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AVANT-PROPOS 

Ce travail s’inscrit dans un projet sur l’hévéaculture en Côte d’Ivoire, dénommé FERTilisation 

des plantations IMmatures d’hévéas (FERTIM). Le but du projet FERTIM est de développer 

des outils d’aide à la décision pour une gestion durable des pratiques de fertilisation au travers 

d’une meilleure compréhension du déterminisme des besoins nutritionnels des arbres et de 

l’évolution de la fertilité des sols dans les plantations d’hévéas immatures. Ce projet est mis en 

œuvre dans le cadre d’une convention multipartite entre trois instituts de recherche, l’Institut 

de Recherche pour le Développement (IRD), le Centre de coopération Internationale en 

Recherche Agronomique pour le Développement (CIRAD), l’Université Clermont Auvergne 

(UCA) (Figure 1) et trois sociétés de plantations Institut Français du Caoutchouc (IFC), la 

Société Africaine des Plantations d’hévéas (SAPH) et la Société des caoutchoucs de Grand 

Béréby (SOGB). L’IRD et l’Université NANGUI ABROGOUA, à travers l’axe de recherche « 

fonctionnement biologique du sol », s’engagent à apporter des réponses durables au processus 

de restauration de la biodiversité et du fonctionnement du sol. 

Figure 1 : Instituts impliqués dans le projet FERTIM en Côte d’Ivoire 
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RESUME 

La restauration de la santé des sols après la fin de vie d’une plantation constitue un enjeu majeur pour 

lutter contre la pression foncière et la déforestation. L’objectif de cette thèse était d’évaluer les effets de 

la restitution de matières organiques sur le fonctionnement biologique du sol lors du processus de 

replantation des hévéas. Cette étude avait pour ambition de tester quatre hypothèses principales : (i) la 

résistance des organismes du sol à la perturbation varie en fonction de leur affiliation taxonomique ; (ii) 

l’apport de matières organiques favorise la résilience de la biodiversité du sol après l’abattage des hévéas 

; (iii) les approches basées sur les caractéristiques fonctionnelles sont pertinentes pour caractériser le 

rôle fonctionnel des organismes du sol ; (iv) il existe des liens étroits entre les différents organismes 

étudiés et le fonctionnement du sol dans le contexte de l’hévéaculture. Pour tester ces hypothèses, nous 

avons mis en place une expérience sur 5 hectares dans deux plantations industrielles d’hévéas en Côte 

d’Ivoire, caractérisées par des propriétés édaphiques différentes. Nous avons mis en place différents 

niveaux de matières organiques sous forme de résidus d’abattage et de légumineuses (Pueraria 

phaseoloides) dans chaque site. La réponse des communautés d’organismes du sol, comprenant les 

micro-organismes, les nématodes, les collemboles et la macrofaune, a été évaluée à intervalles de six 

mois pendant une période de 24 mois dans chaque traitement. La macrofaune du sol a été échantillonnée 

à l’aide de la méthode des monolithes, tandis que les collemboles ont été capturés à l’aide de pièges 

fosses. Des échantillons de sol ont été prélevés dans les interlignes, dans la couche supérieure du sol (0-

10 cm), pour extraire les nématodes libres selon la méthode modifiée de Sheinhort, et pour analyser les 

communautés microbiennes grâce à des analyses moléculaires (ADNr 16S et 18S). En parallèle, nous 

avons mesuré in situ les fonctions du sol, telles que la transformation du carbone, le cycle des nutriments 

et le maintien de la structure du sol, à l’aide de la méthode biofunctool. Les résultats de l’étude ont 

révélé une diminution importante de l’abondance, de la biomasse et des modifications de la composition 

taxonomique et fonctionnelle des différents groupes d’organismes du sol après l’abattage des hévéas, 

quel que soit le site. Toutefois, l’application de résidus d’abattage combinée à la légumineuse a eu un 

effet positif sur les caractéristiques des communautés de certains organismes du sol dans les deux sites. 

De plus, nous avons constaté que la diversité fonctionnelle des collemboles augmentait en fonction de 

la quantité de matières organiques restituée au sol. Des corrélations positives significatives ont été 

observées entre la densité des nématodes, la diversité de la macrofaune, la biomasse microbienne et 

certaines fonctions du sol. Cette étude confirme que l’apport de matières organiques joue un rôle central 

dans la résilience du fonctionnement biologique du sol lors des replantations d’hévéas. Cependant, cette 

résilience dépend à la fois des propriétés édaphiques du sol et de la quantité de matières organiques 

appliquée. Il est possible que la période de suivi de 24 mois ne soit pas suffisante pour permettre une 

restauration complète de la structure initiale des communautés. Des études complémentaires seront 

nécessaires pour évaluer les effets à long terme de l’apport de matières organiques, couvrant ainsi les 6 

années de la phase immature de plantation d’hévéas. 

Mots clés : Biodiversité, Sol, Matières organiques, Hévéa, Replantation, Résilience, Côte d’Ivoire.  
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ABSTRACT 

Restoring soil health after a planting's life cycle is an important challenge in the response to land pressure 

and deforestation. The objective of this thesis was to assess the effects of organic matter restoration on 

the biological functioning of the soil during the rubber tree replantation process. This study aimed to 

test four main hypotheses: firstly, that the resistance of soil organisms to disturbance varies according 

to their taxonomic classification; secondly, that the addition of organic matter promotes the resilience 

of soil biodiversity after rubber tree felling; thirdly, that approaches based on functional traits are 

relevant for characterizing the functional role of soil organisms; and finally, that there are close 

relationships between the different organisms studied and soil functioning in the context of rubber tree 

cultivation. To test these hypotheses, we conducted an experiment on 5 hectares within two industrial 

rubber tree plantations in Côte d’Ivoire, each characterized by different soil properties. We implemented 

varying levels of organic matter in the form of logging residues and legumes (Pueraria phaseoloides) 

in each site. The response of soil organism communities, including microorganisms, nematodes, 

collembolans, and macrofauna, was evaluated at six-month intervals over a period of 24 months in each 

treatment. Soil macrofauna was sampled using monoliths, while springtails were captured using pitfall 

