineuses et des plantes actinorhiziennes 

qui �V�¶�D�V�V�R�F�L�H�Q�W�� �j�� �G�H�V�� �E�D�F�W�p�U�L�H�V�� �I�L�[�D�W�U�L�F�H�V�� �G�¶�D�]�R�W�H���� �S�R�X�U�� �I�R�U�P�H�U�� �X�Q��organe, le nodule, où les 

bactéries se différencient en bactéroïdes, ou non���� �'�¶�X�Q�� �F�{�W�p�� �O�H�V��rhizobia �V�¶�D�V�V�R�F�L�H�Q�W�� �D�X�[��

légumineuses, les Fagales et certaines Cannabaceae et Rosales���� �'�H�� �O�¶�D�X�W�U�H�� �O�H�V��Frankia 

�V�¶�D�V�V�R�F�L�H�Q�W�� �j�� �G�H�V�� �)�D�J�D�O�H�V���� �5�R�V�D�O�H�V�� �H�W�� �&�X�F�Xrbitales, pour former les symbioses 

actinorhiziennes. Des molécules chimio-attractantes sont produites par les racines, puis les 

bactéries vont reconnaitre les flavonoïdes des poils racinaires et activer les facteurs nod chez 

les bactéries. Cependant, ces facteurs nods, largement considérés ubiquitaires et requis pour 

toute interaction Rhzobium-�O�p�J�X�P�L�Q�H�X�V�H���� �Q�H�� �V�¶�D�Y�q�U�H�Q�W�� �S�D�V�� �L�Q�G�L�V�S�H�Q�V�D�E�O�H�V���� �'�H�V�� �Y�R�L�H�V��

alternatives nod-�L�Q�G�p�S�H�Q�G�D�Q�W�H�����R�•���O�D���Q�R�G�X�O�D�W�L�R�Q���V�¶�H�I�I�H�F�W�X�H���V�D�Q�V���I�D�F�W�H�X�U�V���Q�R�G�����R�Q�W���p�W�p���G�p�F�U�L�W�H�V��

entre Bradyrhizobium et Aeschynomene spp. et impliquent, ou non, des effecteurs de 

sécrétion de type III (Giraud, 2007 ; Camuel et al., 2023 ; Okazaki et al., 2016). Des inducteurs 

�Y�p�J�p�W�D�X�[�� �S�U�p�V�H�Q�W�V�� �G�D�Q�V�� �O�H�V�� �H�[�V�X�G�D�W�V�� �U�D�F�L�Q�D�L�U�H�V�� �Y�R�Q�W�� �H�Q�V�X�L�W�H�� �L�Q�G�X�L�U�H�� �O�H�� �W�U�D�Q�V�I�H�U�W�� �G�¶�p�O�p�P�H�Q�W�V��

intégratifs et conjugatifs (ICE) ou de plasmides vers les rhizobia compatibles. Cela permet 

�O�¶�D�W�W�D�F�K�H�P�H�Q�W���G�H�V���E�D�F�W�p�U�L�H�V���j���O�D���U�D�F�L�Q�H�����T�X�L���Y�R�Q�W���H�Q�V�X�L�W�H���S�p�Qétrer les cellules et se différencier 

en bactéroïdes ou non comme les Frankia, qui sont fixateurs de N2 (Poole et al., 2018).  
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Figure 2 �����&�R�O�R�Q�L�V�D�W�L�R�Q���E�D�F�W�p�U�L�H�Q�Q�H���G�X���P�D�Q�W�H�D�X���I�R�Q�J�L�T�X�H���H�F�W�R�P�\�F�R�U�K�L�]�L�H�Q���G�¶�X�Q�H���U�D�F�L�Q�H���G�H��Fagus sylvatica 

vue en microscopie électronique à balayage. Les différentes images correspondent à différentes échelles 

depuis les extré�P�L�W�p�V�� �U�D�F�L�Q�D�L�U�H�V���� �D�X�[�� �K�\�S�K�H�V�� �I�R�Q�J�L�T�X�H�V���� �M�X�V�T�X�¶�D�X�� �P�D�Q�W�H�D�X�� �I�R�Q�J�L�T�X�H�� �D�Y�H�F�� �O�D�� �P�L�V�H�� �H�Q��

évidence des colonies bactériennes. Image de Dietrich et al., 2022. 
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1.3.3. Les interactions bactéries-champignons 

Les microorganismes interagissent également dans des relations mutualistes, 

compétitives ou de prédation entre eux. Ces interactions peuvent former des structures 

comme les lichens, symbiose entre des champignons et des cyanobactéries (Allen et 

Lendemer, 2022) ou se situer dans des habitats spécifiques comme les �µ�E�L�R�F�U�X�V�W�V�¶ (Biological 

soil crusts). Ce sont des structures �G�¶�D�J�U�p�J�D�W�L�R�Q���V�L�W�X�p�H�V��dans les premiers millimètres sous la 

surface des sols, caractéristiques des environnements arides, où des particules de sol et des 

organismes autotrophes et hétérotrophes sont en étroite relation (Weber et al., 2022). 

La zone proche des hyphes fongiques forme également un milieu particulier. Sous 

�O�¶�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H���G�H�V���H�[�V�X�G�D�W�V���I�R�Q�J�L�T�X�H�V�����R�•���O�H�V���F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V���S�Kysiques et chimiques sont distinctes 

�G�X���V�R�O�����F�¶�H�V�W���O�¶�K�\�S�K�R�V�S�K�q�U�H�����'�H�V���E�D�F�W�p�U�L�H�V���L�Q�Weragissent alors avec les structures fongiques et 

vont coloniser les spores, les hyphes extraradicaux et les hyphes intraradicaux (Basiru et al., 

2023 ; Figure 2). Ces bactéries vont notamment �S�D�U�W�L�F�L�S�H�U���j���O�¶�D�P�p�O�L�R�U�D�W�L�R�Q���G�H���O�D���P�R�E�L�O�L�V�D�W�L�R�Q��

des nutriments par les mycorhizes (Zhang et al., 2022). Par exemple, il a été mis en évidence 

que des bactéries associées à des hyphes de champignons endomycorhiziens étaient 

capables de produire des phosphatases alcalines, fonction initialement absente chez les 

champignons (Zhang et al., 2018). Les interactions entre champignons et bactéries sont donc 

essentielles pour la r�p�D�O�L�V�D�W�L�R�Q�� �G�H���I�R�Q�F�W�L�R�Q�V���P�D�L�V�� �D�X�V�V�L�� �S�R�X�U�� �O�¶�p�W�D�E�O�L�V�V�H�P�H�Q�W���G�H�� �O�D�� �V�\�P�E�L�R�V�H��

mycorhizienne et la réduction des stress environnementaux pour le champignon, ce sont les 

« mycorrhiza helper bacteria » (MHB ; Frey-Klett et al., 2007). 

Enfin, la compétition entre bactéries et champignons est également un facteur 

important dans la structure des communautés. Les bactéries ont développé une multitude de 

propriétés antifongiques comme la séquestration du fer par les sidérophores ou la production 

�G�¶�D�Q�W�L�E�L�R�W�L�T�X�H�V, qui visent les champignons mais aussi les bactéries (Raaijmakers et al., 2002). 

Des interactions liées à la dispersion existent également entre les hyphes des champignons 

�H�W�� �O�H�V�� �E�D�F�W�p�U�L�H�V���� �2�X�W�U�H�� �O�H�� �W�U�D�Q�V�S�R�U�W�� �G�H�� �Q�X�W�U�L�P�H�Q�W�V�� �H�W�� �G�¶�H�D�X�� �D�X�� �V�H�L�Q�� �G�H�V�� �K�\�S�K�H�V�� �R�X�� �G�H�V��

mycorhizes (Allen, 2007), certaines bactéries sont capables �G�¶�X�W�L�O�L�V�H�U�� �O�D�� �P�\�F�R�V�S�K�q�U�H�� �S�R�X�U��

atteindre et coloniser des niches initialement inaccessibles (Warmink et al., 2011 ; Warmink et 

Van Elsas, 2009).  
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1.4. Assemblage des communautés microbiennes 

1.4.1. Déterminisme et stochasticité 

Une question fondamentale en écologie est la compréhension des facteurs qui 

structurent les communautés (Preston, 1948) et �O�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�Lon des processus qui permettent 

�O�¶�p�P�H�U�J�H�Q�F�H et le maintien du vivant, des communautés, des populations. Déterminer quels 

�V�R�Q�W���O�H�V���S�U�R�F�H�V�V�X�V���H�Q���M�H�X�[���G�D�Q�V���O�D���U�p�S�D�U�W�L�W�L�R�Q�����O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p���H�W���O�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H���G�H�V���H�V�S�q�F�H�V�����F�R�P�S�W�H-

tenu de la variabilité colossale des environnements, des interactions et de la diversité du vivant, 

est une tâche immense en écologie des communautés (Lawton, 1999). Les facteurs identifiés 

�D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L�� �D�\�D�Q�W�� �X�Q�� �H�I�I�H�W�� �V�X�U�� �O�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�� �H�Q�� �J�p�Q�p�U�D�O�� �V�R�Q�W�� �S�O�p�W�K�R�U�Hs, et incluent les 

�S�D�U�D�P�q�W�U�H�V�� �G�¶�p�F�K�H�O�O�H���� �H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�D�X�[�� �R�X�� �G�¶�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V (Figure 3). Pour décrire ces 

processus, deux théories ont émergé pour expliquer la répartition et la diversité des 

�F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�����/�D���S�U�H�P�L�q�U�H�����S�O�X�V���D�Q�F�L�H�Q�Q�H�����T�X�D�O�L�I�L�p�H���µ�µ�G�¶�p�F�R�O�R�J�L�H���G�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���F�O�D�V�V�L�T�X�H�¶�¶��

est l�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H���S�D�U���S�U�p�I�p�U�H�Q�F�H���G�H���Q�L�F�K�Hs, dominée alors par la sélection, déterministe par 

nature. La seconde est la théorie neutre, où les assemblages sont étudiés par le prisme des 

processus aléatoires, stochastiques (Hubbell, 2001 ; Chave, 2004). Ces deux théories sont 

maintenant bien intégrées dans la description des assemblages des communautés, et les 

processus auxquels elles font référence agissent de concert et ne sont pas mutuellement 

exclusifs (Adler et al., 2007 ; Caruso et al., 2011 ; Gravel et al., 2006). E�O�O�H�V���I�R�Q�W���S�D�U�W�L�H���G�¶�X�Q��

continuum (Leibold et McPeek, 2006). Cette unification des processus déterministes et 

�V�W�R�F�K�D�V�W�L�T�X�H�V���V�H���E�D�V�H���V�X�U���O�D���F�O�D�V�V�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���H�Q���T�X�D�W�U�H���S�U�L�Q�F�L�S�H�V���I�R�Q�G�D�P�H�Q�W�D�X�[���S�R�X�U���O�¶�p�W�X�G�H���G�H��

�O�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H���G�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V : la sélection, la dérive, la spéciation et la dispersion (Hanson 

et al., 2012 ; Vellend, 2010) et est �D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L���L�Q�W�p�J�U�pe �j���O�¶�p�F�R�O�R�J�L�H���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�� 
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communautés différentes se forment même si les conditions environnementales sont identiques. Les 

espèces 1, 3 et 5 occupent les niches d'une communauté parce qu'elles arrivent plus tôt que les autres, 

tandis que les espèces 2, 4 et 6 arrivent plus tôt et dominent l'autre communauté. Dans les deux 

communautés locales de droite, les flèches indiquent l'immigration en provenance de la méta 

communauté, et la dispersion entre ces deux communautés locales est très limitée, ce que l'on appelle 

la limitation de la dispersion. Par conséquent, ces deux communautés locales ont des structures 

différentes bien qu'elles se trouvent dans le même environnement (environnement I).  

(C) Cet exemple de diversification suppose qu'il n'y a pas d'influence de la sélection ou de la dispersion. 

Les deux communautés locales (à gauche) soumises au même environnement, l'environnement II, ont 

les mêmes espèces ancestrales, les espèces Y, K et J, au départ. En raison de la diversification 

(spéciation et extinction) dans les différentes communautés, différentes nouvelles espèces peuvent 

émerger à partir de mutations aléatoires du même ancêtre (par exemple, les espèces 5 et 6 issues de 

l'espèce J). Par conséquent, les structures de ces deux communautés pourraient être différentes même 

dans des conditions environnementales identiques.  

(D) Les espèces de la méta communauté occupent des niches environnementales uniquement par hasard, 

en raison de la naissance, de la mort et de la reproduction aléatoires, etc. Par exemple, le taxon 5 préfère 

l'environnement II, mais en raison de la dérive, il est présent au hasard dans les communautés des 

environnements I et II. 
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La sélection fait référence aux processus qui influencent la reproduction, la survie et le 

�G�p�Y�H�O�R�S�S�H�P�H�Q�W�� �G�H�V�� �L�Q�G�L�Y�L�G�X�V�� �D�X�� �V�H�L�Q�� �G�¶�X�Q�H�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p (Figure 4.A). Par exemple, les 

microorganismes du sol occupent différentes niches en fonction des paramètres édaphiques 

comme le pH, un déterminant majeur de la diversité et de la composition bactérienne (Fierer 

et Jackson, 2006 ; Shen et al., 2013), moins important pour les champignons (Rousk et al., 

2010). Ces paramètres comprennent aussi la texture, les teneurs en matières organiques ou 

en azote, la salinité ainsi que les paramètres environnementaux comme le climat qui comprend 

par exemple les précipitations moyenne et la température (Bahram et al., 2018 ; Bastida et al., 

2021 ; Delgado-Baquerizo et al., 2018 ; Lozupone et Knight, 2007 ; Tedersoo et al., 2014).  

Les interactions biotiques, antagonistes ou synergiques comme la compétition, la 

prédation, le mutualisme ou la facilitation entrent également dans le cadre de la sélection. Par 

exemple, la composition végétale et sa richesse influencent les compositions bactériennes du 

sol (Schlatter et al., 2015), par des boucles de rétroaction plante-sol. Elles comprennent en 

partie la libération de composés organiques et azotés �S�D�U���O�¶�H�[�V�X�G�D�W�L�R�Q���U�D�F�L�Q�D�L�U�H�����O�D���S�U�R�G�X�F�W�L�R�Q��

�G�H���P�X�F�L�O�D�J�H���R�X���O�D���F�U�p�D�W�L�R�Q���G�¶�X�Q���P�L�F�U�R-�H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W���I�D�Y�R�U�L�V�D�Q�W���O�D���U�p�W�H�Q�W�L�R�Q���G�¶�H�D�X���G�D�Q�V���O�H���V�R�O. 

La richesse des végétaux et leur identité peut également avoir une influence sur la modulation 

des compositions et des interactions bactériennes et fongiques (Hartman et al., 2023 ; 

Schlatter et al., 2015). Différents facteurs, spécifiques aux microorganismes, peuvent 

également influencer les processus de sélection. La dormance, soit la capacité de certains 

taxons à entrer en stase pour supporter des stress, peut par exemple �G�L�P�L�Q�X�H�U�� �O�¶�H�I�I�H�W�� �G�H�� �O�D��

sélection (Nemergut et al., 2013). Le transfert horizontal de gènes chez les bactéries, pourrait 

également influencer la diversification microbienne par des processus de sélection (Burke et 

al., 2011). 

La dispersion est le processus qui fait référence aux mouvements des espèces dans 

�O�¶�H�V�S�D�F�H (Figure 4.B), où son influence dépend de la composition et de la taille des 

communautés depuis et vers lesquelles la dispersion à lieu (Vellend, 2010). Ce processus 

�Q�¶�H�V�W���S�D�V���H�Q�W�L�q�U�H�P�H�Q�W���V�W�R�F�K�D�V�W�L�T�X�H���R�X���G�p�W�H�U�P�L�Q�L�V�W�H���P�D�L�V���X�Q���P�p�O�D�Q�J�H���G�H�V���G�H�X�[�����/�D���G�L�V�S�H�U�V�L�R�Q��

peut dépendr�H���G�H���O�D���W�D�L�O�O�H���G�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�����R�•���S�O�X�V���O�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H���G�H���F�H�U�W�D�L�Q�H�V���H�V�S�q�F�H�V���H�V�W��

importante, plus elles auront de chance de se disperser, elle est alors stochastique (Zhou et 

�1�L�Q�J�������������������/�H���W�U�D�Q�V�S�R�U�W���D�p�U�L�H�Q�����S�D�U���O�¶�H�D�X�����R�X���S�D�U���O�H���E�L�D�L�V���G�¶�D�X�W�U�H�V���P�L�F�U�R- ou macro-organismes 

est également, en partie stochastique. Cependant, une partie de la dispersion est également 

�G�p�W�H�U�P�L�Q�L�V�W�H�����H�O�O�H���S�H�X�W���V�¶�H�[�S�O�L�T�X�H�U���S�D�U���O�H�V���W�U�D�L�W�V���G�H�V���H�V�S�q�F�H�V���F�R�P�P�H���O�H���W�\�S�H���G�H���G�L�V�S�H�U�V�L�R�Q�����D�F�W�L�I��

ou passif, qui peut varier selon les taxons, leur taille, leur forme. Par exemple, la répartition 

des champignons ectomycorhiziens est dépendante de la répartition de leur plante hôte, et est 

�G�R�Q�F���� �H�Q���J�U�D�Q�G�H�� �S�D�U�W�L�H���G�p�W�H�U�P�L�Q�L�V�W�H���� �&�¶�H�V�W�� �p�J�D�O�H�P�H�Q�W���O�H�� �F�D�V�� �S�R�X�U�� �O�H�V�� �E�D�F�W�p�U�L�H�V�� �D�X���V�H�L�Q�� �G�H�V��

Rhizobiaceae ou des Bradyrhizobiaceae, qui forment des associations symbiotiques avec leur  
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�S�O�D�Q�W�H�� �K�{�W�H���� �(�Q�I�L�Q���� �O�R�U�V�� �G�¶�X�Q�� �S�K�p�Q�R�P�q�Q�H�� �G�H�� �G�L�V�S�H�U�V�L�R�Q���� �O�H�� �V�X�F�F�q�V�� �G�¶�L�P�S�O�D�Q�W�D�W�L�R�Q�� �G�¶�X�Q��

organisme dans un nouvel environnement dépendra des conditions biotiques et abiotiques de 

ce nouvel enviro�Q�Q�H�P�H�Q�W���H�W���G�H���V�D���F�D�S�D�F�L�W�p���j���V�¶�\���D�G�D�S�W�H�U�����H�W���H�V�W���G�R�Q�F���H�Q���S�D�U�W�L�H���G�p�W�H�U�P�L�Q�L�V�W�H����

Comme il est difficile de déterminer avec précision les traits des microorganismes, et leur 

influence sur leur capacité de dispersion, ce processus est souvent caractérisé comme 

stochastique.  

La diversification fait référence à la génération de nouvelles espèces ou nouveaux variants 

(Figure 4.C), un processus évolutionnel à la source de la variation génétique au travers des 

mutations (Vellend, 2010). Elle est souvent considérée comme stochastique, mais peut 

également être déterministe. Des mutations aléatoires peuvent affecter des traits liés au 

�V�X�F�F�q�V�� �U�H�S�U�R�G�X�F�W�H�X�U�� �R�X�� �Q�R�Q���� �H�W�� �r�W�U�H�� �L�Q�G�X�L�W�H�V�� �S�D�U�� �X�Q�H�� �P�R�G�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�� �G�H�� �O�¶�H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�� �G�D�Q�V��

lesquelles les organismes évoluent. Cependant, bien que son effet sur les compositions 

microbiennes soit très probable, sa caractérisation est difficile et les méthodes pour la mettre 

�H�Q���p�Y�L�G�H�Q�F�H���H�W���O�D���T�X�D�Q�W�L�I�L�H�U���U�H�V�W�H�Q�W���D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L���O�L�P�L�W�p�H�V�����/�H���W�D�X�[���G�H���P�X�W�D�W�L�R�Q���U�H�O�D�W�L�I�����H�Q���I�R�Q�F�W�L�R�Q��

des conditions environnementales et la capacité des bactéries à se transférer horizontalement 

des gènes rend particulièrement difficile la distinction entre les phénomènes liés à la 

diversification de ceux liés à une sélection plus récente (Rensing et al., 2002 ; Zhou et Ning, 

2017). 

La dérive est un processus purement stochastique, où des changements aléatoires dans 

les compositions des communautés et des abondances respectives de leur différentes 

espèces, sont causés par les événements de mort, de naissance et de reproduction des 

organismes (Figure 4.D). La dérive augmente lorsque la sélection est faible. Lorsque les 

�S�U�H�V�V�L�R�Q�V���V�p�O�H�F�W�L�Y�H�V���V�X�U���G�L�I�I�p�U�H�Q�W�V���L�Q�G�L�Y�L�G�X�V���V�R�Q�W���p�J�D�O�H�V�����G�R�Q�F���O�R�U�V�T�X�¶�L�O���Q�¶�\���D���S�D�V���G�H���S�U�R�F�H�V�V�X�V��

déterministe en jeu, la communauté se dirige vers une dominance conditionnée par les 

abondances initiales des espèces, dont la vitesse est inversement proportionnelle à la taille 

de la communauté (Vellend, 2010). Au contraire, si la sélection est forte et domine 

�O�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H���G�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�����O�D���S�U�R�S�R�U�W�L�R�Q���G�H���O�D���G�p�U�L�Y�H��est plus faible. La mise en évidence 

de la dérive et sa quantification dans les communautés microbienne est cependant confrontée 

à la proportion importante de taxons rares, qui augmente la taille de la communauté, et donc 

la sensibilité à la dérive. 

1.4.2. Les échelles spatiales et temporelles 

Les communautés sont variables dans le temps, et sont soumises à différentes 

perturbations, et à différents taux de dispersion et de sélection au fil du temps dans les 

environnements naturels. Au-delà du cadre théorique de Vellend, il existe un autre cadre 

conceptuel pour décrire les assemblages qui prend en compte les événements passés, donc  
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Figure 5 : Distribution des sites des études sur la biodiversité du sol et des fonctions des écosystèmes 

(Guerra et al, 2020). Depuis le recensement de la littérature sur les études portant sur la biodiversité du 

sol, le nombre de sites pour chaque taxon est représenté au niveau mondial (a, b), en fonction des 

fonctions des écosystèmes (c, d) et de la biomasse (e). La proportion des études qui ont mesuré la 

biodiversité, la biomasse, les fonctions et leur combinaison est représenté en (f). Cette étude permet de 

visualiser le caractère incomplet des études sur les environnements arides.   
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l�¶�p�Y�R�O�X�W�L�R�Q�� �G�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�� �G�D�Q�V�� �O�H�� �W�H�P�S�V�� �Sour décrire les assemblages actuels. Les 

contingences historiques sont alors différenciées des contingences contemporaines. 

�/�H�V�� �F�R�Q�W�L�Q�J�H�Q�F�H�V�� �K�L�V�W�R�U�L�T�X�H�V�� �I�R�Q�W�� �U�p�I�p�U�H�Q�F�H�� �j�� �O�¶�K�p�U�L�W�D�J�H�� �G�H�V�� �F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V�� �H�W�� �G�H�� �O�D��

temporalité des processus passés sur les assemblages des communautés actuelles (Fukami, 

���������������(�Q���F�R�Q�W�U�D�V�W�H�����O�H�V���F�R�Q�W�L�Q�J�H�Q�F�H�V���F�R�Q�W�H�P�S�R�U�D�L�Q�H�V���F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G�H�Q�W���j���O�¶�H�I�I�H�W���G�H�V���V�p�O�H�F�W�L�R�Q�V��

actuelles sur les assemblages des communautés, et est donc déterministe (Ge et al., 2008). 

Elles peuvent être causées par des perturbations abiotiques comme des inondations, des 

�L�Q�F�H�Q�G�L�H�V���� �G�H�V�� �F�K�D�Q�J�H�P�H�Q�W�V�� �G�¶�X�V�D�J�H�� �G�H�V�� �W�H�U�U�H�V�� �R�X�� �G�H�V�� �p�Y�p�Q�H�P�H�Q�W�V�� �E�L�R�W�L�T�X�H�V�� �F�R�P�P�H��

�O�¶�L�P�P�L�J�U�D�W�L�R�Q�� �G�¶�X�Q�H�� �Q�R�X�Y�H�O�O�H�� �H�V�S�q�F�H���� �/�¶�H�I�I�H�W�� �V�X�U�� �X�Q�H�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�� �O�R�F�D�O�H�� �G�H���O�D�� �G�L�V�S�H�U�V�L�R�Q��

depuis le pool régional, qui regroupe les espèces capables �G�H���F�R�O�R�Q�L�V�H�U���H�W���G�H���V�¶�p�W�D�E�O�L�U���G�D�Q�V��

�X�Q�H�� �Q�R�X�Y�H�O�O�H�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�� �S�H�X�W�� �G�p�S�H�Q�G�U�H�� �G�H�� �O�¶�R�U�G�U�H�� �G�¶�D�U�U�L�Y�p�H�� �G�H�� �F�H�V�� �Q�R�X�Y�H�O�O�H�V�� �H�V�S�q�F�H�V 

(Lessard et al., 2012)�����&�H�O�D���I�D�L�W���U�p�I�p�U�H�Q�F�H���j���O�¶�H�I�I�H�W���G�H���S�U�L�R�U�L�W�p�����R�•���O�¶�H�I�I�H�W���S�R�V�L�W�L�I���R�X���Q�p�J�D�W�L�I���G�¶�X�Q�H��

es�S�q�F�H�� �V�X�U�� �X�Q�H�� �D�X�W�U�H�� �G�p�S�H�Q�G�� �G�H�� �O�H�X�U�� �R�U�G�U�H�� �G�¶�D�U�U�L�Y�pe (Chase, 2003 ; Fukami, 2015). On y 

�G�L�V�W�L�Q�J�X�H���O�D���S�U�p�H�P�S�W�L�R�Q���G�H���Q�L�F�K�H�����O�R�U�V�T�X�¶�X�Q�H���H�V�S�q�F�H���S�L�R�Q�Q�L�q�U�H���G�L�P�L�Q�X�H���O�D���G�L�V�S�R�Q�L�E�L�O�L�W�p���G�¶�X�Q�H��

ressource spatiale ou en nutriments �G�¶�X�Q�H���D�X�W�U�H���H�V�S�q�F�H�����S�O�X�V���W�D�U�G�L�Y�H�����H�W���T�X�L���Sossède une niche 

�V�L�P�L�O�D�L�U�H�����/�¶�H�I�I�H�W���V�X�U���O�¶�H�V�S�q�F�H���W�D�U�G�L�Y�H���H�V�W���G�R�Q�F���Q�p�J�D�W�L�I�����L�Q�K�L�E�L�W�H�X�U�����H�W���S�U�L�Q�F�L�S�D�O�H�P�H�Q�W���V�W�R�F�K�D�V�W�L�T�X�H����

�/�R�U�V�T�X�¶�X�Q�H�� �H�V�S�q�F�H�� �S�L�R�Q�Q�L�q�U�H�� �P�R�G�L�I�L�H�� �O�H�V�� �F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V�� �O�R�F�D�O�H�V���� �H�W�� �G�R�Q�F�� �O�H�V�� �Q�L�F�K�H�V�� �G�L�V�S�R�Q�L�E�O�H�V����

son implantation impacte les espèces tardives�����F�¶�H�V�W���O�D���P�R�G�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���G�H���Q�L�F�K�H�����&�H���S�K�p�Q�R�P�q�Q�H��

est bien décrit chez les végétaux avec les plantes nurses ou les ilots de fertilité (Brooker et al., 

2007 ; Bulleri et al., 2016 ; Schlesinger et al., 1995), mais aussi chez les microorganismes, 

avec par exemple le cross-feeding �F�K�H�]�� �O�H�V�� �E�D�F�W�p�U�L�H�V���� �R�•�� �O�D�� �S�U�R�G�X�F�W�L�R�Q�� �G�¶�X�Q�� �F�R�P�S�R�V�p��

secondaire par un taxon constitue une source nutritive pour un autre taxon (Butler et �2�¶�'�Z�\�H�U����

2018). La modification de niche peut être à la fois facilitatrice ou inhibitrice et est principalement 

déterministe (Fukami, 2009). Chez les microorganismes, les contingences historiques, comme 

contemporaines ont toutes �G�H�X�[�� �X�Q�� �H�I�I�H�W�� �V�X�U�� �O�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�� �G�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���� �U�p�V�X�O�W�D�W�V��

similaires à ceux identifiés chez les macroorganismes (Ge et al., 2008). Ainsi au travers de la 

caractérisation et de la quantification de ces processus, des progrès majeurs dans la 

compréhension de la répartition des microorganismes sur la planète ont pu être réalisés 

(Bahram et al., 2018 ; Tedersoo et al., 2022b, 2014 ; Vasar et al., 2022). Ce travail est crucial 

�S�R�X�U���G�p�W�H�U�P�L�Q�H�U���F�R�P�P�H�Q�W���O�H�V���R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V���U�p�S�R�Q�G�H�Q�W���D�X�[���F�K�D�Q�J�H�P�H�Q�W�V���F�O�L�P�D�W�L�T�X�H�V�����G�¶�X�V�D�J�H��

des terres ou de perturbations, et quels effets sur les écosystèmes ces changements 

engendrent. Cependant, concernant les microorganismes, notre recul est bien moindre que 

sur les macroorganismes et les végétaux. Cela est particulièrement visible dans la répartition 

des études au travers du globe, où les écosystèmes tempérés constituent le système �G�¶étude 

privilégié, tandis que nos connaissances sur la diversité et les fonctions microbiennes des 

environnements arides restent très fragmentaires (Figure 5 ; Guerra et al., 2020). 
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Figure 6 : Classification Köppen-Geiger des climats mondiaux �G�¶�D�S�U�q�V���.�R�W�W�H�N���H�W���D�O������������. La péninsule 

arabique est classifiée en tant que climat aride chaud et désertique, soit BWh (caractérisé par Pann �”������

Pth, où Pann correspond aux précipitations annuelles et Pth �H�V�W���O�H���V�H�X�L�O���G�¶�D�U�L�G�L�W�p calculé en fonction de la 

température annuelle et du cycle de précipitations).  
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2. Le désert, un environnement extrême, et son microbiome associé 

2.1. Un milieu aux contraintes abiotiques importantes 

Les environnements arides occupent plus de 45% de la surface te�U�U�H�V�W�U�H�����F�¶�H�V�W���O�H���E�L�R�P�H���O�H��

�S�O�X�V���p�W�H�Q�G�X���G�H���O�D���S�O�D�Q�q�W�H�����F�D�U�D�F�W�p�U�L�V�p���S�D�U���X�Q���L�Q�G�L�F�H���G�¶�D�U�L�G�L�W�p���L�P�S�R�U�W�D�Q�W����i.e., �O�¶�p�Y�D�S�R�W�U�D�Q�V�S�L�U�D�W�L�R�Q��

est plus importante que les précipitations) (�3�U���Y���O�L�H���� �������� ; Schimel, 2010). Ils sont 

principalement situés dans des pays en dé�Y�H�O�R�S�S�H�P�H�Q�W�����j���O�¶�H�[�F�H�S�W�L�R�Q���G�H���F�H�U�W�D�L�Q�V���S�D�\�V���G�H���O�D��

péninsule arabique. Parmi eux, l�¶�$�U�D�E�L�H�� �6�D�R�X�G�L�W�H, un pays pétrolier au PIB important, est 

soumis à des contraintes édaphiques et environnementales extrêmes. Le climat y est chaud 

et aride, les vents parfois violents, les températures pouvant atteindre plus de 50°C durant 

�O�¶�p�W�p����le rayonnement UV important et les précipitations sont rares et erratiques, estimées entre 

25 et 230 mm par an (Figure 6 ; Almazroui, 2011 ; Hasanean et Almazroui, 2015). Ces 

conditions induisent des stress considérables sur la biodiversité et une salinisation des sols 

(Shahid et al., 2018). Enfin, les taux de nutriments et de matière organique du sol sont très 

faibles ���<�D�V�L�U���H�W���D�O���������������������&�H�V���V�W�U�H�V�V���H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�D�X�[���I�R�Q�W���G�H���O�¶Arabie Saoudite un des pays 

les plus arides et secs de la planète, avec une ressource en eau extrêmement limitée et non 

�G�X�U�D�E�O�H���� �/�¶�D�E�V�H�Q�F�H�� �G�H�� �O�D�F�� �R�X�� �G�H�� �U�L�Y�L�q�U�H�� �S�H�U�P�D�Q�H�Q�W�H�� �G�D�Q�V�� �O�H�� �S�D�\�V��fait de �O�¶�H�D�X�� �I�R�V�V�L�O�H���� �Q�R�Q��

renouvelable, une des seules ressources exploitables (Llamas et Custodio, 2002). De plus, la 

demande en eau, plus importante que son apport, a conduit le pays à utiliser plus de la moitié 

�G�H���V�R�Q���S�p�W�U�R�O�H���G�R�P�H�V�W�L�T�X�H���S�R�X�U���G�p�V�D�O�L�Q�L�V�H�U���O�¶�H�D�X���G�H���P�H�U�����'�U�H�Z�H�V���H�W���D�O���������������������X�Q�H���P�p�W�K�R�G�H��

aux effets dévastateurs pour la biodiversité marine (Hosseini et al., 2021 ; Roberts et al., 2010). 

