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1. INTRODUCTION

Les champignons mycorhiziens sont une composante ubiquiste de la plupart des
écosystémes mondiaux (Brundrett, 2002). Ils sont généralement considérés comme un
facteur-clé d’un systéme sol-végétation durable. En effet, ils gouvernent les cycles des
principaux nutriments et contribuent au maintien du couvert végétal (Schreiner et al., 1997 ;
Johansson et al., 2004). Les bénéfices tirés par la plante de la symbiose mycorhizienne
comprennent (i) une augmentation de 1’assimilation des minéraux a faible mobilité (i.e.,
phosphore), des micronutriments et de 1’azote, (ii) une augmentation de 1’absorption d’eau
et (iii) une amélioration de la sant¢ de la plante du fait de son action contre certains
pathogénes (Smith et Read, 2008). La symbiose avec des champigons mycorhiziens a
arbuscules (AM) est 1’association la plus répandue, elle concerne 80 a 90 % des plantes a
racines (i.e., ptéridophytes, gymnospermes et angiospermes) dans les écosystémes naturels

et les agrosystémes (Brundrett, 2002).

La translocation trophique entre la plante hote et les symbiotes fongiques a été considérée
comme résultant de la relation étroite entre les composantes de 1’association symbiotique. Il
a été établi (Wirsel, 2004 ; Smith et Read, 2008 ; van der Heijden et al., 1998) que, en plus
de I’augmentation de la surface d’absorption du systéme racinaire de la plante hote, le
mycélium extramatriciel fournit une surface plus importante pour les interactions avec le
microbiote du sol. La zone placée sous I’influence des racines et du champignon
mycorhizien a été appelée la « mycorhizosphére ». Elle inclut un compartiment microbien
soumis a la double influence des racines et des symbiotes mycorhiziens (la
« mycorhizosphére » Stricto sensu) et un autre compartiment soumis a I’influence des
hyphes mycorhiziens [I’« hyphosphére », Linderman (1988)]. En plus de D’effet de la
symbiose mycorhizienne sur le microbiote du sol, il a aussi ét¢ démontré qu’elle exercait
une pression de sélection sur les communautés bactériennes et favorisait les
microorganismes du sol potentiellement bénéfiques a la symbiose et a la plante hote (Frey-
Klett et al., 2005 ; Ouahmane et al., 2009). Les relations entre la plante hote et le
champignon symbiotique ont donc été élargies au microbiote du sol, pour créer un

« complexe mycorhizien multitrophique » (Frey-Klett et al., 2005).

Le compartiment mycorhizosphérique est habituellement caractérisé par une activité

bactérienne ¢€levée. Ceci pourrait contribuer au biocontrole des pathogenes et a
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I’amélioration de I’apport de nutriments dans les sols dégradés, permettant un maintien de la
croissance et 1’état sanitaire des espéces végétales (Johansson et al., 2004). L’effet positif de
la symbiose mycorhizienne sur la nutrition minérale et hydrique ainsi que sur la résistance
aux maladies des plantes hotes, conjointement a 1’état du microbiote mycorhizosphérique,
pourrait étre considéré comme un indicateur de qualité des sols. La qualité du sol a été
définie comme «la capacit¢é d’un sol a fonctionner, dans les limites imposées par
I’écosysteme, a préserver la productivité biologique et la qualité environnementale, et a

favoriser 1’état sanitaire végétal, animal et humain » (Doran et Parkin, 1994).

La quantification de la qualité d’un sol est souvent basée sur des indices physico- chimiques.
I1 a été clairement établi (Giller et al., 1997 ; Smith et Read, 2008) que le fonctionnement du
sol résultait d’un équilibre entre des facteurs biologiques, physiques et chimiques. La qualité
d’un sol ne peut donc pas étre évaluée a l’aide d’un seul paramétre, mais par une
combinaison de plusieurs facteurs (Barrios et al., 2006) décrivant 1’état du sol (Dumanski et
Pieri, 2000). Un grand nombre de méthodes ont été utilisées pour caractériser la diversité
génétique et fonctionnelle de communautés bactériennes complexes dans le sol. Toutes ces
méthodes génerent de grands volumes de données qui ne peuvent pas étre analysées par des
méthodes conventionnelles du fait du grand nombre de parametres qui sont mesurés
(comparativement au nombre d’échantillons), de la corrélation potentiellement ¢levée entre
ces paramétres, et de la faiblesse de la densit¢é d’information qu’ils contiennent
individuellement. Des outils statistiques appropriés doivent donc étre utilisés pour explorer
ces interactions microbiennes complexes et pour fournir des interprétations pertinentes sur le

role de chaque variable intervenant dans la qualité des sols.

Dans ce domaine, cette revue est orientée vers 1’évaluation des bénéfices liés a 1’utilisation
de méthodes d’analyse de données multivariées telles que I’analyse en composantes
principales, 1’analyse inter-groupes, et I’analyse de coinertie comparativement a d’autres
méthodes d’analyse statistique classiques dans le but de fournir de nouvelles idées sur le
fonctionnement de la mycorhizosphére, et d’aider a mettre au point des indicateurs de
qualité des sols et de résilience écologique. Les résultats espérés seront particulierement
utiles pour décrire et expliquer certaines interactions biologiques considérées comme des

facteurs-clés de la stabilité et de la productivité des écosystémes terrestres.

477

Sommaire



Les objectifs de cet article sont doubles. Tout d’abord, nous voulions présenter certaines des
méthodes utilisées par les auteurs pour analyser de tels jeux de données, en les comparant
avec d’autres méthodes d’analyse de données classiques, et en montrant les résultats qu’elles
permettent d’obtenir. Ensuite, nous voulions également discuter le potentiel de ces méthodes
pour proposer de nouvelles idées sur le fonctionnement de la mycorhizosphére et 1’aide
qu’elles peuvent apporter pour développer des indicateurs de qualité des sols et de résilience
écologique, bien que cette dernicre étape soit encore en cours de développement. Les jeux
de données nécessaires pour ces ¢tudes doivent prendre en compte tous les acteurs qui y
participent, en particulier les plantes, les champignons, les bactéries, et I’environnement (i.e.
les caractéristiques abiotiques). Cette diversité d’origine des données doit étre réduite a une
forme compatible avec les méthodes d’analyse multivariée, c’est-a-dire généralement des

tableaux rectangulaires avec les échantillons en lignes et les variables en colonnes.