traps. Soil samples were taken from the interrows in the upper soil layer (0-10 cm), where free-living 

nematodes were extracted using a modified Sheinhort method, and microbial communities were 

analyzed through molecular techniques (16S and 18S rRNA). Additionally, we measured in situ soil 

functions, such as carbon transformation, nutrient cycling, and soil structure maintenance, using the 

biofunctool method. The study's results revealed a significant decrease in abundance, biomass, and 

alterations in the taxonomic and functional composition of various soil organism groups after rubber 

tree felling, regardless of the site. However, the application of felling residues combined with 

leguminous plants had a positive effect on the characteristics of some soil organism communities in both 

sites. Furthermore, we observed that the functional diversity of collembolans increased with the quantity 

of organic matter returned to the soil. Significant positive correlations were also observed between 

nematode density, macrofauna diversity, microbial biomass, and certain soil functions. This study 

confirms that the addition of organic matter plays a central role in the resilience of soil biological 

functioning during rubber tree replantation. However, this resilience depends on both soil edaphic 

properties and the quantity of organic matter applied. It is possible that the 24-month monitoring period 

may not be sufficient to fully restore the initial structure of soil communities. Additional studies will be 

required to assess the long-term effects of organic matter application, covering the 6-year immature 

phase of rubber tree plantation. 

 

Key words : Biodiversity, Soil, Organic matter, Hevea, Replanting, Resilience, Côte d’Ivoire. 
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INTRODUCTION GENERALE 

Le sol représente l’un des réservoirs les plus importants de biodiversité avec ¼ des espèces 

animales et végétales (Eglin et al., 2010). Il reflète le métabolisme de l’écosystème puisque 

tous les processus biogéochimiques des différents composants de l’écosystème sont combinés 

en son sein (Menta, 2012 ; Gregory et al., 2015). C’est une ressource non renouvelable à 

l’échelle humaine et sa vulnérabilité à la dégradation dépend des interactions complexes entre 

les processus, les facteurs et les causes qui se produisent à diverses échelles spatiales et 

temporelles (Schoonover et Crim, 2015). Un sol est dégradé lorsqu’une ou plusieurs 

combinaisons de processus d’origine humaine agissant sur lui affectent sa valeur biophysique 

(Eni, 2012). La dégradation des sols, en ce 21e siècle, est devenue un problème planétaire au 

cœur des grandes discussions politiques (Lal, 2015). La dégradation des sols est la diminution 

ou le ralentissement temporaire ou permanent du potentiel productif du sol d’une zone pour 

assurer les fonctions de l’écosystème (Lal, 2009). Parmi les principales causes de dégradation 

des sols figurent l’érosion accélérée, l’appauvrissement de la réserve de carbone organique du 

sol, la perte de la biodiversité, la perte de la fertilité du sol, l’acidification et la salinisation. Par 

ailleurs, la dégradation des sols est accélérée par la déforestation et les pratiques agricoles 

intensives. Aujourd’hui, la dégradation accélérée des sols concerne 33 % de la surface terrestre 

de la planète (IPBES, 2018). 

Le problème de la dégradation des sols lié aux modes d’utilisation des terres demeure 

une préoccupation universelle (Teuscher et al., 2016). Parmi les différentes modes d’utilisation 

des terres, la conversion des forêts primaires ou secondaires en agrosystèmes est probablement 

l’un des plus importants en termes d’impact négatifs sur les communautés biotiques (Sharp et 

al., 2019 ; Uribe et al., 2021). Dans la plupart des cas, cette conversion implique la disparition 

de la végétation existante, et de nombreux organismes sont déplacés ou tués lors des opérations 

de coupe ou de brûlage (Escobar et al., 2015 ; Owen et al., 2019). De plus, les changements des 

variables environnementales telles que la luminosité, la température, la disponibilité de l’eau et 

de la nourriture (Brauman et al., 2015 ; Andrews et al., 2017 ; Zhu et al., 2018), accélèrent la 

migration de nombreux animaux, et réduisent le fitness (valeur adaptative) des organismes les 

moins mobiles (Stefani et al., 2017). Par ailleurs, les nouvelles conditions environnementales 

du milieu offrent la possibilité de survie aux espèces plus compétitives ou mieux tolérantes 

(Boscutti et al., 2018). 

Les plantations pérennes tropicales telles que les caféiers, palmiers à huile, eucalyptus, 

cacaoyers et hévéas, représentent une cause potentielle de dégradation des sols, car les coupes 
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répétées et les replantations successives entraînent l’épuisement des nutriments du sol et une 

perte de la biodiversité (Chu et al., 2018 ; Zhu et al., 2019 ; Panklang et al., 2022a, 2022b).  

L’hévéaculture, d’où provient le caoutchouc naturel (CN) constitue un bon exemple de 

ce problème. Face à la forte demande de CN liée à l’industrie du pneumatique, la superficie 

mondiale des plantations d’hévéas a été multipliée par 1,9 au cours des trois dernières décennies 

pour atteindre 12,3 millions d’hectares en 2018 (FAO, 2021). En Côte d’Ivoire, au cours de 

cette même période, la superficie des plantations d’hévéas a été multipliée par 9,9 (FAO, 2021), 

faisant d’elle le premier producteur d’hévéas en Afrique et le quatrième au niveau mondial 

(APROMAC, 2021). 

L’expansion actuelle et rapide des plantations d’hévéas pour répondre à la demande 

mondiale de CN est un facteur potentiel de réduction de la biodiversité du sol (Ahrends et al., 

2015). De nombreuses études ont montré que le remplacement des forêts par des plantations 

d’hévéas entraîne une perte globale et un remplacement important de la biodiversité aérienne 

(oiseaux, chauves-souris, Aratrakorn et al., 2006 ; Warren-Thomas et al., 2015) et du sol 

(Ahrends et al., 2015 ; Banerjee et al., 2019). Après 25 à 40 ans d’exploitation (Oku et al., 

2012), les plantations d’hévéas nécessitent un renouvellement et le processus d’abattage et de 

replantation entraîne une perturbation du sol. En hévéaculture, le plus important risque de 

dégradation du sol se situe au moment de la replantation (Perron et al., 2022). Cette période 

s’étend de l’abattage d’une plantation mature à la nouvelle plantation. Pendant ce temps, le sol 

subit de nombreuses perturbations principalement liées (1) à l’ouverture du milieu suite à 

l’abattage, (2) aux retraits des arbres et (3) à la pratique du sous solage par les engins lourds. 