2.2. Une vulnérabilité accrue aux changements climatiques, une nécessité de 

réponse actuelle 

Les écosystèmes arides sont particulièrement vulnérables aux changements climatiques. 

La ressource en eau, déjà surexploitée, y sera encore plus limitée (Elnesr et Alazb, 2013 ; 

Maestre et al., 2012 ; Tarawneh et Chowdhury, 2018), avec des conséquences sur la 

biodiversité, dont les microorganismes (Maestre et al., 2015) qui jouent des rôles majeurs dans 

les services écosystémiques (Cavicchioli et al., 2019 ; Maestre et al., 2016), mais aussi sur la 

disponibilité en nutriments (Moreno-Jiménez et al., 2019)���� �O�¶�D�J�U�L�F�X�O�W�X�U�H���� �H�W���O�H�V���F�R�Q�V�p�T�X�H�Q�F�H�V��

socio-économiques associées (Alam et al., 2011 ; Cheeseman, 2016 ; Odhiambo, 2017). Les 

écosystèmes arides, longtemps considérés comme pauvres et non productifs constituent un 

biome abritant une diversité longtemps insoupçonnée. Dans les régions les plus arides de la 

�S�O�D�Q�q�W�H���� �F�R�P�P�H�� �O�H�� �G�p�V�H�U�W�� �G�¶�$�W�D�F�D�P�D���� �F�H�U�W�D�L�Q�H�V�� �V�R�X�F�K�H�V�� �G�H��Streptomyces, Bacillus et 

Geodermatophilus ont pu être isolées depuis ces sols (Azua-Bustos et al., 2015). Au-delà de 

leur importance pour la population humaine, foyer de 38% de la population mondiale 

(Millennium Ecosystem Assessment Board, 2005) et des réserv�H�V���G�H���S�p�W�U�R�O�H���T�X�¶�L�O�V���D�E�U�L�W�H�Q�W�����L�O�V�� 
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Figure 7 : �,�O�O�X�V�W�U�D�W�L�R�Q�V���G�H���O�¶�R�D�V�L�V���G�¶�$�O�8�O�D, de ses écosystèmes et de sa biodiversité. �9�X�H���G�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H���G�H���Oa 

�U�p�J�L�R�Q���G�¶�$�O�8�O�D�����X�Q�H���R�D�V�L�V���G�D�Q�V���X�Q���G�p�V�H�U�W���K�\�S�H�U���D�U�L�G�H���G�¶Arabie Saoudite (A). Une région au patrimoine 

culturel �L�P�S�R�U�W�D�Q�W�����R�•���G�H�V���Y�H�V�W�L�J�H�V���D�U�F�K�p�R�O�R�J�L�T�X�H�V���G�H���O�D���F�L�W�p���Q�D�E�D�W�p�H�Q�Q�H���G�¶�+�H�J�U�D�����$�O-Hijr) sont présents 

à Mada�¶in Saleh (�¢�ß�Ž�»���å�‹�•�©�ã ), on y trouve l�¶emblématique Jabal Athlab (B) et de nombreux pétroglyphes 

(C). Les écosystèmes sont divers, on y trouve des dunes sableuses avec la répartition spatiale 

hétérogène classique des végétaux des environnements arides (D, E, F, G). Des écosystèmes plus 

�U�R�F�D�L�O�O�H�X�[���V�R�Q�W���p�J�D�O�H�P�H�Q�W���S�U�p�V�H�Q�W�V�����L�V�V�X�V���G�H���O�¶�p�U�R�V�L�R�Q��du grès sur les massifs montagneux (H, I, J, K). 

�/�H�V���D�J�U�R�V�\�V�W�q�P�H�V���V�R�Q�W���p�J�D�O�H�P�H�Q�W���W�U�q�V���S�U�p�V�H�Q�W�V���G�D�Q�V���O�D���U�p�J�L�R�Q�����D�Y�H�F���O�¶�H�P�E�O�p�P�D�W�L�T�X�H���F�X�O�W�X�U�H���G�X���S�D�O�P�L�H�U��

dattier Phoenix dactylifera (L), ainsi que des ronds de culture pour le fourrage (M). La région est 

également sujette au paturage, où des troupeaux de dromadaires (N) et du bétail (O) sont présents. 

Malgré un climat sec et aride, des pluies intenses surviennent annuellement et peuvent conduire à des 

�L�Q�Q�R�Q�G�D�W�L�R�Q�V���p�F�O�D�L�U�V���L�P�S�R�U�W�D�Q�W�H�V�����3�������6�X�L�W�H���D�X�[���S�U�p�F�L�S�L�W�D�W�L�R�Q�V�����O�¶�D�F�W�L�Y�L�W�p���E�L�R�O�R�J�L�T�X�H���H�V�W���L�Q�W�H�Q�V�H�����L�O�O�X�V�W�U�p�H���L�F�L��

par la floraison éphémère des des végétaux (Q, R), avec le détail des fleurs �G�¶Haloxylon salicornicum (S), 

Haloxylon persicum (T), Astragalus spinosus (U), Retama raetam (V) et Helianthemum lippii (W). 
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hébergent près de 20% de la biodiversité végétale globale (White et Nackoney, 2003). Ce sont 

également des puits de carbone majeur, qui comprennent un tiers du carbone du sol au niveau 

global, principalement stockés sous la forme de carbonates inorganiques (CaCO3) (Hirt et al., 

���������������(�Q�I�L�Q�����L�O�V���F�R�Q�V�W�L�W�X�H�Q�W���H�Q�F�R�U�H���D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L���X�Q�H���G�H�V���G�H�U�Q�L�q�U�H�V���I�U�R�Q�W�L�q�U�H�V���G�H���O�¶�H�[�S�O�R�U�D�W�L�R�Q���G�H��

la diversité et de la composition microbienne des biomes terrestres (Guerra et al., 2020). 

Considérant les conditions environnementales extrêmes des régions arides, leurs 

ressources en eau limitées���� �D�L�Q�V�L�� �T�X�H�� �O�H�� �F�K�D�Q�J�H�P�H�Q�W�� �F�O�L�P�D�W�L�T�X�H�� �H�Q�� �F�R�X�U�V���� �L�O�� �H�V�W�� �D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L��

nécessaire de caractériser la biodiversité de ces écosystèmes, leurs structures, leurs réponses 

aux stress. Cela est particulièrement important dans le contexte de la limitation de la 

�G�p�S�H�Q�G�D�Q�F�H���G�X���S�D�\�V���j���V�R�Q���S�p�W�U�R�O�H���G�R�P�H�V�W�L�T�X�H�����G�R�Q�W���O�H�V���G�p�O�p�J�D�W�L�R�Q�V���j���O�¶�2�1�8���R�Q�W���O�R�Q�J�W�H�P�S�V��

�H�X�� �O�H�� �U�{�O�H�� �G�¶�R�E�V�W�Uuer les processus décisionnels face aux actions liées au changement 

climatique (Depledge, 2008). Cette stratégie �G�¶�R�E�V�W�U�X�F�W�L�R�Q et de refus de négociation ou de 

consensus lors des sommets climatiques ces dernières années est notamment expliquée par 

�O�H�V���O�L�H�Q�V���H�Q�W�U�H���O�¶�$�U�D�E�L�H���6�D�R�X�G�L�W�H���D�Y�H�F �G�¶�D�X�W�U�H�V���P�H�P�E�U�H�V���G�H���O�¶�2�3�(�&����Organization of Petroleum 

Exporting Countries) et de certains lobbyistes climato-sceptiques (Don Pearlman, Climate 

Council�������$�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L���F�H�S�H�Q�G�D�Q�W�����X�Q���W�R�X�U�Q�D�Q�W���P�D�M�H�X�U���G�D�Q�V���O�D���V�W�U�D�W�p�J�L�H���G�X��Royaume est engagé, 

et constitue une opportunité sans précédent pour la communauté scientifique concernant 

l�¶�p�W�X�G�H���G�H ces écosystèmes riches et vulnérables (Figure 7), et l�¶�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H���G�H�V���G�p�F�L�V�L�R�Q�V���H�Q��

faveur de leur préservation. L�¶�$�U�D�E�L�H�� �6�D�R�X�G�L�W�H�� �H�V�W�� �X�Q�� �S�D�\�V�� �L�Q�I�O�X�D�Q�W�� �H�W�� �D�Y�H�F�� �G�¶�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�V��

moyens au sein du monde arabe, dont la recherche sur la lutte contre la désertification, la 

transition agronomique, et la préservation des écosystèmes désertiques pourra profiter aux 

pays avec moins de moyens. 

2.3. �/�H�V���V�W�U�D�W�p�J�L�H�V���G�¶�D�G�D�S�W�D�W�L�R�Q���G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H���G�p�V�H�U�W�L�Tue 

2.3.1. Des adaptations physiologiques 

Les microorganismes du sol des environnements désertiques ont dû faire face aux stress 

abiotiques associés. A�X���F�R�X�U�V���G�H���O�¶�p�Y�R�O�X�W�L�R�Q, ils ont donc adopté des stratégies particulières 

pour y survivre et s'y développer. Leur diversité est plus faible que dans les environnements 

tempérés, où �H�O�O�H�� �H�V�W�� �L�Q�Y�H�U�V�H�P�H�Q�W�� �S�U�R�S�R�U�W�L�R�Q�Q�H�O�O�H�� �j�� �O�¶�D�U�L�G�L�W�p�� ���0�D�H�V�W�U�H�� �H�W�� �D�O������ ������������ �H�W�� �O�H�X�U��

composition diffère des environnements tempérés. Parmi les phylums bactériens désertiques, 

les Actinobacteria sont souvent les plus abondants. Leur capacité de sporulation, de 

résistance aux radiations UV et la production de métabolites secondaires, en font de bons 

colonisateurs, tolérants aux �V�W�U�H�V�V�� ���0�D�N�K�D�O�D�Q�\�D�Q�H�� �H�W�� �D�O������ �������������� �8�Q�H�� �V�W�U�D�W�p�J�L�H�� �G�¶�D�G�D�S�W�D�W�L�R�Q��

aux stress abiotiques liés à la sécheresse particulièrement efficace consiste en la capacité à 

�I�R�U�P�H�U���G�H�V���H�Q�G�R�V�S�R�U�H�V�����/�D���S�U�p�V�H�Q�F�H���G�¶�D�F�L�G�H���G�L�S�L�F�R�O�L�Q�L�T�X�H���� �X�Q���E�L�R�P�D�U�T�X�H�X�U���G�H�V���H�Q�G�R�V�S�R�U�H�V��

intacts, a été retrouvée �H�Q���J�U�D�Q�G�H���S�U�p�Y�D�O�H�Q�F�H���G�D�Q�V���O�H�V���V�R�O�V���G�¶�$�W�D�F�D�P�D�����6�F�K�X�O�]�H-Makuch et 
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�D�O���������������������V�X�J�J�p�U�D�Q�W���O�¶�L�P�S�R�U�W�D�Q�F�H adaptative de cette capacité dans les sols désertiques. Les 

Firmicutes sont par exemple capable de former ces endospores pour entrer en dormance lors 

de conditions environnementales défavorables (Galperin, 2013). Les Deinococcus quant à eux, 

présentent une tolérance aux radiations extrêmes par un mécanisme de réparation de son 

�$�'�1���O�R�U�V���G�¶�X�Q�H���U�p�K�\�G�U�D�W�D�W�L�R�Q�����=�D�K�U�D�G�N�D���H�W���D�O���������������������&�H�S�H�Q�G�D�Q�W�����P�r�P�H durant une dormance 

�S�U�R�O�R�Q�J�p�H�����O�H���E�H�V�R�L�Q���G�¶�p�Q�H�U�J�L�H���H�V�W���F�R�Q�W�L�Q�X��(Hoehler et Jørgensen, 2013), les microorganismes 

étant soumis à des stress oxydatifs particulièrement importants dans les substrats sableux 

(e.g., f�R�U�P�D�W�L�R�Q���G�¶�H�V�S�q�F�H�V���U�p�D�F�W�L�Y�H�V���j���O�¶�R�[�\�J�q�Q�H�����Uéactions de Maillard).  

2.3.2. Pour soutenir des sècheresses prolongées 

Pour soutenir une sècheresse prolongée, les microorganismes doivent donc utiliser à leur 

plein potentiel, la ressource chronique en eau. La disponibilité en eau, après un évènement 

de précipitation ou lors d�¶�p�Y�H�Q�W�X�H�O�O�H�V�� �U�R�V�p�H�V�� �P�D�W�L�Q�D�O�H�V���� �V�R�Q�W�� �U�D�S�L�G�H�P�H�Q�W�� �V�X�L�Y�L�H�V�� �G�¶�X�Q�H��

�G�H�V�V�L�F�D�W�L�R�Q�����&�H�W�W�H���G�L�V�S�R�Q�L�E�L�O�L�W�p���p�S�K�p�P�q�U�H���H�V�W���F�R�Q�Q�X�H���F�R�P�P�H���O�H���S�D�U�D�G�L�J�P�H���µpulse-�U�H�V�H�U�Y�H�¶, ou 

�O�¶�K�\�S�R�W�K�q�V�H���G�H���O�D���U�p�V�H�U�Y�H���G�¶énergie. Initialement développée �S�R�X�U���O�¶�p�W�X�G�H���G�H �O�¶�D�G�D�S�W�D�W�L�R�Q���G�H�V��

plantes désertiques (Noy-Meir, 1973), elle a ensuite été adaptée aux communautés 

�P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V�� ���&�R�O�O�L�Q�V�� �H�W�� �D�O������ �������������� �'�X�U�D�Q�W�� �X�Q�H�� �S�p�U�L�R�G�H�� �G�H�� �V�q�F�K�H�U�H�V�V�H���� �O�¶�D�F�W�L�Y�L�W�p�� �G�H�V��

�P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V���H�V�W���U�p�G�X�L�W�H���H�W���U�p�S�R�Q�G���U�D�S�L�G�H�P�H�Q�W���j���O�¶�D�X�J�P�H�Q�W�D�W�L�R�Q���G�H���O�D ressource en eau 

par de nombreux mécanismes physiologiques (Leung et al., 2020). Durant cette période de 

réhydratation, les microorganismes autotrophes comme les cyanobactéries activent leurs 

voies de photosynthèse (Raanan et al., 2016) et produisent des substrats alors rendus 

disponibles pour les hétérotrophes. La respiration microbienne augmente alors 

�L�P�P�p�G�L�D�W�H�P�H�Q�W���G�X�U�D�Q�W���O�H�X�U���F�R�Q�V�R�P�P�D�W�L�R�Q���D�Y�D�Q�W���G�H���G�p�F�O�L�Q�H�U�����F�¶�H�V�W���O�¶�H�I�I�H�W���µ�%�L�U�F�K�¶�����%�L�U�F�K��et Friend, 

1956). La remobilisation du carbone et des nutriments, notamment azotés est également 

�L�Q�G�X�L�W�H���S�D�U���O�D���U�p�D�F�W�L�Y�D�W�L�R�Q���G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H���H�W���F�R�Q�V�W�L�W�X�H���O�D���E�D�V�H���G�H���O�D���P�L�Q�p�U�D�O�L�V�D�W�L�R�Q���H�W���G�H���O�¶�D�F�W�L�Y�L�W�p��

biologique dans les déserts (Wang et al., 2014). 

3. �/�H�V���R�X�W�L�O�V���D�Q�D�O�\�W�L�T�X�H�V���G�¶�p�W�X�G�H���G�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V 

3.1. Identifier les communautés microbiennes 

3.1.1. Des approches réductionnistes aux approches holistiques 

�/�¶�D�S�S�U�R�F�K�H���W�U�D�G�L�W�L�R�Q�Q�H�O�O�H���S�R�X�U���L�G�H�Q�W�L�I�L�H�U���O�H�V���P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V���F�R�Q�V�L�V�W�H���H�Q���O�¶�R�E�V�H�U�Y�D�W�L�R�Q��

microscopique. Cela a permis, depuis leur découverte, de caractériser les environnements 

�T�X�¶�L�O�V���R�F�F�X�S�H�Q�W���D�L�Q�V�L���T�X�H���O�H�V���J�U�D�Q�G�V���J�U�R�X�S�H�V���P�R�U�S�K�R�O�R�J�L�T�X�H�V����e.g., Gram +/-, bacille, coques) 

�H�W���G�¶�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�V����e.g., p�D�W�K�R�J�q�Q�H�V�����P�\�F�R�U�K�L�]�H�V�����V�\�P�E�L�R�V�H���U�K�L�]�R�E�L�X�P�������/�¶�L�V�R�O�H�P�H�Q�W���G�H���F�R�O�R�Q�L�H�V��

sur différents milieux a ensuite permis d�¶�L�V�R�O�H�U��des microorganismes depuis le sol ou les milieux 

aquatiques et les cultiver. 
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�&�H�S�H�Q�G�D�Q�W�����O�D���S�U�R�S�R�U�W�L�R�Q���G�H���P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V���F�X�O�W�L�Y�D�E�O�H�V���Q�H���U�H�S�U�p�V�H�Q�W�H���T�X�¶�X�Q�H���L�Q�I�L�P�H��

proportion de la diversité totale, estimée à moins de 1%. La difficulté à composer des milieux 

complexes, �V�L�P�L�O�D�L�U�H�V�� �j�� �O�¶�H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�� �G�D�Q�V�� �O�H�T�X�H�O�� �L�O�V�� �V�H�� �G�p�Y�H�O�R�S�S�H�Q�W�� �D�L�Q�V�L�� �T�X�H�� �O�D�� �Q�D�W�X�U�H��

�V�\�P�E�L�R�W�L�T�X�H�� �G�H�� �F�H�U�W�D�L�Q�H�V�� �D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�V�� �R�X�� �G�p�S�H�Q�G�D�Q�W�H�� �G�¶�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�� �E�L�R�W�L�T�X�H�V, rendent 

impossible la culture de la plupart des microorganismes. Le développement du séquençage 

de�S�X�L�V�� �O�D�� �G�p�F�R�X�Y�H�U�W�H�� �G�H�� �O�¶�$�'�1�� �H�W�� �G�H�V�� �F�R�Q�Q�D�L�V�V�D�Q�F�H�V�� �D�V�V�R�F�L�p�H�V���� �G�H�S�X�L�V�� �O�H�� �V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H��de 

Sanger, vers le pyroséquençage 454 puis les techniques de séquençage de deuxième et 

�W�U�R�L�V�L�q�P�H���J�p�Q�p�U�D�W�L�R�Q���R�Q�W���S�H�U�P�L�V���X�Q�H���F�D�U�D�F�W�p�U�L�V�D�W�L�R�Q���I�L�Q�H���G�H���O�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H���G�H�V���P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�Pes.  

�$�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L�����O�H���V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H���P�D�V�V�L�I���H�V�W��devenu un �V�W�D�Q�G�D�U�G���S�R�X�U���U�p�D�O�L�V�H�U���O�¶�L�Q�Y�H�Q�W�D�L�U�H���G�H��

la diversité microbienne et a permis la création de bases de données de séquençages 

massives dans la plupart des environnements naturels. Le séquençage comprend le 

�V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H���G�H�S�X�L�V���O�¶�$�'�1�����T�X�L���F�R�P�S�U�H�Q�G���O�H�V���R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V���Y�L�Y�D�Q�W�V���H�W���P�R�U�W�V���H�W���O�H���V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H��

�G�H�S�X�L�V���O�¶�$�5�1���T�X�L���Q�H���F�R�P�S�U�H�Q�G���T�X�H���O�H�V���L�Q�G�L�Y�L�G�X�V���Y�L�Y�D�Q�W�V qui expriment leur génome et qui fait 

appel par exemple au séquençage de �O�¶�$�5�1 total autrement appelé metatranscriptomique. 

3.1.2. �/�H���S�U�p�O�q�Y�H�P�H�Q�W���G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V���H�Q���H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W���Q�D�W�X�U�H�O 

�'�D�Q�V�� �O�H�� �V�R�O���� �O�¶�K�p�W�p�U�R�J�p�Q�p�L�W�p�� �F�D�U�D�F�W�p�U�L�V�W�L�T�X�H�� �G�H�� �P�R�O�p�F�X�O�H�V�� �R�U�J�D�Q�L�T�X�H�V�� �H�W�� �P�L�Q�p�U�D�O�H�V��

complexes et de gradients redox, forme de nombreuses micro-niches (voir chapitre 1). Ainsi, 

�F�¶�H�V�W���G�D�Q�V���O�H���V�R�O���T�X�H���O�¶�R�Q���U�H�W�U�R�X�Y�H���O�D���S�O�X�V���J�U�D�Q�G�H���G�L�Y�H�U�V�L�W�p���D�O�S�K�D���G�H���P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V���S�D�U�P�L��

tous les autres habitats (Walters et Martiny, 2020). Afin de caractériser au mieux la diversité 

présente, et obtenir une couverture importante (i.e., obtenir le maximum de diversité lié à 

�O�¶�H�I�I�R�U�W���G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�J�H��, la répétition des échantillons dans des conditions homogènes est 

essentielle (Lennon, 2011 ; Petersen et al., 2005)�����/�¶�p�F�K�H�O�O�H���V�S�D�W�L�D�O�H���G�H���O�¶�p�Fhantillonnage (e.g., 

�D�X�� �Q�L�Y�H�D�X�� �G�X�� �P�q�W�U�H���� �G�X�� �F�H�Q�W�L�P�q�W�U�H���� �G�X�� �P�L�F�U�R�P�q�W�U�H�� �R�X�� �G�H�� �O�¶�D�J�U�p�J�D�W���� �M�R�X�H�� �p�J�D�O�H�P�H�Q�W�� �X�Q�� �U�{�O�H��

déterminant dans la mise en évidence des communautés microbiennes (Pollock et al., 2018). 

Le paramètre temporel est également déterminant dans les assemblages microbiens. La 

saisonnalité par exemple, est connue pour avoir un impact sur les communautés microbiennes, 

et �V�X�U���O�¶�H�[�S�U�H�V�V�L�R�Q���G�H���O�H�X�Us fonctions dans le sol (Bei et al., 2021 ; Nevins et al., 2022), mais 

également dans la phyllosphère (Copeland et al., 2015) �H�W���G�D�Q�V���O�¶�L�Q�W�H�V�W�L�Q���K�X�P�D�L�Q��(Davenport 

et al., 2014)�����8�Q�H���W�H�P�S�R�U�D�O�L�W�p���S�O�X�V���F�R�X�U�W�H�����j���O�¶�p�F�K�H�O�O�H���G�¶�X�Q�H���M�R�X�U�Q�p�H, peut également avoir un 

�L�P�S�D�F�W���V�X�U���O�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���E�D�F�W�p�U�L�H�Q�Q�H�V�����3�D�U���H�[�H�P�S�O�H�����G�H�V���F�\�F�O�H�V���G�¶�D�F�W�L�Y�L�W�p�V���E�D�F�W�p�U�L�H�Q�Q�H�V, 

contrastés entre jour et nuit, ont été mis en évidence dans les sols désertiques de Namibie 

(Gunnigle et al., 2017)���� �/�¶�K�R�U�O�R�J�H�� �F�L�U�F�D�G�L�H�Q�Q�H�� �G�H�V�� �S�O�D�Q�W�H�V���� �T�X�L�� �U�p�J�X�O�H��leurs fonctions 

métaboliques peut également influencer les communautés microbiennes de la rhizosphère 

(Staley et al., 2017)�����/�H�V���H�[�V�X�G�D�W�V���U�D�F�L�Q�D�L�U�H�V���Y�D�U�L�H�Q�W���V�H�O�R�Q���O�¶�L�G�H�Q�W�L�W�p���G�H���O�D���S�O�D�Q�W�H�����V�R�Q���V�W�D�G�H���G�H��

développement et les cycles journaliers (Oburger et al., 2014). En relation avec  
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Figure 8 �����6�W�U�X�F�W�X�U�H���G�H���O�¶�$�5�1���U�L�E�R�V�R�P�L�T�X�H���G�H�V���H�X�F�D�U�\�R�W�H�V���H�W���G�H�V��procaryotes, constitué de deux sous-

unités, une large (LSU = Large Subunit ; 5.8S, 18S et 5S pour les eucaryotes, 23S et 5S pour les 

procaryotes) et une plus petite (SSU = Small Subunit ; 18S pour les eucaryotes, 16S pour les procaryotes). 

Un espaceur interne transcrit est présent entre le 16S et le 23S chez les procaryotes, et deux espaceurs 

sont présents chez les eucaryotes, entre le 18S et le 5.8S et entre le 5.8S et le 28S. Différents primers 

�F�L�E�O�H�Q�W�� �O�¶�D�P�S�O�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�� �G�H�� �G�L�I�I�p�U�H�Q�W�H�V�� �U�p�J�L�R�Q�V�� �G�H�� �O�¶�$�5�1�� �U�L�E�R�Vomique. La région 18S est privilégiée pour 

�O�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���G�H�V���*�O�R�P�H�U�R�P�\�F�R�W�D�����O�H�V���U�p�J�L�R�Q�V���,�7�6�����H�W���,�7�6�����S�R�X�U���O�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���G�H�V���F�K�D�P�S�L�J�Q�R�Q�V���H�W���O�D��

�U�p�J�L�R�Q�������6���S�R�X�U���O�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���G�H�V���E�D�F�W�p�U�L�H�V�� 
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les plantes, de nouvelles niches se créent et donc de nouv�H�O�O�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�����&�¶�H�V�W���O�H���F�D�V��

�G�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�� �U�K�L�]�R�V�S�K�p�U�L�T�X�H�V���� �'�¶�D�X�W�U�H�V�� �R�F�F�X�S�H�Q�W���X�Q�H�� �Q�L�F�K�H�� �H�Q�G�R�S�K�\�W�L�T�X�H���� �j�� �O�¶�L�Q�W�p�U�L�H�X�U��

des tissus de racines ou de feuilles, ou sont encore épiphytiques, à la surface des organes 

�Y�p�J�p�W�D�X�[���� �/�¶�L�G�H�Q�W�L�W�p�� �G�H�� �O�D�� �S�O�D�Q�W�H���� �V�R�Q�� �W�\�S�H trophique, sa phénologie sont donc des facteurs 

déterminants �G�D�Q�V�� �O�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�� �H�W�� �O�D�� �V�W�U�X�F�W�X�U�H�� �G�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V����Tous ces 

�S�D�U�D�P�q�W�U�H�V���V�R�Q�W���S�D�U�W�L�F�X�O�L�q�U�H�P�H�Q�W���F�U�L�W�L�T�X�H�V���G�D�Q�V���O�¶�D�Q�D�O�\�V�H���G�H���G�R�Q�Q�p�H�V���G�H���V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H���L�V�V�X�H��

du sol ou de la rhizosphère (Alteio et al., 2021). 

�8�Q�� �D�X�W�U�H�� �S�K�p�Q�R�P�q�Q�H�� �Q�R�W�D�E�O�H�� �G�D�Q�V�� �O�H�� �V�R�O�� �H�V�W�� �O�D�� �S�U�p�V�H�Q�F�H�� �G�¶�$�'�1�� �H�[�W�U�D�F�H�O�O�X�O�D�L�U�H���� �T�X�L��

�Q�¶�D�S�S�D�U�W�L�H�Q�W���S�D�V���j���G�H�V��cellules vivantes et donc métaboliquement actives (Carini et al., 2017). 

�(�Q�� �H�I�I�H�W���� �O�¶�$�'�1�� �S�R�V�V�q�G�H�� �X�Q�H�� �G�H�P�L-�Y�L�H�� �G�¶�H�Q�Y�L�U�R�Q�� �������� �D�Q�Q�p�H�V��(Allentoft et al., 2012) et peut, 

suivant les conditions environnementales, rester amplifiable des semaines voire des années 

après la mort des individus (Pietramellara et al., 2009). Cet ADN exogène peut influencer la 

�F�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q���G�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���H�W���O�¶�L�Q�W�H�U�Srétation des données de séquençage dans le cas par 

exemple où les courbes de distribution des espèces sont différentes entre ADN extracellulaire 

et intracellulaire (Lennon et al., 2018). Son estimation est cependant possible (Nagler et al, 

2022), ainsi que la caractérisation spécifique des microorganismes vivants ou morts (Emerson 

et al, 2017). 

�(�Q�I�L�Q�����O�D���S�U�p�V�H�Q�F�H���G�¶�L�Q�K�L�E�L�W�H�X�U�V���F�R�P�P�H���O�H�V���P�p�W�D�X�[���O�R�X�U�G�V���R�X���O�H�V���D�F�L�G�H�V���K�X�P�L�T�X�H�V���F�R-

�H�[�W�U�D�L�W�V�� �D�Y�H�F�� �O�¶�$�'�1��peut �L�Q�G�X�L�U�H�� �G�H�V�� �G�L�I�I�L�F�X�O�W�p�V�� �G�¶�D�P�S�O�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���� �P�D�L�V��ces éléments restent 

marginaux dans les environnements arides. Le principal facteur limitant dans ces 

�H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�V�� �U�H�V�W�H�� �O�D�� �I�D�L�E�O�H�� �T�X�D�Q�W�L�W�p�� �G�¶�$�'�1�� �H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�D�O�� �H�W�� �G�R�Q�F�� �O�H�V�� �I�D�L�E�O�H�V��

concentrations à �O�H�X�U�V�� �H�[�W�U�D�F�W�L�R�Q�V���� �$�� �F�K�D�T�X�H�� �p�W�D�S�H���� �G�H�S�X�L�V�� �O�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�J�H�� �M�X�V�T�X�¶aux 

�V�p�T�X�H�Q�F�H�V�����L�O���\���D���X�Q���U�L�V�T�X�H���G�H���G�L�V�W�R�U�G�U�H���H�W���G�H���S�H�U�G�U�H���G�H���O�¶�L�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q���H�W���O�H�V���V�R�X�U�F�H�V���G�H���E�L�D�L�V��

doivent être prises en compte dans les méthodes biomoléculaires et bio-informatiques (Lindahl 

et al., 2013 ; Nguyen et al., 2015). 