Pour atteindre ces objectifs, nous avons analysé 16 articles scientifiques que nous avons
publiés entre 2005 et 2009, et dans lesquels nous avons utilisé¢ diverses méthodes d’analyse
multivariée, comme 1’analyse en composantes principales (PCA : principal component
analysis), I’analyse inter-classes [BGA : between-group analysis (Doledec et Chessel, 1987 ;
Culhane et al., 2002)], et ’analyse de coinertie [ColA : co-inertia analysis (Doledec and
Chessel, 1994 ; Dray et al., 2003)]. Nous présenterons d’abord le type de données analysées
dans ces articles, et nous donnerons un court résumé des propriétés des méthodes d’analyse
de données, dans le cadre du schéma de dualité (Escoufier, 1987 ; Holmes, 2006) et du
package ade4 (Chessel et al., 2004 ; Dray et Dufour, 2007) pour le logiciel statistique R (R
Development Core Team, 2010). Nous montrerons ¢galement les avantages de ces méthodes
a I’aide de plusieurs exemples tirés de ces articles. Enfin, les graphiques jouent un role
fondamental en analyse de données. En effet, le principal objectif de ces méthodes est de
permettre de tracer des graphiques synthétiques qui facilitent 1’interprétation des données
numériques. Nous montrerons plusieurs exemples de tels graphiques pour les analyses inter-

classes et I’analyse de coinertie.
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2. LES TABLEAUX DE DONNEES

Les données nécessaires pour analyser I’effet mycorhizosphérique sur la structure et le
fonctionnement des communautés bactériennes du sol sont tres diversifiées. Elles peuvent
étre classées en fonction du sujet de mesure: plante, champignon, bactérie, et

environnement (i.e. les caractéristiques abiotiques).

Les mesures concernant le champignon peuvent €tre basées par exemple sur le taux de
mycorhization, la longueur des hyphes, 1’espéce ou la souche. Les communautés
bactériennes sont trop complexes pour é&tre analysées de fagon exhaustive, mais leur
diversité génétique peut étre approchée avec les méthodes de biologie moléculaire basées
sur la PCR (empreintes ADN). Citons par exemple la DGGE [denaturing gradient gel
electrophoresis, Nakatsu et al. (2000)], et les méthodes récentes de type puce a ADN
taxonomique (Sanguin et al., 2006) ou de séquencage haut débit (Uroz et al., 2010).
L’utilisation des profils d’acides gras de phospholipides ou de lipopolysaccharides (Zelles,
1999) est également possible. La diversité fonctionnelle des communautés bactériennes peut
étre analysée rapidement grace aux profils de potentiel catabolique in situ (ISCP : in situ
catabolic potential) (Degens et Harris, 1997 ; Degens et al., 2001). Les profils ISCP
fournissent une mesure en temps réel de la diversité microbienne fonctionnelle en évaluant
le catabolisme des communautés microbiennes du sol sans procédé d’extraction préalable
des organismes, par opposition aux méthodes faisant intervenir une phase de culture in vitro.
Les profils ISCP sont basés sur la mesure de production de CO, par des sols additionnés
d’une série de composés organiques simples. Ce processus est appelé respiration induite par
le substrat (SIR : substrate-induced respiration). Les plantes peuvent étre décrites par leurs
parametres de croissance, le poids sec de la totalité de la plante ou de certains organes
(feuilles, racines), la teneur en azote ou en phosphore, et de nombreuses autres variables.
Enfin, les échantillons de sol peuvent étre caractérisés par un grand nombre de parameétres
physico-chimiques (taille des particules, pH, teneur en composés chimiques) qui

déterminent les conditions environnementales.

Les 16 articles scientifiques publiés durant la période 2005-2009 sur lesquels cette revue est
basée sont résumés dans deux tableaux : le tableau 1 pour les articles utilisant la BGA, et le

tableau 2 pour les études utilisant la ColA. Ces tableaux donnent, pour chaque article, la
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référence bibliographique, les principales questions écologiques, et un résumé des

parametres biologiques et des facteurs environnementaux analysés.

3. LES METHODES D’ANALYSE MULTIVARIEE

Nous avons vu que cinq types de tableaux peuvent intervenir dans 1’analyse de I’effet
mycorhizosphérique sur la structure et le fonctionnement des communautés microbiennes du
sol. Ce sont les tableaux des paramétres relatifs aux champignons, a la plante hote ou au sol,
les tableaux de profils ISCP ou les tableaux d’empreintes ADN. Chaque tableau peut étre
analysé séparément, et des analyses plus poussées peuvent ensuite étre réalisées en fonction

de la question scientifique posée.

Les méthodes d’analyse multivariée peuvent étre utilisées pour atteindre plusieurs sortes
d’objectifs. Le plus simple concerne la réduction de dimension, I'utilisateur cherchant
simplement a réduire la taille du tableau de données, sans perdre trop d’information. C’est la
cas en particulier pour les analyses de tableaux d’empreintes ADN du type RFLP, AFLP,
DGGE, TTGE, ARISA, ou issus de données plus complexes de type puces a ADN. Dans le
cas des méthodes classiques d’empreintes ADN, chaque bande d’électrophorése, ou chaque
pic d’intensité, n’apporte que trés peu d’informations utiles. C’est seulement la combinaison
d’un grand nombre de bandes qui permet d’utiliser ces profils pour discriminer les

¢échantillons.

D’autres objectifs sont par exemple la recherche d’un code des échantillons de corrélation
maximale avec les variables de départ, ou la recherche d’un ensemble de variables
orthogonales utillisables dans un probléme de régression (technique de la régression
orthogonale). Ce qui est important ici, par rapport aux approches univariées, est que
I’approche multivariée permet de conserver les relations entre variables et entre
échantillons. C’est la structure de corrélation des variables (et des échantillons) qui apporte

I’information et non pas les valeurs de chaque variable prise indépendamment.
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Tableau 1 Référence bibliographique, questions écologiques et parameétres analysés dans les neuf articles utilisant la BGA.

Référence

Questions écologiques

Parameétres analysés

Duponnois et al. (2006a), Science of the Total
Environment

Duponnois et al. (2009) in Microbial Strategies for
Crop Improvement

Faye et al. (2009), Soil Biology and Biochemistry

Kisa et al. (2007), FEMS Microbiology Ecology

Ouahmane et al. (2009), Plant and Soil

Ramanakierana et al. (2006), International
Journal of Soil Science

Ouahmane et al. (2006), Plant Ecology

Ramanakierana et al. (2007), Mycorrhiza

Remigi et al. (2008), Applied Environmental
Microbiology

Impact of termite mound amendment on the
sorghum tolerance to soil Cd content

Nurse plant effect in reforestation programs

Response of native Bradyrhizobial community
diversity (structure and functional diversity) to the
introduction of an exotic tree species (Australian
Acacia species)

Response of soil microbial functions and diversity
to the introduction of an exotic tree species and
assessment of the role of the mycorrhizal
symbiosis in plant co-existence

Ectomycorrhizal impact on plant growth, rock
phosphate solubilization and soil microbial
functions

Effect of ectomycorrhizal symbiosis on soil
microbial functions

Impact of shrub species on soil microbial and
chemical characteristics and consequences on the
early growth of C. atlantica

Potential benefits of inoculation with mycorrhizal
fungi (ectomycorrhizal and/or arbuscular
mycorrhizal fungi) on plant growth and on
functional diversity of soil microflora

Response of native soil microflora functions to the
introduction of an exotic tree species

Plant growth, fluorescent Pseudomonads
abundance and functional diversity, ISCP

Plant growth, abundance and functional
diversity, ISCP

Genetic and functional diversity, symbiotic
performance of Bradyrhizobial strains on
Faidherbia albida

Plant growth, herbaceous plant species layer
composition, soil microbial diversity, ISCP

Plant growth, plant nutrition, mycorrhizal
colonization, ISCP

mycorrhizal colonization, soil microbial
functional diversity, fluorescent
Pseudomonads, ISCP

Plant growth, plant nutrition, mycorrhizal
colonization, soil chemical characteristics,
ISCP

Plant growth, plant nutrition, mycorrhizal
colonization, ISCP

ISCP
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Tableau 2 Référence bibliographique, questions écologiques et paramétres analysés dans les sept articles utilisant la ColA.