D’une part, l’intensification de ces perturbations est souvent accompagnée d’une modification 

et une fragmentation des habitats, suive d’une réduction importante de la richesse spécifique 

animale et végétale (Fischer et Lindenmayer, 2007 ; Newbold et al., 2015). D’autre part, la 

suppression du couvert végétal au sol, déstabilise les cycles biogéochimiques et entraine une 

perte de fertilité du sol et sa vulnérabilité à l’érosion (Laclau et al., 2010 ; Tilman et al., 2014). 

Par conséquent, après de telles perturbations, la capacité des sols à retrouver leur état initial est 

fortement liée à la présence d’espèces capables de recoloniser les habitats modifiés (Symstad 

et al., 2003).  

Dans un contexte de dégradation des sols et de pressions foncières grandissantes, la 

remédiation et la restauration des sols agricoles est un enjeu de plus en plus prédominant. 

Malgré l’importance qu’occupe la Côte d’Ivoire dans le monde hévéicole africain, la question 

de la restauration du fonctionnement biologique des sols via les pratiques de gestion de la 
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matière organique reste une question entière et constitue la problématique générale de cette 

thèse. 

Les causes de dégradation des sols peuvent être réduites via l’adoption de pratique de 

gestion plus soutenable (Hytönen et al., 2019 ; Perron et al., 2021). Cette pratique consiste à 

réduire l’érosion du sol, à dynamiser l’activité et accroitre la diversité des espèces du biote du 

sol (micro, méso et macrofaune) afin d’améliorer la stabilité structurelle du sol. 

Pour atténuer l’impact négatif des cycles de plantation sur le sol, les légumineuses sont 

couramment cultivées (Broughton, 1976 ; Liu et al., 2018) dans les plantations industrielles 

pour fixer l’azote atmosphérique, contrôler les mauvaises herbes et limiter l’érosion du sol, en 

particulier pendant la phase immature (Vrignon-Brenas et al., 2019). 

De plus, une autre alternative pour restaurer le fonctionnement biologique du sol est de 

laisser les résidus d’abattage (c’est-à-dire le tronc, les branches, les feuilles et les racines de la 

plantation précédente) sur la parcelle, étant donné la grande quantité de carbone et de nutriments 

accumulés dans l’arbre au stade de la coupe (Hytönen et al., 2019 ; Perron et al., 2021). La 

restitution des résidus d’abattage au sol pourrait constituer une méthode pertinente d’apport de 

matières organiques et améliorer potentiellement le fonctionnement biologique du sol. En effet, 

les résidus d’abattage atténuent les pertes à long terme de la biodiversité du sol (Mayer et al., 

2020), augmentent de manière significative à la fois le stock de carbone du sol et la disponibilité 

des nutriments (Mayer et al., 2020) et stabilisent le pH, l’humidité et la température du sol 

(Kranabetter et Chapman, 1999). L’impact positif de l’apport des résidus d’abattage, a 

également été démontré sur la résilience de la faune du sol dans les forêts et les plantations de 

palmiers à huile (Carron et al., 2015 ; Mayer et al., 2020), sur les communautés microbiennes 

(Lu et al., 2023) et sur le carbone organique du sol dans les plantations de conifères (Huang et 

al., 2013). Une restitution rapide de carbone après l’abattage des pieds d’hévéa est susceptible 

de favoriser la résilience de la biodiversité du sol et d’accroître le fonctionnement général du 

sol au cours des premières années suivant la replantation. 

La biodiversité du sol regroupe des organismes très diversifiés qui jouent des rôles 

fondamentaux dans le fonctionnement des écosystèmes (Erktan et al., 2022). La complexité des 

interactions entre la biodiversité du sol et les fonctions écologiques (Bünemann et al., 2018 ; 

Lehmann et al., 2020 ; Janzen et al., 2021) qui sous-tendent le concept de santé du sol, nécessite 

une approche ciblée sur des organismes ayant un rôle fonctionnel clé (Delgado-Baquerizo et 

al., 2020). Les rôles fonctionnels des organismes du sol montrent que ceux-ci peuvent être 

regroupés en 4 groupes fonctionnels : (1) les décomposeurs, (2) les transformateurs de 

nutriments, (3) les ingénieurs de l’écosystème et (4) les régulateurs biologiques (Hedde et al., 
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2022). Selon Kibblewhite et al. (2008), ces organismes contribuent aux quatre fonctions clés 

de l’écosystème, à savoir la transformation du carbone, le cycle des nutriments, le maintien de 

la structure du sol et la régulation des populations de ravageurs. Ils génèrent et maintiennent la 

santé du sol, par le biais de nombreux processus du sol comme la décomposition de la matière 

organique, le cycle des nutriments et la régulation de l’activité de la microflore (Menta et 

Remelli, 2020 ; Sofo et al., 2020). La santé des sols est définie comme "la capacité des sols à 

fournir de multiples caractéristiques fonctionnelles nécessaires au maintien de la stabilité de 

l’écosystème" (Pawlett et al., 2021).  

La biodiversité du sol a jusqu’à présent été principalement étudiée sous l’angle de la 

conversion des forêts primaires ou secondaires en plantations d’hévéas. Cette conversion réduit 

la diversité de la macrofaune du sol (Gilot et al., 1995 ; Lavelle et al., 2014), des nématodes du 

sol (Xiao et al., 2014) ainsi que l’activité microbienne du sol (Abraham et Chudek, 2008). De 

plus, cette conversion modifie la biomasse et la structure des communautés microbiennes du 

sol (Krashevska et al., 2015 ; Schneider et al., 2015).  