3.1.3. Des échantillons aux séquences ADN 

�$���S�D�U�W�L�U���G�H���F�K�D�T�X�H���p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�����O�¶�$�'�1���W�R�W�D�O���R�X���$�'�1���H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�D�O���H�V�W���H�Q�V�X�L�W�H���H�[�W�U�D�L�W��

�D�I�L�Q�� �G�¶�D�P�S�O�L�I�L�H�U�� �V�S�p�F�L�I�L�T�X�H�P�H�Q�W�� �O�H�V�� �J�U�R�X�S�H�V�� �G�¶�L�Q�W�p�U�r�W�V���� �$�X�� �I�L�O�� �G�H�� �O�¶�p�Y�R�O�X�W�L�R�Q�� �G�H�� �O�D�� �E�L�R�O�R�J�L�H��

�P�R�O�p�F�X�O�D�L�U�H�����G�H�V���S�R�U�W�L�R�Q�V���G�¶�$�'�1���V�S�p�F�L�I�L�T�X�H�V���j���F�H�U�W�D�L�Q�V���W�D�[�R�Q�V��mais variables entre genres ou 

espèces ont été identifiés. Ces régions, correspondent par exemple à la portion 16S rRNA 

pour les bactéries et les archées, 18S rRNA pour les champignons mycorhiziens à arbuscules 

et ITS pour les champignons (Figure 8). Ce choix est motivé par la présence de gènes très 

�F�R�Q�V�H�U�Y�p�V���H�W���V�W�D�E�O�H�V���D�X���I�L�O���G�H���O�¶�p�Y�R�O�X�W�L�R�Q���D�X���V�H�L�Q���G�H���O�¶�$�5�1���U�L�E�R�V�R�P�D�O���P�D�L�V���T�X�L���G�L�I�I�q�U�H�Q�W���G�D�Q�V��

ses différentes régions hypervariables (notées V1 à V9 pour le 16S). Pour un séquençage 

�F�R�X�U�W�� �G�¶�H�Q�Y�L�U�R�Q�� �������� �S�E���� �F�¶�H�V�W la région V4 qui est considérée la plus informative pour les 
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�E�D�F�W�p�U�L�H�V�� ���6�R�H�U�J�H�O�� �H�W�� �D�O������ �������������� �,�O�� �Q�¶�H�[�L�V�W�H�� �F�H�S�H�Q�G�D�Q�W�� �S�D�V�� �G�¶�D�P�R�U�F�H�V��universelles qui 

permettent la mise en évidence de toute la diversité phylogénétique à des rangs supérieurs 

tels que les royaumes des bactéries ou des champignons. 

�/�¶�D�P�S�O�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���S�D�U���3�&�5���S�U�R�G�X�L�W���G�H���Q�R�P�E�U�H�X�[�� �E�L�D�L�V���� �G�H���S�D�U���V�D���Q�D�W�X�U�H���V�W�R�F�K�D�V�W�L�T�X�H���H�W��

par les nombreux paramètres physiques et chimiques (e.g., spécificité des amorces, liaison 

de la polymérase, conditions des cycles, teneur en AT/CG) qui peuvent affecter sa 

performance (Kanagawa, 2003). Afin de les limiter, des réplicas techniques de chaque 

amplification permettent de diminuer l�¶�L�Q�F�H�U�W�L�W�X�G�H�����*�R�á�
�E�L�H�Z�V�N�L��et Tretyn, 2020) �H�W���O�¶�X�W�L�O�L�V�D�W�L�R�Q��

�G�¶�X�Q�H�� �S�R�O�\�P�p�U�D�V�H�� �j�� �K�D�X�W�H-�I�L�G�p�O�L�W�p�� �S�H�U�P�H�W�� �G�H�� �U�p�G�X�L�U�H�� �O�D�� �S�U�R�G�X�F�W�L�R�Q�� �G�¶�D�U�W�H�I�D�F�W�V�� �F�K�L�P�p�U�L�T�X�H�V��

(Heeger et al., 2018). Ces chimères sont particulièrement critiques lors du metabarcoding. 

Elles sont créées pendant �O�¶�D�P�S�O�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���S�D�U���3�&�5���O�R�U�V���G�H �O�¶�L�Q�W�H�U�U�X�S�W�L�R�Q���G�H���O�¶�H�[tension du brin 

�T�X�L���Y�D���D�O�R�U�V���V�¶�K�\�E�U�L�G�H�U���j���X�Q���D�X�W�U�H���E�U�L�Q���P�D�W�U�L�F�H���H�W���F�R�Q�W�L�Q�X�H�U���j���V�¶�D�O�O�R�Q�J�H�U. En conséquence, une 

�V�p�T�X�H�Q�F�H���F�K�L�P�q�U�H�����L�V�V�X�H���G�H���S�O�X�V�L�H�X�U�V���V�p�T�X�H�Q�F�H�V���G�¶�R�U�L�J�L�Q�H���G�L�I�I�p�U�H�Q�W�H���H�V�W���I�R�U�P�p�H���H�W���I�D�X�V�V�H�P�H�Q�W��

interprétée comme un nouvel organisme (Haas et al., 2011). Un autre biais à prendre en 

�F�R�P�S�W�H���H�V�W���O�H���S�K�p�Q�R�P�q�Q�H���G�H���µ�µ�V�D�X�W���G�¶�p�W�L�T�X�H�W�W�H�¶�¶ �R�X���µ�µtag-�M�X�P�S�¶�¶. C�¶�H�V�W���O�H���S�K�p�Q�R�P�q�Q�H���S�D�U���O�H�T�X�H�O��

des séquences sont faussement attribuée�V���j���G�H�V���F�R�P�E�L�Q�D�L�V�R�Q�V���X�W�L�O�L�V�p�H�V���O�R�U�V���G�H���O�¶�D�V�V�L�J�Q�D�W�L�R�Q��

des séquences aux échantillons (Schnell et al., 2015). De plus, les contaminations ADN étant 

fréquentes (Salter et al., 2014), des contrôles négatifs sont obligatoirement insérés tout au 

long des manipulations. Enfin, les produits PCR sont purifiés et mélangés en proportion 

équimolaire avant le séquençage pour une distribution égale entre les différents échantillons. 

�/�¶�D�P�S�O�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���S�D�U���3�&�5���G�H���F�H�V���I�U�D�J�P�H�Q�W�V���G�¶�H�Q�Y�L�U�R�Q��������-250 pb est ensuite lue par un 

�V�p�T�X�H�Q�F�H�X�U�����T�X�L���S�H�U�P�H�W���G�H���G�R�Q�Q�H�U���G�H�V���µ�O�H�F�W�X�U�H�V�¶���G�H���V�p�T�X�H�Q�F�H�V���G�¶�$�'N, environ 25 millions de 

séquences pour la technologie Illumina MiSeq et �M�X�V�T�X�¶�j�� �������� �P�L�O�O�L�R�Q�V�� �S�R�X�U�� �O�D�� �W�H�F�K�Q�R�O�R�J�L�H��

�,�O�O�X�P�L�Q�D���1�R�Y�D�6�H�T�����/�D���W�H�F�K�Q�R�O�R�J�L�H���,�O�O�X�P�L�Q�D���S�U�p�V�H�Q�W�H���O�¶�D�Y�D�Q�W�D�J�H���G�¶�R�E�W�H�Q�L�U���F�H���J�U�D�Q�G���Q�R�P�E�U�H���G�H��

séquences à un coût relativement faible et avec pe�X���G�¶�H�U�U�H�X�U�V�����W�R�X�W���H�Q���S�H�U�P�H�W�W�D�Q�W���G�¶�D�Q�D�O�\�V�H�U��

�X�Q���J�U�D�Q�G���Q�R�P�E�U�H���G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V�����&�¶�H�V�W���H�Q���H�I�I�H�W��devenu la technologie de séquençage standard 

�S�R�X�U�� �O�H�V�� �p�W�X�G�H�V�� �G�X�� �P�L�F�U�R�E�L�R�P�H�� �E�D�V�p�H�V�� �V�X�U�� �O�H�� �����6�� �R�X�� �O�¶�,�7�6���� �/�H�� �V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H�� �6�0�5�7�����6�L�Q�J�O�H-

molecule real-time) ou PacBio développé par Pacific BioSciences permet un séquençage de 

longs fragments, entre 10 et 60 kb (Rhoads et Au, 2015). Cependant, ce séquençage plus 

�O�R�Q�J���V�H���I�D�L�W���D�X���S�U�L�[���G�¶�X�Q���W�D�X�[���G�¶�H�U�U�H�X�U���L�P�S�R�U�W�D�Q�W�����H�Q�W�U�H������% �H�W�������������H�W���G�¶�X�Q�H���S�U�R�I�R�Q�G�H�X�U���S�O�X�V��

faible. 
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Les données de séquençage correspondent à des comptages, en nombre de lectures 

���µ�U�H�D�G�V�¶) de chaque séquence dans un échantillon, où les concentrations des produits PCR 

�V�R�Q�W�� �Q�R�U�P�D�O�L�V�p�V�� �D�Y�D�Q�W�� �O�H�� �V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H���� �/�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�� �G�H�V�� �V�p�T�X�H�Q�F�H�V�� �T�X�L�� �H�Q�� �U�p�V�X�O�W�H�� �H�V�W��

dépendante de la technologie, de la profondeur de séquençage (i.e., du nombre de séquences 

�R�E�W�H�Q�X�V���S�D�U���p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V�������H�W���Q�R�Q���G�H���O�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q. Ce sont donc des abondances relatives et 

non absolues. De plus, les profondeurs sont inégales entre les échantillons, et ces différences 

de profondeur peuvent induire des artefacts statistiques (Ramakodi, 2021). Les données 

issues du séquençage à haut débit sont donc des données compositionnelles et doivent être 

�D�Q�D�O�\�V�p�H�V���F�R�P�P�H���W�H�O�O�H�V�����*�O�R�R�U���H�W���D�O���������������������$�L�Q�V�L�����G�H�V���P�p�W�K�R�G�H�V���V�S�p�F�L�I�L�T�X�H�V���j���O�¶�D�Q�D�O�\�V�H���G�H�V��

données de séquençage à haut débit ont émergé depuis son utilisation (Fountain-Jones et al., 

2024 ; Hart et al., 2015 ; Liu et al., 2021, 2021 ; Pauvert et al., 2019 ; Pollock et al., 2018 ; 

Tedersoo et al., 2022a ; Weiss et al., 2017). 

Les données compositionnelles sont définies comme des vecteurs de valeurs non 

�Q�X�O�O�H�V���F�R�Q�W�U�D�L�Q�W�V���j���X�Q�H���V�R�P�P�H���F�R�Q�V�W�D�Q�W�H�����O�H���µ�F�O�R�V�X�U�H���S�U�R�E�O�H�P�¶�������F�H���V�R�Q�W���G�H�V���G�R�Q�Q�p�H�V���T�X�L���V�R�Q�W��

�H�[�S�U�L�P�p�H�V�� �F�R�P�P�H�� �O�H�V�� �S�D�U�W�L�H�V�� �G�¶�X�Q�� �W�R�X�W���� �G�¶�X�Q�H�� �T�X�D�Q�W�L�W�p�� �W�R�W�D�O�H�� ���$�L�W�F�K�L�V�R�Q���� �������������� �8�Q�H��

composition peut être définie comme un vecteur �& 
L ���>�T�5�å �T�Ü�?, de composantes �T�Ü
R �r, qui 

�V�¶�D�G�G�L�W�L�R�Q�Q�H�Q�W���j���X�Q�H���F�R�Q�V�W�D�Q�W�H���G 
L ���Ã �T�Ü
�½
�Ü�@�5. La valeur de cette somme totale �G �Q�¶�H�V�W���G�¶�D�L�O�O�H�X�U�V��

�S�D�V���W�R�X�M�R�X�U�V���S�H�U�W�L�Q�H�Q�W�H�����$�L�W�F�K�L�V�R�Q�������������������L�O���Q�¶�H�V�W���S�D�V���S�R�V�V�L�E�O�H���G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�H�U���O�D���W�R�W�D�O�L�W�p���G�H�V��

�H�V�S�q�F�H�V�����F�R�P�P�H���L�O���Q�¶�H�V�W���S�D�V���W�R�X�M�R�X�U�V���S�R�V�V�L�E�O�H���G�H���F�R�Q�W�U�{�O�H�U���O�D���S�U�R�I�R�Q�G�H�X�U���G�H���V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H�����/�D��

taille de la librairie de chaque échantillon ou sa profondeur est un artefact du séquençage et 

les différences entre ses composantes entre deux échantillons ne peuvent être comparées 

�T�X�H�� �S�U�R�S�R�U�W�L�R�Q�Q�H�O�O�H�P�H�Q�W���� �/�H�V�� �Y�D�O�H�X�U�V�� �G�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�V�� �G�H�V�� �G�L�I�I�p�U�H�Q�W�H�V�� �V�p�T�X�H�Q�F�H�V�� �V�R�Q�W��

proportionnelles à toutes les autres, ainsi, une différence de proportion ne reflète en aucun 

�F�D�V���X�Q�H���G�L�I�I�p�U�H�Q�F�H���G�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H���D�E�V�R�O�X�H���H�W���L�O���Q�¶�H�V�W���S�D�V���S�R�V�V�L�E�O�H���G�¶�R�E�W�H�Q�L�U���G�H�V���L�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�V���V�X�U��

les abondances absolues à partir des abondances relatives (Figure 10). Ce biais correspond 

au biais compositionnel où, �V�L�� �O�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�� �G�¶�X�Q�� �V�H�X�O�� �W�D�[�R�Q�� �F�K�D�Q�J�H�� �G�D�Q�V�� �X�Q�� �p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q����

�O�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�� �U�H�O�D�W�L�Y�H�� �G�H�� �W�R�X�V�� �O�H�V�� �D�X�W�U�H�V�� �F�K�D�Q�J�H�� �p�J�D�O�H�P�H�Q�W���� �L�Q�G�p�S�H�Q�G�D�P�P�H�Q�W�� �G�H�� �O�H�X�U��

abondance absolue. �/�H�V���D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�V���U�H�O�D�W�L�Y�H�V���V�¶�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�Q�W���W�R�X�W�H�V���P�X�W�X�H�O�O�H�P�H�Q�W�����F�H���T�X�L���Q�¶�H�V�W��

pas le cas des abondances absolues. Ainsi, les données compositionnelles ne sont pas dans 

un espace Euclidien, mais dans un simplex (Aitchison, 1986), qui est un espace où les 

distances sont proportionnelles les unes aux autres. Le paradigme des données 

compositionnell�H�V�� �L�P�S�R�V�H�� �X�Q�� �F�D�G�U�H�� �G�¶�D�Q�D�O�\�V�H�� �V�S�p�F�L�I�L�T�X�H���� �T�X�L�� �S�U�H�Q�G���H�Q�� �F�R�P�S�W�H�� �O�D�� �Q�D�W�X�U�H�� �G�H��

ces données particulières. Ne pas prendre en compte les propriétés des données 

compositionnelles induit des biais statistiques, et conduirait à des interprétations erronées. Par 

exemple, les méthodes classiques de corrélation et les analyses multivariées ne sont pas  
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Table 1 �����8�Q���H�[�H�P�S�O�H���G�H���O�¶�H�I�I�H�W���G�H���O�D���U�D�U�p�I�D�F�W�L�R�Q���V�X�U���O�D���S�X�L�V�V�D�Q�F�H���V�W�D�W�L�V�W�L�T�X�H���H�W���O�H�V���F�R�U�U�p�O�D�W�L�R�Q�V���D�V�V�R�F�L�p�H�V����

Inspiré de Mc Murdie et Holmes, 2014. 

 

  Abondance originale Abondance raréfiée 

  Echantillon 
1 

Echantillon 
2 

Echantillon 
1 

Echantillon 
2 

OTU 1 20 2500 20 25 
OTU 2 15 2500 15 25 
OTU 3 35 2500 35 25 
OTU 4 30 2500 30 25 
Total 100 10000 100 100 

 

P-value Abondance originale Abondance raréfiée 

�$�ð 0.01943 0.1593 

Fisher 0.08 0.1606 
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applicables (Pearson, 1896), car les vecteurs sont mutuellement dépendants par nature. Ils 

sont multicollinéaires. 

Une des méthodes pour corriger les différences de profondeur entre échantillons 

consiste à raréfier les séquences à une même valeur de profondeur. Cependant, cette 

opération induit une perte de données conséquente, ce qui a pour effet de réduire 

drastiquement la puissance statistique. Bien que la raréfaction égalise les variances, 

initialement hétéroscédastiques (i.e., les variances sont inégales), propriété intrinsèque à la 

�Y�D�U�L�D�E�L�O�L�W�p���G�H���O�D���S�U�R�I�R�Q�G�H�X�U���G�H���V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H�����H�O�O�H���D�X�J�P�H�Q�W�H���F�R�Q�V�L�G�p�U�D�E�O�H�P�H�Q�W���O�¶�L�Q�F�H�U�W�L�W�X�G�H�����S�D�U��

�O�¶�D�X�J�P�H�Q�W�D�W�L�R�Q���D�U�W�L�I�L�F�L�H�O�O�H���G�H�V���Y�D�U�L�D�Q�F�H�V�����7�D�E�O�H��1). Cette perte de données importante, couplée 

à la perte de puissance, rendent la procédure de raréfaction incertaine. De plus, le niveau de 

raréfaction choisit est souvent arbitraire et difficile à déterminer, ce qui rend la comparaison 

entre études impossible et questionne sur sa validité statistique (McMurdie et Holmes, 2014). 

�/�D�� �P�p�W�K�R�G�H�� �G�¶�D�Q�D�O�\�V�H�� �F�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q�Q�H�O�O�H�� �V�H�� �E�D�V�H�� �V�X�U�� �O�¶�p�W�X�G�H�� �G�H�V�� �G�L�I�I�p�U�H�Q�F�H�V�� �G�H�� �O�R�J-ratio, où 

�G�L�I�I�p�U�H�Q�W�H�V���W�U�D�Q�V�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�V���V�R�Q�W���D�S�S�O�L�T�X�p�H�V���S�R�X�U���V�¶�D�I�I�U�D�Q�F�K�L�U���G�H���O�¶�H�I�I�H�W���G�H���I�H�U�P�H�W�X�U�H���H�W���V�R�U�W�L�U���G�X��

simplex.  

Parmi les transformations log-�U�D�W�L�R���� �O�D�� �S�O�X�V�� �F�R�P�P�X�Q�H�� �H�V�W�� �O�D�� �W�U�D�Q�V�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�� �µ�F�O�U�¶�� �S�R�X�U��

�µcentered log-�U�D�W�L�R�¶. Elle est définie par : �?�H�N�:�T�Ü�; 
L ���B�H�J
�ë�Ô

�Ú�:�ë�Ô�;
�á �å �á�H�J

�ë�µ�Ô

�Ú�:�ë�Ô�;
�C, �C�:�ë�;
L �¾�T�5�T�6�å �T�½

�µ , où 

�C�:�ë�; est la moyenne géométrique du vecteur �T et est indépendante à chaque vecteur �T�Ü�����&�¶�H�V�W��

une transformation isométrique (i.e., la �W�U�D�Q�V�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�� �G�D�Q�V�� �O�¶�H�V�S�D�F�H�� �(�X�F�O�L�G�L�H�Q�� �G�H�S�X�L�V�� �O�H��

simplex conserve les angles et les distances) et sa matrice de variance est singulière. Les 

�G�H�X�[���D�X�W�U�H�V���W�U�D�Q�V�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�V�����µ�L�O�U�¶���S�R�X�U���µisometric log-�U�D�W�L�R�¶�����H�W���µ�D�O�U�¶���S�R�X�U���µadditive log-�U�D�W�L�R�¶ sont 

détaillés par Boogaart et al. (2013). 

 

3.2.2. Structure, autres généralités 

�/�D���V�W�U�X�F�W�X�U�H���G�H�V���W�D�E�O�H�V���G�¶�2�7�8���V�R�Q�W���F�R�P�S�R�V�p�H�V���G�¶�X�Q���J�U�D�Q�G���Q�R�P�E�U�H���G�H���G�L�P�H�Q�V�L�R�Q�V�����R�•��

�O�H���Q�R�P�E�U�H���G�H���W�D�[�R�Q�V���H�V�W���E�L�H�Q���V�X�S�p�U�L�H�X�U���D�X���Q�R�P�E�U�H���G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V���� �/�R�U�V�T�X�H���O�H�V���R�E�V�H�U�Y�D�W�L�R�Q�V��

sont en nombre plus important que les échantillons (p taxons >> n échantillons), des difficultés 

techniques pour les calculs des matrices de covariance et leur inverse surviennent et 

demandent des optimisations particulières (Yin et Hilafu, 2015). 

Une autre propriété inhérente aux données de séquençage à haut débit concerne 

�O�¶�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�H���S�U�R�S�R�U�W�L�R�Q���G�H���]�p�U�R�V���G�D�Q�V���O�H�V���P�D�W�U�L�F�H�V����i.e., �µ�V�S�D�U�V�H�¶) avec un nombre beaucoup 

�S�O�X�V���L�P�S�R�U�W�D�Q�W���G�¶�H�V�S�q�F�H�V���U�D�U�H�V���T�X�H���G�¶�H�V�S�q�F�H�V���D�E�R�Q�G�D�Q�W�H�V�����/�H�V���]�p�U�R�V���S�H�X�Y�H�Q�W���F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G�U�H���j��

deux phénomènes distincts, des zéros techniques, où ce sont des absences liées à des écueils 

techniques, une profondeur de séquençage insuff�L�V�D�Q�W�H�����G�H�V���E�L�D�L�V���G�¶�H�[�W�U�D�F�W�L�R�Q���R�X�� 
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�G�¶�D�P�S�O�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���S�D�U���H�[�H�P�S�O�H�����,�O�V���V�R�Q�W���j���G�L�V�W�L�Q�J�X�H�U���G�H�V���]�p�U�R�V���E�L�R�O�R�J�L�T�X�H�V�����T�X�L���F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G�H�Q�W���j��

�X�Q�H�� �D�E�V�H�Q�F�H�� �Y�p�U�L�W�D�E�O�H�� �G�H�� �O�¶�H�Q�W�L�W�p�� �E�L�R�O�R�J�L�T�X�H�� �G�D�Q�V�� �X�Q��échantillon. Malheureusement, il est 

difficile, voire impossible de distinguer les zéros techniques des zéros biologiques. 

�3�R�X�U�� �I�L�Q�L�U���� �O�H�V�� �P�D�W�U�L�F�H�V�� �G�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�V�� �V�R�Q�W��très dispersées, hétérogènes et 

comprennent des relations de covariance et de corrélations complexes. L�¶�L�P�S�R�U�W�D�Q�W�H��

dispersion �H�V�W���O�H���U�p�V�X�O�W�D�W���G�¶�X�Q�H���V�X�U�H�V�W�L�P�D�W�L�R�Q���G�H���O�D���Y�D�U�L�D�Q�F�H���G�H�V���D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�V���H�Q���F�R�P�S�D�U�D�L�V�R�Q��

à des modèles de régression multinomiales. Elle est notamment induite par les différences de 

profondeur de séquençage entre les échantillons (Xia, 2020). 

3.3. Les différents outils analytiques 

3.3.1. �/�¶�p�W�X�G�H���G�H���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p 

Décrire la biodiversité est un enjeu majeur en écologie. Au fil des années, les définitions 

et les mesures ont évolué et seront présentées ici les mesures de diversité actuelles 

appliquées au microbiome. Les mesures de diversité font alors principalement référence à la 

�G�H�V�F�U�L�S�W�L�R�Q�� �G�X�� �Q�R�P�E�U�H�� �H�W�� �G�H�� �O�D�� �U�p�S�D�U�W�L�W�L�R�Q�� �G�H�V�� �H�V�S�q�F�H�V�� �D�X�� �V�H�L�Q�� �G�¶�X�Q�� �p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q���� �F�¶�H�V�W�� �O�D��

�G�L�Y�H�U�V�L�W�p�� �.���� �(�Q�W�U�H�� �G�L�I�I�p�U�H�Q�W�V�� �p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V�� �R�X�� �F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V���� �F�¶�H�V�W�� �O�D�� �G�L�Y�H�U�V�L�W�p�� ���� qui est alors la 

divergence de la composition de communautés entre elles ou entre conditions. Enfin, dans 

�O�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H���G�X���V�\�V�W�q�P�H�����F�¶�H�V�W���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p���� (Figure 11).  

�'�D�Q�V�� �O�H�� �F�R�Q�W�H�[�W�H�� �G�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V���� �O�¶�X�Q�L�W�p�� �G�H�� �P�H�V�X�U�H�� �R�X�� �O�H�� �W�\�S�H���� �H�V�W��

�O�¶�2�7�8���R�X���O�¶�$�6�9���H�W���O�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H���G�H�V���W�\�S�H�V���F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G���j���V�R�Q���Q�R�P�E�U�H���G�H���O�H�F�W�X�U�H�V�����/�H�V���P�H�V�X�U�H�V��

de diversité se basent sur les distributions et les répartitions des espèces et sur leur probabilité 

�G�H�� �W�L�U�D�J�H�� �G�D�Q�V�� �X�Q�� �p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q���� �/�¶�p�W�X�G�H�� �G�H�� �O�D�� �F�R�P�S�O�p�W�X�G�H�� �G�H�� �O�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�Je, ou de la 

couverture de la diversité des espèces, est réalisée �S�D�U���O�¶�D�Q�D�O�\�V�H���G�H���F�R�X�U�E�H�V���G�H���U�D�U�p�I�D�F�W�L�R�Q�V����

en fonction de la profondeur de séquençage ou du niveau de raréfaction.  

Il existe deux catégories de mesures de la diversité : (i) les mesures neutres, qui 

considèrent tous les types comme égaux et pour lesquels aucune caractéristique propre aux 

�W�\�S�H�V�� �Q�¶�H�V�W�� �S�U�L�V�H�� �H�Q�� �F�R�P�S�W�H. Ils sont équidistants les uns des autres ; (ii) les mesures non 

neutres, quant à elles, comprennent la diversité fonctionnelle et phylogénétique. Elles 

�S�U�H�Q�Q�H�Q�W�� �H�Q�� �F�R�P�S�W�H�� �O�H�V�� �G�L�V�W�D�Q�F�H�V�� �H�Q�W�U�H�� �O�H�V�� �W�\�S�H�V�� �S�D�U�� �O�¶�L�Q�F�R�U�S�R�U�D�W�L�R�Q�� �G�H�V�� �W�U�D�L�W�V�� �R�X�� �G�H�� �O�D��

phylogénie. 
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3.3.1.1. Les mesures de diversité neutres 

L�D���S�U�H�P�L�q�U�H���Q�R�W�L�R�Q���G�H���G�L�Y�H�U�V�L�W�p���Q�H�X�W�U�H���H�V�W���O�D���U�L�F�K�H�V�V�H���� �V�R�L�W���O�H���Q�R�P�E�U�H���G�¶�H�V�S�q�F�H�V���T�X�H��

�O�¶�R�Q�� �U�H�W�U�R�X�Y�H�� �D�X�� �V�H�L�Q�� �G�X�� �V�\�V�W�q�P�H�� �p�W�X�G�L�p���� �(�O�O�H�� �Q�H�� �S�U�H�Q�G�� �S�D�V�� �H�Q�� �F�R�P�S�W�H�� �O�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�� �G�H�V��

différentes espèces mais leur incidence dans une condition ou un échantillon donné, ainsi la 

richesse est définie par �5 
L�Ã �L�Ü
�Ü
�Ü�@�5, chaque type ou espèce à une probabilité �L�Ü �G�¶�D�S�S�D�U�W�H�Q�L�U���j��

�O�¶�H�V�S�q�F�H���E. 

Des estimateurs non paramétriques ont également été développés pour estimer le 

�Q�R�P�E�U�H�� �G�¶�H�V�S�q�F�H�V�� �R�E�V�H�U�Y�p�H�V�� �j�� �S�D�U�W�L�U�� �G�H�� �F�H�O�O�H�V�� �R�E�V�H�U�Y�p�H�V�� �X�Qe ou deux fois (Chao, 1984). 

Suivant une loi binomiale on estime alors les espèces observées selon 

�5���%�D�=�K�s 
L �5�â�Õ�æ
E 
�:�á�?�5�;�:�Ì�-

�Ù�;�.

�6�á�Ì�Ù
�.  = �5�â�Õ�æ
E

�¿�5�:�¿�5�?�5�;

�6�:�¿�6�>�5�;
�����/�¶�H�V�W�L�P�D�W�H�X�U���$�&�(���T�X�D�Q�W���j���O�X�L���H�V�W�L�P�H���O�H���Q�R�P�E�U�H��

�G�¶�H�V�S�q�F�H�V���j���S�D�U�W�L�U���G�X���W�D�X�[���G�H���F�R�X�Y�H�U�W�X�U�H���H�W���H�V�W���G�p�I�L�Q�L�H���S�D�U���5�º�¼�¾ = �5�Ô�Õ�è�á�×
E 
�Ì�Ý�Ì�Ý�Ð

�¼�²�´�¶

E

�¿�-
�¼�²�´�¶

�Û�º�¼�¾
�6 , et 

prend en compte la distribution des fréquences tout en incorporant un estimateur du coefficient 

de variation �Û�º�¼�¾
�6 
L �•�ƒ�š�B

�Ì�Ý�Ì�Ý�Ð�Ã �Ü�:�Ü�?�5�;�¿�Ô
�-�,
�Ô�8�-

�¼�²�´�¶ �:�Ç�Ý�Ì�Ý�Ð�;�:�Ç�Ý�Ì�Ý�Ð�?�5�;

F �s�á�r�C.  

Une autre mesure de la diversité, qui à correspond la probabilité que deux individus 

�G�¶�X�Q���V�\�V�W�q�P�H���V�R�L�H�Q�W���L�G�H�Q�W�L�T�X�H�V���H�V�W���O�¶�L�Q�G�L�F�H���G�H���F�R�Q�F�H�Q�W�U�D�W�L�R�Q��de Simpson. Il est défini par D 
L

�Ã �L�Ü�6
�Ü
�Ü�@�5  �T�X�L���Y�D�U�L�H���H�Q���I�R�Q�F�W�L�R�Q���G�H���O�D���U�L�F�K�H�V�V�H�����/�¶�L�Q�G�L�F�H���G�H���6�K�D�Q�Q�R�Q���R�X���6�K�D�Q�Q�R�Q-Weaver quant 

�j���O�X�L���P�H�V�X�U�H���O�¶�H�Q�W�U�R�S�L�H���G�X���V�\�V�W�q�P�H�����L�O���H�V�W���G�p�I�L�Q�L���S�D�U �* 
L 
F�Ã �L�Ü�H�J�L�Ü
�Ü
�Ü�@�5 . 

3.3.1.2. Les mesures de diversité non-neutres 

Les mesures non-neutres correspondent aux indices fonctionnels ou phylogénétiques. 

En écologie, la diversité fonctionnelle est de plus en plus considérée et de nombreux indices 

ont été développés pour la quantifier (Villéger et al., 2008). Mesurer et quantifier les traits reste 

�G�L�I�I�L�F�L�O�H���S�R�X�U���O�H���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H�����R�•���F�¶�H�V�W���S�O�X�W�{�W���O�D���S�K�\�O�R�G�L�Y�H�U�V�L�W�p���T�X�H���O�¶�R�Q���P�H�V�X�U�H�����(�O�O�H���V�H���E�D�V�H���V�X�U��

les indices de Faith �2�&
L ���Ã �.�Ü
�Ì
�Ü�@�5 ���� �G�¶�$�O�O�H�Q���*�ã 
L 
F�Ã �.�Ü�=�Ü�H�K�C�=�Ü�Ü  �R�X�� �H�Q�F�R�U�H�� �V�X�U�� �O�¶�H�Q�W�U�R�S�L�H��

quadratique de Rao �3 
L�Ã �@�Ü�á�Ý�L�Ü�L�Ý�Ü�á�Ý . 