Références

Questions écologiques

Paramétres analysés

Andrianjaka et al. (2007), Applied Soil
Ecology

Duponnois et al. (2006b), FEMS
Microbiology Ecology

Diallo et al. (2006), European Journal of Soil

Biology
Duponnois et al. (2005a), Geoderma

Ouahmane et al. (2006), Applied Soil Ecology

Ouahmane et al. (2007), Forest Ecology and
Management

Duponnois €t al. (2005b). Soil Biology and
Biochemistry

Impact of termite mound amendment on Striga
development

Impact of termite mound amendment on
ectomycorrhizal symbiosis between Acacia
holosericea and Scleroderma dictyosporum

Impact of litter amendments on plant growth,
soil fertility and soil microbial biomass

Impact of termite mound amendments on
plant growth, rock phosphate dissolution and
soil microbial characteristics

Impact of Lavandula species on mycorrhizal
soil potential, soil microbial functions and on
the regeneration process of Cupressus spp.

Influence of native or exotic fungal symbionts
on the plant growth, soil microbial functional
diversity and rock phosphate alteration

Arbuscular mycorrhizal effect on plant growth,
soil microbial functions, rock phosphate
solubilization and plant P uptake

Plant growth, mycorrhizal colonization,
actinomycete abundance, ISCP

Plant growth, mycorrhizal colonization,
rhizobial colonization, ISCP

Plant growth, litter chemical characteristics,
soil microbial biomass

Plant growth, plant mineral nutrition,
mycorrhizal colonization, ISCP

Plant growth, plant nutrition, mycorrhizal soil
potential, ISCP

Plant growth, plant nutrition, mycorrhizal
colonization, ISCP

Plant growth, plant nutrition, mycorrhizal
colonization, ISCP
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L’ACP est la plus simple des méthodes d’analyse multivariée. Plusieurs modeles théoriques
conduisent au méme algorithme de calcul, basé sur une décomposition en valeurs propres et
vecteurs propres. Le plus simple de ces modéles est le modéle géométrique (LeRoux et
Rouanet, 2004), qui n’est basé sur aucune hypothése de distribution des variables et
n’impose aucune contrainte sur les dimensions du tableau de données. Dans ce mod¢le,
I’ACP peut étre appliquée a n’importe quel tableau de données numériques,
indépendamment du nombre de variables, de leurs corrélations, et de leur distribution. Si le
tableau de données contient un mélange de variables quantitatives et qualitatives, la
procédure de Hill et Smith (Hill et Smith, 1976 ; Kiers, 1991) peut étre utilisée. Deux autres
méthodes sont d’intérét général : 1’analyse inter-groupes et I’analyse de coinertie. La BGA
peut étre utilisée quand les échantillons appartiennent a plusieurs groupes. C’est le cas par
exemple quand on veut comparer les effets de différents traitements, comme divers niveaux
d’amendement ou différents taux d’inoculation mycorhizienne, sur la croissance de la plante
ou sur les communautés bactériennes. La ColA est utile pour analyser les relations entre
deux tableaux de données possédant les mémes échantillons en lignes. Elle peut étre utilisée
par exemple pour explorer les relations entre profils ISCP (représentant la diversité
bactérienne fonctionnelle) et les parameétres de croissance de la plante, ou bien entre un

ensemble de variables pédologiques et des profils d’empreintes ADN.

L’absence de contraintes sur le nombre d’échantillons par rapport au nombre de variables,
sur I’existence de corrélation entre les variables, et sur leur distribution est valable aussi
pour la BGA et la ColA. C’est une propriété importante car le nombre de variables peut étre
trés ¢élevé (nombre de bandes d’un profil d’empreinte ADN, ou nombre de sondes sur une
puce a ADN). Méme des techniques moins sophistiquées, comme les profils ISCP, peuvent
aussi produire des tableaux possédant un nombre de variables supérieur au nombre
d’échantillons. Or, beaucoup de méthodes statistiques ne peuvent pas €tre utilisées quand le
nombre d’échantillons est inférieur au nombre de variables (ou méme s’il est comparable),

ou quand le nombre de variables explicatives est trop ¢levé.
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3.1 L’ANALYSE INTER-GROUPES

L’analyse inter-groupes peut é&tre considérée comme une alternative a [’analyse
discriminante (Huberty, 1994) quand le nombre d’échantillons est trop faible par rapport au
nombre de variables. Le but de I’analyse discriminante est de séparer les groupes, ou, plus
précisément, de trouver une combinaison linéaire des variables initiales qui maximise le
rapport de la variance inter sur la variance intra (Venables et Ripley, 2002). Ici, les groupes
correspondent aux traitements utilisés pour analyser 1’effet mycorhizosphérique sur les
communautés bactériennes du sol. Par exemple, cela peut étre le niveau d’'un amendement
phosphoré, le taux d’inoculation mycorhizienne, ou 1’origine des échantillons de sols
(différentes parcelles). Quand le nombre d’échantillons est €levé, 1’analyse discriminante
fournit les coefficients des fonctions discriminantes qui séparent au mieux les groupes. Mais
quand le nombre d’échantillons est faible, et en particulier quand il est inférieur au nombre
de variables, I’analyse discriminante ne peut plus étre utilisée. Dans ce cas, la BGA peut étre
trés utile, et elle propose des graphiques illustrant efficacement les différences entre

groupes.

La BGA peut aussi étre présentée comme un cas particulier d’analyse des
redondances (RDA). Elle correspond au cas ou les covariables sont réduites a une seule

variable indicatrice décrivant la répartition des échantillons en groupes.

Les paragraphes suivants proposent une présentation rapide de la BGA dans le cadre du
schéma de dualité (Holmes, 2006). Il convient de définir en premier lieu le schéma de

dualité d’une analyse en composante principale simple.

Soit X = [xi j](n, p) le tableau de données, a n lignes (échantillons) et p colonnes (variables).
XT est la transposée de X. Soit Dn la matrice diagonale (n x n) de pondération des
¢échantillons : Dn = diag (w1, ..., wn), et soit Dp une métrique sur Rp. Le schéma de dualité

de I’analyse générale de ce tableau est :

1;,"‘ - ]E-_.F.' 484
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Ce diagramme est appelé « schéma de dualité » car R P et R" sont les espaces duaux de RP
et R", et parce que les opérateurs duaux XTDnXDp et XD, X' D, possédent le méme spectre
(valeurs propres). Ce schéma est completement défini par la « notation en triplet » : (X, Dy,

Dy), et I’inertie totale de ce triplet statistique vaut :

Ix = trace (XDp X' D)

L’ACP généralisée (gPCA) de ce triplet correspond a la décomposition spectrale de
XTDnXDp. Quand Dy, est la matrice de pondération uniforme des lignes (w; = 1/n), et quand
D, est I’'identité (métrique euclidienne), cette analyse est une simple ACP. Quand de plus les

variables sont centrées, I’inertie totale est égale a la somme de leurs variances.