En Côte d’Ivoire, les études récentes ont montré que la densité de la mésofaune (N’Dri 

et al., 2018), et de la macrofaune (N’Dri et N’Guessan, 2018 ; Tondoh et al., 2019) augmentent 

avec le vieillissement des plantations d’hévéas, démontrant une amélioration de la qualité 

écologique du sol et des conditions environnementales. Par ailleurs, en Thaïlande après trois 

cycles successifs de plantations d’hévéas on observe un basculement (tipping point) de la santé 

du sol et de la biodiversité (Panklang et al., 2022a, 2022b). Cependant, la déforestation ne 

constitue plus le modèle dominant de l’hévéaculture. La tendance actuelle est de remplacer des 

cultures annuelles (manioc, canne à sucre, etc…) par de l’hévéaculture (Chambon et al., 2016 

; Peerawat et al., 2018) et de répéter les plantations d’hévéas sur les mêmes sols après une coupe 

à blanc (Perron et al., 2022). 

La majorité des études sur les modes d’utilisation des terres (déforestation et successions 

de plantations) utilise une approche synchronique ou chronoséquence (Phillips et al., 2017 ; 

Tondoh et al., 2019 ; Galindo et al., 2022 ; Panklang et al., 2022a, 2022b). Cependant, cette 

approche présente des limites pour déduire la dynamique de succession des sites lorsqu’ils ne 

sont pas liés temporellement de manière linéaire ou lorsqu’ils ont des historiques différents en 

raison de facteurs climatiques ou paysagers (Walker et al., 2010). L’approche diachronique, 

bien qu’étant la voie la plus appropriée pour étudier clairement le processus de restauration des 

sols après une perturbation, a été peu utilisée dans les expériences de terrain. Par conséquent, il 

existe un manque de connaissances considérables concernant la restauration de la biodiversité 

du sol après un cycle de plantation dans les cultures pérennes tropicales. La capacité des résidus 
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d’abattage à restaurer le fonctionnement du sol via sa biodiversité est nécessaire pour les acteurs 

du monde hévéicole, pour déterminer des politiques de gestion raisonnées et durables du sol en 

phase immature de plantations d’hévéas (Perron et al., 2022).  

Cette étude vise à restaurer la biodiversité du sol (macrofaune, mésofaune, microfaune 

et micro-organismes) lors du processus de replantation d’hévéas en Côte d’Ivoire. Cet objectif 

général se subdivise en quatre objectifs spécifiques : 

1) Déterminer l’effet de l’abattage des hévéas sur les caractéristiques des communautés de 

la macrofaune, des nématodes et des micro-organismes du sol, 

2) Déterminer l’effet de l’apport de résidus d’abattage et de légumineuses sur la capacité 

de résilience de quelques organismes du sol face à la perturbation,  

3) Elaborer par une approche fonctionnelle la réponse des collemboles et des fourmis à un 

gradient de matières organiques et  

4) Identifier et évaluer les corrélations entre la biodiversité et les fonctions du sol à travers 

un suivi diachronique. 

Ce travail s’articule autour des quatre hypothèses suivantes : 

1. Le niveau de résistance à la perturbation des organismes du sol varie en fonction de 

leurs affiliations taxonomiques, 

2. L’apport de matières organiques permet d’instaurer une résilience de la biodiversité du 

sol après abattage,  

3. Les approches basées sur les traits fonctionnels sont pertinentes pour caractériser le rôle 

fonctionnel de la biodiversité du sol, 

4. Il existe des liens entre les différents organismes étudiés et le fonctionnement du sol 

dans le contexte hévéicole. 

Ce tapuscrit est structuré en trois grandes parties. Après une introduction générale, la première 

partie replace l’étude dans le contexte scientifique général. La seconde partie traite du matériel 

et des méthodes employés dans ce travail. La troisième partie porte sur les résultats et leurs 

interprétations. Ce tapuscrit présente à sa fin une conclusion générale, des perspectives et des 

recommandations.
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CHAPITRE I : GENERALITE SUR HEVEACULTURE 

1.1- Expansion de l’hévéaculture 

L’hévéaculture est en forte expansion, depuis la moitié du 20e siècle, à cause de l’industrie du 

pneumatique. Les plantations d’hévéas ont connu une expansion rapide à partir de 2005, 

coïncidant avec le cycle des prix des produits de base qui incluait le caoutchouc naturel (CN). 

La demande mondiale de CN a augmenté rapidement au cours de la dernière décennie, sous 

l’impulsion du développement économique, notamment en Chine, alors que l’économie 

mondiale se remettait de la crise financière de 2007-2008. Les superficies consacrées à 

l’hévéaculture ont connu une croissance rapide au cours des deux dernières décennies, avec une 

expansion plus forte surtout au cours de la dernière décennie (FAO, 2021). Entre 2008 et 2018, 

plus de 2,5 millions d’hectares (ha) ont été ajoutés à la superficie totale de plantations d’hévéas, 

ce qui a entraîné son expansion de 24 %. 

L’hévéa (Hevea brasiliensis, Müll.Arg., 1865) est cultivé pour son latex à partir duquel est 

fabriqué le CN commercialisé dans le monde. Cette plante a été découverte au monde occidental 

au 15e siècle et, est originaire du bassin amazonien (Nandris, 1987). Elle est aujourd’hui cultivée 

dans des zones tropicales telles que l’Asie du sud-est, et aussi dans les pays d’Afrique 

subsaharienne et certaines régions d’Amérique latine (Figure 2). Le latex de l’hévéa est utilisé 

pour la fabrication des pneumatiques ou de pièces antivibratoires dans l’industrie automobile 

(Vaysse et al., 2012). Il a été importé pour la première fois en Europe au 18e siècle et est l’objet 

de l’essor de l’industrie du pneumatique au 19e siècle au cours de la révolution industrielle. Sa 

production n’a cessé d’augmenter avec l’exploitation des arbres dans leur milieu naturel en 

Amazonie puis, au début du 20e siècle, dans les premières plantations d’hévéas en Asie du Sud-

est (Nandris, 1987). Cette industrie en pleine expansion entraîne la transformation des forêts en 

plantations d’hévéas en Asie du Sud-Est, où 97 % du CN mondial est produit (Ahrends et al., 

2015). Les superficies converties en d’autres types d’utilisation des terres en hévéas entre 2000 

et 2010 en Asie du Sud-Est dépassent les 2 millions d’hectares (Li et Fox, 2012). Les dernières 

estimations (Fox, 2014; Ahrends et al., 2015) montrent que les plantations d’hévéas les plus 

récentes s’étendent principalement dans des environnements potentiellement sous-optimaux. 