3.3.1.3. Les nombres de Hill  

�3�R�X�U�� �X�Q�L�I�R�U�P�L�V�H�U�� �O�H�V�� �P�H�V�X�U�H�V���� �L�O�� �D�� �U�p�F�H�P�P�H�Q�W���p�W�p�� �S�U�R�S�R�V�p�� �G�¶�X�W�L�O�L�V�H�U�� �O�H�V�� �Q�R�P�E�U�H�V�� �G�H�� �+�L�O�O�� �H�Q��

écologie microbienne (Alberdi et Gilbert, 2019) ou la diversité vraie, issue de la transformation 

�G�H���O�¶�H�Q�W�U�R�S�L�H���G�H���5�p�Qyi (Hill, 1973) (Table 2). Cette mesure permet de caractériser le nombre 

�G�¶�H�V�S�q�F�H�V���p�T�X�L�S�U�R�E�D�E�O�H�V�����G�R�Q�W���O�D���Y�D�O�H�X�U���H�V�W���L�G�H�Q�W�L�T�X�H���j���F�H�O�O�H���G�H���O�D���G�L�V�W�U�L�E�X�W�L�R�Q���R�E�V�H�U�Y�p�H�����&�¶�H�V�W��

une mesure intuitive qui est bien adaptée aux notions de biodiversité (Jost, 2007). La définition 

des nombres de Hill est multiplicative, soit qD�� = 
qD�ô x qD��  �G�H���W�H�O�O�H���V�R�U�W�H���T�X�H���O�H�V���G�L�Y�H�U�V�L�W�p�V���.���H�W��

�����Q�H���V�R�Q�W���S�D�V���O�L�p�H�V���H�W���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p���� est dépendante de ces dernières. 
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Dans le cadre de la microbiologie, il est particulièrement intéressant de définir une 

�P�r�P�H�� �X�Q�L�W�p�� �G�H�� �P�H�V�X�U�H�� �S�R�X�U�� �p�W�X�G�L�H�U�� �O�D�� �G�L�Y�H�U�V�L�W�p���� �G�R�Q�W�� �O�¶�L�Q�W�H�U�S�U�p�W�D�W�L�R�Q�� �H�V�W�� �W�R�X�M�R�X�U�V�� �L�G�H�Q�W�L�T�X�H����

�D�O�R�U�V���H�[�S�U�L�P�p�H���H�Q���µ�µ�Q�R�P�E�U�H���H�I�I�H�F�W�L�I���G�¶�2�7�8�V�¶�¶�����'�H���S�O�X�V�����L�O���H�V�W���S�R�V�V�L�E�O�H���G�H���P�Rduler la sensibilité 

�I�D�F�H�� �D�X�[�� �2�7�8�V�� �U�D�U�H�V�� �R�X�� �D�E�R�Q�G�D�Q�W�� �H�Q�� �P�R�G�L�I�L�D�Q�W�� �O�¶�R�U�G�U�H�� �G�H�� �G�L�Y�H�U�V�L�W�p���M. Plus la valeur du 

paramètre �M est grande, plus la sensibilité vers les OTUs abondants est importante. Une autre 

propriété intéressante est la conversion possible entre les indices classiques, exprimés sous 

la forme q�� 
L �Ã �L�Ü�ä
�Ì
�Ü�@�5 , qui dépendent donc de la somme q�� et du paramètre. Les nombres de 

Hill sont alors formulés sous la forme qD 
L �:�Ã �L�Ü�ä�;
�-

�-�7�Ü 
L �:�T����
�-

�-�7�Ü�á �M 
M �s�Ì
�Ü�@�5 , où q représente 

�O�¶�R�U�G�U�H�� �G�H�� �G�L�Y�H�U�V�L�W�p���� �&�H�� �V�R�Q�W�� �G�H�V�� �W�U�D�Q�V�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�V�� �G�H�V�� �L�Q�G�L�F�H�V�� �F�O�D�V�V�L�T�X�H�� �R�•��0D = 0H ou la 

richesse, 1D = exp(1H) �R�X���O�¶�H�[�S�R�Q�H�Q�W�L�H�O���G�H���6�K�D�Q�Q�R�Q�����H�W��2D = 1/(1-2H) �V�R�L�W���O�¶�L�Q�Y�H�U�V�H���G�H���6�L�P�S�V�R�Q����

�8�Q�H�� �D�X�W�U�H�� �P�H�V�X�U�H�� �G�H�� �O�D�� �G�L�Y�H�U�V�L�W�p�� �F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G�� �j�� �O�¶�p�T�X�L�W�D�E�L�O�L�W�p �R�X�� �O�¶�p�F�D�U�W�� �H�Q�W�U�H�� �O�D�� �G�L�V�W�U�L�E�X�W�L�R�Q��

observée et une distribution uniforme. La mesure de la diversité est alors décomposée en deux 

�F�R�P�S�R�V�D�Q�W�H�V�����O�D���U�L�F�K�H�V�V�H���H�W���O�¶�p�T�X�L�W�D�E�L�O�L�W�p�����L�Q�G�p�S�H�Q�G�D�Q�W�H�V�� 

Il est également possible de formuler les mesures de diversité non-neutres qui 

�F�R�P�S�U�H�Q�Q�H�Q�W���O�H�V���P�H�V�X�U�H�V���G�H���S�K�\�O�R�G�L�Y�H�U�V�L�W�p�����S�D�U���O�¶�L�Q�F�R�U�S�R�U�D�W�L�R�Q���G�¶�X�Q���D�U�E�U�H���S�K�\�O�R�J�p�Q�p�W�L�T�X�H���R�X��

�O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p���I�R�Q�F�W�L�R�Q�Q�H�O�O�H���S�D�U���O�¶�L�Q�F�R�U�S�R�U�D�W�L�R�Q���G�H�V���W�U�D�L�W�V���I�R�Q�F�W�L�R�Q�Q�H�O�V�����'�D�Q�V���O�H���F�D�G�U�H���G�H���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p����

les nombres de Hill prennent alors la forme �M�&
%�:�6�; 
L �:�Ã
�Å�Ô
�Í

�=�Ü
�ä

�Ü�"�»�Å �;
�-

�-�7�Ü où �$�Í  � �� �O�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H�� �G�H��

toutes les branches ou celles qui se trouvent à l'intérieur de la profondeur (T) considérée pour 

les analyses dans l'arbre phylogénétique,���.�E= la longueur de la branche i et �=�Ü
L la somme 

des abondances relatives des OTUs/ASVs qui descendent de la branche i. De la même façon 
0�&
%�:�6�; = PD/T, 1�&
%�:�6�; = exp�:�*�ã���6�; et 2�&
%�:�6�; = 1/(1-Q/T). 

�(�Q�I�L�Q���O�D���S�D�U�W�L�W�L�R�Q���G�H���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p�������S�H�X�W���p�J�D�O�H�P�H�Q�W���V�H���E�D�V�H�U���V�X�U���O�H�V���Q�R�P�E�U�H�V���G�H���+�L�O�O�����/�H�V��

mesures de similarités ou dissimilarités basées sur les indices de Sørensen et Jaccard pour 

�S�D�U�W�L�W�L�R�Q�Q�H�U���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p�������H�Q���I�R�Q�F�W�L�R�Q���G�X��turnover �R�X���G�H���O�¶overlap sont possibles. 
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3.3.2. Les compositions des communautés microbiennes, similitudes 

et différences 

�/�¶�p�W�X�G�H�� �G�H�V�� �F�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q�V�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V�� �F�R�P�S�U�H�Q�G�� �G�H�� �Q�R�P�E�U�H�X�[�� �R�X�W�L�O�V��qui se 

�G�p�F�R�P�S�R�V�H�Q�W�� �H�Q�� �D�Q�D�O�\�V�H�V�� �G�H�� �G�L�Y�H�U�V�L�W�p���� �G�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�V�� �G�L�I�I�p�U�H�Q�W�L�H�O�O�H�V���� �G�H�� �F�R�U�U�p�O�D�W�L�R�Q�V���� �G�H��

�U�p�V�H�D�X�[�����G�H���S�U�p�G�L�F�W�L�R�Q���I�R�Q�F�W�L�R�Q�Q�H�O�O�H���H�W���G�¶�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q���D�Y�H�F���O�H�V���S�D�U�D�P�q�W�U�H�V���H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�D�X�[��

ou spatiaux (Figure 13). Afin de mettre en évidence les similitudes de composition microbienne 

�H�Q�� �I�R�Q�F�W�L�R�Q�� �G�H�� �F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V���� �L�O�� �H�V�W�� �S�D�U�� �H�[�H�P�S�O�H�� �F�R�P�P�X�Q�� �G�H�� �G�p�W�H�U�P�L�Q�H�U�� �O�D�� �S�U�R�S�R�U�W�L�R�Q�� �G�¶�2�7�8��

�S�D�U�W�D�J�p�V�� �H�Q�� �I�R�Q�F�W�L�R�Q�� �G�H�� �F�H�V�� �F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V���� �'�H�V�� �P�p�W�K�R�G�H�V�� �E�D�V�p�H�V�� �V�X�U�� �O�¶�R�F�F�X�U�U�H�Q�F�H�� �H�W���R�X�� �O�D��

�S�U�p�Y�D�O�H�Q�F�H���� �H�Q�� �I�R�Q�F�W�L�R�Q�� �G�H�� �O�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�� �R�X�� �Q�R�Q���� �S�H�X�Y�H�Q�W�� �S�D�U��exemple être utilisées pour 

caractériser l�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H�� �G�H�V�� �W�D�[�R�Q�V�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�V���� �D�V�V�R�F�L�p�V�� �j�� �G�H�V�� �D�W�W�U�L�E�X�W�V�� �J�p�Q�R�P�L�T�X�H�V�� �R�X��

fonctionnels spécifiques à un milieu ou à un hôte. Cet ensemble microbien est alors qualifié 

de �µ�F�R�U�H���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H�¶ (Neu et al., 2021). 

3.3.3. Les assemblages des communautés 

�/�H�V���S�U�R�F�H�V�V�X�V���G�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�V���G�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���G�H���P�L�F�U�R�R�U�J�D�Q�L�V�P�H�V�����&�K�D�S�L�W�U�H����������������

peuvent être inférés grâce à de nombreux outils. Classiquement, les comparaisons entre les 

�V�W�U�X�F�W�X�U�H�V���G�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���V�R�Q�W���U�p�D�O�L�V�p�H�V���S�D�U���O�H���E�L�D�L�V���G�¶�D�Q�D�Oyses multivariées (e.g., Analyse 

en composantes principales, analyse de redondance, analyse de correspondance canonique). 

Les différences sont ensuite quantifiées par des analyses de permutation de variance, 

�O�¶�D�Q�D�O�\�V�H���G�H���V�L�P�L�O�D�U�L�W�p�����$�1�2�6�,�0�����S�H�X�W���T�X�D�Q�W���j���H�Ole être utilisée pour quantifier les similarités 

des communautés. En utilisant les paramètres environnementaux (e.g., pH, salinité, rapport 

�G�H�� �&���1���� �R�X�� �O�H�V�� �F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V�� �G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�J�H�V�� ��e.g., type de milieu, usage des terres, 

compartiment rhizosphérique ou �H�Q�G�R�S�K�\�W�L�T�X�H���� �L�O�� �H�V�W�� �S�R�V�V�L�E�O�H�� �G�¶�L�Q�I�p�U�H�U�� �X�Q�H�� �S�D�U�W�L�H�� �G�H�V��

processus de sélection. Plus les variations sont expliquées par les paramètres 

environnementaux ou les conditions connues à priori, plus la sélection est estimée comme 

importante. En revanche, ces analyses ne suffisent pas à différencier la dispersion de la 

sélection, ce qui nécessite des analyses complémentaires de partition de variance. 

�/�¶�L�Q�F�R�U�S�R�U�D�W�L�R�Q���G�H�V���G�R�Q�Q�p�H�V���V�S�D�W�L�D�O�H�V���S�H�U�P�H�W���S�D�U���H�[�H�P�S�O�H���G�H���U�p�D�O�L�V�H�U���G�H�V���3�&�1�0����Principal 

coordinates of neighbourhood matrix���� �T�X�L�� �G�R�Q�Q�H�Q�W�� �G�H�V�� �L�Q�G�L�F�D�W�L�R�Q�V�� �V�X�U�� �O�¶�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�� �G�H�� �O�D��

dispersion sur les assemblages. Il reste cependant difficile de mesurer tous les paramètres qui 

ont une influence sur les processus de sélection et son estimation est alors souvent incomplète.  

L�¶�D�X�W�U�H���D�S�S�U�R�F�K�H���F�R�Q�V�L�V�W�H���H�Q���O�¶�H�V�W�L�P�D�W�L�R�Q���G�H�V���S�U�R�F�H�V�V�X�V���V�W�R�F�K�D�V�W�L�T�X�H�V���S�D�U���O�¶�X�W�L�O�L�V�D�W�L�R�Q��

�G�H���P�R�G�q�O�H�V���Q�X�O�V�����3�D�U���O�¶�X�W�L�O�L�V�D�W�L�R�Q���G�H���S�D�U�D�P�q�W�U�H�V���V�L�P�S�O�H�V����e.g., taille de la communauté, taux 

de dispersion, diversité de la niche fondamentale), les modèles nuls permettent une estimation 

�p�W�R�Q�Q�D�P�P�H�Q�W�� �U�R�E�X�V�W�H�� �G�H�V�� �G�L�V�W�U�L�E�X�W�L�R�Q�V�� �G�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�V�� �G�H�V�� �H�V�S�q�F�H�V�� �H�W�� �G�H�� �O�H�X�U�� �U�H�O�D�W�L�R�Q�V��

spatiales (Zhou et Ning, 2017). Les modèles nuls, en opposition aux modèles mécanistiques,  
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permettent de produire �G�H�V���G�R�Q�Q�p�H�V���V�W�D�W�L�V�W�L�T�X�H�P�H�Q�W���D�W�W�H�Q�G�X�H�V���O�R�U�V�T�X�¶�X�Q���S�U�R�F�H�V�V�X�V���H�V�W��dû au 

hasard. La génération de cette distribution aléatoire se base généralement sur des 

permutations des données, où des paramètres sont fixes (e.g., �U�L�F�K�H�V�V�H�����D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�������G�¶�D�X�W�U�H�V��

sont aléatoirement modifiés (e.g., mélange des noms des taxons, de leur séquences). La 

distribution des données issues des modèles nuls est ensuite comparée aux données 

�R�E�V�H�U�Y�p�H�V���H�W���O�H�X�U�V���G�p�Y�L�D�W�L�R�Q�V���V�W�D�Q�G�D�U�G���S�H�U�P�H�W���G�¶�H�V�W�L�P�H�U���O�D���S�U�R�S�R�U�W�L�R�Q���G�H���S�U�R�F�H�V�V�X�V���D�O�p�D�W�R�L�U�H�� 

�8�Q�� �F�D�G�U�H�� �G�¶�D�Q�D�O�\�V�H�� �D�� �p�W�p�� �G�p�Y�H�O�R�S�S�p�� �S�R�X�U�� �H�V�W�L�P�H�U�� �O�H�V�� �S�U�R�F�H�V�V�X�V�� �G�¶�Dssemblages des 

communautés microbiennes en se basant sur la phylogénie et les modèles nuls (Ning et al., 

2019, 2020 ; Stegen et al., 2013, 2015) (Figure 14). Il se base en partie sur le turnover 

phylogénétique et requiert donc un signal phylogénétique en fonction des conditions 

environnementales sur des distances phylogénétiques relativement courtes. Un des 

�D�Y�D�Q�W�D�J�H�V���G�H���F�H�W�W�H���P�p�W�K�R�G�H���H�V�W���O�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���G�H���O�D���V�W�U�X�F�W�X�U�H���V�S�D�W�L�D�O�H���O�L�pe à la sélection, que 

les paramètres environnementaux aient été mesurés ou non. La première étape consiste en 

�O�D���T�X�D�Q�W�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���G�H�V���G�L�V�W�D�Q�F�H�V���H�Q�W�U�H���F�K�D�T�X�H���2�7�8���G�¶�X�Q�H���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p��k avec son plus proche 

membre dans une seconde communauté m. Cette valeur correspond à �Ú�/�0�6�&�� 
L

���r�ä�w�B�Ã �B�Ü�Ö�I�E�J�:�¿�Ü�Ö�Ý�Ø�; 
E�á�Ö
�Ý�Ö�@�5 �Ã �B�Ü�Ø�I�E�J�:�¿�Ü�Ø�Ý�Ö�;

�á�Ø
�Ü�Ø�@�5 �C, où �B�Ü�Ö �H�V�W�� �O�¶�D�E�R�Q�G�D�Q�F�H�� �U�H�O�D�W�L�Y�H�� �G�H�� �O�¶�2�7�8��i 

dans la communauté k, �J�Þ�H�V�W���O�H���Q�R�P�E�U�H���G�¶�2�7�8���G�H���O�D���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p��k et �I�E�J�:�¿�Ü�Ö�Ý�Ø�; correspond 

�j���O�D���G�L�V�W�D�Q�F�H���S�K�\�O�R�J�p�Q�p�W�L�T�X�H���P�L�Q�L�P�D�O�H���H�Q�W�U�H���O�¶�2�7�8 i de la communauté k avec tous les OTU j 

de la communauté m. La différence entre la valeur observée �Ú�/�0�6�&obs et la valeur du modèle 

nul �Ú�/�0�6�&null correspond à la mesure de �Údiversité phylogénétique �Ú�0�6�+ = (��MNTDobs - 

��MNTDnull) / sd(��MNTDnull). Des valeurs de ���Ú�0�6�+�� 
P �t indiquent un turnover phylogénétique 

�V�X�S�p�U�L�H�X�U�� �j�� �F�H�O�X�L�� �D�W�W�H�Q�G�X�� �V�R�X�V�� �X�Q�� �P�R�G�q�O�H�� �Q�X�O���� �$�� �O�¶�L�Q�Y�H�U�V�H���� �G�H�V�� �Y�D�O�H�X�U�V�� �G�H�����Ú�0�6�+�� 
O �t 

�F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G�H�Q�W���j���O�D���S�U�R�S�R�U�W�L�R�Q���V�W�R�F�K�D�V�W�L�T�X�H���G�H���O�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�����2�Q���G�L�V�W�L�Q�J�X�H���H�Q�V�X�L�W�H���O�H�V���Y�D�O�H�X�U�V��

de �Ú�0�6�+�� 
O �� 
F�t (i.e., les communautés sont phylogénétiquement similaires) qui correspondent 

à la sélection homogène, soit des conditions environnementales homogènes qui contraignent 

la sélection des OTU. Les valeurs de �Ú�0�6�+�� 
P ���t (i.e., les communautés sont 

phylogénétiquement dissimilaires) correspondent à la sélection hétérogène, soit des 

conditions environnementales hétérogènes qui conduisent la sélection à former des 

�F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�� �G�L�V�W�L�Q�F�W�H�V���� �/�H�V�� �W�U�R�L�V�� �K�\�S�R�W�K�q�V�H�V�� �V�X�U�� �O�H�V�T�X�H�O�O�H�V�� �V�H�� �E�D�V�H�Q�W�� �F�H�� �F�D�G�U�H�� �G�¶�D�Q�D�O�\�V�H��

sont que i) la diversité phylogénétique reflète �O�D�� �G�L�Y�H�U�V�L�W�p�� �I�R�Q�F�W�L�R�Q�Q�H�O�O�H���� �L�L���� �O�¶�L�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q��

�S�K�\�O�R�J�p�Q�p�W�L�T�X�H�� �H�V�W�� �S�O�X�V�� �G�L�V�F�U�L�P�L�Q�D�Q�W�H�� �T�X�H�� �O�¶�L�Q�I�R�U�P�D�W�L�R�Q�� �W�D�[�R�Q�R�P�L�T�X�H�� �S�R�X�U�� �G�p�W�H�F�W�H�U�� �O�H�V��

processus de sélection et iii) que les processus écologiques ont des effets différenciés sur la 

structure des communautés (Zhou et Ning, 2017). 

  





Introduction générale 

52 
 

�/�¶�X�W�L�O�L�V�D�W�L�R�Q���G�H���F�H���F�D�G�U�H���G�¶�D�Q�D�O�\�V�H���D���S�H�U�P�L�V���G�H���F�R�Q�I�L�U�P�H�U���O�¶�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H���G�X���S�+���j���O�¶�p�F�K�H�O�O�H���J�O�R�E�D�O�H����

où des pH extrêmes imposent des pressions de sélection intenses sur les communautés. A 

�O�¶�L�Q�Y�H�U�V�H�� �G�H�V�� �S�+�� �Q�H�X�W�U�H�V�� �L�Q�G�X�L�V�H�Q�W�� �X�Q�H�� �S�D�U�W�L�F�L�S�D�W�L�R�Q�� �G�H�V�� �S�U�R�F�H�V�V�X�V�� �Q�H�X�W�U�H�V�� �S�O�X�V�� �L�P�S�R�U�W�D�Q�W�H��

dans les assemblages des communautés (Barnett et al., 2020 �����7�U�L�S�D�W�K�L���H�W���D�O���������������������/�¶�X�V�D�J�H��

�G�H�V�� �W�H�U�U�H�V���� �L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�� �p�J�D�O�H�P�H�Q�W�� �O�H�V�� �S�U�R�F�H�V�V�X�V�� �G�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�V���� �R�•�� �G�H�V�� �S�H�U�W�X�U�E�D�W�L�R�Q�V��

anthropiques, liées à un usage agricole peuvent augmenter les processus de sélection des 

bactéries, champignons et des protistes (Osburn et al., 2021 ; Yu et al., 2022). 

3.3.4. Les réseaux de co-occurrence 
 
3.3.4.1. Nature et construction des réseaux 

�,�O�� �H�V�W�� �D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L�� �Q�p�F�H�V�V�D�L�U�H�� �G�H�� �G�p�S�D�V�V�H�U�� �O�H���F�D�G�U�H�� �D�Q�D�O�\�W�L�T�X�H�� �G�H�� �O�D�� �G�L�Y�H�U�V�L�W�p�� �H�W�� �G�H�� �O�D��

�F�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q���H�Q���p�F�R�O�R�J�L�H���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H���H�W���G�¶�L�Q�W�p�J�U�H�U���X�Q�H���Y�L�V�L�R�Q���K�R�O�L�V�W�L�T�X�H��des communautés, par 

�O�¶�L�Q�F�R�U�S�R�U�D�W�L�R�Q���G�H leurs interactions�����&�H�S�H�Q�G�D�Q�W�����O�¶�p�W�X�G�H���G�H�V���L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V���D�X���V�H�L�Q��

de matrices complexes comme le sol est rendue difficile par le nombre important de taxons et 

la difficulté de leur culture. Une méthode prometteuse, basée sur la théorie des graphes a 

récemment émergé en écologie microbienne : ce sont les réseaux de co-occurrences 

(Barberán et al., 2012 ; Faust et Raes, 2012). Les réseaux de co-occurrences sont des outils 

largement utilisés dans les mathématiques, les sciences sociales, et la biologie, �S�R�X�U���O�¶�p�W�X�G�H��

�G�H���O�¶�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q���G�¶�H�Q�W�L�W�p�V���R�X���G�¶�L�Q�G�L�Y�L�G�X�V�����3�U�R�X�O�[���H�W���D�O���������������������$�S�S�O�L�T�X�p�V���j���O�¶�p�F�R�O�R�J�L�H���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�� 

i�O�V���F�R�Q�V�L�V�W�H�Q�W���H�Q���O�¶�p�W�X�G�H���G�H�V���L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V���S�R�V�L�W�L�Y�H�V���R�X���Q�p�J�D�W�L�Y�H�V���H�Q�W�U�H��des taxons par le calcul 

�G�H���P�p�W�U�L�T�X�H�V���G�¶�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�V���H�W���O�¶�X�W�L�O�L�V�D�W�L�R�Q���G�H���P�R�G�q�O�H�V���Q�X�O�V (Figure 15). Par interaction, il est 

fait référence à la corrélation ou à la covariance entre deux taxons et non à leur interaction 

biotique. Les réseaux sont également des objets graphiques, où �F�K�D�T�X�H���Q�°�X�G���U�H�S�U�p�V�H�Q�W�H���X�Q��

�2�7�8�� �R�X�� �X�Q�� �$�6�9�� �H�W�� �F�K�D�T�X�H�� �O�L�H�Q�� �H�Q�W�U�H�� �G�L�I�I�p�U�H�Q�W�V�� �Q�°�X�G�V���� �X�Q�H�� �L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q���� �/�H�V���L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V��

peuvent être positives (i.e., �F�¶�H�V�W���X�Q���U�H�I�O�H�W���L�Q�G�L�U�H�F�W���G�H�V���U�H�O�D�W�L�R�Q�V���G�H���I�D�F�L�O�L�W�D�W�L�R�Q, de mutualisme 

ou de partage de niche) ou négatives (i.e., �F�¶�H�V�W���X�Q���U�H�I�O�H�W���L�Q�G�L�U�H�F�W���G�H�V���U�H�O�D�W�L�R�Q�V���G�H���F�R�P�S�p�W�L�W�L�R�Q, 

de prédation ou de filtre environnemental�������&�H�S�H�Q�G�D�Q�W���O�D���P�L�V�H���H�Q���p�Y�L�G�H�Q�F�H���G�H���O�¶amensalisme 

�R�X���G�X���F�R�P�P�H�Q�V�D�O�L�V�P�H���Q�¶�H�V�W���S�D�V���S�R�V�V�L�E�O�H���S�D�U���O�¶�D�S�S�U�R�F�K�H���G�H���F�R�R�F�F�X�U�U�H�Q�F�H�����,�O���H�V�W���L�P�S�R�U�W�D�Q�W���G�H��

�U�D�S�S�H�O�H�U�� �T�X�H�� �O�H�V�� �G�R�Q�Q�p�H�V�� �L�V�V�X�H�V�� �G�X�� �V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H�� �V�R�Q�W�� �U�H�O�D�W�L�Y�H�V���� �F�R�P�S�U�H�Q�Q�H�Q�W�� �G�H�� �O�¶�$�'�1��

extracellulaire (i.e., des espèces dormantes ou mortes) et que les volumes de sol analysés 

�V�R�Q�W�� �V�R�X�Y�H�Q�W�� �L�P�S�R�U�W�D�Q�W�V���� �/�H�V�� �L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�� �D�X�� �V�H�L�Q�� �G�¶�X�Q�� �U�p�V�H�D�X�� �Q�H�� �U�H�S�U�p�V�H�Q�W�H�Q�W�� �G�R�Q�F�� �S�D�V��

spécifiquement des interactions biotiques (Freilich et al., 2018 ; Peterson et al., 2020) car les 

cooccurrences ne sont pas le résultat exclusif de phénomènes de compétition et de sélection. 

Il est donc nécessaire de faire preuve de scepticisme et de prudence dans la construction et 

�O�¶�L�Q�W�H�U�S�U�p�W�D�W�L�R�Q���p�F�R�O�R�J�L�T�X�H���G�H���F�H�V���R�E�M�H�W�V (Guseva et al., 2022 ; Hirano and Takemoto, 2019 ; 

Röttjers and Faust, 2018). 
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De nombreux outils ont été développés pour le calcul des matrices de cooccurrence 

comme CoNet, SparCC, Spearman, SpiecEasi ou encore MENAP. Le détail et la comparaison 

de ces méthodes est expliqué dans différentes études (Fang et al., 2015 ; Hirano et Takemoto, 

2019 ; Lo et Marculescu, 2017 ; Röttjers et Faust, 2018 ; Weiss et al., 2016) et ne seront pas 

d�p�W�D�L�O�O�p�V�� �L�F�L���� �3�D�U�P�L�� �F�H�V�� �P�p�W�K�R�G�H�V���� �6�S�L�H�F�(�D�V�L�� ���.�X�U�W�]�� �H�W�� �D�O������ ������������ �S�R�X�U�� �µSparse and 

�&�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q�D�O�O�\�� �5�R�E�X�V�W�� �,�Q�I�H�U�H�Q�F�H�� �R�I�� �0�L�F�U�R�E�L�D�O�� �(�F�R�O�R�J�L�F�D�O�� �1�H�W�Z�R�U�N�V�¶ présente plusieurs 

�D�Y�D�Q�W�D�J�H�V���� �(�O�O�H�� �H�V�W�� �U�R�E�X�V�W�H�� �I�D�F�H�� �D�X�[�� �G�R�Q�Q�p�H�V�� �F�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q�Q�H�O�O�H�V���� �S�D�U�� �O�¶�X�W�L�O�L�V�D�W�L�R�Q�� �G�¶�X�Q�H��

�W�U�D�Q�V�I�R�U�P�D�W�L�R�Q���µ�F�O�U�¶���H�W���L�Q�I�q�U�H���O�D���V�W�U�X�F�W�X�U�H���J�U�D�S�K�L�T�X�H���S�D�U���V�p�O�H�F�W�L�R�Q���G�H���F�R�Y�D�U�L�D�Q�F�H���H�W���G�H���S�U�R�[�L�P�L�W�p��

(i.e., neighbourhood������ �/�¶�X�W�L�O�L�V�D�W�L�R�Q�� �G�¶�X�Q�� �S�D�U�D�P�q�W�U�H�� �G�¶�D�M�X�V�W�H�P�H�Q�W�� ���� �S�H�U�P�H�W�� �G�¶�p�T�X�L�O�L�E�U�H�U��

�O�¶�D�M�X�V�W�H�P�H�Q�W�� �G�H�V�� �P�R�L�Q�G�U�H�V�� �F�D�U�U�p�V�� �H�W�� �O�H�� �Q�R�P�E�U�H�� �G�H�� �S�U�p�G�L�F�W�H�X�U�� �Q�p�F�H�V�V�D�L�U�H�� �F�¶�H�V�W�� �O�H�� �S�U�R�E�O�q�P�H��

�/�$�6�6�2�� ���7�L�E�V�K�L�U�D�Q�L���� �������������� �/�D�� �V�p�O�H�F�W�L�R�Q�� �G�X�� �P�R�G�q�O�H���� �E�D�V�p�H�� �V�X�U�� �O�¶�K�\�S�R�W�K�q�V�H�� �G�¶�X�Q�� �U�p�V�H�D�X��

�G�¶�D�V�V�R�F�L�D�W�L�R�Q�� �p�S�D�U�V�H�� ��i.e., sparse matrix) utilise �O�¶�D�O�J�R�U�L�Whme StARS (Stability approach to 

regularization selection), qui sous échantillonne une partie aléatoire des échantillons pour 

�H�V�W�L�P�H�U���O�D���V�R�O�X�W�L�R�Q���G�X���J�U�D�S�K�H���O�H���O�R�Q�J���G�¶�X�Q���F�K�H�P�L�Q���G�H���Y�D�O�H�X�U�V���������3�D�U���H�[�W�H�Q�V�L�R�Q�����L�O���H�V�W���p�J�D�O�H�P�H�Q�W��

�S�R�V�V�L�E�O�H���G�H���F�R�P�E�L�Q�H�U���G�H�X�[���P�D�W�U�L�F�H�V���F�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q�Q�H�O�O�H�V���S�R�X�U���O�¶�p�W�X�G�H���G�H�V���F�R�R�F�F�X�U�U�H�Q�F�H�V���H�Q�W�U�H��

bactéries et champignons par exemple (Tipton et al., 2018). 