On peut maintenant définir le schéma de dualit¢é d’une analyse inter-groupes. Les
échantillons appartiennent a g groupes, notés Gy, . . ., Gg, d’effectifs ny, . . ., n,, vérifiant )
Nk = n. L’analyse inter-groupes est I’analyse du triplet (Xg, Dp, Dg), ou Xg est la matrice (g,
p) des moyennes par groupe :

X =)o)

—F 1 3 ) )
Le terme r“‘j = E icGy Xij est la moyenne de la variable j dans le groupe k. En

notation matricielle, si B est la matrice des indicatrices de classes :
B = [¥](ng); avecbf = 1sii€Gethf =0sii¢ Gy, alorsona:

Xz =D,B'X.

La matrice Dy = Diag (1/nk) est la matrice diagonale des poids des groupes, et BT est la
transposée de B. Le schéma de dualité correspondant est le suivant :

Dp

RP|—|R”

ol [

RS |<—|R¢]
D,
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L’analyse inter-groupes est donc 1’analyse du tableau des moyennes par groupe, ce qui
conduit 4 la diagonalisation de la matrice X'g Dy Xg D,. Son but est de mettre en évidence
les différences entre groupes, et les scores des lignes maximisent la variance inter-groupes.
La significativité¢ statistique de ces différences peut étre testée a ’aide d’un test de
permutation (test de Monte-Carlo), en prenant comme critére le rapport variance
inter/variance totale. Les scores des lignes du tableau initial peuvent étre calculés en
projetant les lignes du tableau X sur les sous-espaces engendrés par les composantes

principales.

3.1.1 UTILISATION DE L’ANALYSE INTER-GROUPES

Un avantage supplémentaire de la BGA est sa simplicité d’utilisation : dans les cas simples,
elle se réduit a I’ACP du tableau des moyennes par groupe, suivie d’une projection des
échantillons de départ comme éléments supplémentaires dans cette ACP. Cette seconde
étape fournit des scores des échantillons qui peuvent étre utilisés pour tracer des graphiques

intéressants.

Un autre avantage de la BGA est qu’elle peut étre utilisée apreés n’importe quel type
d’analyse. Dans le package ade4 pour R, les analyses de base a un tableau comprennent
I’ACP (pour les tableaux de variables quantitatives), I’analyse des correspondances (COA,
pour les tables de contingences), et 1’analyse des correspondances multiples (ACM, pour les
tableaux de variables qualitatives). Mais il existe d’autres types d’analyses, comme par
exemple I’analyse en coordonnées principales (PCO, pour les matrices de distances), les
analyses sur variables floues (fuzzy principal component analysis FPCA et fuzzy
correspondence analysis FCA), les analyses non symétriques (NSCA), les analyses
décentrées, etc. Toutes ces analyses sont adaptées a des types de données particuliers, ou a
des objectifs d’analyse différents, et 1’analyse inter-groupes peut étre appliquée apres

n’importe laquelle de ces analyses de base.

486

Sommaire



3.1.2 EXEMPLES DE BGA

Neuf des articles publiés entre 2005 et 2009 utilisent la BGA (tabl. 1). Dans huit de ces
articles, la BGA a été calculée sur des profils ISCP, et dans le dernier (Faye €t al., 2009),
elle a été appliquée a des parametres fongiques et de la plante hote. Dans ces articles, les
groupes correspondent a différentes situations : 1’effet de 1’inoculation avec Pisolithus sp.
comparé a d’autres facteurs comme un amendement phosphoré (Ouahmane et al., 2009),
I’introduction d’une espéce végétale exotique (un Acacia Australien, Acacia holosericea)
(Remigi et al., 2008), une inoculation de bactéries symbiotiques (Faye et al., 2009), I’effet
de « plante facilitatrice » (Ouahmane et al., 2006 ; Duponnois et al., 2009), ou I’effet de la

désinfection des sols (Ramanankierana €t al., 2007).

D’autres analyses sont basées sur les interactions entre des plantules d’eucalyptus
(Eucalyptus camaldulensis), I’inoculation avec Glomus intraradices, et I’apport d’engrais
(Kisa et al., 2007), sur la résistance au cadmium induite par un amendement avec une
poudre de termitiére (Duponnois et al., 2006a), et sur la comparaison de la diversité
fonctionnelle microbienne entre les compartiments rhizosphérique, hyphosphérique, et

mycorhizosphérique (Ramanankierana et al., 2006).

Dans toutes ces analyses sauf trois, le nombre d’échantillons était inférieur au nombre de
variables, ce qui signifie qu’il n’aurait pas été possible d’utiliser des méthodes du type
analyse discriminante pour séparer les groupes et tester la significativité des différences
entre groupes. L’analyse inter-groupes nous a permis d’analyser ces données et de tester la

significativité des différences malgré le faible nombre d’échantillons.

3.1.3 GRAPHIQUES EN BGA

Le but des représentations graphiques apres une BGA est de souligner les différences entre
les groupes, quand ces différences sont significatives. Trois exemples de graphiques sont
présentés ici : des enveloppes convexes [Figure 1, Faye et al. (2009)], des étoiles [Figure 2,

Kisa et al. (2007)], et des courbes de Gauss [Figure 3, Ouahmane et al. (2009)].

Dans le premier exemple (fig. 1), Faye et al. (2009) utilisent la BGA pour montrer que

I’augmentation de biomasse des plantules de Faidherbia albida est positivement influencée
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par I’inoculation des Bradyrhizobia. De plus, cet effet varie en fonction de ’origine des
isolats de Bradyrhizobia. Les souches de Bradyrhizobia provenaient d’une expérience de
mycorhization en conditions controlées avec une espéce d’Acacia exotique (A. holosericea)
et un champignon ectomycorhizien Pisolithus albusIR100. Cette plantation était située au
Sénégal. Les isolats de Bradyrhizobia de trois origines ont été comparés, et quatre variables
ont été mesurées sur les plants de F. albida: biomasse aérienne et racinaire (SB et RB),

nombre total et poids sec des nodules (TN et WN). Les trois origines des isolats étaient :

1. Souche bactérienne isolée du sol provenant d’une plantation d’A. holosericea qui avaient
été inoculés précédemment avec le champignon ectomycorhizien P. albusIR100 (IR100S

sur la figure 1) ;

2. Souche bactérienne isolée du sol provenant d’une plantation d'A. holosericea non

inoculés (NIS sur la figure 1) ;

3. Souche bactérienne isolée du sol provenant d’un parc a F. albida proche de la plantation

d’A. holosericea (PS sur la figure 1).