En 1988, 6,3 millions d’hectares de terre dévoués à la culture de l’hévéa étaient recensés au 

niveau mondial. En l’espace de 30 ans, cette surface a presque doublé, pour atteindre en 2018 

environ 12 millions d’hectares (FAO, 2021). La plus grande partie de cette surface soit 77 %, 

est retrouvée dans le bassin de l’Asie du Sud-Est dont les plus grands pays producteurs de CN 

sont la Thaïlande, l’Indonésie et la Malaisie (FAO, 2021).  
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Figure 2 : Superficies de terres occupées par l’hévéaculture dans différents pays 
Sources : Warren-Thomas et al. (2015) 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

8 

 

Cette augmentation importante des surfaces cultivées peut s’expliquer par l’accroissement de 

la demande en caoutchouc naturel (CN) depuis la fin du 20e siècle. L’émergence de l’économie 

chinoise est également le facteur principal impactant cette hausse de demande (Warren-Thomas 

et al., 2015). Par ailleurs, la hausse de la demande de CN, due en partie à l’augmentation du 

coût du pétrole brut utilisé pour les alternatives synthétiques, a entraîné une volatilité des prix, 

avec un pic en 2011 à 6,26 dollars US kg-1 sur la bourse des marchandises de Singapour et avec 

une augmentation à long terme de 1,1 dollar US kg-1 en 2003 à 2,8 dollars US kg-1 en 2013 

(FAO, 2013). 

Le développement de l’hévéaculture a pris de l’ampleur dans les pays tropicaux 

notamment en Afrique, pour répondre à la demande mondiale sans cesse croissante de CN. En 

plus des exportations primaires, l’hévéa fait partie des principaux produits de base exportés par 

les États membres de l’Union Economique et Monétaire Ouest Africaine (UEMOA). Ces 

exportations proviennent essentiellement de la Côte d’Ivoire, avec 60 % de la production du 

continent. Le secteur du caoutchouc est une filière porteuse du développement économique du 

pays. Le succès de l’hévéaculture ivoirien est le résultat de la politique de diversification des 

produits agricoles du pays à travers de vastes programmes de plantations villageoises dont les 

superficies dépassent aujourd’hui les complexes agro-industriels (Ruf, 2012). A l’origine, 

l’hévéaculture était pratiquée dans le Sud du pays. Aujourd’hui, les plantations d’hévéas 

s’étendent désormais de plus en plus dans les zones Centre et Est et cela au détriment d’autres 

cultures pérennes comme le café et le cacao (Colin, 2018). Son adoption massive est à la base 

de nombreuses mutations dans le milieu rural (Kouamé, 2014). L’exploitation des grandes 

superficies aussi bien par les agro-industries que par les planteurs villageois ont 

considérablement réduit les espaces disponibles pour les autres cultures. En effet, la superficie 

dédiée à la culture de l’hévéa est passée de 13 000 hectares à 634 000 hectares en l’espace de 

40 ans (FAO, 2021). Cette expansion concerne principalement les petites exploitations. Cet 

engouement s’explique par la forte valeur ajoutée que représente le CN vis-à-vis des principales 

cultures en Côte d’Ivoire (Brindoumi, 2015). La question des prix d’achat de la production aux 

planteurs constitue un facteur fondamental dans la réussite d’une politique agricole. La flambée 

des prix d’achats de la production de 1994 à 2011, attire de plus en plus la population à s’investir 

dans l’hévéaculture (Brindoumi, 2015).  

Par ailleurs, cette flambée du prix d’achats du caoutchouc entre 2009 et 2011 et la régularité 

des revenus valorisent davantage l’hévéa par rapport au café et au cacao (Figure 3).  
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Figure 3 : Courbe d’évolution du prix bord-champ du caoutchouc naturel de 1994 à 2011 en 
Côte d’Ivoire  
Source : FAO (2021) 
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L’optimisme des paysans tient du fait que, contrairement au cacao et café, l’hévéa procure des 

gains mensuels qui permettent de subvenir beaucoup plus à leurs besoins essentiels (Brindoumi, 

2015). Cette régularité des gains constitue l’un des motifs réels de la hausse des superficies 

d’hévéas en Côte d’Ivoire. En effet, l’expansion des superficies d’hévéas, en dépit de la pénurie 

de terres agricoles, permet aux paysans de sortir de la précarité économique bien que le cacao 

demeure encore largement la base de leur source de revenus. 

Une conséquence de l’augmentation exponentielle des surfaces hévéicoles a permis à la Côte 

d’Ivoire de devenir le premier pays africain en terme de production de caoutchouc naturel (CN), 

et d’être classée au 4e rang au niveau mondial (APROMAC, 2021). En 2020, la production de 

CN s’est chiffrée à 950 000 tonnes, soit une hausse de 21 % par rapport au stock de l’année 

2019 (783 000 tonnes). La filière représente une part importante dans l’économie du pays et 

procure un emploi, direct ou indirect, à 800 000 personnes. De plus, le pays tient à développer 

ce secteur et compte produire à l’horizon 2023, 2 millions de tonnes de CN (APROMAC, 2021). 

1.2- Impact environnemental des plantations d’hévéas 

La conversion des écosystèmes naturels en plantations d’hévéas a entraîné des problèmes 

agroécologiques et environnementaux dans les régions du monde où cette culture existe. Bien 

que l’hévéaculture contribue à l’amélioration des conditions sociales dans de nombreuses 

régions pauvres (Qiu, 2009), les préoccupations environnementales et socio-économiques en 

découlent (Panda et Sarkar, 2020). Ces problèmes comprennent la perte de biodiversité (He et 

Konrad, 2015), la détérioration de la qualité des sols et la réduction du stock de carbone 

organique du sol (Oku et al., 2012 ; de Blécourt et al., 2013). La transformation des écosystèmes 

naturels entraine également l’érosion aiguë des sols, la perturbation des cours d’eau et le risque 

de glissement de terrain (Fox, 2014).  