3.3.4.2. Métriques topologiques des réseaux 

Différentes métriques ou propriétés topologiques sont directement inférées depuis les 

réseaux de co-�R�F�F�X�U�U�H�Q�F�H�� �H�W�� �S�H�X�Y�H�Q�W�� �S�D�U�� �O�D�� �V�X�L�W�H�� �S�H�U�P�H�W�W�U�H�� �O�¶�p�W�X�G�H�� �G�H�� �O�D�� �V�W�U�X�F�W�X�U�H�� �H�W�� �G�X��

fonctionnement des communautés ou des taxons au sein des communautés (Figure 16). Le 

�G�H�J�U�p���F�R�U�U�H�V�S�R�Q�G���D�X���Q�R�P�E�U�H���G�H���O�L�H�Q�V���G�L�U�H�F�W�V���T�X�¶�X�Q���Q�°�X�G���U�p�D�O�L�V�H���D�Y�H�F���G�¶�D�X�W�U�H�V���Q�°�X�G�V���G�D�Q�V��

le réseau. Au niveau du réseau global, le degré moyen est la moyenne du degré de tous les 

�Q�°�X�G�V�����,�O���H�V�W���p�Jalement possible de déterminer la distribution des degrés qui est la fréquence 

�G�H�V���Q�°�X�G�V��en fonction de leurs degrés croissants. Le chemin moyen le plus court correspond 

�j���O�D���P�R�\�H�Q�Q�H���G�H���W�R�X�V���O�H�V���F�K�H�P�L�Q�V���O�H�V���S�O�X�V���F�R�X�U�W�V���H�Q�W�U�H���G�H�X�[���Q�°�X�G�V���D�X���V�H�L�Q���G�X���U�p�V�H�D�X����qui 

�V�R�Q�W���O�H�V���F�K�H�P�L�Q�V���H�Q�W�U�H���G�H�X�[���Q�°�X�G�V���T�X�L���L�P�S�O�L�T�X�H�Q�W���O�H���P�R�L�Q�V���G�H���O�L�H�Q�V�� Les modules sont des 

�J�U�R�X�S�H�V���G�H���Q�°�X�G�V���T�X�L���L�Q�W�H�U�D�J�L�V�V�H�Q�W���S�O�X�V���H�Q�W�U�H���H�X�[���T�X�¶�D�Y�H�F���O�H�V���D�X�W�U�H�V����i.e., ce sont des régions 

denses en liens) et qui pourraient être des proxys de groupes fonct�L�R�Q�Q�H�O�V���R�X���G�¶�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V����

�/�D���P�R�G�X�O�D�U�L�W�p���G�¶�X�Q���U�p�V�H�D�X���H�V�W���G�R�Q�F���O�H���G�H�J�U�p���G�¶�R�U�J�D�Q�L�V�D�W�L�R�Q���H�Q���P�R�G�X�O�H�V���G�H�V���L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�����'�H��

nombreuses méthodes sont disponibles pour identifier les modules et calculer la modularité 

�D�X���V�H�L�Q���G�¶�X�Q���U�p�V�H�D�X�� La centralité intermédiaire (i.e., betweenness centrality�����G�¶�X�Q���Q�°�X�G���H�V�W���O�H��

nombre de chemins les plus courts �T�X�L�� �W�U�D�Y�H�U�V�H�Q�W�� �F�H�� �Q�°�X�G���� �&�¶�H�V�W�� �X�Q�H�� �P�p�W�U�L�T�X�H�� �L�P�S�R�U�W�D�Q�W�H��

�G�D�Q�V�� �O�H�� �F�R�Q�F�H�S�W�� �G�H�� �W�D�[�R�Q�V�� �F�O�p�V�� �F�D�U�� �X�Q�� �Q�°�X�G�� �D�Y�H�F�� �X�Q�H�� �Y�D�O�H�X�U�� �L�P�S�R�U�W�D�Q�W�H�� �G�H�� �F�H�Q�W�U�D�O�L�W�p��

intermédiaire est structurant du réseau et donc des interactions. Une autre métrique 

�L�Q�W�p�U�H�V�V�D�Q�W�H���H�V�W���O�D���U�R�E�X�V�W�H�V�V�H���V�W�U�X�F�W�X�U�D�O�H���G�¶�X�Q���U�p�V�H�D�X�����3�D�U���O�D���P�H�V�X�U�H���G�H���V�D���F�R�Q�Q�H�F�W�L�Y�L�W�p�� 
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Figure 17 �����7�R�S�R�O�R�J�L�H���G�H�V���U�p�V�H�D�X�[���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�V���G�X���G�p�V�H�U�W���G�¶�$�W�D�F�D�P�D���H�Q���I�R�Q�F�W�L�R�Q���G�H���O�¶�K�X�P�L�G�L�W�p���U�H�O�D�W�L�Y�H���G�X��

sol (Neilson et al., 2017). (A) Réseau complet des communautés microbiennes (16S rRNA) du désert 

�G�¶�$�W�D�F�D�P�D�����R�•���O�H�V���F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V���V�¶�D�V�V�R�F�L�H�Q�W���H�Q���I�R�Q�F�W�L�R�Q���G�X���W�D�X�[���G�¶�Kumidité du sol. (B) Sous-réseau des 

communautés en fonction des zones arides (B), intérmédiaires (B) et hyper-arides (C). 
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naturelle, une propriété spectrale de la matrice du réseau (Peng et Wu, 2016), il est possible 

de déterminer la redondance générale �G�H�V���F�K�H�P�L�Q�V���D�O�W�H�U�Q�D�W�L�I�V�����3�D�U���H�[�H�P�S�O�H�����G�D�Q�V���O�H���F�D�V���G�¶�X�Q�H��

extinction, il est possible de déterminer si les chemins alternatifs des interactions permettent 

de maintenir la structure du réseau. Les valeurs propres moyennes de la matrice adjacente du 

graphe sont alors estimées par �ã�§�:�C�; 
L ��
�j�l���:

�-
�¿

�Ã �Ø

 �Ô�¿
�Ô�8�- �;

�Ç�?�j�l���:�Ç�;
, où �ã�§�:�C�; est la connectivité naturelle du 

graphe non dirigé �C avec �0 �Q�°�X�G�V���H�W���ã�Ü est le spectre de �C�����/�R�U�V�T�X�H���O�H�V���Q�°�X�G�V���V�R�Q�W���U�H�W�L�U�p�V��

progressivement du réseau de manière aléatoire (i.e., attaque aléatoire du réseau) ou en 

fonction du degré (i.e., attaque ciblée sur les degrés du réseau), le calcul à chaque étape de 

la connectivité naturelle donne une indication sur la vulnérabilité du réseau, et donc de 

�O�¶�p�Y�R�O�X�W�L�R�Q���G�H���O�D��stabilité de la structure des communautés. 

�(�Q�I�L�Q�����O�D���W�R�S�R�O�R�J�L�H���G�H�V���Q�°�X�G�V���H�W���O�H�X�U���S�R�V�L�W�L�R�Q���D�X���V�H�L�Q���G�X���U�p�V�H�D�X���S�H�U�P�H�W���G�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�U���G�H�V��

�W�D�[�R�Q�V�� �F�O�p�V���� �G�R�Q�W�� �O�¶�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H�� �V�X�U�� �O�D�� �V�W�U�X�F�W�X�U�H�� �G�H�V�� �L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�� �J�O�R�E�D�O�H�V�� �H�V�W�� �L�P�S�R�U�W�D�Q�W�H����

�/�¶�H�[�W�L�Q�F�W�L�R�Q���G�H���F�H�V���Q�°�X�G�V���D�X���V�H�L�Q���G�X���U�p�V�H�D�X���L�Q�G�X�L�W���X�Q�H���F�D�V�F�D�G�H���G�¶�H�[�W�L�Q�F�W�L�R�Q���V�X�F�F�H�V�V�L�Y�H�V���T�X�L��

�G�p�V�W�U�X�F�W�X�U�H���O�H���U�p�V�H�D�X���G�¶�L�Q�W�H�U�D�F�W�L�R�Q�V�����6�X�U���O�D���E�D�V�H���G�H���O�H�X�U���S�R�V�L�W�L�R�Q���D�X���V�H�L�Q���H�W���H�Q�W�U�H���O�H�V���P�R�G�X�O�H�V��

(�O�H�V�� �P�R�G�X�O�H�V�� �V�R�Q�W�� �G�H�V�� �U�p�J�L�R�Q�V�� �G�H�� �O�L�H�Q�V�� �G�H�Q�V�H�V���� �R�•�� �O�H�V�� �H�V�S�q�F�H�V�� �D�X�� �V�H�L�Q�� �G�¶�X�Q�� �P�R�G�X�O�H��

interagissent �S�O�X�V���D�Y�H�F���G�¶�D�X�W�U�H�V���H�V�S�q�F�H�V���G�H���O�H�X�U���S�U�R�S�U�H���P�R�G�X�O�H���T�X�¶�D�Y�H�F���F�H�O�O�H�V���H�Q���G�H�K�R�U�V), leur 

identité peut être caractérisée (Olesen et al., 2007). 

Grâce à ces métriques, il est possible de confirmer ou émettre de nouvelles hypothèses 

en écologie microbienne et en écologie des communautés. Les associations au sein de la 

rhizosphère sont par exemple beaucoup plus complexes que dans le sol sans �O�¶influence des 

racines (Shi et al., 2016)���� �&�¶�H�V�W�� �O�H�� �U�p�V�X�O�W�D�W�� �G�H�V�� �p�F�K�D�Q�J�H�V�� �F�R�P�S�O�H�[�H�V�� �H�Q�W�U�H�� �O�H�V�� �H�[�V�X�G�D�W�V��

racinaires et les microorganismes, qui induisent des interactions denses et variables dans le 

temps. Le stress environnemental, de disponibilité en eau ou en nutriments a également un 

effet important sur la modularité des réseaux. U�Q�H���V�L�J�Q�D�W�X�U�H���F�D�U�D�F�W�p�U�L�V�W�L�T�X�H���G�H���O�¶�K�\�S�R�W�K�qse du 

« stress gradient » (Bertness et Callaway, 1994), où les associations positives déstabilisent 

les communautés a également pu être mise en évidence par les réseaux de co-occurrence 

(Coyte et al., 2015 ; Hernandez et al., 2021). Les interactions sont également modulées 

temporellement et différenciées en fonction des conditions environnementales, où le 

réchauffement climatique influence par exemple la complexité des réseaux (Yuan et al., 2021). 

Face à la sécheresse, une étude a mis en évidence une stabilité plus faible des communautés 

bactériennes relativement aux communautés fongiques, plus stables mais moins résilientes 

(de Vries et al., 2018). �/�¶�D�U�L�G�L�W�p��a également un impact important sur les communautés 

bactériennes des déserts, où leurs réseaux sont structurés �H�Q���I�R�Q�F�W�L�R�Q���G�H���O�¶�K�X�P�L�G�L�W�p���U�H�O�D�W�L�Y�H��

�G�X���V�R�O���H�W���O�H�X�U���F�R�Q�Q�H�F�W�L�Y�L�W�p���G�L�P�L�Q�X�H���D�Y�H�F���O�D���G�L�P�L�Q�X�W�L�R�Q���G�H���O�¶�K�X�P�L�G�L�W�p�����)�L�J�X�U�H����7). Des réseaux 

complexes semblent enfin supporter une fonctionnalité plus importante (Wagg et al., 2019). 
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4. Objectifs de la thèse 

Les travaux de cette thèse ont pour objectif de caractériser le microbiome bactérien et 

�I�R�Q�J�L�T�X�H���G�X���V�R�O���H�W���G�H�V���S�O�D�Q�W�H�V���G�D�Q�V���O�¶�H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W���K�\�S�H�U���D�U�L�G�H���G�X���G�p�V�H�U�W���6�D�R�X�G�L�H�Q���j���$�O�8�O�D, 

�D�L�Q�V�L���T�X�H���V�D���U�p�S�R�Q�V�H���j���G�L�I�I�p�U�H�Q�W�V���V�W�U�H�V�V���O�L�p�V���j���O�¶�X�V�D�J�H���D�J�U�L�F�R�O�H���S�D�V�V�p���G�H�V���W�H�Ures. Des dispositifs 

de prélèvements diachroniques in situ ont donc été réalisés pour obtenir des échantillons 

environnementaux de sol, de rhizosphère, et de racines, en écosystème naturel ou anthropisé, 

durant une période de sècheresse prolongée en Arabie Saoudite. Au travers de cette thèse, 

le corps du travail expérimental a consisté au �V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H���G�¶�D�P�S�O�L�F�R�Qs des régions ITS2, 18S, 

et 16S pour caractériser le microbiome fongique, des champignons mycorhiziens à arbuscules 

et bactérien respectivement. Conjointement, les paramètres des sols ont été mesurés par 

spectrométrie �G�H�� �I�O�X�R�U�H�V�F�H�Q�F�H�� �j�� �U�D�\�R�Q�V�� �;�� �D�I�L�Q�� �G�¶�p�W�X�G�L�H�U�� �O�H�V�� �G�p�W�H�U�P�L�Q�D�Q�W�V�� �p�G�D�S�K�L�T�X�H�V�� �G�X��

microbiome. �8�Q�H���U�H�Y�X�H���G�H���O�D���O�L�W�W�p�U�D�W�X�U�H���V�X�U���O�¶�p�F�R�O�R�J�L�H���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H���H�W���O�H�V���R�X�W�L�O�V���G�¶�D�Q�D�O�\�V�H���G�X��

microbiome, ont �S�H�U�P�L�V�� �G�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�U�� �O�H�V��méthodes analytiques robustes face à la nature des 

données de séquençage. Ainsi, u�Q�H���X�W�L�O�L�V�D�W�L�R�Q���H�[�W�H�Q�V�L�Y�H���G�H�V���R�X�W�L�O�V���G�¶�D�Q�D�O�\�V�H�V���G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H����

focalisée sur les réseaux de co-occurrence et appuyée par les concepts fondamentaux 

�G�¶�p�F�R�O�R�J�L�H�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�� a été réalisée pour caractériser la diversité, la composition, les 

�S�U�R�F�H�V�V�X�V���G�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�V, et la structure des interactions microbiennes en écosystème aride. 

Dans le cadre de m�D���W�K�q�V�H�����M�¶�D�L���H�X���X�Q���L�Q�W�p�U�r�W���S�D�U�W�L�F�X�O�L�H�U���j���p�W�X�G�L�H�U���O�H�V���U�H�O�D�W�L�R�Q�V��entre les plantes 

et les microorganismes mais aussi entre les microorganismes���� �(�Q�� �S�U�H�P�L�H�U���� �M�¶�D�L�� �F�K�H�U�F�K�p�� �j��

caractériser les liens entre les plantes, le sol et les microorganismes sur la répartition spatiale 

�G�H�V�� �Y�p�J�p�W�D�X�[���� �(�Q�V�X�L�W�H���� �F�R�Q�V�L�G�p�U�D�Q�W�� �O�¶�L�P�S�R�U�W�D�Q�F�H�� �G�H�V�� �V�\�P�E�L�R�Q�W�H�V�� �G�H�V�� �S�O�D�Q�W�H�V�� ��e.g., 

�F�K�D�P�S�L�J�Q�R�Q�V�� �P�\�F�R�U�K�L�]�L�H�Q�V�� �H�W�� �E�D�F�W�p�U�L�H�V�� �I�L�[�D�W�U�L�F�H�V�� �G�¶�D�]�R�W�H���� �S�R�X�U�� �O�¶�D�P�p�O�L�R�U�D�W�L�R�Q�� �G�H�� �O�H�X�U��

implantation et de leur survie, particulièrement en environnement désertiq�X�H���� �M�¶�D�L��étudié les 

relations entre ces symbiontes microbiens et le microbiome. Enfin, dans le contexte de la 

perturbation des sols suite à �O�¶�X�V�D�J�H���D�J�U�R�Q�R�P�L�T�X�H���G�H�V���W�H�U�U�H�V�����G�H���O�D���U�D�U�H�W�p���G�H���O�D���U�H�V�V�R�X�U�F�H���H�Q��

�H�D�X�� �H�W�� �G�X�� �F�K�D�Q�J�H�P�H�Q�W�� �F�O�L�P�D�W�L�T�X�H���� �M�¶�D�L��étudié �O�¶�L�P�S�D�Ft de perturbations anthropiques ou 

�Q�D�W�X�U�H�O�O�H�V�� �V�X�U�� �O�D�� �V�W�U�X�F�W�X�U�H���� �O�D�� �V�W�D�E�L�O�L�W�p�� �H�W�� �O�H�V�� �S�U�R�F�H�V�V�X�V�� �G�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�V�� �G�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V��

microbiennes. 

Dans le chapitre I , nous avons étudié les relations spatiales à une échelle très locale 

entre la présence des végétaux, les paramètres du sol et les compositions microbiennes. Ces 

relations sont connues sous le phénomène des îlots de fertilités, où le micro-environnement 

est une composante importante de la structuration des communautés végétales et 

microbiennes. Ainsi, l�¶�L�Q�I�O�X�H�Q�F�H���G�X���P�L�F�U�R-environnement, en lien avec les paramètres du sol, 

sur les communautés végétales, bactériennes et fongiques a été caractérisée (Article 1). 
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Dans le chapitre II, nous avons cherché à comprendre la structuration des symbiontes 

des plantes (e.g., �F�K�D�P�S�L�J�Q�R�Q�V���P�\�F�R�U�K�L�]�L�H�Q�V���j���D�U�E�X�V�F�X�O�H�V���H�W���E�D�F�W�p�U�L�H�V���I�L�[�D�W�U�L�F�H�V���G�¶�D�]�R�W�H����au 

sein du microbiote du sol et des racines. Un prélèvement in situ extensif a été réalisé et a 

permis le séquençage de plus de 2 000 échantillons répartis entre sol, rhizosphère et racines 

de six espèces végétales, entre deux saisons, et trois marqueurs génétiques. Pour 

comprendre comment se structure le microbiome, et les relations complexes entre bactéries, 

champignons et symbiontes, une analyse par les réseaux de cooccurrence se focalisant sur 

les relations intra- et inter-royaumes microbiens des taxons symbiotiques a été réalisé (Article 

2). 

Dans le chapitre III, nous avons examiné la réponse des communautés microbiennes 

face à des perturbations. Plus précisément, les déserts sont caractérisés par une disponibilité 

ponctuelle de la ressource en eau, avec des conséquences importantes sur les cycles 

�G�¶�D�F�W�L�Y�L�W�p���H�W���G�H��métabolisme de la biodiversité de ces écosystèmes. Nous avons donc cherché 

à caractériser la réponse du microbiome face à une modification de la disponibilité en eau. 

Une expérience in situ �G�H�� �V�L�P�X�O�D�W�L�R�Q�� �G�¶�X�Q�� �p�Y�p�Q�H�P�H�Q�W�� �G�H�� �S�U�p�F�L�S�L�W�D�W�L�R�Q�� �D�� �p�W�p�� �U�p�D�O�L�V�p�H�� �S�R�X�U��

�F�D�U�D�F�W�p�U�L�V�H�U�� �O�H�� �P�L�F�U�R�E�L�R�P�H�� �G�L�I�I�p�U�H�Q�W�L�H�O�O�H�P�H�Q�W�� �D�E�R�Q�G�D�Q�W�� �O�R�U�V�� �G�¶�X�Q�H�� �P�R�G�L�I�L�F�D�W�L�R�Q�� �G�H�� �F�H�W�W�H��

disponibilité ponctuelle en eau (Article 3). 

Dans une autre étude, il y est étudié comment la structure et la stabilité des 

communautés microbiennes répondent à une per�W�X�U�E�D�W�L�R�Q���O�L�p�H���j���G�H�V���F�\�F�O�H�V���G�¶inondation et de 

sècheresse successives. Ces cycles, soit �G�¶�R�U�L�J�L�Q�H��anthropique �O�L�p���j���O�¶�X�V�D�J�H���D�J�U�L�F�R�O�H���S�D�V�V�p, 

ou �G�¶�R�U�L�J�L�Q�H��naturelle liée �D�X�[�� �S�U�p�F�L�S�L�W�D�W�L�R�Q�V�� �T�X�L�� �R�Q�W�� �F�R�Q�G�X�L�W�� �j�� �O�D�� �I�R�U�P�D�W�L�R�Q�� �G�¶�X�Q�� �E�D�V�V�L�Q��

�G�¶�p�Y�D�S�R�U�D�W�L�R�Q, vont nous permettre de �P�H�W�W�U�H�� �H�Q�� �p�Y�L�G�H�Q�F�H�� �O�¶�H�I�I�H�W�� �j�� �O�R�Q�J�� �W�H�U�P�H�� �G�H�� �F�H�V��

perturbations sur les communautés microbiennes. Plus précisément, de déterminer les 

réponses différentielles de perturbations journalières sur une période de temps courte, en 

comparaison à des perturbations annuelles sur un temps long. Les conditions 

environnementales passées ayant un impact sur les communautés actuelles, la signature de 

ces perturbations sur la structure et la stabilité des réseaux de cooccurrence microbiens est 

étudiée (Article 4).  

Dans le chapitre IV, nous avons identifié et quantifié �O�H�V���S�U�R�F�H�V�V�X�V���G�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�V���G�X��

mic�U�R�E�L�R�P�H���� �3�O�X�V�� �S�U�p�F�L�V�p�P�H�Q�W���� �j�� �O�¶�D�L�G�H�� �G�X�� �G�H�V�L�J�Q�� �S�U�p�F�p�G�H�P�P�H�Q�W�� �G�p�F�U�L�W�� �G�D�Q�V�� �O�H�� �F�K�D�S�L�W�U�H�� ������

�Q�R�X�V�� �D�Y�R�Q�V�� �F�K�H�U�F�K�p�� �j�� �F�D�U�D�F�W�p�U�L�V�H�U�� �O�¶�H�I�I�H�W�� �G�H�� �F�R�Q�W�L�Q�J�H�Q�F�H�V�� �K�L�V�W�R�U�L�T�X�H�V, soit les événements 

passés, sur les communautés contemporaines. Le turnover phylogénétique sera utilisé pour 

�S�D�U�W�L�W�L�R�Q�Q�H�U�� �H�W�� �T�X�D�Q�W�L�I�L�H�U�� �O�H�V�� �S�U�R�F�H�V�V�X�V�� �G�¶�D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�V des communautés bactériennes et 

fongiques. La proportion des processus déterministes et stochastiques nous renseignera sur 
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�O�¶�H�I�I�H�W�� �j�� �O�R�Q�J�� �W�H�U�P�H�� �G�H�� �S�H�U�W�X�U�E�D�W�L�R�Q�V�� �S�D�V�V�p�H�V�� �V�X�U�� �O�H�V�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�V�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H�V�� �D�F�W�X�H�O�O�H�V��

(Article 5). 
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Chapitre 1 

 

1.1. �&�R�Q�W�H�[�W�H���G�H���O�¶�p�W�X�G�H 

Dans le cadre de son programme �³Vision 2030�  ́le gouvernement saoudien a confié à 

�O�D���&�R�P�P�L�V�V�L�R�Q���5�R�\�D�O�H���S�R�X�U���$�O�8�O�D�����5�&�8�����O�H���G�p�Y�H�O�R�S�S�H�P�H�Q�W���G�H���O�D���U�p�J�L�R�Q���G�¶�$�O�8�O�D qui est dotée 

�G�¶�X�Q�� �S�D�W�U�L�P�R�L�Q�H�� �D�U�F�K�p�R�O�R�J�L�T�X�H�� �U�H�P�D�U�T�X�D�E�O�H�� �D�Y�H�F�� �Q�R�W�D�P�P�H�Q�W�� �O�H�V�� �Q�p�F�U�R�S�R�O�H�V�� �G�¶�+�p�J�U�D�� �H�W�� �G�H��

Dadan. La RCU fonde son programme en grande partie sur le développement touristique 

durable de la �U�p�J�L�R�Q���� �3�R�X�U�� �F�H�O�D���� �H�Q�� ������������ �O�D�� �)�U�D�Q�F�H�� �H�W�� �O�¶�$�U�D�E�L�H�� �V�D�R�X�G�L�W�H���R�Qt fon�G�p�� �O�¶�$�J�H�Q�F�H��

�I�U�D�Q�o�D�L�V�H�� �S�R�X�U�� �O�H�� �G�p�Y�H�O�R�S�S�H�P�H�Q�W�� �G�¶�$�O�8�O�D�� ���$�I�D�O�X�O�D���� �D�I�L�Q�� �G�H�� �V�R�X�W�H�Q�L�U�� �H�W�� �F�R�R�U�G�R�Q�Q�H�U�� �O�H�V��

recherches nécessaires pour initier ce développement durable.  

Mes travaux de thèse qui ont débutés en octobre 2020 �V�¶�L�Q�V�F�U�L�Y�H�Q�W�� �G�D�Q�V�� �O�H�� �S�U�R�M�H�W��

�³Knowing Soil for a better understanding of its FUNctioning to improve LAND uses and 

preservation at AlUla�  ́ (SoFunLand), qui réunit un consortium de partenaires Français 

composé du CIRAD, du �0�X�V�p�X�P���G�¶�+�L�V�W�R�L�U�H��Naturelle de Paris et de la société Valorhiz. Le but 

de ce projet est de produire des connaissances sur la biodiversité et le fonctionnement des 

�V�R�O�V�� �G�H�� �O�D�� �U�p�J�L�R�Q�� �G�¶�$�O�8�O�D�� �H�Q�� �$�U�D�E�L�H�� �6�D�R�X�G�L�W�H. Ce consortium a pour but de proposer des 

solutions innovantes de gestion des sols pour permettre de produire des cultures durables et 

préserver les écosystèmes naturels en réponse à la volonté politique du pays de développer 

le tourisme dans cette région.  

�-�X�V�T�X�¶�j���D�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L�����L�O���Q�¶�H�[�L�V�W�D�L�W���T�X�H���S�H�X �G�¶�p�W�X�G�H�V���V�X�U���O�¶�p�F�R�O�R�J�L�H���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H���G�H�V���V�R�O�V��

et des plantes en Arabie Saoudite. La �U�p�J�L�R�Q���G�¶�$�O�8�O�D���Q�H���I�D�L�V�D�Q�W���S�D�V���H�[�F�H�S�W�L�R�Q�����O�H�V���p�T�X�L�S�H�V���G�X��

projet ne disposaient que �G�¶�X�Q recul relatif sur la diversité et la composition des communautés 

microbiennes �S�R�X�Y�D�Q�W�� �V�¶�L�P�S�O�D�Q�W�H�U�� �H�W�� �V�X�U�Y�L�Y�U�H�� �G�D�Q�V�� �F�H désert. Au début de ma thèse, nous 

avons donc voulu vérifier la possibilité de réaliser un séquençage Illumina pour identifier la 

diversité microbienne des sols et des plantes et mettre au point les méthodes associées. Des 

travaux préliminaires au sein de �O�¶�p�T�X�L�S�H��ont permis �G�¶identifier la très faible concentration en 

ADN des substrats sableux typiques de ces écosystèmes. �/�¶�R�E�V�H�U�Y�D�W�L�R�Q��et les relevés 

floristiques sur le terrain ont permet de décrire �O�¶�L�G�H�Q�W�L�W�p���H�W���O�D���G�L�V�W�U�L�E�X�W�L�R�Q���G�H�V���Y�p�J�p�W�D�X�[��dans 

des écosystèmes naturels. Ces premières observations ont permis d�¶�p�P�H�W�W�U�H���O�¶�K�\�S�R�W�K�q�V�H���T�X�H��

�O�¶effet de facilitation était un facteur déterminant dans la structuration des communautés 

végétales. Les plantes qui sont soumises à des stress hydriques extrêmes sont répartis de 

manière hétérogène, où leur diversité est concentrée dans des îlots spatiaux. Au �F�R�X�U�V���G�¶�X�Q�H��
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première mission en octobre 2020, nous avons donc pu adapter la méthode de prélèvement 

et de préservation des échantillons des sols et des racines au sein �G�¶�v�O�R�W�V�� �G�H�� �I�H�U�W�L�O�L�W�p�� �H�Q��

condition aride. En collaboration avec le MNHN nous avons cherché à identifier les méthodes 

�G�¶�H�[�W�U�D�F�W�L�R�Q�V���G�¶�$�'�1���T�X�L���S�R�X�Y�D�L�H�Q�W���S�H�U�P�H�W�W�U�H���X�Q���U�H�Q�G�H�P�H�Q�W���V�X�I�I�L�V�D�Q�W���S�R�X�U���X�Q�H���D�P�S�O�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���S�D�U��

PCR. �,�O���D���G�R�Q�F���p�W�p���S�R�V�V�L�E�O�H���G�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�U���O�H�V���Uéactifs, �O�D���P�p�W�K�R�G�H���G�¶�H�[�W�U�D�F�W�L�R�Q��et les marqueurs 

les plus adaptés à ces conditions pour la mise en évidence des diversités bactériennes et 

fongiques. 

Dans ce premier chapitre �M�¶�D�L���G�R�Q�F���P�L�V���H�Q���S�O�D�F�H���H�Q���F�R�O�O�D�E�R�U�D�W�L�R�Q���D�Y�H�F���O�H���G�R�F�W�R�U�D�Q�W���E�D�V�p��

au MNHN un dispositif pour mettre en évidence au sein de cet écosystème aride hyperalcalin, 

l�¶�H�I�I�H�W���G�H�V���v�O�R�W�V���G�H���I�H�U�W�L�O�L�W�p��sur la diversité microbienne. �$�X���W�U�D�Y�H�U�V���G�¶�X�Q���S�U�H�P�L�H�U���O�R�W���G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V��

prélevés dans un écosystème naturel, nous avons donc cherché à identifier les communautés 

fongiques et bactériennes du sol et des plantes, et de vérifier sa concordance avec la 

taxonomie reportée �G�D�Q�V�� �G�¶�D�X�W�U�H�V�� �p�F�R�V�\�V�W�q�P�H�V�� �D�U�L�G�H�V���� �(�Q�V�X�L�W�H����nous avons caractérisé les 

différences entre les communautés microbiennes au sein et en dehors des îlots de fertilité, où 

�O�D�� �S�U�p�V�H�Q�F�H�� �G�¶�X�Q�� �P�L�F�U�R-environnement pourrait permettre �O�¶�L�P�S�O�D�Q�W�D�W�L�R�Q�� �H�W�� �O�D�� �V�X�U�Y�L�H�� �G�H�V��

communautés végétales. Ces premiers résultats ont permis une première caractérisation de 

la composition du sol et de la diversité microbienne de cet écosystème peu étudié. De plus, ils 

�Q�R�X�V�� �R�Q�W�� �S�H�U�P�L�V�� �G�¶�L�G�H�Q�W�L�I�L�H�U�� �O�¶�H�I�I�H�W�� �G�X�� �P�L�F�U�R-environnement sur la composition des 

communautés bactériennes et fongiques. Ce premier chapitre constitue donc la base 

méthodologique et réflexive sur le lien entre microbiote et végétaux à une échelle spatiale 

locale. 
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1.2. Article 1: �³�)�H�U�W�L�O�L�W�\�� �L�V�O�D�Q�G�V���� �N�H�\�V�� �W�R�� �W�K�H�� �H�V�W�D�E�O�L�V�K�P�H�Q�W�� �R�I�� �S�O�D�Q�W�� �D�Q�G�� �P�L�F�U�R�E�L�D�O��

�G�L�Y�H�U�V�L�W�\���L�Q���D���K�L�J�K�O�\���D�O�N�D�O�L�Q�H���K�R�W���G�H�V�H�U�W�´ 

Ce premier article a été publié dans �³�-�R�X�U�Q�D�O���R�I���$�U�L�G���(�Q�Y�L�U�R�Q�P�H�Q�W�V�´ en décembre 2023. 