Figure 1. Analyse inter-groupes (BGA) de la

PC2

A

5B croissance de Faidherbia albida (biomasse aérienne

et racinaire : SB et RB respectivement) et de la

formation des nodules (nombre total et poids sec de

I \ nodules par plante : TN et WN respectivement). A :

plan factoriel des variables. B : plan factoriel des

\ échantillons. L échelle est donnée par la valeur de d

— ®

IR100S —__|

dans le coin supérieur droit de chaque graphique :
cette valeur correspond a la taille du quadrillage de
I’arriére-plan. Sur le plan factoriel des variables (A),
le premier axe (horizontal) oppose le nombre de
nodules (a gauche) a la biomasse racinaire (a droite),
et le second axe (vertical) oppose la biomasse
aérienne (en haut) au poids sec des nodules (en bas).
Le plan factoriel des échantillons (B) est éclaté en

trois groupes en fonction de 1’origine des isolats de
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Bradyrhizobia: NIS =sol de plantation avec arbres non inoculés, IR100S =sol de
plantation avec arbres inoculés, et PS = sol collecté en dehors de la plantation provenant
d’un parc a F. albida. Le cercle dans chaque enveloppe convexe donne la position du centre

de gravité de chaque groupe. [D’aprés Faye et al. (2009)].

Sur la figure 1, les trois origines sont représentées par des enveloppes convexes entourant
les échantillons correspondant a chaque groupe. Le test de permutation a montré que les
différences entre les trois origines étaient statistiquement significatives (p <0,01), et
I’utilisation des enveloppes convexes sur la Figure 1 permet de souligner ces différences.
Faye et al.(2009) concluent que Iintroduction d’espéces végétales exotiques
(A. holosericea est un Acacia australien) peut affecter de fagon importante la structure et
I’efficacité symbiotique des populations de Bradyrhizobia autochtones, et ils notent que cela

pourrait limiter la régénération naturelle d’especes sahéliennes natives comme F. albida.

Dans le deuxiéme exemple (fig. 2), Kisa et al. (2007) utilisent la BGA pour montrer que la
diversité fonctionnelle des communautés bactériennes du sol (mesurée par des profils ISCP)
est modifiée par I’espéce d’Eucalyptus exotique Eucalyptus camaldulensis, et que
I’inoculation d’un champignon mycorhizien a arbuscules (Glomus intraradices) peut contre-
balancer cette influence négative. La figure 2 montre les 32 substrats des profils SIR (en
haut) et la position des échantillons de sols sur lesquels ces profils ont été¢ mesurés (en bas).
Les ¢étoiles a cinq branches sur cette figure correspondent aux cinq répétitions
expérimentales et a leur position moyenne (cercle placé au centre de I’étoile). Le test de
permutation de la BGA confirme que la différence entre les 4 traitements est trés
significative (p <0,001). L’effet de Eucalyptus camaldulensis sur la diversité fonctionnelle
des bactéries (différence entre WEC et FA) et I’influence compensatrice de 1’inoculation de
Glomus intraradices sont trés clairs. Kisa et al. (2007) concluent que la symbiose avec un
champignon mycorhizien a arbuscules peut compenser 1’influence négative exercée par la

présence d’un arbre exotique sur les communautés bactériennes du sol.
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La figure 3 (Ouahmane et al., 2009) montre un troisiéme exemple de représentation graphique
en BGA, avec un seul axe principal. Le but de cette analyse est de montrer que 1’inoculation
de Pinus halepensis avec le champignon ectomycorhizien Pisolithussp. (souche PH4) a un
effet important sur la diversité fonctionnelle microbienne du sol et sur la solubilisation du
phosphate minéral (Khouribga Rock Phosphate, KRP). Le premier axe de la BGA montre
clairement 1’effet de 1’inoculation de PH4 sur la diversité fonctionnelle (profils ISCP), et
I’utilisation du second axe pour tracer une carte factorielle n’est donc pas utile. Dans la partie
supérieure du graphique, les substrats sont ordonnés en fonction de leur coordonnée sur
I’axe 1 de la BGA. Dans la partie inférieure, des courbes de Gauss sont ajustées aux
parametres (moyenne et variance) des coordonnées des échantillons. La moyenne et la
variance des cinq échantillons appartenant & chacun des quatre traitements (Control
= Témoin, KRP, PH4, PH4 + KRP) sont calculées et les courbes de Gauss correspondantes
sont tracées. Cette représentation montre, pour chaque traitement, les substrats optimaux
(position du maximum de la courbe) et sa diversité fonctionnelle (amplitude de la courbe). Le
test de permutation montre que les différences entre les quatre traitements sont tres

significatives (p < 0,001).

3.2 ANALYSE DE COINERTIE

Il existe de nombreuses méthodes d’analyse de données pour étudier les relations entre deux
tableaux de données. En écologie, ces méthodes jouent un rdle majeur car elles peuvent étre
utilisées pour analyser les relations entre la distribution des espéces et les parametres
environnementaux. Classiquement, ces méthodes s’appliquent sur un tableau floro-
faunistique, contenant le nombre d’individus de diverses especes (en colonnes) trouvés dans
un ensemble de sites (lignes), et un tableau de données environnementales contenant les
valeurs de parameétres de 1’environnement (colonnes) mesurés dans les mémes sites (lignes).
La significativité statistique de la relation entre les deux tableaux peut étre testée par un test
de permutation, dont le critére dépend de la méthode utilisée. Par exemple, en analyse de
coinertie, ce test de permutation est basé sur la coinertie totale (i.e., la somme des carrés des

covariances croisées entre les variables des deux tableaux, cf. paragraphe 3.2.1).

Figure 3 Représentation graphique (de type biplot) de 1’axe 1 de la BGA sur les profils ISCP
des échantillons de sol provenant de différents traitements. La partie supérieure de la figure

montre les coordonnées des 31 substrats le long de ’axe 1 de la BGA. Les quatre courbes de
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Gauss dans la partie inférieure représentent la moyenne et la variance des coordonnées des
échantillons de sols provenant des 4 traitements sur 1’axe 1 de la BGA. Control : sol non
inoculé et sans amendement, KRP : sol amendé avec du phosphate minéral de Khouribga,
PH4 : sol inoculé avec Pisolithus sp. PH4, PH4 + KRP : sol amendé avec du phosphate
minéral de Khouribga et inoculé avec Pisolithus sp. PH4. [d’aprés Ouahmane et al. (2009)].
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3.2.1 COIA ET AUTRES METHODES

Dray et al. (2003) donnent une description mathématique détaillée de 1’analyse de coinertie et
la compare avec plusieurs autres méthodes, en particulier 1’analyse des corrélations
canoniques (CANCOR), I’analyse canonique des correspondances (CCA) et 1’analyse des
redondances (RDA). IIs notent que 1’analyse de coinertie est la seule méthode qui n’a pas de
contrainte sur le nombre d’échantillons par rapport au nombre d’espéces ou de variables
environnementales. Ils soulignent aussi les problémes rencontrés par les autres méthodes
quand le nombre d’échantillons est faible ou quand les variables explicatives sont corrélées.
Par exemple, si le nombre d’échantillons est inférieur au nombre de variables

environnementales, alors la CCA est équivalente a une analyse des correspondances simple, et
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la relation avec les variables environnementales est perdue. De la méme fagon, la RDA est

réduite a une simple ACP et la relation avec I’environnement est également perdue.