Les plantations d’hévéas, qui se développent rapidement, sont un sujet de 

préoccupations car non seulement elles réduisent des terres aux peuples indigènes, mais 

perturbent également la qualité du sol et les réserves d’eau souterraine (Ochigbo et al., 2011). 

Par ailleurs, il y a une différence fondamentale du point de vue de la biodiversité entre les 

plantations d’hévéas et les autres écosystèmes indigènes (Ochigbo et al., 2011). Cette différence 

de biodiversité (animale et végétale) s’explique par la monoculture (c’est-à-dire la culture d’une 

seule espèce végétale sur la même parcelle au cours des années successives dans une zone 

donnée). Ainsi, des études scientifiques ont montré que la monoculture d’hévéas réduit les 

réserves d’eau, la productivité du sol et la biodiversité (Joseph et Tessy, 2010).  
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1.2.1- Hévéaculture et fonctionnement biologique du sol 

La perte de biodiversité du sol est le résultat de la transformation de la plupart des forêts 

primaires et secondaires en monoculture d’hévéas. A cet effet, Meng et al. (2012) et Warren-

Thomas et al. (2015), ont montré que la conversion de forêts primaires ou secondaires en 

monoculture d’hévéas entrainait une réduction de la richesse spécifique des oiseaux, de 

chauves-souris et de carabes de 19 à 76 %. Cette conversion entraine la baisse de la diversité et 

de la densité de la macrofaune du sol (Gilot et al., 1995 ; Tondoh et al., 2019), des nématodes 

du sol (Xiao et al., 2014) et de l’activité microbienne du sol (Abraham et Chudek, 2008). Elle 

modifie également la biomasse et la structure des communautés microbiennes du sol 

(Krashevska et al., 2015) et entraine une augmentation de la richesse spécifique des procaryotes 

du sol (Schneider et al., 2015). Cette perte de biodiversité est probablement un danger potentiel 

lié à l’expansion des surfaces cultivées d’hévéas face à la forte demande de CN (Li et al., 2007). 

Il a été constaté en Thaïlande qu’au moins 60 % de la biodiversité a été réduite par les 

plantations d’hévéas, les insectivores et les frugivores subissant des pertes plus importantes 

(Phommexay et al., 2011). L’expansion des plantations d’hévéas constitue dès lors une menace 

majeure pour les forêts naturelles restantes (He et Konrad, 2015).  

La monoculture successive d’hévéas, en tant que pratiques sylvicoles courantes, est 

largement appliquée dans le monde, notamment dans le Sud de la Thaïlande. Ces cycles 

successifs d’hévéas ont entrainé une perte considérable de biodiversité du sol au bout de 75 ans 

de plantations (Panklang et al., 2022a). De plus, le vieillissement des plantations d’hévéas réduit 

l’abondance et la richesse taxonomique des nématodes du sol. Gilot et al. (1995) ont rapporté 

la même tendance à partir de l’étude comparative faite sur la macrofaune du sol dans une 

chronoséquence d’hévéas en Côte d’Ivoire, où la biomasse totale et la densité de la macrofaune 

du sol ont diminué le long de la chronoséquence de la plantation d’hévéas (5-30 ans). 

Contrairement à l’impact négatif de ces plantations, il a été démontré que leur vieillissement 

avait des effets plutôt positifs sur la diversité bactérienne, fongique et sur la macrofaune du sol 

(Peerawat et al., 2018 ; Tondoh et al., 2019). Par ailleurs, l’impact de ces plantations sur la 

qualité du sol dépend du précédent cultural. Les plantations d’hévéas entrainent un impact 

négatif sur le sol dans le cas d’une transition forêt-hévéaculture (Warren-Thomas et al., 2015). 

En revanche, l’effet de la plantation sur le sol est positif lorsque cette dernière succède à une 

plantation annuelle comme du manioc ou de la canne à sucre (Peerawat et al., 2018). Les 

nouvelles plantations d’hévéas sont de plus en plus implantées dans des régions marginales et 

écologiquement sensibles. Ce processus inclut fréquemment le défrichage de terres à forte 



 

12 

 

biodiversité (Ahrends et al., 2015) et menace des zones importantes de forêt, y compris les 

zones protégées (Warren-Thomas et al., 2015).  

1.2.2- Séquestration du carbone et hévéaculture : une opportunité ?  

Bien qu’entrainant des pertes d’habitats et de biodiversité, le potentiel écologique de 

l’hévéaculture reste à souligner. Le potentiel de séquestration du carbone des plantations 

d’hévéas (de 7 à 9 tonnes de carbone par hectare et par an) est bien plus important que celui de 

la plupart des espèces d’arbres couramment utilisées dans les programmes de 

boisement/reboisement (Panda et Sarkar, 2020). La capacité d’assimilation ou de séquestration 

du carbone des plantations d’hévéas est beaucoup plus élevée que celle de la plupart des autres 

écosystèmes terrestres similaires (Maggiotto et al., 2014). Elle est même supérieure à celle de 

la plupart des forêts sempervirentes, principalement en raison du fait qu’une croissance 

végétative considérable a lieu dans le cas de l’hévéaculture par rapport aux forêts primaires qui 

ont plusieurs décennies, voire plusieurs siècles, et qui ne croissent pas à un rythme rapide car 

ayant atteint un stade climacique (Orjuela-Chaves et al., 2014). Des études menées par l’Institut 

Indien de Recherche sur le Caoutchouc montrent qu’une superficie totale d’environ 0,5 million 

d’hectares d’hévéas en Inde produira environ 3,5 à 4 millions de tonnes de carbone à vendre 

sur le marché de Kyoto chaque année. Ce qui représente 7 à 8 % de la demande combinée de 

crédits carbone du Japon et de l’Union Européenne (50 millions de tonnes par an) (Panda et 

Sarkar, 2020). Si l’on considère que le coût de la séquestration du carbone dans les pays en 

développement est d’environ 15 USD (United States Dollar) par tonne de carbone (ce qui 

variera en fonction de la demande sur le marché du carbone), les plantations d’hévéas en Inde 

ont à elles seules une valeur marchande potentielle de 105 à 120 USD par ha et par an sur le 

marché du carbone de Kyoto. Mais ce marché ne peut être exploité que si les plantations 

d’hévéas sont explicitement incluses dans le crédit carbone du protocole de Kyoto (Panda et 

Sarkar, 2020). 