Il a été réalisé en étroite collaboration avec Liam Laurent-Webb, doctorant au MNHN sur le 

projet SoFunLand �D�Y�H�F���T�X�L���M�¶�D�L���U�p�D�O�L�V�p���O�D���F�R�Q�F�H�S�W�X�D�O�L�V�D�W�L�R�Q���G�H���O�¶�p�W�X�G�H���H�W���O�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�J�H, co-

premier auteur de ce manuscrit. �/�D�� �S�D�U�W�L�F�L�S�D�W�L�R�Q�� �G�¶�X�Q�H�� �V�W�D�J�L�D�L�U�H�� �G�H�� �0�D�V�W�H�U�� �� sous ma 

supervision, Adeline Dehail a également produit une première analyse des résultats de 

séquençage. Notre collègue du MNHN, Amélia Bourceret nous a formé avec Stéphane Boivin, 

post-doctorant au CIRAD, sur la préparation des librairies pour le séquençage Illumina MiSeq. 

Les trois coordinateurs du projet, Hassan Boukcim président de la société Valorhiz, Marc-

André Selosse professeur au MNHN et Marc Ducousso directeur de recherche au CIRAD ont 

participés au financement et à la supervision de cette étude. Ma participation concerne la 

�F�R�Q�F�H�S�W�X�D�O�L�V�D�W�L�R�Q���G�H���O�¶�p�W�X�G�H�����O�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�J�H�����O�D���S�U�p�S�D�U�D�W�L�R�Q���G�H�V���O�L�E�U�Diries de séquençage et 

des analyses de sol, les analyses statistiques, la production des graphiques, la rédaction 

initiale du manuscrit, sa soumission et la soumission des révisions avec les commentaires des 

auteurs. Tous les auteurs ont participé à la révision du manuscrit. 
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Chapitre 2 

 

2.1. �&�R�Q�W�H�[�W�H���G�H���O�¶�p�W�X�G�H 

�'�D�Q�V���O�H���S�U�H�P�L�H�U���F�K�D�S�L�W�U�H���Q�R�X�V���D�Y�R�Q�V���S�X���p�W�X�G�L�H�U���V�X�U���O�¶�p�F�K�H�O�O�H���V�S�D�W�L�D�O�H���W�U�q�V���O�R�F�D�O�L�V�p�H �G�¶�X�Q��

�P�L�F�U�R�H�Q�Y�L�U�R�Q�Q�H�P�H�Q�W�����O�¶�H�I�I�H�W���G�H�V���v�O�R�W�V���G�H���I�H�U�W�L�O�L�W�p�V���V�X�U���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�W�p���H�W���O�D���F�R�P�S�R�V�L�W�L�R�Q���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�Q�H����

Cependant, le microbiote des plantes et du sol est également influencé par les paramètres 

environnementaux, de saison �H�W�� �S�D�U�� �O�¶�H�V�S�q�F�H�� �Y�p�J�p�W�D�O�H�� De plu�V���� �O�¶�D�Q�D�O�\�V�H�� �G�H�V�F�U�L�S�W�L�Y�H��de la 

diversité et de la composition �G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H���U�H�Q�G���G�L�I�I�L�F�L�O�H���O�¶�p�W�X�G�H���G�H���S�U�R�F�H�V�V�X�V���p�F�R�O�R�J�L�T�X�H�V��

�K�R�O�L�V�W�L�T�X�H�V���H�W���G�¶interactions au sein et entre les différents royaumes microbiens. �$�X�M�R�X�U�G�¶�K�X�L��

�H�Q���U�H�O�D�W�L�R�Q���D�Y�H�F���O�¶�D�X�J�P�H�Q�W�D�W�L�R�Q���G�H���O�D���S�X�L�V�V�D�Q�F�H���G�H���F�D�O�F�X�O���H�W���G�H���V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H����des outils se sont 

développés �S�R�X�U�� �O�¶�D�Q�D�O�\�V�H�� �G�X�� �P�L�F�U�R�E�L�R�P�H. Parmi ces outils, les réseaux de co-occurrence 

�F�R�Q�V�W�L�W�X�H�Q�W���X�Q�H���P�p�W�K�R�G�H���S�X�L�V�V�D�Q�W�H���S�R�X�U���O�¶�D�Q�D�O�\�V�H���G�H���O�D���V�W�U�X�F�W�X�U�H���G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H���S�D�U���O�¶�p�W�X�G�H 

des relations de corrélation ou de covariance entre les taxons microbiens. Ces relations 

peuvent ensuite être étudiés grâce à une discipline particulière des mathématiques, la théorie 

�G�H�V���J�U�D�S�K�H�V�����&�H���W�\�S�H���G�¶�D�Q�D�O�\�V�H���H�V�W��utilisé dans le cadre de �O�¶�p�W�X�G�H���G�H�V���U�H�O�D�W�L�R�Q�V complexes 

entre des individus, des entités ou des structures, et est déjà couramment utilisé en physique, 

en algèbre linéaire, en sociologie, et plus récemment en microbiologie et en écologie. 

Cependant, bien qu�H���O�¶�D�Q�D�O�\�V�H���G�H�V���Uéseaux de co-occurrence soit déjà utilisé pour �O�¶�p�W�X�G�H���G�X��

�P�L�F�U�R�E�L�R�W�H�����S�D�U�W�L�F�X�O�L�q�U�H�P�H�Q�W���G�D�Q�V���O�H���G�R�P�D�L�Q�H���P�p�G�L�F�D�O���D�Y�H�F���O�¶�p�W�X�G�H���G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�W�H���L�Q�W�H�V�W�L�Q�D�O���H�W��

de ses dysbioses, il est beaucoup moins commun et plus difficile �G�¶application en écologie 

microbienne du sol et des plantes. �'�H�� �S�O�X�V���� �O�D�� �F�R�P�P�X�Q�D�X�W�p�� �V�F�L�H�Q�W�L�I�L�T�X�H�� �V�¶�L�Q�W�H�U�U�R�J�H�� �V�X�U�� �O�D��

pertinence et la robustesse de ces analyses de co-occurrence en écologie �G�X���V�R�O���S�R�X�U���O�¶�p�W�X�G�H��

des interactions microbiennes. Ce scepticisme est nécessaire mais il est important auj�R�X�U�G�¶�K�X�L��

�G�H���G�p�W�H�U�P�L�Q�H�U���D�Y�H�F���S�O�X�V���G�H���S�U�p�F�L�V�L�R�Q���O�¶�L�Q�W�p�U�r�W���I�R�Q�G�D�P�H�Q�W�D�O���H�W���O�D���U�R�E�X�V�W�H�V�V�H���G�H���F�H�V���D�Q�D�O�\�V�H�V��

qui ont déjà permis la formulation de résultats robustes en écologie microbienne. Les réseaux 

de co-�R�F�F�X�U�U�H�Q�F�H���R�Q�W���O�D���I�R�U�F�H���P�D�M�H�X�U�H���G�H���V�¶�L�Q�W�p�J�U�H�U���G�D�Q�V���X�Q���Fadre mathématique et statistique 

robuste qui pourrait permettre de caractériser plus finement la structure du microbiome, les 

taxons clés qui le compose et ses réponses à des perturbations.  

�&�¶�H�V�W���G�D�Q�V���F�H���F�R�Q�W�H�[�W�H���T�X�H���M�¶�D�L���G�p�Y�H�O�R�S�S�p���D�X���V�H�L�Q���G�H���O�¶�p�T�X�L�S�H�����O�¶analyse des réseaux 

de co-occurrence en écologie microbienne �S�R�X�U���O�¶�p�W�X�G�H���G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H���G�X���V�R�O���H�W���G�H�V���S�O�D�Q�W�H�V����

�'�H�X�[�� �P�L�V�V�L�R�Q�V���� �H�Q�� �R�F�W�R�E�U�H�� ���������� �H�W�� �P�D�U�V�� ���������� �P�¶�R�Q�W�� �S�H�U�P�L�V�� �G�H�� �F�R�O�O�H�F�W�H�U�� �X�Q�� �J�U�D�Q�G�� �Q�R�P�E�U�H��

�G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V���G�H���V�R�Os, de racines et de rhizosphères de plusieurs espèces végétales en milieu 

naturel. La préparation �G�H�� �O�L�E�U�D�L�U�L�H�V�� �S�R�X�U�� �X�Q�� �V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H�� �,�O�O�X�P�L�Q�D�� �1�R�Y�D�6�H�T�� �P�¶�D�� �S�H�U�P�L�V�� �G�H��
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�S�U�R�G�X�L�U�H���X�Q�H���E�D�V�H���G�H���G�R�Q�Q�p�H�V���U�R�E�X�V�W�H���V�X�U���S�O�X�V���G�H�������������p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V���D�I�L�Q���G�¶�p�W�X�G�L�H�U���O�H�V���U�H�O�D�W�L�R�Q�V��

de covariance au sein et entre les royaumes microbiens du microbiome du sol et des végétaux. 

Ces données de séquençages sont également mises en relation avec les données de 

composition des sols, dont le pH et la composition atomique ont pu être mesuré sur chacun 

des échantillons.  

Le lien �H�Q�W�U�H���O�¶�H�I�I�H�W���I�R�Q�G�D�W�H�X�U���G�H���O�D���S�K�\�O�R�J�p�Q�L�H���G�H�V���Y�p�J�p�W�D�X�[�����S�O�X�V���S�D�U�W�L�F�X�O�L�q�U�H�P�H�Q�W���O�H�X�U��

�W�\�S�H���V�\�P�E�L�R�W�L�T�X�H���V�X�U���O�H�X�U���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H���U�H�V�W�H���S�H�X���G�p�F�U�L�W���j���O�¶�K�H�X�U�H���D�F�W�X�H�O�O�H�����S�D�U�W�L�F�X�O�L�q�U�H�P�H�Q�W���H�Q��

environnement naturel. De plus, les taxons microbiens symbiotiques sont connus pour leurs 

effets bénéfiques sur la santé et la vie des végétaux, mais leur relation avec �O�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H des 

taxons microbiens qui compose le microbiome est inconnue. Pour ces raisons, j�¶�D�L���p�W�X�G�L�p���G�D�Q�V��

un premier temps, la structure des taxons symbiotiques i.e., les champignons mycorhiziens à 

�D�U�E�X�V�F�X�O�H�V�����O�H�V���F�K�D�P�S�L�J�Q�R�Q�V���H�F�W�R�P�\�F�R�U�K�L�]�L�H�Q�V���H�W���O�H�V���E�D�F�W�p�U�L�H�V���I�L�[�D�W�U�L�F�H�V���G�¶�D�]�R�W�H�����D�X���V�H�L�Q���G�X��

microbiome de différentes plantes considérées symbiotiques ou non���� �-�¶�D�L���H�Q�V�X�L�W�H���F�K�H�U�F�K�p���j��

quantifier �O�¶intégration des taxons microbiens symbiotiques au sein du microbiome racinaire et 

rhizosphérique �S�D�U�� �O�H�� �E�L�D�L�V�� �G�H�� �O�¶�p�W�X�G�H�� �G�H�� �O�H�X�U�V�� �O�L�H�Q�V�� �D�Y�H�F�� �O�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H�� �G�X�� �P�L�F�U�R�E�L�R�P�H. �-�¶�D�L��

également étudié la structure des relations de covariance entre les bactéries et les 

champignons, et sa différence �D�Y�H�F���G�H�V���U�H�O�D�W�L�R�Q�V���G�H���F�R�Y�D�U�L�D�Q�F�H���D�X���V�H�L�Q���G�¶�X�Q���P�r�P�H���U�R�\�D�X�P�H��

�P�L�F�U�R�E�L�H�Q���� �(�Q�I�L�Q�� �M�¶�D�L�� �S�U�R�S�R�V�p�� �O�D�� �I�R�U�P�X�O�D�W�L�R�Q�� �G�H�� �Q�R�X�Y�H�O�O�H�V�� �K�\�S�R�W�K�q�V�H�V�� �I�R�Q�G�D�P�H�Q�W�D�O�H�V�� �V�X�U��

�O�¶�D�U�F�K�L�W�H�F�W�X�U�H�� �G�H�V�� �U�p�V�H�D�X�[�� �P�L�F�U�R�E�L�H�Q�V���� �D�S�S�X�\�p�H�� �S�D�U�� �O�H�V�� �U�p�V�X�O�W�D�W�V �R�E�W�H�Q�X�V�� �S�D�U�� �O�¶�D�Q�D�O�\�V�H des 

différents réseaux de co-occurrence.  

Nous avons pu observer dans cette étude une structure modulaire caractéristique des 

taxons fongiques symbiotiques en lien probable avec leur écologie. Nous avons également 

mis en évidence les liens �S�U�p�I�p�U�H�Q�W�L�H�O�V�� �H�Q�W�U�H�� �O�H�V�� �W�D�[�R�Q�V�� �G�¶�X�Q�� �P�r�P�H�� �J�H�Q�U�H�� �E�D�F�W�p�U�L�H�Q���� �&�H�V��

résultats semblent concorder avec les quelques études réalisées au sein du microbiote 

intestinal et semblent suggérer une organisation structurelle commune du microbiome, que 

�O�¶�R�Q���U�H�W�U�R�X�Y�H���G�D�Q�V��différents hôtes ou environnements�����&�H�V���W�U�D�Y�D�X�[���S�H�U�P�H�W�W�H�Q�W���G�¶�D�P�p�O�L�R�U�H�U���O�D��

compréhension holistique du microbiome dans des environnements naturels et la pertinence 

de �O�¶�X�W�L�O�L�V�D�W�L�R�Q���G�H�V���D�Q�D�O�\�V�H�V���G�H���U�p�V�H�D�X�[���H�Q���p�F�R�O�R�J�L�H���P�L�F�U�R�E�Lenne. 
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2.2. Article 2 : �³Networking the desert plant microbiome, bacterial and fungal 

symbionts importance in the network architecture and assortativity �  ́

Ce deuxième article, réalisé en collaboration avec les équipes du MNHN et de Valorhiz 

est en cours de rédaction et sera prochainement soumis. Parmi les auteurs de cette publication, 

�O�¶�L�P�S�O�L�F�D�W�L�R�Q���G�H��Liam Laurent-Webb était importante dans le choix des sites et le prélèvement 

�G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V �G�X�U�D�Q�W���O�D���P�L�V�V�L�R�Q���G�¶�R�F�W�R�E�U�H���������������$�P�p�O�L�D���%�R�X�U�F�H�U�H�W���D���U�p�D�O�L�V�p��le démultiplexage, 

�O�H�� �U�H�J�U�R�X�S�H�P�H�Q�W�� �G�H�V�� �V�p�T�X�H�Q�F�H�V�� �H�Q�� �2�7�8�V�� �H�W�� �H�Q�� �$�6�9�V�� �H�W�� �O�¶�D�V�V�L�J�Q�D�W�L�R�Q�� �W�D�[�R�Q�R�P�L�T�X�H�� �G�X��

�V�p�T�X�H�Q�o�D�J�H�� �,�O�O�X�P�L�Q�D�� �1�R�Y�D�6�H�T���� �6�W�p�S�K�D�Q�H�� �%�R�L�Y�L�Q�� �D�� �S�D�U�W�L�F�L�S�p�� �j�� �O�¶�p�O�D�E�R�U�D�W�L�R�Q�� �G�H�V�� �O�L�E�U�D�L�U�L�H�V�� �G�H��

séquençage. Hassan Boukcim, Marc-André Selosse et Marc Ducousso ont supervisé le projet 

et mes travaux. �0�D�W�K�L�V���9�R�L�V�L�Q�����V�W�D�J�L�D�L�U�H���G�H���0�D�V�W�H�U�������D���S�D�U�W�L�F�L�S�p���j���O�¶�p�O�D�E�R�U�D�W�L�R�Q���G�H�V���O�L�E�U�D�L�U�L�H�V���G�H��

séquençage et des analyses de sol avec Romain Destabel, stagiaire de BTS, tous deux sous 

ma supervision. Odile Domergue a participé aux extractions ADN et à la supervision des 

�V�W�D�J�H�V���G�H���%�7�6���G�H���O�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H���G�X���S�U�R�M�H�W�� �&�R�U�D�O�L�Q�H���'�D�P�D�V�L�R���D���S�D�U�W�L�F�L�S�p���j���O�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�J�H���G�H���O�D��

mission de mars 2022, �j���O�¶�R�U�J�D�Q�L�V�D�W�L�R�Q���H�W���j���O�¶�D�G�P�L�Q�L�V�W�U�D�W�L�R�Q��du projet. Ma participation concerne 

�O�D���F�R�Q�F�H�S�W�X�D�O�L�V�D�W�L�R�Q���G�H���O�¶�p�W�X�G�H����les prél�q�Y�H�P�H�Q�W�V���G�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�V���G�X�U�D�Q�W���O�H�V���P�L�V�V�L�R�Q�V �G�¶�R�F�W�R�E�U�H��

2021 et de �P�D�U�V�� ������������ �O�¶�H�[�W�U�D�F�W�L�R�Q�� �G�¶�$�'�1���� �O�D�� �S�U�p�S�D�U�D�W�L�R�Q�� �G�H�V�� �O�L�E�U�D�L�U�L�H�V���� �O�¶�D�Q�D�O�\�V�H�� �G�H�V�� �V�R�O�V����

�O�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H���G�H�V���D�Q�D�O�\�V�H�V���V�W�D�W�L�V�W�L�T�X�H�V, la production des figures, la soumission des séquences 

dans une base de données publique �D�L�Q�V�L���T�X�H���O�D���U�p�G�D�F�W�L�R�Q���L�Q�L�W�L�D�O�H���G�X���P�D�Q�X�V�F�U�L�W�����/�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H��

des auteurs a participé à la révision de ce manuscrit, avec un soutient particulièrement 

important des équipes du MNHN. 
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Abstract 

In nature, microbes do not thrive in seclusion but are involved in complex interactions 

within- and between-microbial kingdoms. Among these, symbiotic associations with 

mycorrhizal fungi and nitrogen-fixing bacteria are namely known to improve plant health, while 

providing resources to benefit other microbial members. Yet, it is not clear how these 

symbionts interact between each other or how they impact the microbiota network architecture. 

We used an extensive co-occurrence network analysis, including rhizosphere and root 

samples from six plant species in a natural desert in AlUla (KSA) and described how symbionts 

were structured in the plant microbiota. We found that plant species was a significant driver of 

its microbiota composition and also of the specificity of its interactions at the taxa level. Despite 

this specificity, a covariance motif was conserved across all networks, i.e., mycorrhizal fungi 

highly covaried with other mycorrhizal fungi, especially in plant roots �²  this pattern is known 

as assortativity. This structural property might reflect their ecological niche preference or their 

ability to opportunistically colonize roots of plant species considered non symbiotic. 

Furthermore, these results are consistent with previous findings regarding the architecture of 

the gut microbiome network, suggesting the existence of general rules of microbiome 

assembly. Otherwise, the bacterial symbiont Rhizobiales and Frankiales covaried with other 

bacterial and fungal members, and were highly structural to the intra- and inter-kingdom 

networks. Our extensive cooccurrence network analysis of plant microbiota and study of 

symbiont assortativity, provided further evidence on the importance of bacterial and fungal 

symbionts in structuring the global plant microbiota network. 

Introduction 

Plants have a long history of interaction with microorganisms due to their intimate 

relationships with microbial communities such as bacteria and fungi since their emergence 

from aquatic ecosystems ~450 million years ago (Kenrick and Crane, 1997). Soil 

microorganisms can be internalized or attached to the roots (endophytic or epiphytic 

communities), or located in their vicinity, the rhizosphere. These microorganisms are 

collectively referred to as microbiota (Berg et al., 2020), which play an important role in plant 

health (Trivedi et al., 2020). Among their numerous associations, mutualistic symbioses, such 

as those involving nitrogen-fixing bacteria and mycorrhizal fungi, are the most widespread in 

the plant kingdom (Martin et al., 2017), and are also best known to have a seminal impact on 

plant survival and development (Van Der Heijden et al., 2008). These symbionts differ in their 

life history strategies (Denison and Kiers, 2011) and use the common symbiotic pathway to 

infect plants �í �L�Q�L�W�L�D�O�O�\���S�U�R�J�U�D�P�P�H�G���I�R�U���W�K�H���D�U�E�X�V�F�X�O�D�U���P�\�F�R�U�U�K�L�]�D���V�\�P�E�L�R�V�L�V���í���D�Q�G���W�K�X�V���V�K�D�U�H��

a long history of coevolution (Oldroyd, 2013). Mycorrhizae and nitrogen-fixing bacteria are 
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mainly deterministically associated with their host, with the plant's phylogeny partly dictating 

the root colonization by symbionts. The soil microbiota assembly is to a larger extent driven by 

deterministic (e.g., host selection, environmental filtering) and neutral processes (e.g., birth, 

death, and dispersion of microorganisms) (Dumbrell et al., 2010; Nemergut et al., 2013). Niche 

preference�² driven by selective pressures�² is known to be influenced by environmental 

conditions. Factors such as land use, pH, salinity and nutrient content jointly shape the soil 

and plant microbiota composition (Plassart et al., 2019; Shen et al., 2013; Soudzilovskaia et 

al., 2017; Tedersoo et al., 2014). Current research has also shed light on the importance of 

biotic interactions between plant hosts and their microbiota, and also within microbiota, as a 

�G�U�L�Y�L�Q�J�� �I�R�U�F�H�� �R�I�� �P�L�F�U�R�E�L�R�W�D�� �D�V�V�H�P�E�O�\���� �D�Q�G�� �E�\�� �H�[�W�H�Q�V�L�R�Q�� �R�I�� �W�K�H�L�U�� �K�R�V�W�¶�V�� �I�L�W�Q�H�V�V��(Basiru et al., 

2023; Bonfante and Anca, 2009). This led to the holobiont concept, whereby selective forces 

are not limited to host-microbiome interactions but also encompass those ones within 

microbiota (Hassani et al., 2018; Vandenkoornhuyse et al., 2015). For example, tripartite 

interactions commonly occur within microorganisms and plants, where mycorrhiza helper 

bacteria are known to interact with mycorrhiza, thus modulating plant colonization success 

(Boer et al., 2005; Frey-Klett et al., 2007). Conditional dependencies have also been found 

between arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) and Rhizobiales bacteria, where M. truncatula 

nodulation could be improved by AMF symbiosis (Wang et al., 2021). In another in vitro study, 

AMF were found to improve nodulation of Lotus japonicus by Mesorhizobium loti (Tsikou et al., 

2023), confirming the importance of beneficial inter-kingdom interactions of symbionts. Plant 

symbiotic types have to a greater extent been shown to affect the differentially abundant plant 

root microbiome or symbiotype (Hartman et al., 2023). Using 17 greenhouse-grown plant 

species, including species symbiotically associated with AMF, rhizobia, AMF and rhizobia or 

non-symbiotic, Hartman et al. (2023), showed that symbiotic taxa impacted the overall root 

microbiota assemblage. Relative abundance of Acidobacteria, Actinobacteria, Chlamydae and 

�9�H�U�U�X�F�R�P�L�F�U�R�E�L�D���Z�H�U�H���I�R�X�Q�G���W�R���E�H���L�P�S�D�F�W�H�G���E�\���W�K�H���V�\�P�E�L�R�Q�W�V�¶���S�U�H�V�H�Q�F�H�����Z�K�L�O�H��no fungi were 

found to be affected, hence supporting the possible inter-kingdom dependency of bacterial 

�W�D�[�D�����7�K�H�U�H���D�U�H���W�K�X�V���L�Q�W�U�L�F�D�W�H���U�H�O�D�W�L�R�Q�V�K�L�S�V���H�[�L�V�W���E�H�W�Z�H�H�Q���Z�K�D�W���K�D�V���E�H�H�Q���U�H�I�H�U�U�H�G���W�R���D�V���µ�S�U�L�P�D�U�\��

�V�\�P�E�L�R�Q�W�V�¶��i.e. which form symbiotic organs with the host plant (e.g., AMF, rhizobia) and the 

extended microbiota. Whereby their mutual influence could modulate the successful 

establishment of bacterial or mycorrhizal symbiosis with plants. 

In natural environments, particularly those subject to strong abiotic constraints, 

presence of symbionts can be critical to the establishment and survival of plants as they forage 

for water and nutrients (Allen, 2007; Richardson et al., 2009; Soussi et al., 2016). Symbionts 

also improve the health status and resistance of plants to drought (He et al., 2021; Naylor and 

Coleman-Derr, 2018; Timmusk et al., 2014). This is particularly true in desert ecosystems that 
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are subject to high abiotic constraints such as low precipitation and poor soil nutrient content. 

Plants are thus spatially segregated in a discrete so-called fertility island pattern, while forming 

refuge niches that increase the microbial diversity and abundance (Bachar et al., 2012; 

Herman et al., 1995). As a consequence of the harsh abiotic constraints, plant-microbe 

interactions may be strengthened in arid desert environments, through nutritional 

dependencies, cross-feeding, resource and niche competition, and metabolite exchange 

(Bakker et al., 2014; Hassani et al., 2018). Plants in desert environments thus constitute a 

unique model for studying microbial interactions, and for assessing the extent to which 

symbionts are central members in the plant microbiome. Deserts also constitute a major gap 

of knowledge for the understanding of the global terrestrial microbiome (Guerra et al., 2020), 

an issue that should now be addressed considering the importance of desert ecosystems and 

their high vulnerability to climate change (Maestre et al., 2012; Moreno-Jiménez et al., 2019). 

Although these environments have long been considered to host scant biodiversity and provide 

few ecosystem services, it is now recognized that they contain up to 25% of global organic 

carbon (Millennium Ecosystem Assessment Board, 2005) while hosting a high proportion of 

the global floristic diversity, with xeric shrubland plant diversity sometimes exceeding that of 

other biomes (Kier et al., 2005). 

There is growing evidence on the effects of host plant species on their associated 

microbiomes (Uroz et al., 2019), yet litlle research has been conducted on this subject 

conducted in natural environments, especially in hot deserts. We therefore conducted a study 

to assess whether the type of plant symbiosis modulates the co-occurrence of fungal and 

bacterial symbionts and of the extended microbiota, as well as their inter-kingdom interactions. 

We sought to clarify the impact of symbionts in root and rhizosphere microbiota networks, by 

studying their conditional dependence using an extensive co-occurrence approach based on 

covariance relationships. Co-occurrence relationships do not necessarily support biotic 

interactions (Peterson et al., 2020), but they provide a valuable tool for studying global 

covariance relationships within omics datasets (Barberán et al., 2012), as covariance 

relationships might reflect ecological processes shaping the microbiome. This study was 

designed to determine whether the plant species and its symbiotic status affect the co-

occurrence relationships of its microbiome. We more specifically focuseed on assessing 

whether fungal symbionts�² namely AMF and ectendomycorrhizal fungi (EMF)�² and bacterial 

symbionts Rhizobiales and Frankiales co-vary with the extended microbiome through both 

intra- and inter-kingdoms relationships and if their topology differs from non-symbiotic taxa. 

Herein, we studied six plant species belonging to the Fabaceae (Retama raetam Forssk. Webb 

& Berthel. and Astragalus spinosus Forssk. Muschl.), Chenopodiaceae (Haloxylon persicum 

Bunge and Haloxylon salicornicum Moq. Bunge ex Boiss.), Poaceae (Stipagrostis plumosa L. 
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Munro ex T. Anderson) and Cistaceae (Helianthemum lippii L. Dum.Cours.) families, that are 

known to be associated or not with symbionts, in a highly constrained hot arid desert in Saudi 

Arabia. We sampled the roots and rhizosphere of each species during two seasons and 

profiled the bacterial and fungal microbiota using amplicon sequencing. We hypothesized that:  

(i) plant species have a major effect on the microbial community composition and they 

constrain covariance relationships between symbiont taxa, (ii) in networks, symbionts have a 

modular structure differing from that of other trophic modes considering their importance in 

plant life, and (iii) inter- and intra-kingdom covariance relationships of symbiotic taxa have 

distinct structures. 

Material and methods 

In the hot and arid desert conditions that prevail in the AlUla region (Medina province, 

Saudi Arabia Kingdom), six plant species were sampled in natural environments during two 

seasons (summer in August 2021 and spring in March 2022). Samples were collected at five 

sites in the Sharaan Nature Reserve and in a natural environment close to AlUla city. Two 

Fabaceae species, i.e. Astragalus spinosus (Site 1, Site 2) and Retama raetam (Site 5), were 

chosen as nitrogen-fixing species associated with Rhizobiaceae (Doyle and Luckow, 2003). 

Stipagrostis plumosa (Poaceae; Site 6) was chosen as an arbuscular mycorrhizal (AM) species 

(Soudzilovskaia et al., 2020). Helianthemum lippii (Site 1, Site 2) was chosen as an 

ectendomycorrhizal species that is known to be associated with both Glomus spp. and 

Pezizaceae mycorrhizal fungi (Gutierrez et al., 2003). Finally, two supposely non-symbiotic 

Chenopodiaceae species were sampled i.e. Haloxylon persicum (Site 3) and Haloxylon 

salicornicum (Site 4), that do not have a symbiotic relationship with Rhizobiaceae or 

mycorrhizal fungi (Figure 1.A) (Soudzilovskaia et al., 2020). The features of the sites and their 

associated plant samples are outilined in Supplemental file 1 (Figure S1, S2, S3). 

Roots and rhizospheres of 25 individuals per plant species were sampled during two 

seasons (August 2021 and March 2022), thus resulting in 50 individual plants per species. For 

S. plumosa, an additional compartment was sampled i.e. the rhizosheath, which is the soil 

directly attached to the roots in a sheath-like shape (Pang et al., 2017) (Fig S3. J). It 

corresponds to a xerophytic trait that enable the plant to withstand desiccation and form a 

compartment distinct from the rhizosphere (Marasco et al., 2018). Samples were kept at 4°C 

until laboratory analyses. 

Soil parameter measurements 

Three rhizosphere and bulk soil sub-samples were processed in triplicate using X-ray 

fluorescence spectroscopy (XRF), which provides a measurement of the soil atomic 

composition of elements from magnesium to uranium, leading to nine measurements for each 
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bulk and rhizosphere soil sample. The rhizosphere and rhizosheath compartment of S. 

plumosa were not measured as the soil material collected in the vicinity of their roots was 

insufficient for analysis. The soil pH was measured at a 1:5 v:v ratio of H2O and KCl 1M using 

a pH meter (pH Meter Knick 766, Knick International). 