La principale différence entre I’analyse de coinertie et les méthodes sous contraintes comme
la CCA ou la RDA est la différence entre stratégie descriptive et stratégie prédictive
(Thioulouse, 2011). Le but de la premiére est une description objective du jeu de données et
des relations entre ses différentes composantes. La seconde approche est orientée vers la
prédiction de variables expliquées (ou « dépendantes ») par des variables explicatives (ou
« indépendantes »). Cette distinction implique une asymétrie des méthodes prédictives et une
symétrie des méthodes descriptives. Elle introduit aussi des contraintes calculatoires : les
méthodes prédictives ont une étape comprenant une inversion de matrice qui n’est pas
présente dans les méthodes descriptives. Cette inversion de matrice a des conséquences
négatives sur les jeux de données qui peuvent étre analysés. Elle implique que les variables
explicatives doivent étre indépendantes (au sens statistique), car le rang de leur matrice de
corrélation ne doit pas étre inférieur a leur dimension. Elle implique donc que le nombre

d’échantillons ne doit pas étre largement supérieur au nombre de variables explicatives.

De la méme facon que la BGA peut étre vue comme ’analyse d’un tableau de moyennes par
groupe, I’analyse de coinertie peut €tre vue comme I’analyse du tableau des covariances
croisées entre les variables des deux tableaux. Le nombre de lignes et de colonnes de ce
tableau croisé est égal au nombre de colonnes des deux tableaux de départ. Les coordonnées
des échantillons sont calculées par projection des lignes des deux tableaux initiaux dans cette
analyse, ce qui signifie que I’analyse de coinertie fournit deux jeux de coordonnées des
échantillons (un pour chaque tableau de départ). Une description de 1’analyse de coinertie en
termes de schéma de dualité est donnée par Thioulouse (2011), et nous reprenons ici un court

résumé de cette présentation.

Soit X le premier tableau (variables environnementales), a n lignes (échantillons) et p colonnes

(variables), et soit Y le second tableau (espéces), avec les mémes n lignes, et q colonnes
(especes). XT et YT sont les transposées de X et Y. Soit Dp la matrice diagonale (n x n) des
poids des échantillons : Dn = diag(w1 , ..., wn), et soit Dp et Dq deux métriques diagonales
sur R' et R’ respectivement. L’analyse de coinertie est définie par son « diagramme
couplé », qui montre qu’il s’agit de la décomposition aux valeurs propres de la matrice xT

DnYDq YT Dn XDp :
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R” R

X Y

La notation en triplet de ce diagramme est (YT Dn X, Dp , Dq ). Si les colonnes des deux

tableaux sont centrées, alors I’inertie totale de chaque tableau est simplement une somme de

T T
variances : Iy =trace (XD, X D, ) et Iy =trace(YD, Y D, ). Et la coinertie entre X et Y

est dans ce cas une somme de carrés de covariances :
T T
Colyy =trace (XD, X D,YD,Y D,)

C’est ce critere qui est utilisé dans le test de permutation pour vérifier la significativité
statistique de la relation entre les deux tableaux.

L’analyse de coinertie est aussi liée a la régression PLS : la premiére étape de la
régression PLS est équivalente au premier axe de ’analyse de coinertie. Elle est aussi
similaire a la weighted-averaging PLS (WA-PLS) de ter Braak et Juggins (1993) et elle a les
mémes avantages, autorisant un nombre de variables quelconque sans avoir a faire appel aux

méthodes de régression par pas ou de sélection automatique de variables.

3.2.2 EXEMPLES D’ANALYSE DE COINERTIE

Sept des 16 articles publiés entre 2005 et 2009 utilisent I’analyse de coinertie (tabl. 2). Dans
six de ces articles, elle est utilisée pour étudier les relations entre diversité bactérienne
fonctionnelle (profils ISCP) et d’autres types de données. Dans un autre article (Diallo et al.,
2006), elle est utilisée pour étudier I’effet de poudres de feuilles exotiques ou autochtones sur
la croissance de la plante. L’analyse de coinertie est utilisée pour étudier les relations entre la
diversité bactérienne fonctionnelle, la croissance de la plante hote, et la mise en place de la
symbiose mycorhizienne dans différentes conditions de traitement des sols (inoculation
mycorhizienne et amendement phosphoré) (Ouahmane et al., 2007). Elle a aussi été utilisée
dans un article sur la relation entre diversité bactérienne fonctionnelle et la croissance du

Sorgho, le développement du Striga avec ou sans amendement avec de la poudre de termitiére
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(Andrianjaka et al., 2007). Un autre exemple est donné par Ouahmane et al. (2006) dans un
article sur I’effet « plante facilitatrice » (Lavandula species) sur la croissance de Cupressus
arizonica et la diversité fonctionnelle microbienne du sol. Duponnois et al.(2006b),
Duponnois et al. (2005a) et Duponnois et al. (2005b) utilisent 1’analyse de coinertie pour
étudier les relations entre diversité bactérienne fonctionnelle dans le sol, croissance de la
plante héte, et certains parametres de mycorhization dans diverses conditions d’amendement
avec de la poudre de termiticre, d’amendement phosphoré, et d’inoculation avec un
champignon ectomycorhizien, Scleroderma dictyosporum. Le dernier exemple est celui de
’utilisation de 1’analyse de coinertie pour étudier 1’effet d’un amendement en phosphore
minéral et d’une inoculation avec Glomus intraradices sur les relations entre diversité

fonctionnelle bactérienne et croissance de la plante hote (Duponnois et al., 2005b).

Dans la plupart de ces exemples, le nombre d’échantillons est faible : ce sont des données de
terrain et chaque échantillon représente beaucoup de temps et de travail. L’analyse de
coinertie permet d’étudier ces jeux de données de petite dimension et d’obtenir des résultats

statistiquement significatifs la ou d’autres méthodes n’auraient pas pu étre appliquées.

3.2.3 GRAPHIQUES EN ANALYSE DE COINERTIE

Le but des représentations graphiques d’une analyse de coinertie est de mettre en évidence des
relations entre les deux tableaux analysés. L’analyse de coinertie produit quatre jeux de
coordonnées : un pour les lignes et un pour les colonnes de chaque tableau. La figure 4 est
tirée de Ouahmane et al. (2007), et elle montre un exemple des quatre graphiques qui peuvent
étre réalisés avec les quatre jeux de coordonnées. Dans cet exemple, I’objectif des auteurs est
de montrer la différence d’influence entre I’inoculation par un champignon mycorhizien a
arbuscules autochtone (AM) ou allochtone (GI) et un amendement par un phosphate minéral
sur la relation entre la diversité fonctionnelle bactérienne dans le sol et la croissance de la
plante hote. Les auteurs utilisent I’analyse de coinertie pour étudier les relations entre un
tableau de profils SIR et un tableau de paramétres de la plante hdte. Dans le tableau des
profils SIR, les colonnes correspondent a 28 substrats et les lignes correspondent a
18 échantillons de sol ayant subi les différents traitements (inoculations et amendement
phosphoré). Dans le tableau des paramétres végétaux, les colonnes sont la taille (H), la
biomasse racinaire et aérienne (SB, RB), la teneur en phosphore des feuilles (P), et le taux de

colonisation mycorhizienne (MC), mesurés sur des plantules de Cupressus atlantica
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provenant des mémes échantillons de sol que dans le premier tableau. Le test de permutation
de I’analyse de coinertie montre que la relation entre ces deux tableaux est statistiquement trés

significative.