1.2.3- Importance économique de l’hévéaculture 

L’hévéaculture est une source et un moyen de subsistance des communautés rurales et contribue 

également au développement des zones rurales. En effet, les plantations d’hévéas contribuent à 

l’amélioration du niveau de vie des populations locales et se sont révélées très rentables (Qiu, 

2009). Les prix du caoutchouc qui ont triplé au cours de la dernière décennie, incitent 

directement les populations locales à convertir les zones forestières en hévéaculture (Qiu, 

2009). Compte tenu de ces réalités financières, ni les agriculteurs locaux, ni les entrepreneurs 

extérieurs ne sont susceptibles de revenir à des formes d’agriculture de subsistance. 
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Ainsi, de nombreux agriculteurs sont passés de l’agriculture traditionnelle à l’hévéaculture en 

raison de ses avantages économiques (Thongyou, 2014). 

Par ailleurs, lorsque les hévéas sont abattus à cause d’un cyclone ou sont coupés pour 

cause d’âge de l’arbre, la replantation est utile pour la conservation de l’environnement 

(Priyadarshan, 2003). L’hévéaculture s’est avérée utile pour la restauration des zones forestières 

dégradées et constitue une source possible de revenus (Zeng et al., 2021). Dans le Nord-Est de 

l’Inde par exemple, l’hévéaculture est un succès pour la réhabilitation des terres pour les 

populations qui étaient impliquées dans la culture itinérante. 

Aussi, le bois d’hévéas, en particulier les branches et les troncs endommagés, sont souvent 

utilisés comme combustible dans les séchoirs à bois et les fumoirs. Un hectare de plantation 

défrichée fournira environ 300 m3 de bois provenant des jeunes arbres abattus et environ 150 

m3 provenant des arbres greffés en bourgeon abattus (FAO, 2013). Pour une plantation d’hévéas 

de 100 ha produisant 100 tonnes de caoutchouc par an, les besoins en bois de chauffage pour la 

fabrication des feuilles de caoutchouc coagulées traitées à partir de latex frais seraient de 150 à 

200 m3 par an. Lorsque la replantation est progressive et continue, il devrait être possible de 

satisfaire les besoins en bois de chauffage à partir des arbres abattus. Le bois d’hévéas est 

également utilisé pour la production de meubles.  

A ce sujet, la Malaisie a encouragé le développement de son industrie du bois d’hévéas en aval, 

et possède l’industrie du bois d’hévéas la plus diversifiée, avec différents types d’usines de 

panneaux à base de bois et d’usines de meubles (Vongkhamheng et al., 2016). En Thaïlande, 

l’hévéa est exploité depuis les années 1990 comme source de bois d’œuvre et de bois de 

chauffage. La disponibilité potentielle de grumes de sciage et de bois scié a augmenté de 2,8 

millions∙m3 à 4,18 millions∙m3 et de 0,84 million∙m3 à 1,25 million∙m3 entre 1997 et 2012, 

respectivement (Thongyou, 2014). En Inde par exemple, un hévéa issu de petites exploitations 

a 0,57 m3 de bois et le rendement par hectare est d’environ 150 m3. La disponibilité totale de 

bois d’hévéas était estimée à 0,94 million∙m3/an et est actuellement estimée à 1,5 m3/an (FAO, 

2013). Ainsi, le bois d’hévéas contribue à réduire la pression exercée sur les forêts pour le bois 

d’œuvre et le bois de chauffage, ce qui entraîne une séquestration indirecte du carbone 

(Vongkhamor et al., 2007).  

Dans les plantations d’hévéas immatures (0-6 ans), les cultures intercalaires, comme la 

banane et l’ananas, sont cultivées par les agriculteurs. Ce qui leur permet d’obtenir des revenus 

supplémentaires. Dans le Sud-Ouest de la Côte d’Ivoire, les paysans cultivent du manioc, de la 

banane et du riz pluvial dans les jeunes plantations d’hévéas pour pallier à l’insécurité 

alimentaire (Gbodje, 2021). Les plantations d’hévéas favorisent la croissance des plantes 
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adaptées à l’ombre (comme les orchidées, les plantes médicinales, etc…), mais de nombreuses 

plantes ne peuvent pousser dans une plantation d’hévéa mature en raison du manque de lumière 

(Berekaa et al., 2005).  

La culture et l’établissement de plantations d’hévéas constituent une activité génératrice 

de revenus et sont bénéfiques au développement des communautés rurales. Néanmoins, 

l’extension des plantations d’hévéas pour répondre à une demande mondiale en pleine 

expansion déstabilise les moyens de subsistance des populations rurales, renforce le lien avec 

la pauvreté, endommage et détruit les écosystèmes des forêts tropicales. Le bilan de 

l’hévéaculture doit comprendre l’ensemble des externalités qu’elles soient économiques mais 

aussi environnementales et en particulier la biodiversité du sol qui reste globalement peu étudié. 
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CHAPITRE II : BIODIVERSITE DU SOL 

En 1988, l’Union Internationale pour la Conservation de la Nature (UICN) définit la 

biodiversité comme « la variété et la variabilité de tous les organismes vivants ». Ceci inclut la 

variabilité génétique à l’intérieur des espèces et de leurs populations, variabilité des espèces et 

de leurs formes de vie, diversité des complexes d’espèces associées et de leurs interactions, et 

diversité des processus écologiques qu’ils influencent ou dont ils sont les acteurs. La 

Convention pour la Diversité Biologique en son article 2, lors de la Conférence des Nations 

Unies sur l’Environnement et le Développement en 1992 a défini la biodiversité comme :"la 

variabilité des organismes vivants de toute origine y compris, entre autres, les écosystèmes 

terrestres, marins et autres écosystèmes aquatiques et les complexes écologiques dont ils font 

partie. Elle inclut la diversité à l’intérieur des espèces et entre celles-ci ainsi que la diversité des 

écosystèmes". La biodiversité du sol désigne les différents organismes qui passent au moins 

l’un de leur stade de vie complet ou actif à la surface et/ou dans le sol (Gobat et al., 2010). 