Library preparation and sequencing  

Sample processing, sequencing methods and bioinformatic analyses were previously 

described in (Maurice et al., 2024). Briefly DNA extraction was performed with the FastDNA 

�6�S�L�Q�� �.�L�W�� �I�R�U�� �6�R�L�O�� ���0�3�� �%�L�R�P�H�G�L�F�D�O�V�Œ������ �Z�L�W�K�� �Q�R�U�P�D�O�L�]�D�W�L�R�Q�� �W�R�� �������� �Q�J�����/-1 before PCR 

amplification. 479F (5 qõ CAGCMGCYGCNGTAANAC 3 qõ) and R888 (5 qõ 

CCGYCAATTCMTTTRAGT 3qõ) primers were used to amplify the V3-V4 regions of the 16S 

rRNA gene (Terrat et al., 2015). ITS86F (5qõ GTGAATCATCGAATCTTTGAA 3qõ) and ITS4 (5qõ 

TCCTCCGCTTATTGATATGC 3qõ) primers were used to amplify the fungal ITS2 (Op De Beeck 

et al., 2014). AMADf (5 qõ GGGAGGTAGTGACAATAAATAAC 3 qõ) and AMADGr (5 qõ 

CCCAACTATCCCTATTAATCAT 3qõ) primers were used to amplify the 18S rRNA gene, 

thereby allowing enhanced resolution of AMF taxa (Berruti et al., 2017). Library sequencing 

was performed on a 2x250 NovaSeq 6000 system (Fasteris SA, Switzerland). Additional 

information on the methods used for the sequencing library preparation are available in 

Supplementary file 2, Supplemental methods 1. 
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Analysis of the microbial community composition 

All statistical analyses were performed in R and details about each analysis workflow 

are presented in the Supplementary file 3 with their associated files and figures (Figure S4, S5, 

S6). To test the effects of plant species on the microbial community composition, permutational 

analysis of variance (PERMANOVA) were performed on the Hellinger transformed root and 

rhizosphere OTU or ASV tables using the following formula: Hellinger transformed matrix~ 

Species*Season with 10,000 permutations. PERMANOVAs used to test 1°) the effect of 

species, compartment, and season on both the total dataset for each amplicon and 2°) the 

effect of season in each compartment of each species are available in supplementary file 4 

(Table S1, S2). Non-metric multidimensional scaling (nMDS) using the Bray-Curtis dissimilarity 

matrix of the Hellinger transformed data was performed to visualize the microbial community 

composition according to each compartment and species. 

Analysis of the soil composition 

Soil XRF provides the atomic composition of each atomic element, so these data are 

compositional. A centered log ratio transformation was applied to remove the closure effect 

and each measure of each replicate was used for visualization using principal component 

analysis (n = 2364). Only major elements (in proportion) which varied across samples were 

retained as variables (i.e., Mg, Al, Si, P, K, Ca, Ti, Cr, Mn, Fe and Sr) for the PCA according 

�W�R���W�K�H���µ�V�S�H�F�L�H�V�¶�����µ�V�L�W�H�V�¶���D�Q�G���µ�V�R�L�O���W�\�S�H�¶���F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V�����$�1�2�9�$���I�R�O�O�R�Z�H�G���E�\���7�X�N�H�\�+�6�'���S�R�V�W-hoc tests 

were performed to test for pH differences between rhizosphere and bulk soils, the rhizospheres 

of each plant species and the differences between bulk soils of each site. Partial Mantel tests 

were carried out to study the soil parameters that significantly affect the microbial composition 

(Supplemental methods 3). 

Network construction and analysis 

The sampling season had low impact on the community structure (Supplemental 

methods 2). Samples from both seasons were thus merged before network construction 

(Supplemental methods 4). Networks for each amplicon (ITS, 18S, 16S), compartment (roots 

and rhizospheres; with the addition of rhizosheaths for S. plumosa) and species (n= 6) 

combination were constructed using the SPIEC-EASI method (Kurtz et al., 2015), while inter-

kingdom networks (ITS-16S, 18S-16S) we constructed using the extended SPIEC-EASI 

method (Tipton et al., 2018). Full details on the filters used for each amplicon and network 

construction are listed in Supplementary file 3 (Figure S7). The networks were then visualized 

using Gephi (Bastian et al., 2009) and their topological attributes were calculated using the 

igraph package in R (Csardi and Nepusz, 2006). As the networks were built with a different 

number of OTUs (or ASVs), the degree of nodes was normalized by dividing their degree by  
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n-1, where n is the number of nodes in each network. Betweenness centrality was normalized 

using the igraph igraph formula: �� �l 
L
�6�F

�:�l�?�5�;�:�l�?�6�;
, where �� �l  is the normalized betweenness, ��  

is the absolute betweenness and �• is the number of nodes. Differences in node degree and 

betweenness centrality across compartments and species were assessed by ANOVA, followed 

by a post-hoc test based on the estimated marginal means (Searle et al., 1980). We tested the 

extent to which the endophytic microbiota centrality of nodes differed from that of the 

rhizosphere. To do so we specifically focused on the node degree and betweenness 

differences between rhizosphere and root compartments over plant species and amplicons. 

Fungi were assigned to their trophic mode using FunGuild (Nguyen et al., 2016). Only 

AMF and EMF fungi were identified in our dataset and thus retained as fungal symbionts. For 

bacteria, we retained Rhizobiales and Frankiales as plant symbionts as they were the only 

nodule-forming orders identified in the dataset. In order to assess how each symbiont node 

was integrated in the overall covariance networks, we used the assortativity coefficient �N�� 
L

��
�Ã �Ø�Ô�Ô�?�Ã �Ô�Ô�Õ�Ô�Ô�Ô

�5�?�Ã �Ô�Ô�Õ�Ô�Ô
, where �=�Ü
L ���Ã �A�Ü�Ý�Ý , �>�Ü
L ���Ã �A�Ü�Ý�Ü , and �A�Ü�Ý represent the fraction of edges connecting 

each type �E and �F node (Newman, 2003). The assortativity coefficient is a measure of network 

homophily, (i.e. the preferential attachment of nodes with the same attribute). This coefficient 

is bounded between -1 and 1, where values close to -1 are indicative of a dissortative network 

(i.e. nodes with opposite attributes tend to preferentially attach), while values close to 1 are 

indicative of an assortative network (i.e., nodes with the same attributes tend to preferentially 

attach). We thus assigned nodes to either i or j based on the different levels of assortativity to 

be examined (e.g. symbiotrophic fungus node = i, non-symbiotrophic fungus node = j). We 

further checked if symbiotic nodes had a structural role in the networks by using their among- 

and within-module connectivity to assign their topological roles (Supplemental methods 5). 

Whereas assortativity is based on the node attributes, modularity is a community detection 

method, whereby nodes are assigned into modules based on their topology, regardless of their 

attributes. We used the Meconetcomp package in R (Liu et al., 2023) to examine the effect of 

each plant species on co-variance relationships at the OTU (or ASV) level, as well as the 

intersection of network nodes and edges between the networks of each species for each 

rhizosphere and root compartment. Each independent node and edge were identified, as well 

as the species combinations in which they are shared across networks. Venns and UpSet plots 

were used to visualize each shared or common node and edge and their differences were 

assessed using the Jaccard distance matrix. 
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Results: 

Plant species is a major driver of the microbial community composition 

The fungal community compositions were mainly driven by the plant species when 

compared to the compartment or season both for ITS (R2 Species = 0.15*** > R2 Compartment 

= 0.06*** > R2 Season = 0.005***; Figure 1.B) and 18S ITS (R2 Species = 0.12*** > R2 

Compartment = 0.11*** > R2 Season = 0.01***; Figure 1.B). Bacteria composition however 

were mainly explained by the compartment (R2 Compartment = 0.17*** > R2 Species = 0.12*** > 

R2 Season = 0.005***; Figure 1.B). Season had little impact on both fungal and bacterial 

community composition (Figure S8-S10; Table S1-S2). The bacterial communities were more 

deterministically structured than fungi, and this pattern was noted in the different plant species 

with regard to the compositions in their roots and rhizospheres (Figure 1.B; Supplemental file 

1, Figure S11). The rhizosphere soil composition was mainly driven by the Si content at the 

HP site, while elements such as Fe, Mn and K were the main drivers at the other sites (Figure 

2.A). XRF explained 33.2% of variance in PCA dimension 1 and 17.7% in dimension 2 (Figure 

2.A). Only minor differences in bulk soil compositions and pH were observed between sites 

(Figure 2.B). Bulk and rhizosphere soils did not differ greatly in their chemical composition 

(Figure 2.C), while pHH2O was more alkaline in the rhizospheres (Figure 2.A) than in the bulk 

soils. Overall, the pHH2O was highly alkaline, ranging from 8 to 9.8. Here again, the bulk soil 

pH did not differ between sites, while the pHH2O of the Haloxylon persicum rhizosphere was 

the highest and the levels noted for A. spinosus and H. lippii were the lowest. The site and 

plant species may be covariates in community composition analyse, but the soil physico-

chemical properties were similar, thus microbiota differences were mainly due to the plant 

species (Figure 1, Figure S12). The main soil elements influencing the community composition 

were Mg, Fe, Ti and Al for ITS2, Mg and Fe for 18S and Mg, Ca, P, Al for 16S. The pHH2O 

varied more between compartments than between sites and was a strong driver of the 

microbial composition for both fungi and bacteria (Fig S13).  
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Table 1: Topological features of intra-kingdom networks (ITS, 18S and 16S) and inter- 

kongdom networks (16S+ITS and 16S+18S) for each compartments (roots, rhizosheat  

and rhizosphere)   

 ITS 

  Root  Rhizosheath  Rhizosphere  
  AS HS HP H RR ST ST AS HS HP H RR ST 

Node 294 354 283 214 205 219 530 1034 598 348 800 661 586 

Edge 93 293 103 103 70 128 316 1155 512 272 682 561 583 

Average degree 0.7 1.7 0.7 1.0 0.7 1.2 1.2 2.2 1.7 1.6 1.7 1.7 2.0 

Average path length 2.2 11.9 3.1 3.1 1.7 5.1 5.4 9.0 10.7 11.3 11.7 13.1 9.4 

Modularity 0.97 0.94 0.95 0.95 0.96 0.93 0.97 0.89 0.92 0.94 0.93 0.94 0.9 

Positive edges (%) 97.9 96.3 98.1 98.1 97.1 97.7 94.0 93.1 95.1 95.6 90.2 95.5 94.4 

Negative edges (%) 2.2 3.8 1.9 1.9 2.9 2.3 6.0 6.8 4.9 4.4 9.8 4.5 5.7 

  18S 

  Root  Rhizosheath  Rhizosphere  
  AS HS HP H RR ST ST AS HS HP H RR ST 

Node 489 466 371 319 362 197 528 894 508 508 776 737 711 

Edge 506 341 210 253 155 85 262 988 455 297 837 587 915 

Average degree 2.1 1.5 1.1 1.6 0.9 0.9 1.0 2.2 1.8 1.2 2.2 1.6 2.6 

Average path length 12.4 11.7 4.2 10.1 2.3 2.7 8.3 9.6 14.6 9.4 9.5 13.0 7.6 

Modularity 0.91 0.93 0.95 0.92 0.97 0.93 0.96 0.89 0.93 0.93 0.89 0.94 0.84 

Positive edges (%) 94.9 98.2 97.6 98.4 96.1 95.3 94.7 90.8 94.7 96.3 91.4 92.2 94.9 

Negative edges (%) 5.1 1.8 2.4 1.6 3.9 4.7 5.3 9.2 5.3 3.7 8.6 7.8 5.1 

  16S 

  Root  Rhizosheath  Rhizosphere  
  AS HS HP H RR ST ST AS HS HP H RR ST 

Node 747 677 374 386 462 251 1103 2921 1513 791 2654 2145 1769 

Edge 1313 1026 397 252 462 277 1420 4676 3057 1443 4674 4815 4841 

Average degree 3.5 3.0 2.1 1.3 2.0 2.2 2.6 3.2 4.0 3.6 3.5 4.5 5.5 

Average path length 5.8 6.4 8.3 6.3 9.2 8.6 8.1 6.9 5.6 5.7 6.5 5.4 4.8 

Modularity 0.77 0.8 0.87 0.94 0.88 0.89 0.82 0.74 0.89 0.74 0.7 0.62 0.6 

Positive edges (%) 77.0 81.6 89.7 70.6 79.7 88.1 81.2 77.5 77.2 86.0 77.0 78.3 80.3 

Negative edges (%) 23.0 18.4 10.3 29.4 20.4 11.9 18.8 22.5 22.8 14.0 23.0 21.6 19.7 

  16S+ITS 

  Root  Rhizosheath  Rhizosphere  
  AS HS HP H RR ST ST AS HS HP H RR ST 

Node 1058 1031 657 600 667 470 1633 3955 2111 1139 3454 2806 2355 

Edge 1414 1426 847 309 352 479 1694 5526 2931 1556 4854 5376 5120 

Average degree 2.7 2.8 2.6 1.0 1.1 2.0 2.1 2.8 2.8 2.7 2.8 3.8 4.3 

Average path length 7.9 7.6 7.1 8.6 5.9 9.3 10.8 8.3 7.8 7.7 7.9 6.1 5.7 

Modularity 0.84 0.84 0.84 0.97 0.97 0.9 0.90 0.81 0.81 0.83 0.79 0.7 0.69 

Positive edges (%) 77.7 82.7 85.1 76.1 82.4 87.5 82.4 79.2 80.7 85.2 78.8 79.3 80.7 

Negative edges (%) 22.4 17.3 14.9 24.0 17.6 12.5 17.6 20.9 19.3 14.8 21.2 20.7 19.3 

  16S+18S 

  Root  Rhizosheath  Rhizosphere  
  AS HS HP H RR ST ST AS HS HP H RR ST 

Node 1236 1156 745 705 824 448 1631 3815 2021 1207 3430 2882 2480 

Edge 1736 1527 705 573 541 413 1375 5840 3079 1352 5155 3380 4923 

Average degree 2.8 2.6 1.9 1.6 1.3 1.8 1.7 3.1 3.0 2.2 3.0 2.3 4.0 

Average path length 7.7 7.8 10.5 13.4 15.0 10.3 14.5 7.6 7.3 9.4 7.1 9.3 6.1 

Modularity 0.84 0.84 0.9 0.93 0.96 0.91 0.933 0.78 0.78 0.88 0.78 0.86 0.71 

Positive edges (%) 79.3 81.9 83.6 77.0 82.1 87.7 84.65 78.1 80.6 84.7 78.2 80.4 81.9 

Negative edges (%) 20.7 18.1 16.5 23.0 19.9 12.4 15.3 21.9 19.4 15.3 21.8 19.6 18.1 
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Plant species and compartment affect network topology 

Fungal networks had a high proportion of positive edges in roots and rhizospheres, i.e. 

ranging from 90.2 to 98.1% for ITS and from 90.8 to 98.2% for 18S (Table 1). Despite the 

different number of nodes and edges across networks, the topology measures such as 

modularity remained stable between ITS and 18S (t.test p-value = 0.217). Bacterial networks 

had a higher proportion of negative edges in the roots and rhizospheres than fungal networks, 

ranging from 10.3 to 29.4% (Table 1). The modularity remained stable throughout all plant 

�V�S�H�F�L�H�V�¶���Q�H�W�Z�R�U�N�V�����E�X�W���Z�D�V���K�L�J�K�H�U���L�Q���I�X�Q�J�D�O���Q�H�W�Z�R�U�N�V���W�K�D�Q���E�D�F�W�H�U�L�D�O���Q�H�W�Z�R�U�N�V�����W���W�H�V�W���S-value = 

0.0004). The normalized node degree was higher in roots than in rhizospheres for bacterial 

and fungal networks (intra-kingdom and inter-kingdom networks), except for the 18S networks 

of the two Amaranthaceae species (H. persicum and H. salicornicum), while it did not change 

for the ITS networks of A. spinosus (As) (Figure 3). The normalized betweenness centrality 

was also higher in roots for bacterial networks (16S, 16S-18S, 16S-ITS). On the other hand, it 

was lower in roots for single domain fungal networks (ITS, 18S) (Figure 3). For S. plumosa, 

the rhizosphere and rhizosheath had closer values of betweenness and degree than roots, 

while betweenness of ITS and 18S was higher in rhizosphere, but not different between roots 

and rhizosheat (Figure S14. A). Across species and compartments, differences in normalized 

degree and betweenness were conserved between bacterial intra-domain networks (16S) and 

inter-kingdom networks (16S-ITS, 16S-18S) to a greater extent than for fungi (ITS and 18S) 

(Figure S14. B). 

Networks share a high number nodes but only a few edges 

Overall, we identified a high proportion of nodes shared among plant species, while 

edges (i.e., covariance between two nodes) were highly species-specific. The analysis of node 

sharing between networks showed that the highest proportion of sharing between plant 

species occurred in 18S networks, where 180 nodes (14.8% of nodes) in the rhizosphere and 

97 nodes (13.1%) in the roots were common to all species (Venn diagrams, Figure 4A). For 

18S, a lower proportion of nodes were unique to each species. For ITS, 9.7% of nodes in the 

rhizosphere and 9.7% of those in the roots were shared among all species. For 16S, only 4.3% 

of nodes in the rhizosphere and 6.6% of those in the roots were shared among all species. 

Jaccard distances matrices revealed that H. lippii and A. spinosus had the more similar 18S 

node in the rhizosphere, while they were more dissimilar in the rhizosphere of Chenopodiaceae 

species as compared to the other species. For the roots, S. plumosa and H. persicum had the 

most dissimilar 18S node sharing relative to the other species. For ITS, A. spinosus and H. 

lippii again shared the highest number of nodes in the rhizosphere (UpSet plot: n = 180, 10.9%  
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of total nodes), while A. spinosus had a high proportion of independent nodes (n= 165, 10% of 

total nodes), then the nodes were shared among all species (n = 159, 9.7% of total nodes). In 

the roots, the higher proportion of shared or unique nodes was found in H.salicornicum and 

H.persicum, which had the most unique nodes (n = 87, 85; 12.5, 12.2% respectively), then 

nodes were shared among all species (n = 68, 9.8%). Finally, for 16S, the proportion of nodes 

in the rhizosphere shared among all species was relatively low (n = 228, 4.3%) compared to 

the shared nodes of A. spinosus and H. lippii (n = 620, 12.9%) and to species-specific nodes. 

In the roots, A. spinosus, H. salicornicum and H. persicum had a higher proportion of 

independent nodes (n = 216, 16.3%; 191, 14.4%; 119, 9% respectively), while only 88 nodes 

(6.6%) were shared among all species. Otherwise, the higher proportion of independent or 

shared edges were unique to each species, as little to no edges were shared among all species 

the rhizospheres and roots (0 to 81 edges; Figure S15). While most nodes were shared among 

plant species in the roots and rhizospheres, no edges were shared. This pattern was consistent 

in all single domain networks (ITS, 18S, 16S) but also in inter-kingdom networks (16S-ITS, 

16S-18S). Overall, we identified a high proportion of nodes shared among plant species, while 

edges (i.e., covariance between two nodes) were highly species-specific. 

Symbiotrophic fungi are the most assortative 

We then assessed the extent to which symbiotrophic fungi were integrated in the 

covariance relationships with other taxa, using a so-called mixed patterns or assortativity 

metric which measures whether or not nodes with an attribute (e.g. symbiotroph) tend to 

interact more with nodes with the same attribute. Compared to saprotrophs, pathogens or other 

fungal trophic modes, symbiotrophic fungi were highly assortative among all the plant species 

(Figure 5A; Table S3; see Figure S16-S19 for a more detailed picture). They formed highly 

assortative modules that preferentially interacted with other symbiotrophs, as compared to 

other fungi belonging to other trophic modes. This pattern was consistent among species and 

markers (ITS and 18S) but also with the addition of bacteria in inter-kingdom networks (16S-

ITS, 16S-18S; Figure 5.A). Highly assortative modules of Glomus spp. were identified in 18S 

networks, and were persistent in the 16S-18S inter-kingdom networks. The ubiquity of these 

modules was further supported by the complementary of the two ITS and 18S markers, which 

yielded different diversity profiles in the identification of symbiotrophic fungi within the 

Glomerales order (Figure 5.B), but with similar assortativity levels (Table S3). 
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While 18S had a higher proportion of assignation at the genus level (particularly Glomus spp.), 

ITS identified a high proportion of Dominikia spp., which as not revealed by 18S (Figure 5.B). 

Despite differences in the symbiotrophic fungi identification resolution between the two 

markers, a higher assortativity coefficient of symbiotrophic fungi was observed in all plant 

species associated with AMF (Table S3). The r assortativity coefficient was significantly higher 

for symbiotrophs compared to that of the other trophic modes, especially in the roots of the 

different plant species (Figure 6). While the symbiotroph assortativity was consistently higher 

in the roots in both single- and inter-kingdom networks, symbiotrophs were better integrated in 

the rhizosphere when bacteria were considered in the networks, as their assortativity was lower 

(Figure 6). This better integration when inter-kingdom networks with bacteria were taken into 

account was further supported by the higher proportion of Glomeromycotina acting as module 

hubs or networks hubs in the inter-kingdom networks as compared to intra-kingdom networks 

(Fig S20). Bacterial symbionts (i.e. Rhizobiales and Frankiales) had a contrasted pattern 

compared to symbiotrophic fungi, as they covaried more with bacteria of different genus in the 

rhizospheres and roots. Their r assortativity coefficient at the order level was similar to that of 

other bacterial orders (Fig S21), contrasting with fungal symbiotrophs. However, they were 

acting as module and network hubs in the roots and rhizospheres, thereby highlighting their 

importance in structuring the bacterial networks, as well as in inter-kingdom interactions (Fig 

S22). 

 

Discussion: 

Despite the importance of symbiotic microbial taxa for plant health and their prevalence 

in the plant phylogeny, their effects on the extended microbiome has remained unfathomable 

and has yet to be characterized. Through massive sequencing and network analysis of the 

bacterial and fungal microbiome of various groups of symbiotic plants in a natural environment, 

we have characterized the overall covariance relationships of plant symbiotic taxa with the 

extended rhizosphere and root microbiome. 
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Plant species as a strong driver of its microbiota 

In deserts, microorganism growth and activity are mainly highlighting, i.e. a 

phenomenon known as the pulse reserve paradigm (Collins et al., 2008). In our study, the 

sampling season had little effect on the community composition, mainly due to the absence of 

significant rainfalls between the two sampling periods (August 2021 and March 2022). 

Microbial diversity and composition remained stable between these two dry seasons. The soil 

composition was relatively homogeneous between the two seasons and between sites. Our 

sampling strategy therefore enabled us to specifically study the founder effect of plant species 

on the microbiome. Our extensive sampling effort over two seasons and the filters applied 

before network construction, enabled us to characterize robust microbiome covariance 

�U�H�O�D�W�L�R�Q�V�K�L�S�V�����2�X�U���Q�H�W�Z�R�U�N�V���W�K�X�V���K�D�G���K�L�J�K�O�\���V�L�J�Q�L�I�L�F�D�Q�W���F�R�Y�D�U�L�D�Q�F�H���D�P�R�Q�J���W�K�H���µ�F�R�U�H���P�L�F�U�R�E�L�R�W�D�¶��

of the roots and rhizosphere of each species. More specifically, we were able to assess 

whether symbiotrophs impacted other taxa in microbial co-occurrence networks through intra- 

and inter-kingdom relationships, and if they had a different topology compared to that of non-

symbiotic taxa.  

Note that the plant species we selected have diverse ecological niches, and covariation 

effects between the species and their niches linked to the prevailing environmental conditions 

cannot be ruled out. For example, while the plant species phylogeny could be expected to 

partially drive its associated microbiome (Bouffaud et al., 2014), particularly the symbiotic 

associations (Brundrett and Tedersoo, 2018; Tedersoo et al., 2010), we identified one of the 

two Chenopodiaceae species (H. salicornicum, which is assumed to be non-mycorrhizal) being 

closely associated with AMF fungi. AMF could thus withstand drought conditions by finding 

refuge in the roots of the only locally persistent plant species, as these fungi are able to interact 

with different partners (Kiers and Denison, 2008), and modulate their interactions (Olsson et 

al., 2010). Otherwise, H. persicum was not associated with mycorrhizal fungi, but is able to 

withstand extreme temperatures and low water availability (Casati et al., 1999). H. persicum 

may thus rely less on microbial symbionts for its growth and survival. This first result in situ 

demonstrates the plasticity of AMF root colonization at the plant species level, even in plants 

that are considered to be non-symbiotic. 

Then we confirmed that the rhizosphere microbiome was subject to significant edaphic 

constraints in desert environments. Elements such as Mg, P, Al and Ca influenced microbial 

community assembly, and pH was a major driver of the microbial composition, as previously 

described (Shen et al., 2013; Tripathi et al., 2018). Above all, plant species had a pivotal effect 

on the rhizosphere and root microbiome in our study, with respect to both bacteria and fungi. 

In desert environments, where plantd are heterogeneously distributed and form discrete  





Chapitre 2 

113 
 

patches (i.e. fertility islands), the plant species founding effect seems to have a greater impact 

on its microbiota than in temperate environments (Berg and Steinberger, 2008; Ochoa�æHueso 

et al., 2018; Sun et al., 2017). For example, it was found that date palm trees in a desert 

agrosystem were consistently selecting Gamma- and Alpha-proteobacteria taxa in their roots, 

regardless of the surrounding soil microbiome (Mosqueira et al., 2019). This further suggests 

that plant host may have a greater effect on their associated microbiomes than the soil type in 

arid environments. However, in another study, it was reported that the plant species was not a 

determining factor in the microbial assembly of the rhizosheath compartment (Marasco et al., 

2018), suggesting that stochastic processes may also be involved in microbiome assembly in 

desert plants. Nonetheless, intense selection related to the low concentration of nutrients and 

water, characteristic of the Arabian peninsula desert, may exacerbate the founding effect of 

plants on the microbial community composition, where symbionts potentially play a crucial role 

as they are able to forage for soil water and nutrients (Allen, 2007; Naylor and Coleman-Derr, 

2018; Soussi et al., 2016). We also found that the normalized node degree and betweenness 

centrality of bacterial networks were higher in the roots than in rhizosphere, suggesting that 

there were stronger interactions in the endospheric community. This was also found to be the 

case in a comprehensive study of the network topology among plant habitats, where elevated 

node centrality and taxonomic assortativity were higher in roots than rhizospheres (Fitzpatrick 

et al., 2023). 

Conserved assortativity of fungi across plant species despitethe high edge specificity 

Our co-occurrence network analyses further confirmed that plant species was a major 

factor in microbiota assembly. Networks had a high level of node sharing, particularly for the 

18S networks, suggesting a common core microbiota between plant species, whereas there 

was strong edge specificity at the OTU and ASV levels. This suggests that interactions 

between microorganisms are species-specific in plants species even though they may share 

a major part of their microbiota. Despite these differences, a striking ubiquitous pattern was 

noted i.e. symbiotrophic fungi, mainly from the Glomeromycotina phylum, exhibited assortative 

interactions spanning different plant species, and this trend was particularly obvious in roots. 

�:�K�L�O�H�� �W�K�H�� �Q�H�W�Z�R�U�N�� �P�R�G�X�O�D�U�L�W�\�� �Z�D�V�� �V�L�P�L�O�D�U�� �D�F�U�R�V�V�� �V�S�H�F�L�H�V���� �L�W�� �U�H�I�O�H�F�W�H�G�� �W�K�H�� �J�O�R�E�D�O�� �Q�H�W�Z�R�U�N�¶�V��

modularity, thereby lacking the precision of different levels of modularity, such as local or 

assortative ones. Note that local mixing patterns often diverge from global ones such as 

network modularity, as mixing patterns are not unimodally distributed universally (Peel et al., 

2018). We Incorporated the trophic mode of fungi and were thus able to identify a consistent 

assortative mixing pattern across plant species, characteristic of symbiotrophic fungi. Our 

assessment of the assortativity within specific symbiotrophic groups shed light on localized 

symbiotrophic fungus assortativity patterns. This demonstrated that, while interactions at OTU  
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resolution may vary due to intra-genus or intra-trophic mode edge rearrangements, the 

organizational structure of the fungal microbiota may be higher throughout. This assortativity 

structuration of the root microbiota at the trophic mode level, which could be defined as a 

mesoscale level (i.e. intermediate between the OTU and the whole network) is in line with 

previous results on the gut microbiome (Hall et al., 2019; Jackson et al., 2018) or the brain 

connectome (Fornito et al., 2015). While assortativity seems to be a common feature of 

microbial networks (Kurtz et al., 2015), it was found to be a significant feature of the healthy 

gut microbiome (Hall et al., 2019). Moreover, in the gut microbiome networks, segregated and 

autonomous assortative communities also exhibited core, peripheric, and dissortative 

communities, where densely connected assortative nodes benefit the whole network through 

metabolic functions. How these structural properties are shared in various host and 

environment, and the functional impact of a shared assortative module on peripheral network 

communities is a potential focus of research that still need to be adressed. 

Assortativity as a key structural parameter of the plant microbiome network 

The consistent assortative mixing pattern of symbiotrophic fungi across all species and 

primers could be due to various phenomena, especially in natural environments. First, it could 

be linked to the harsh abiotic constraints facing microbial communities during drought in desert 

environments. Highly assortative modules are more resistant to targeted degree-dependent 

attacks (Newman, 2003), whereby failure of a symbiotrophic node in the network would have 

less impact in a highly assortative network than a in dissortative one due to the high number 

of alternative paths between these nodes. These highly clustered patterns could thus reflect a 

strategy or a consequence of symbiotrophic fungi colonizing plant roots to withstand drought 

in line with desert microbiome dormancy strategies. For example, bacteria from Actinobacteria 

and Firmicutes species, commonly found in deserts, are able to form endospores which allow 

them to resist desiccation during drought (Lennon and Jones, 2011; Leung et al., 2020). To 

which extent it may also be the case for mycorrhizal fungi still need to be resolved. Next, strong 

co-occurrence between closely related OTUs could be the consequence of environmental 

filtering (Cadotte and Davies, 2016). Finally, these highly assortative clusters may also be the 

result of niche partitioning, resource acquisition or resource transfer (Hall et al., 2019), in line 

with mycorrhizal fungi ecology (van der Heijden et al., 2015). The conserved assortativity at 

the genus level for mycorrhizal fungi could be a strong niche partitioning effect, where 

conspecific AMF share similar niche requirement within the plant roots. However, 

Glomeromycotina polyploid genomes harbor multiple ITS copies, and could result in falsely 

positive co-occurrence among phylogenetically close species (Egan et al., 2018). 

Notwithstanding, the high assortativity of mycorrhizal fungi delineated using OTUs to reduce 
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this bias (Tedersoo et al., 2022) was also found in other mycorrhizal genus such as Dominikia, 

and is thus not likely to be the result of sequencing primers used in this study. 

While strong patterns were found to be ubiquitous for symbiotrophic fungi, this was not 

the case for bacterial symbionts such as Rhizobiales and Frankiales. Their lower assortativity 

compared to symbiotrophic fungi indicated enhanced interaction with bacteria and fungi of 

different genus. However, their assortativity at the order level remained relatively high, 

therefore further supporting the involvment of signal of niche partitioning, resource acquisition 

and resource transfer (Hall et al., 2019). As nitrogen is critical in these nutrient-depleted 

ecosystems, Rhizobiales and Frankiales functional involvement in nitrogen fixation seems to 

be of importance for the existence of other bacteria and fungi. However, this pattern was not 

specific to these taxa and, while they are known to improve the soil nutrient status and plant 

health (Soussi et al., 2016), we could not differentiate them from other bacterial orders based 

on their assortativity. However, this high assortativity within different bacterial genera could be 

linked to their ability to horizontally transmit genes to each other (Sun, 2018; Thomas and 

Nielsen, 2005). This ability enables them to adapt quickly to changing environmental conditions 

(Aminov, 2011; Arnold et al., 2022), and could be facilitated between members of the same 

genus by this assortative structure. This could explain the concordance with other 

environments or hosts such as the intestinal microbiota, and could constitute a new direction 

for research. 

Inter-kingdom relationships of symbionts 

Bacteria and fungi are known to interact in soil and roots (Boer et al., 2005; Warmink 

et al., 2011; Zhang et al., 2022), yet these interactions have yet to be comprehensively 

characterized. Given the importance of mycorrhizae for plant health, a high extent of 

covariances could be expected. Leung et al. (2020) reported that mycorrhizal fungi co-occurred 

more frequently with bacteria compared to non-mycorrhizal fungi. Here we showed that fungal 

symbiotrophs remained assortative across the roots of several plant species in inter-kingdom 

networks. This minor interactions between mycorrhizal fungi and bacteria suggest that their 

niche do not overlap during drought in desert. However, we also highlighted that symbiotrophs 

were more structural in inter-kingdom relationships compared to the intra-�N�L�Q�J�G�R�P�¶�V��

relationships, thereby suggesting that they had a structural role in fungal-bacterial interactions. 