Le premier graphique (fig. 4A) est le plan factoriel des parameétres auxologiques des plantules
de Cupressus atlantica. Les cinq paramétres sont tous orientés vers la gauche, il s’agit d’un
« effet taille » classique, qui signifie que le co6té gauche du graphique correspond aux
échantillons ou la croissance de la plante est meilleure, alors qu’inversement le coté droit
correspond aux échantillons ou la croissance des plantules de Cupressus atlantica est plus
faible. Sur la figure 4C, on peut voir que cette meilleure croissance est corrélée avec
I’inoculation par un mélange de souches autochtones de champignons mycorhiziens a
arbuscules (CAM) et que cet effet est encore plus fort avec un amendement en phosphore
minéral de Khouribga (CAMP). L’inoculation avec le champignon d’origine allochtone
Glomus intraradices (GI) est aussi corrélée a une meilleure croissance de la plante, mais dans
ce cas il n’y a pas d’effet additionnel d’un amendement en phosphate minéral de

Khouribga (GIP).

Sur les figures 4B et 4D, on peut constater que la croissance est aussi liée a la diversité
fonctionnelle de la communauté bactérienne du sol. Les substrats SIR situés sur la gauche de
la figure 4B (en particulier les acides organiques) correspondent & une meilleure croissance de
la plante, et sont corrélés avec I’inoculation de champignons autochtones seuls (CAM) ou en
combinaison avec un amendement phosphoré (CAMP). L’effet de I’inoculation de Glomus
intraradices seul (GI) ou en combinaison avec un amendement phosphoré (GIP) est aussi
positif sur la croissance de la plante, mais I’effet est nettement moins fort que celui des
champignons autochtones. L.’amendement en phosphate minéral seul (CP) est lui aussi positif,
mais beaucoup moins qu’en combinaison avec 1’inoculation d’un champignon mycorhizien a

arbuscules.

Les auteurs concluent que [1’utilisation de champignons mycorhiziens a arbuscules
autochtones, avec leur effet sélectif sur la microflore du sol, doit étre prise en compte pour

optimiser une réimplantation durable d’especes végétales dans un sol dégradé.
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Fig. 4. Analyse de coinertie de la relation entre les profils SIR (B, D) des sols inoculés avec
Glomus intraradices ou avec un mélange de souches de champignons mycorhiziens a
arbuscules d’origine autochtone plus un amendement en phosphate minéral de Khouribga, et
d’autre part les paramétres de croissance des plantules de Cupressus atlantica (A, C). (A):
plan factoriel des paramétres auxologiques (H : hauteur, SB: biomasse aérienne, RB :
biomasse racinaire, P : teneur en phosphore des feuilles, MC : taux de mycorhization). (B) :
plan factoriel des 28 substrats des profils SIR (D-mannose, 1; L-serine, 2 ; L-histidine, 3 ;
L-tyrosine, 4 ; acide gluconique, 5; acide urique, 6; L-lysine, 7; acide L-glutamique, §;
sucrose, 9 ; succinamide, 10; cyclohexane, 11 ; L-glutamine, 12 ; acide citrique, 13 ; acide
kétobutyrique, 14; acide tartrique, 15; acide DL-hydroxybutyrique, 16; N-methyl-D-
glucosamine, 17; D-glucose, 18 ; acide quinique, 19; L-asparagine, 20 ; acide succinique,
21 ; acide malique, 22 ; acide oxalique, 23 ; acide fumarique, 24 ; acide ascorbique, 25 ; acide
malonique, 26; acide kétoglutarique, 27; L-arginine, 28). (C): plan factoriel des
18 échantillons pour les paramétres végétaux (C : témoin (non inoculé), CP : amendement
avec phosphate minéral de Khouribga, GI : inoculation avec Glomus intraradices, GIP :
inoculation avec Glomusintraradices et amendement avec phosphate minéral de Khouribga,
CAM : mélange de souches autochtones de champignons mycorhiziens a arbuscules, CAMP :
mélange de souches autochtones de champignons mycorhiziens a arbuscules et amendement
en phosphate minéral de Khouribga). (D): plan factoriel des 18 échantillons pour les

profils SIR [cf. (B)] [d’aprés Ouahmane et al. (2007)].
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4. DISCUSSION ET CONCLUSION

Les résultats présentés dans les articles de cette revue montrent que: (i)le bio-
fonctionnement du sol est dirigé par un nombre élevé de composantes microbiologiques et de
voies biochimiques, (ii) la symbiose mycorhizienne joue un réle-cl¢ dans la complexité du
microbiote du sol, (iii) il est nécessaire d’utiliser des outils statistiques appropriés pour
estimer les divers patrons d’agrégation d’indicateurs microbiologiques et biochimiques pour
¢valuer la qualit¢ du sol. Les patrons d’agrégation d’indicateurs sont des ensembles
d’indicateurs biologiques qui décrivent I’état d’un environnement particulier. Brussaard et
al. (1997) ont proposé I’hypothése selon laquelle une diminution de la diversité des micro-
organismes présents dans le sol aurait pour conséquence une moindre résistance de ces sols au
stress et aux perturbations. La quantification des impacts de divers traitements sur la qualité
du sol et plus particulierement sur la diversit¢ fonctionnelle bactérienne du sol est donc tres
pertinente pour la mise au point des stratégies culturales nécessaires pour les programmes de

conservation.

La mesure de la qualité des sols revét une grande importance dans ce domaine. Dans cette
discussion, nous abordons le probléme de la mycorhization par inoculation controlée. Comme
cela a été décrit par Ouahmane et al. (2006) dans les plans de revégétalisation, deux stratégies
d’amélioration peuvent étre proposées : (i) inoculation des plantes avec des microsymbiontes
sélectionnés (Ouahmane et al., 2007) et/ou (ii) gestion du potentiel mycorhizien autochtone
grice a des especes végétales autochtones hautement mycotrophes et résistantes a la
sécheresse (Duponnois et al., 2001 ; Azcon-Aguilar et al., 2003). En fonction des
caractéristiques du potentiel mycorhizien du sol, et de la microflore associée en termes
d’abondance et de diversité, I’introduction de propagules mycorhiziennes dans le sol pourrait
induire des modifications importantes des caractéristiques microbiologiques du sol qui
pourraient faire baisser 1’effet potentiel de ces symbiontes fongiques sur le biofonctionnement
du sol et la croissance de la plante (Dabire et al., 2007). La structure des communautés
mycorhiziennes du sol doit donc étre évaluée pour adopter 1’une ou ’autre de ces stratégies
culturales : mycorhization contr6lée quand le potentiel mycorhizien du sol est trop faible pour
assurer un effet sur la croissance de la plante et le biofonctionnement du sol, ou bien gestion
du potentiel mycorhizien du sol pour accroitre la diversité et 1’abondance des champignons

autochtones.
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I1 est bien connu que la stabilité écologique (résistance et résilience) du systéme pédologique
est un facteur-clé qui influence les processus et les propriétés écosystémiques (Orwin et
Wardle, 2004). La résistance est habituellement considérée comme la quantité de
changements produits par une perturbation et la résilience comme la vitesse a laquelle un
écosysteme revient a 1’état qui précédait la perturbation (Pimm, 1984). Dans ce contexte, le
développement mycorhizien joue un grand rdéle dans la stabilité¢ des écosystémes du sol. De
nombreux indices ont été proposés dans la littérature pour quantifier la stabilité d’un
écosysteme du sol, basés a la fois sur la résistance et sur la résilience (Lavorel, 1999 ; Orwin
et Wardle, 2004). Malheureusement, la plupart de ces indices posent des problémes dans leur
interprétation ou dans leur utilisation dans certaines situations. Il est nécessaire de disposer
d’indices fournissant une mesure relative quantitative de la résilience et de la résistance d’une
variable réponse dans tous les cas de scénarios possibles pour comparer la stabilité de
différents écosystemes. Mais la plupart des indices utilisés actuellement en sont incapables,
ou sont difficiles a interpréter pour différentes raisons, comme par exemple des différences de

normalisation ou de conditions expérimentales.

Cet article a présenté des techniques d’analyse multivariée originales permettant d’analyser et
de préciser les interactions entre plante, communautés microbiennes, champignons
mycorhiziens, et parametres physico-chimiques environnementaux. Les données provenant
des articles de cette revue soulignent I’importance fondamentale du rdole de la symbiose
mycorhizienne dans le biofonctionnement du sol, et aussi I’importance des interactions avec
d’autres parametres tels que les caractéristiques physico-chimiques, les amendements (par
exemple, I’amendement phosphaté), ou la composition du couvert végétal. Toutes ces études
ont été réalisées dans des conditions expérimentales différentes, avec des modeles biologiques
différents, et avec des répétitions pour chaque traitement. Les résultats, analysés avec des
outils statistiques adaptés, montrent les avantages de ces méthodes par rapport a des

approches plus classiques.

La plupart de ces analyses sont basées sur 1’étude de profils ISCP. De nombreux autres
travaux ont souligné I’importance de la notion de diversité fonctionnelle des communautés
bactériennes du sol dans le cadre d’un fonctionnement durable des écosystémes terrestres
(Degens et al., 2000). La diversité fonctionnelle des communautés bactériennes du sol
correspond a une large diversité d’activités, comme la décomposition, la transformation des
nutriments, la promotion ou la suppression de la croissance des plantes, et divers processus

physiques dans le sol. Les profils ISCP proposent une mesure plus réaliste que d’autres
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méthodes, car ils constituent une mesure directe du catabolisme des substrats par la microflore
du sol sans ¢étape de culture préalable des bactéries. Le principal objectif de cette technique est
de fournir un indicateur de la capacité de la microflore du sol a mobiliser certains nutriments
(en particulier, P et N) a partir de matiére organique ou minérale, et de conserver un niveau de
fertilit¢ des sols nécessaire a la productivité et a la stabilité de I’écosystéme. Pour des sols
soumis a diverses pratiques culturales, ou différentes couvertures végétales (plus ou moins
dégradées), les profils ISCP différeront en fonction de la diversité fonctionnelle des
communautés bactériennes. Ces profils ISCP apporteront donc de I’information sur la qualité
et la résistance d’un sol & un stress ou a une perturbation (Remigi et al., 2008), et donc sur les

capacités de résilience de 1’écosystéme.

Néanmoins, alors que I’'ISCP permet d’obtenir une vision globale du potentiel métabolique
microbien d’un sol, la caractérisation de la diversit¢ génétique des communautés
microbiennes, tant au niveau taxonomique que fonctionnel, ne peut étre atteinte par ce type
d’approche, et les méthodes classiques d’empreintes ADN sont souvent limitées dans
I’identification des différents membres d’une communauté, biaisant les conclusions
écologiques. La combinaison des données d’ISCP avec celles issues des approches de type
puce a ADN (Sessitsch et al., 2006) et de séquencage haut débit (Metzker, 2010) représente
donc une des perspectives les plus prometteuses pour une meilleure compréhension du
fonctionnement biologique du sol et la détermination de bioindicateurs de la qualité des sols.
Les méthodes d’analyse multivariée présentées dans cette revue sont particulierement
adaptées pour 1’analyse des données issues des approches haut débit en raison, entres autres,
du grand nombre de variables obtenues par ce type d’approche (nombre de taxa/OTU
séquencés ou identifiés par hybridation). Cependant, la majorité des études reposant sur ces
approches moléculaires restent descriptives (Buée et al., 2009 ; Lumini et al., 2010) et peu
d’études ont utilisé ces méthodes statistiques pour tenter d’identifier les liens entre diversité

microbienne et fonctionnement du sol (Sanguin et al., 2009 ; DeAngelis et al., 2011).

Tous ces résultats doivent enfin étre comparés et les parametres doivent étre hiérarchisés pour
permettre de proposer des indices mesurant le niveau de stabilité d’un écosystéme utilisables
dans une large gamme de situations environnementales. Avec ces outils statistiques,
différentes conditions environnementales et différents cas d’études pourront étre comparés
quantitativement de facon plus aisée qu’avec d’autres méthodes d’analyse univariées ou
multivariées. Cependant, des indicateurs opérationnels réels basés sur cette approche restent a

développer.
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L’idée est de synthétiser I’information apportée par ces travaux expérimentaux pour identifier
les pratiques culturales qui favorisent des indicateurs biologiques potentiellement impliqués
dans la résistance et la stabilit¢ des écosystémes. Le principal objectif est de mettre en

¢vidence les indicateurs contribuant le plus a cette mesure synthétique de la stabilité.

Du fait que de nombreux parametres biologiques et chimiques peuvent étre analysés
ensemble, et puisque des liens peuvent étre identifiés entre ces paramétres, cette approche
peut fournir des informations sur différentes conditions environnementales et contribuer a une
généralisation de I’effet d’une pratique culturale (i.e. mycorhization contrélée, gestion du

potentiel mycorhizien du sol) sur la stabilité de I’écosysteme.

Enfin, la disponibilité de logiciels adaptés est aussi une composante clé de cette approche.
Dans ce domaine, le logiciel R offre une large gamme de méthodes statistiques, et le package
ade4 contient de nombreuses méthodes d’analyse multivariée en plus de I’ACP, de la BGA et
de I’analyse de coinertie. D’autres packages R sont utiles dans le domaine de 1’analyse de
données écologiques, comme le package ve-gan (Oksanen et al., 2010), mais le package ade4
a la particularité¢ d’étre basé¢ sur le modéle mathématique du schéma de dualité. Cela lui
permet de proposer un cadre théorique synthétique et cohérent pour toutes les méthodes
d’analyse multivariées. Ce point de vue est décrit dans une série d’articles a paraitre,
présentés par De La Cruz et Holmes (2011). Par exemple, Thioulouse (2011) présente
plusieurs méthodes d’analyse de k couples de tableaux, comme STATICO et COSTATIS,
ainsi qu’une généralisation de la BGA et de 1’analyse de coinertie, appelée analyse de coi-
nertie inter-groupes (BGColA) qui pourrait €tre particuliecrement intéressante pour 1’étude de

la capacité de résilience d’un écosystéme.
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