For example, symbiotrophic fungus nodes were found to be highly structural in inter-kingdom 

networks, i.e.  to a greater extent than in fungal networks alone. This structural role may 

however have been due to indirect rather than direct interactions, as suggested by the high 

assortativity. This further supports previous findings on the ability of fungi to improve the 

stability and connectivity of bacterial networks as compared to intra-kingdom networks 
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(Maurice et al., 2024; Yang et al., 2022). For instance, arbuscular fungi are known to alter litter 

decomposition by providing carbon to other decomposing microorganisms (Herman et al., 

2012), potentially affecting their co-occurrence in the rhizosphere. Moreover, fungal-bacterial 

co-occurrence networks were found to be driven by soil niches, while mycorrhizal fungi co-

occurred more frequently with bacteria compared to non-mycorrhizal fungi (Yuan et al., 2021). 

Lastly, we confirmed the importance of considering inter-kingdom relationships when studying 

the microbiome. It is essential to assess the microbiome and its covariance relationships at 

different resolutions so as to gain greater insight into the microbiome assembly and interactions.  

Conclusion 

Here we obtained solid evidence indicating that the plant species is a strong factor of 

in microbiome assembly in a desert environment under harsh abiotic constraints. More 

importantly, we found that symbionts, particularly mycorrhizal fungi, were consistently 

assortative across plant species despite the reorganization of their interaction at the OTU level 

in different plant species. This suggests that there is a strong niche partitioning under the high 

constraints that prevail during desert drought periods. Rhizobiales and Frankiales species 

were more structural of both, intra-kingdom and inter-kingdom network global architecture than 

symbiotrophic fungi, thus indicating their great importance in desertic environments. We used 

covariance networks and were able to assess general assembly patterns in the plant 

microbiome, and the conserved assortative structure of mycorrhizal fungi. These patterns have 

already been identified in the gut microbiome and suggest that assortativity is a general 

assembly rule of microbial network across various hosts. While assortativity is an important 

feature of microbial networks, these patterns now need to be studied in environments under 

diverse environmental conditions to further assess how they are conserved, and how they 

impact microbial function and resilience across the global plant microbiome. 
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Supplemental methods 1:  Samples processing, library preparation and bioinformatic pipeline 

Soils yielded very low amount of DNA during previous extractions, thus, to ensure high DNA 

concentrations, soil DNA extractions were performed after shaking 5 mL of soil in 20 mL of 

sterile milliQ water. The supernatant was centrifugated for 5 min at 12,000 g and the pellet was 

isolated for extraction. Roots were washed with sterile water, flash frozen with liquid nitrogen 

and ground with a ceramic ball for 3 cycles of 30 s at 5.0 speed in a FastPrep-�����Œ�� ���*��

�L�Q�V�W�U�X�P�H�Q�W���I�U�R�P���0�3���%�L�R�P�H�G�L�F�D�O�V�Œ�����,�U�Y�L�Q�H�����&�D�O�L�I�R�U�Q�L�D�����8�6�$�������(�[�W�U�D�F�W�L�R�Q�V���Z�H�U�H���W�K�H�Q���S�H�U�I�R�U�P�H�G��

with the FastDNA Spin kit for soi�O�����0�3���%�L�R�P�H�G�L�F�D�O�V�Œ�������'�1�$���F�R�Q�F�H�Q�W�U�D�W�L�R�Q�V���Z�H�U�H���P�H�D�V�X�U�H�G���E�\��

fluorescence with a Quant-�L�7�Œ�� �3�L�F�R�*�U�H�H�Q�Œ�� �G�V�'�1�$�� �$�V�V�D�\�� �.�L�W�� ���7�K�H�U�P�R�)�L�V�K�H�U�� �6�F�L�H�Q�W�L�I�L�F�Œ����

Waltham, Massachusetts, USA) using a Tecan Spark ® (Tecan Group Ltd., Mannedorf, 

Switzerland). The concentration measurement was used to normalize the DNA concentrations 

to 0.3 ng�����/-1 before PCR amplification. Reactions were performed in 20 ���/��and consisted of 

10 ���/�� �R�I�� �%�X�I�I�H�U�� �0�D�V�W�H�U�� �P�L�[�� �F�R�Q�W�D�L�Q�L�Q�J�� �7�K�H�U�P�R�� �6�F�L�H�Q�W�L�I�L�F�� �3�K�X�V�L�R�Q�Œ�� �+�L�J�K�)�L�G�H�O�L�W�\�� �'�1�$��

Polymerase (ThermoFisher Sc�L�H�Q�W�L�I�L�F�Œ����������������L of DMSO, 4.5 ��L of DNAse free water, 3 ��L 

of DNA (0.3 ng.��L-1), 1 ��L of forward primer and 1 ��L of reverse primer tagged with a short 

nucleotide sequence. The PCR conditions used were identical for the fungal and bacterial 

amplifications and were performed in a Veriti 96-well Thermal Cycler (ThermoFisher 

�6�F�L�H�Q�W�L�I�L�F�Œ���� �X�Q�G�H�U�� �W�K�H�� �I�R�O�O�R�Z�L�Q�J�� �F�R�Q�G�L�W�L�R�Q�V���� ������ �P�L�Q�� �L�Q�L�W�L�D�O�� �G�H�Q�D�W�X�U�D�W�L�R�Q���������� �F�\�F�O�H�V�� �H�D�F�K��

including denaturation at 94°C for 10 s, annealing at 55°C for 20 s, and extension at 72°C for 

20 s, with a final polymerization extension at 72°C for 7 min. All reactions were performed in 

triplicate and then pooled before deposition on 2 % agarose gel, with the corresponding 

negative control, for amplification quality control. ITS2 region amplification products were 

purified using Agencourt AMPure XP beads (Beckman Coulter Inc., Fullerton, California, USA) 

and performed on a magnetic rack with a 1:1 (v:v) ratio of AMPure XP per PCR product. The 

magnetic beads were then rinsed twice with 70 % ethanol before final elution in 70 ��L of Qiagen 

EB buffer. For 16S purification, an additional PCR product migration step on 2 % agarose gel 

(80 V, 90 min) was performed to separate and recover the band specific to bacterial 16S (lower 

band, around 400 bp), and eliminate plant chloroplastic 16S DNA (higher band, >600 bp, co-

amplified during PCR). The recovered bands were purified using the QIAquick gel purification 

kit (Qiagen, Hilden, Germany). The purified PCR product concentration was then measured 

with PicoGreen and one equimolar pool (50 ng/sample) for each marker gene (16S and ITS2) 

was prepared. Each pool was finally purified twice using Agencourt AMPure XP beads, 

quantified and finally eluted in 40 ��L of EB buffer (Qiagen). MetaFast library preparation and 

amplicon sequencing were performed on an Illumina 2 × 250 bp NovaSeq platform by Fasteris 

SA, Switzerland (www.fasteris.com). We used a pipeline based on VSEARCH (Rognes et al., 

2016) and available in GitHub (https://github. com/BPerezLamarque/Scripts/) for data 
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processing. Briefly, paired-end reads were merged using the fastq_mergepairs function with 

default parameters. We applied a quality check and removed merged reads with more than 

two alignment errors. Then filtered merged reads were assigned to the respective samples 

based on tagged primers (demultiplexing) with 0 accepted error regarding the primers and tag 

sequences using the Cutadapt tool. We removed chimeras de novo by using the VSEARCH 

uchime3_denovo option and assigned the taxonomy to each amplicon sequence variant (ASV) 

using the usearch_global option with default parameters. We used SILVA 138.1 and UNITE 

(v.8.0) databases for bacteria and fungi, respectively. The ASV tables were then filtered from 

contaminants based on comparisons with amplified negative controls using the DECONTAM 

(prevalence method) R package. Only ASVs with long sequences (> 200 bp), assigned to the 

bacterial and fungal kingdom, presenting an acceptable abundance ( �N  100 reads) and 

amplified in at least one sample, were kept for subsequent analyses. 
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Supplemental methods 2:  Assessing the effect of sampling season on community 

composition and sequencing reads structure 

Before network construction, each corresponding dataset need to homogeneous and any 

environmental filtering should be avoided as to not biases the covariance relationships 

between taxa [1,2]. To do so, we examined if the sampling season affected the microbial 

communities in each root and rhizosphere compartments of every species for the three 

amplicons. First, we assessed if season had an impact on community composition by 

visualizing community composition using nMDS on the Bray-Curtis distances matrix of the 

Hellinger transformed count tables for each amplicon (ITS, 18S, 16S) (Fig S11). Distinct 

patterns are visible as community composition is mainly driven by the plant species rather than 

season, as confirmed by the PERMANOVA results (Table S1). Plant species explained the 

majority of variation in community composition (R2 = 0.23; 0.20; and 0.26 in the rhizosphere 

and R2 = 0.22; 0.21; and 0.26 in the roots for ITS, 18S and 16S respectively) compared to 

season (R2 = 0.01 for the season). However, when looking at the specific PERMANOVA 

performed on the subsetted dataset for each species*compartment, a higher variance was 

attributed to the sampling season for each species (Table S2), but was still negligible in 

comparison to the species effect. The second feature we examined was whether specific taxa 

were detected between seasons and to what extent they impacted the overall reads counts. 

To do so, we checked the specific and shared taxa across each species*compartment 

combinations for the three amplicons using venns diagramms (Fig S8, S9, S10). Overall, the 

majority of taxa were shared across the two seasons for 18S. For ITS and 16S, a higher 

proportion of taxa were specific to either spring or summer sampling season, however, they 

only represented a minority of reads, as 94.4 to 99.7% of reads were common between the 

two seasons. For the roots of RR (R. raetam), only 82.5% of sequence reads were common 

for ITS. This information is crucial for network construction as it highlight that most of the 

specific OTU or ASV specific to each sampling season is mostly composed of rare taxa. They 

could be induced by chimera formation, contamination but could also represent real taxa. As 

the goal of this study is to assess the impact of the symbionts on the extended microbiota, we 

will mainly focus on robust relationships among the representative microbiome of each plant 

species. As it is often the case before network construction, both a prevalence and abundance 

filter will be performed to eliminate the little variation caused by the two sampling seasons on 

the community composition. These operations, will allow to avoid the effect of environmental 

filtering while significantly improving the robustness of the networks by increasing the number 

of samples (doubling) for each network construction. Furthermore, arid desert soil and plant 

microbiome variation is mainly induced by water availability during precipitation through the 
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so-�F�D�O�O�H�G���µ�S�X�O�V�H���U�H�V�H�U�Y�H���S�D�U�D�G�L�J�P�¶��[3,4]. As no precipitations were recorded between the two 

sampling seasons, they should not differ in composition, a feature observed in our datasets. 

Finally, we tested the effect of sampling seasons on the bulk soils for each amplicon (Fig S12). 

The reported R2 was 0.031**, 0.056*** and 0.048*** for ITS, 18S and 16S respectively, which 

further supported the low contribution of the seasonal effect on community composition. Site 

effect was higher, but was mainly driven by the site HP and ST, both located in sand dunes, 

with high silica content as reported in Figure 2 of the main text. 

 

Supplemental methods 3: Soil composition as a driver of microbial composition 

To assess which soil parameters significantly impacted microbial compositions, partial mantel 

tests were used between the centered log ratio XRF atomic composition and pH with the three 

microbial compositions matrices (ITS, 18S, 16S). Spearman correlation was used to assess 

the correlations across soil compositions variables (Fig S13).  
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Supplemental methods 4:  Networks construction 

Networks were constructed according to the pipeline described in Figure S6. Each ITS, 18S 

and 16S sequencing datasets were first subsetted according to each root and rhizosphere 

compartments, then by plant species. Low sequencing depth samples were removed from 

each subsetted dataset to avoid excessive dispersion. As seen in Figure S23 and 

Supplemental methods 2, rare species represent an important proportion of OTU and ASV, 

while representing a low proportion of sequence reads. This effect was of higher order for 

bacteria were a 4-fold range between the effective number of ASV between q0 et q1 was 

observed. Thus, for bacteria we first applied an abundance threshold of 0.005% to remove 

rare ASV, then a prevalence filter of 60% was applied. For fungi identified with both ITS and 

18S, we only applied a 10% prevalence filter as this was sufficient to recover most shared OUT 

between samples. From these new filtered OTU and ASV tables we constructed the co-

occurrence networks using SPIEC-EASI [1], using the Meinshausen and Bühlmann method 

���µ�P�E�¶�����Q�H�L�J�K�E�R�U�K�R�R�G���V�H�O�H�F�W�L�R�Q���P�H�W�K�R�G�����(�D�F�K���Q�H�W�Z�R�U�N���Z�D�V���F�R�Q�V�W�U�X�F�W�H�G���Z�L�W�K���D���O�D�P�E�G�D���U�D�W�L�R���R�I��

0.01, with 100 lambda values over 100 cross-validations and models were selected using the 

Stability Approach to Regularization Selection (StARS) algorithm with a stability threshold of 

0.05, that was assessed for each network construction. Cross-domain networks were 

constructed using the intersection of samples from the previous subsetted tables using the 

extended SPIEC-EASI method [2]. For these networks, the lambda ratio varied between 0.01 

and 0.0001 to reach the stability threshold of 0.05. Then, for each network, we symmetrized 

the beta coefficient matric selected from the MB neighborhood selection as well as the 

symmetric matrix with edge-wise stability from the StARS-optimal network and only kept the 

edges that appeared in 80% of the sub-networks. This method is similar as keeping the most 

significant correlations in Spearmann correlations networks and allowed us to achieve a better 

sparsity in the selected network by improving confidences of edges. In total, this yielded 65 

individual networks, which we then analyzed using igraph and Gephi. So as not to overload 

the number of figures, all network visualizations are available in the supplementary figures 

S16-S19. 
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Supplemental methods 5:  Topological roles of symbiotic nodes based on their among 

module and within module connectivity 

Identifying the role of different nodes in the network structure is an important topological 

parameter for qualifying their relative structural importance. First, we calculated their 

modularity �3 for undirected weighted networks using �3�� 
L ��
�5

�6�à
�Ã �B�#�Ü�Ý
F

�Þ�Ô�Þ�Õ

�6�à
�C�Ü���:�?�Ü�á �?�Ý�;�Ü�á�Ý  where 

�#�Ü�Ý is the weight of the edge between �E and �F, �G�Ü
L ���Ã �#�Ü�Ý�Ý  is the sum of weights of the edges 

attached to vertex �E, �?�Ü is the community to which vertex �E is attached, m = 
�5

�6�à
�Ã �#�Ü�Ý�Ü�á�Ý , the �Ü��-

function �Ü�:�Q�á �R�; is 1 if �Q 
L �R, which reflects the fact that they are in the same module, and 0 

otherwise [3,4]. Then, we classified them based on their within module connectivity (�<�Ü) and 

among module connectivity (�2�Ü�; [5] using : �<�Ü
L ��
�Ô�Ô�?�º�§�Þ

�� �Þ , where �=�Ü is the number of intra-module 

connections of node �E, �#�§�æ is the mean of intra-module connections in module �O and �ê�æ is the 

standard deviation, �2�Ü
L �s 
F ���Ã �@
�Ô�Ô�Þ

�Ô�Ô
�A

�6�Ç�Ø
�æ�@�5 , where �=�Ü�æ is the number of connections of node �E in 

module �O�����H�Y�H�Q���L�Q���L�W�¶�V���R�Z�Q���P�R�G�X�O�H�����D�Q�G���=�Ü is the degree of node �E. Module hubs (�<�Ü > 2.5) are 

structural to their own module, network hubs (�<�Ü > 2.5, �2�Ü > 0.62) are structural for their own 

module and overall network, connectors (�<�Ü < 2.5, �2�Ü��> 0.62) connect different modules, and 

peripherals (�<�Ü < 2.5, �2�Ü < 0.62) has few links in their own and to other modules. Finally, we 

isolated the Glomeromycotina from the single domain networks (ITS, 18S) and cross-domain 

networks with bacteria (16S-ITS, 16S-18S) and visualized for each species and compartment 

(rhizosphere and root) how each node were classified according to their �<�Ü and �2�Ü values 

(Figure S20). We also isolated Rhizobiales and Frankiales nodes using the same method 

(Figure S22).  
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Table S1: PERMANOVA table for each compartment (rhizosphere and roots) and amplicon 

(ITS, 18S, 16S) using the formula: Hellinger transformed ASV or OTU 

matrices~Species*Season with 10,000 permutations.  

  Df SumOfSqs R2 F Pr(>F) Df SumOfSqs R2 F Pr(>F) 

 ITS Rhizosphere ITS Roots 

Species 5 23.97 0.23 17.15 1.00E-04 5 24.06 0.22 15.53 1.00E-04 

Season 1 0.72 0.01 2.58 5.00E-04 1 1.12 0.01 3.61 1.00E-04 

Species:Season 5 3.16 0.03 2.26 1.00E-04 5 3.17 0.03 2.05 1.00E-04 

Residual 273 76.30 0.73 NA NA 263 81.51 0.74 NA NA 

Total 284 104.15 1.00 NA NA 274 109.86 1.00 NA NA 

 18S Rhizosphere 18S Roots 

Species 5 15.56 0.20 14.00 1.00E-04 5 16.74 0.21 14.03 1.00E-04 

Season 1 0.54 0.01 2.42 6.00E-04 1 1.13 0.01 4.72 1.00E-04 

Species:Season 5 2.34 0.03 2.11 1.00E-04 5 2.11 0.03 1.77 1.00E-04 

Residual 274 60.90 0.77 NA NA 245 58.49 0.75 NA NA 

Total 285 79.34 1.00 NA NA 256 78.48 1.00 NA NA 

 16S Rhizosphere 16S Roots 

Species 5 19.65 0.26 20.57 1.00E-04 5 16.60 0.26 15.37 1.00E-04 

Season 1 0.54 0.01 2.84 8.00E-04 1 0.58 0.01 2.68 3.00E-04 

Species:Season 5 2.99 0.04 3.13 1.00E-04 5 1.92 0.03 1.78 1.00E-04 

Residual 267 51.02 0.69 NA NA 210 45.35 0.70 NA NA 

Total 278 74.21 1.00 NA NA 221 64.44 1.00 NA NA 
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Table S2: PERMANOVA table for each compartment (rhizosphere and roots) and amplicon 

(ITS, 18S, 16S) using the formula: Hellinger transformed subsetted ASV or OTU matrices per 

species*compartment ~ Season with 10,000 permutations.  

 

  

Species R2 F Pr(>F) Species R2 F Pr(>F) 

ITS Rhizo ITS Root 
H. salicornicum 0.064 3.17 1.00E-04 H. salicornicum 0.047 2.31 4.00E-04 

H. persicum 0.026 1.14 2.61E-01 H. persicum 0.032 1.51 7.42E-02 

H. lippii 0.029 1.33 7.91E-02 H. lippii 0.047 2.13 5.30E-03 

A. spinosus 0.041 1.94 1.60E-03 A. spinosus 0.077 3.78 1.00E-04 

R. raetam 0.033 1.56 8.10E-03 R. raetam 0.063 2.30 2.00E-04 

S. plumosa 0.111 5.99 1.00E-04 S. plumosa 0.042 2.09 2.60E-03 

18S Rhizo 18S Root 

H. salicornicum 0.058 2.92 3.00E-04 H. salicornicum 0.044 2.05 3.70E-03 

H. persicum 0.028 1.17 2.08E-01 H. persicum 0.056 2.62 4.00E-04 

H. lippii 0.039 1.88 9.30E-03 H. lippii 0.063 2.95 1.00E-04 

A. spinosus 0.032 1.54 2.81E-02 A. spinosus 0.049 2.49 2.00E-04 

R. raetam 0.027 1.25 1.69E-01 R. raetam 0.055 1.87 6.10E-03 

S. plumosa 0.086 4.60 1.00E-04 S. plumosa 0.054 1.82 1.42E-02 

16S Rhizo 16S Roots 

H. salicornicum 0.058 2.92 3.00E-04 H. salicornicum 0.060 2.62 1.00E-04 

H. persicum 0.028 1.17 2.08E-01 H. persicum 0.036 1.43 5.49E-02 

H. lippii 0.039 1.88 9.30E-03 H. lippii 0.087 1.72 1.06E-02 

A. spinosus 0.032 1.54 2.81E-02 A. spinosus 0.030 1.47 3.26E-02 

R. raetam 0.027 1.25 1.69E-01 R. raetam 0.084 2.86 1.00E-04 

S. plumosa 0.086 4.60 1.00E-04 S. plumosa 0.044 1.62 2.03E-02 
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Table S3: Assortativity of Dominakia genus identified with ITS and Glomus genus identified 

with 18S across plant species roots. 

 Marker Species Genus Assortativity 

ITS HS Dominikia 0,94 
ITS RR Dominikia 0,70 
ITS H Dominikia 0,54 
ITS AS Dominikia 0,32 
18S HS Glomus 0,70 
18S HP Glomus 0,22 
18S RR Glomus 0,80 
18S H Glomus 0,80 
18S AS Glomus 0,60 
18S ST Glomus -0,02 
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Chapitre 3 

 

3.1. �&�R�Q�W�H�[�W�H���G�H���O�¶�p�W�X�G�H 

Dans le chapitre 2, nous avons précédemment étudié les relations de covariance du 

microbiome des plantes dans un environnement naturel. En premier, nous avons identifié que 

�O�¶�H�V�S�q�F�H���Y�p�J�p�W�D�O�H���p�W�D�L�W���X�Q���I�D�F�W�H�X�U���V�L�J�Q�L�I�L�F�D�W�L�I���G�H�V���D�V�V�H�P�E�O�D�J�H�V���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�V�����P�D�L�V���V�X�U�W�R�X�W��sur la 

�V�S�p�F�L�I�L�F�L�W�p�� �G�H�V�� �U�H�O�D�W�L�R�Q�V�� �G�H�� �F�R�Y�D�U�L�D�Q�F�H�� �j�� �O�¶�pchelle des taxons. Malgré cette spécificité, une 

organisation structurelle supérieure était conservée dans les réseaux bactéries-champignons. 

Cette organisation, identifiée comme un motif assortatif mixte, était plus important chez les 

champignons symbiotiques et était conservée entre les espèces végétales. De plus, les taxons 

�V�\�P�E�L�R�W�L�T�X�H�V���I�R�Q�J�L�T�X�H�V���H�W���E�D�F�W�p�U�L�H�Q�V���p�W�D�L�H�Q�W���H�V�V�H�Q�W�L�H�O�V���j���O�¶�D�U�F�K�L�W�H�F�W�X�U�H���G�H�V���U�p�V�H�D�X�[�����H�W���G�R�Q�F��

�G�H�V���U�H�O�D�W�L�R�Q�V���D�X���V�H�L�Q���G�X���P�L�F�U�R�E�L�R�P�H�����&�H�V���U�p�V�X�O�W�D�W�V���Q�R�X�V���R�Q�W���S�H�U�P�L�V���G�¶�D�S�S�U�p�K�H�Q�G�H�U���O�D���V�W�U�X�Fture 

�J�O�R�E�D�O�H���G�H�V���U�p�V�H�D�X�[���P�L�F�U�R�E�L�H�Q�V���G�D�Q�V���O�¶�p�F�R�V�\�V�W�q�P�H���D�U�L�G�H���G�¶�$�O�8�O�D�����T�X�H���Q�R�X�V���D�Y�R�Q�V���S�X���O�L�H�U���j���G�H��

nouvelles hypothèses en écologie microbienne. 

Cette précédente analyse a été réalisée dans des environnements naturels aux 

pressions biotiques et abiotiques relativement homogènes. Cependant, les écosystèmes font 

face à de nombreux stress de nature anthropique ou naturelle���� �/�¶�X�V�D�J�H�� �D�J�U�L�F�R�O�H�� �L�Q�G�X�L�W�� �S�D�U��

exemple des pressions considérables sur cet écosystème oasien fragile. Dans le bassin 

�G�¶�$�O�8�O�D���� �O�D�� �F�X�O�W�X�U�H�� �G�X�� �S�D�O�P�L�H�U�� �G�D�W�W�L�H�U�� �H�V�W��une pratique historique toujours en place dans la 

région, où de nombreuses palmeraies sont encore en activité. Cette culture nécessite un 

apport en eau important et constant. Dans le contexte du changement climatique, de la 

�U�D�U�p�I�D�F�W�L�R�Q���G�H���O�D���U�H�V�V�R�X�U�F�H���H�Q���H�D�X���F�D�X�V�p�H���S�D�U���O�¶�p�S�X�L�V�H�P�H�Q�W���G�H�V���U�H�V�V�R�X�U�F�H�V���I�R�V�V�L�O�H�V���H�W��de la 

�Y�R�O�R�Q�W�p���G�H���O�D���G�L�Y�H�U�V�L�I�L�F�D�W�L�R�Q���p�F�R�Q�R�P�L�T�X�H���G�¶�$�O�8�O�D��par le tourisme, il est crucial de déterminer 

l�¶impact des perturbations liées à �O�¶�H�D�X��et son usage sur la biodiversité.  

C�¶est dans ce contexte qu�¶au sein de ce chapitre j�¶ai étudié l�¶effet des précipitations sur 

le microbiote du sol et des plantes. Plus précisément, la comparaison de l�¶impact de cycles 

d�¶inondation et de dessication dans un contexte agronomique ou naturel va me permettre de 

déterminer la réponse et l�¶adaptation des communautés microbiennes du sol et des plantes 

de cet écosystème désertique. Pour caractériser cet effet, 5 sites ont été choisis sur le critère 

de leur relation à la disponibilité passé de la ressource en eau. Parmi eux figurent des 

anciennes fermes, où l�¶usage agricole passé était caractérisé par une irrigation par inondation 

journalière. Puis, un bassin d�¶évaporation, qui est une dépression topologique créée par les 

précipitations annuelles intenses, un phénomène naturel. Ces sites aux fonctionnements 
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contrastés seront comparés à des sites dans des environnements naturels. Une mission en 

mars 2022 m�¶ont permis de collecter des échantillons de sol, de rhizosphère et de racines pour 

préparer un séquençage Illumina. Pour caractériser l�¶impact de ces différentes perturbations, 

j�¶ai étudié la réponse de la structure et de la stabilité des réseaux microbiens sur chacun des 

sites. En premier, j�¶ai cherché à comparer la topologie des réseaux bactériens et fongiques en 

fonction de l�¶usage passé des sites d�¶étude. Puis, j�¶ai appliqué les analyses de stabilité aux 

réseaux microbiens pour déterminer comment la structure des communautés microbiennes 

étaient impacté par le fonctionnement des différents sites. Enfin, j�¶ai cherché à déterminer si 

les relations inter-royaume entre les bactéries et les champignons avait pour effet d�¶améliorer 

la stabilité des réseaux. 

Cette première étude s�¶intéresse au lien entre la ressource en eau et le microbiome sur 

le long terme, mais les écosystèmes arides sont caractérisés par une disponibilité de la 

ressource en eau très ponctuelle. Dans une seconde étude, j�¶ai donc cherché à complémenter 

l�¶étude de l�¶impact des précipitations passées sur le microbiome désertique. Entre mes deux 

prélèvements de terrain, les précipitations n�¶ont pas été suffisantes pour étudier l�¶effet 

saisonnier de la disponibilité en eau sur une échelle temporelle annuelle. Dans ce contexte de 

sècheresse prolongée, j�¶ai donc décidé de réaliser une expérience in situ de simulation de 

précipitation pour étudier plus spécifiquement la réponse du microbiome sur le court terme à 

une disponibilité ponctuelle de la ressource en eau. Cette étude a pour but de déterminer la 

réponse taxonomique et différentiellement abondante en réponse à une précipitation, et 

d�¶identifier les taxons pionniers qui colonisent des racines fraichement émises. 

Grâce à ces études, nous avons pu en premier observer que la structure des réseaux 

était fortement impacté par l�¶usage agricole passé en comparaison à une perturbation naturelle, 

dont les réseaux étaient caractérisé par une meilleure stabilité. De plus, les champignons 

avaient pour effet d�¶améliorer la stabilité des réseaux bactériens au sein de la perturbation 

naturelle. Ces résultats permettent de mettre en évidence l�¶impact durable d�¶une irrigation 

intense sur la stabilité des réseaux microbiens. Ils suggèrent également un rôle important de 

la temporalité et de l�¶intensité de la modification de la ressource en eau sur l�¶adaptation 

structurelle du microbiome. Dans un second temps, j�¶ai pu identifier les taxons dépendants 

des précipitations et les taxons pionniers dans la colonisation de nouvelles racines. 

Collectivement les résultats ce chapitre permettent d�¶améliorer la compréhension de la 

réponse du microbiome à la ressource en eau dans des temporalités contrastées et dans le 

contexte de l�¶usage agricole caractéristique de cette région. 
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3.2. Article 3 : �³Anthropic disturbances impact the soil microbial network structure 

and stability to a greater extent than natural disturbances in an arid ecosystem �  ́

Cet article a été publié dans le journal �³Science of the Total Environment�  ́en janvier 

2024. Il a été réalisé en collaboration avec les équipes du MNHN et de Valorhiz. Parmi les 

auteurs, Amélia Bourceret  a réalisé le démultiplexage, le regroupement des séquences en 

�2�7�8�V���H�W���H�Q���$�6�9�V���H�W���O�¶�D�V�V�L�J�Q�D�W�L�R�Q���W�D�[�R�Q�R�P�L�T�X�H���G�X��séquençage Illumina MiSeq. Sami Youssef 

a participé au prélèvement d�¶échantillons et aux relevés floristiques associés qui sont en cours 

de valorisation dans une autre étude. Stéphane Boivin et Liam-Laurent Webb ont participés à 

la révision du manuscrit. Hassan Boukcim a mobilisé du personnel de Valorhiz pour participer 

au prélèvement d�¶échantillons et avec Marc-André Selosse et Marc Ducousso ils ont  supervisé 

le projet et mes travaux. Adeline Dehail a participé à la préparation des librairies et Romain 

Destabel a participé à la préparation des échantillons de sol pour leur analyse. Coraline 

Damasio a participé Coraline Damasio a participé à l�¶ensemble de �O�¶�p�F�K�D�Q�W�L�O�O�R�Q�Q�D�J�H, à 

�O�¶�R�U�J�D�Q�L�V�D�W�L�R�Q�� �H�W�� �j�� �O�¶�D�G�Pinistration du projet. Ma participation concerne Ma participation 

concerne �O�D���F�R�Q�F�H�S�W�X�D�O�L�V�D�W�L�R�Q���G�H���O�¶�p�W�X�G�H�����O�H�V���S�U�p�O�q�Y�H�P�H�Q�W�V���Ges échantillons�����O�¶�H�[�W�U�D�F�W�L�R�Q���G�¶�$�'�1����

�O�D�� �S�U�p�S�D�U�D�W�L�R�Q�� �G�H�V�� �O�L�E�U�D�L�U�L�H�V���� �O�¶�D�Q�D�O�\�V�H�� �G�H�V�� �V�R�O�V���� �O�¶�H�Q�V�H�P�E�O�H�� �G�H�V�� �D�Q�D�O�\�V�H�V�� �V�W�D�W�L�V�W�L�T�X�H�V���� �O�D��

production des figures, la soumission des séquences dans une base de données publique, la 

rédaction initiale du manuscrit ainsi que la préparation et soumission des révisions. 

L�¶ensemble des auteurs a participé à la révision du manuscrit, avec un soutient 

particulièrement important des équipes du MNHN. 
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