Partant du principe que toutes les espèces ne sont pas équivalentes d’un point de vue 

fonctionnel, trois dimensions de la biodiversité ont été proposées (Noss, 1990) : 

1- La dimension taxonomique de la biodiversité tient compte de la composition et de 

l’abondance des espèces (Magurran, 1988). 

2- La dimension phylogénétique de la biodiversité reflète les différences évolutives entre 

les espèces en fonction du temps écoulé depuis la divergence à partir d’un ancêtre 

commun (Faith, 1992) et représente une estimation complète des différences 

écologiques et phénotypiques phylogénétiquement conservées entre les espèces 

(Cavender-Bares et al., 2009). 

3- La dimension fonctionnelle de la biodiversité reflète la variabilité des traits 

écologiques entre les espèces et fournit un lien mécaniste avec la résistance, la résilience 

et le fonctionnement des écosystèmes (Petchey et Gaston, 2006). 

Dans la suite de ce travail, seules les dimensions taxonomiques et fonctionnelles de la 

biodiversité seront dévéloppées. Le terme biodiversité du sol sera abordé en termes de diversité 

des organismes vivant dans le sol, particulièrement les micro-organismes (bactéries et 

champignons) et les invertébrés (nématodes, collemboles et macrofaune). 

2.1- Dimension taxonomique de la biodiversité 

La biodiversité taxonomique d’une communauté se définit comme les entités systématiques qui 

la composent. Les deux composantes de la diversité taxonomique d’une communauté sont : la 

richesse spécifique, qui est le nombre d’espèces recensées, et l’équitabilité, la répartition des 
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individus au sein des espèces. La diversité taxonomique, considère toutes les espèces de la 

même façon quelles que soient leurs caractéristiques biologiques. Ces caractéristiques 

peuvent cependant facilement intégrer les mesures de diversité au même titre que la richesse 

et l’équitabilité, en passant par la similarité entre espèces. Une communauté sera d’autant 

plus diverse que les espèces qui la constituent sont différentes. L’estimation de la diversité 

taxonomique d’une communauté ne revient donc pas à une mesure unique mais à un ensemble 

de mesures combinant différemment les composantes de la diversité (Marcon, 2015). 

2.2- Dimension fonctionnelle de la biodiversité 

La diversité fonctionnelle est définie comme la valeur et la gamme de valeurs des traits 

fonctionnels des organismes qui influencent des processus écosystémiques (Petchey et Gaston, 

2006). Les traits sont l’ensemble des caractéristiques mesurables qui décrivent la morphologie, 

la physiologie, le comportement ou les préférences écologiques d’une espèce donnée (Cadotte 

et al., 2011). La notion de trait fonctionnel fait référence aux caractéristiques d’une espèce 

susceptible d’influencer les performances d’un individu, autrement dit sa croissance, sa 

reproduction ou sa survie (Violle et al., 2007). Ces traits gouvernent les réponses des individus 

aux perturbations de leur environnement (Violle et al., 2007 ; Pey et al., 2014). 

La prise en compte de traits fonctionnels chez les organismes du sol peut être un meilleur 

bioindicateur des effets de la pollution que la densité ou la diversité des communautés (Hedde 

et al., 2012). Les approches basées sur l’utilisation de traits peuvent améliorer la compréhension 

des réponses des invertébrés du sol aux perturbations environnementales et donner les 

informations complémentaires à celles délivrées par les approches taxonomiques (Pey et al., 

2014 ; Santorufo et al., 2014). Les traits fonctionnels constituent ainsi de véritables indicateurs 

de perturbations environnementales (Vandewalle et al., 2010 ; Hedde et al., 2012). Le principal 

avantage des approches basées sur l’utilisation de traits est d’améliorer la prédiction et la 

compréhension des relations existantes entre les organismes du sol et les changements 

environnementaux en se basant sur les facteurs spatio-temporels (Pey et al., 2014 ; Hedde et 

al., 2023). Récemment, les études écologiques sur les communautés d’invertébrés du sol se sont 

basées non seulement sur l’identification des espèces, mais plus spécifiquement sur les traits 

fonctionnels (Sanabria et al., 2022). Les traits fonctionnelles nous permettent de mieux 

comprendre comment les facteurs abiotiques déterminent l’assemblage d’espèces d’une 

communauté du sol et de prédire comment elle se développera en fonction des modifications 

dans l’habitat (Santorufo et al., 2014 ; Auclerc et al., 2022 ; Sanabria et al., 2022). 
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2.3- Biodiversité et variabilité temporelle des systèmes écologiques  

La biodiversité et les fonctions des écosystèmes augmentent et diminuent au fil du temps en 

fonction des variations saisonnières, des changements climatiques d’une année à l’autre et de 

la régulation par des processus internes tels que les relations proies-prédateurs (Ives et al., 

2005). Ces mécanismes, que nous appelons variabilité temporelle, peuvent également être 

influencés par les activités humaines (Patrick et al., 2021). La variabilité temporelle est l’une 

des propriétés fondamentales des systèmes écologiques. Les populations et les communautés 

fluctuent au fil du temps, et les écologues ont consacré une attention considérable à la 

compréhension des causes qui sous-tendent la variabilité temporelle (Holt et al., 2022). Une 

meilleure compréhension des facteurs qui régulent la variabilité temporelle permettrait 

d’améliorer la surveillance et la gestion des espèces en danger, des ressources naturelles et des 

services écosystémiques. La biodiversité, en particulier la richesse des espèces, a longtemps été 

considérée comme un facteur d’influence de la variabilité temporelle. En conséquence, un 

certain nombre d’écologues en sont venus à croire que la richesse des espèces influe sur les 

processus des écosystèmes, y compris sur la variabilité temporelle (Patrick et al., 2021).  

En fait, le sens de variation des réponses des espèces aux variations environnementales 

semble influencer fortement les relations proies-prédateurs (Ives et al., 2005). Lorsque les 

espèces réagissent de manière similaire aux variations environnementales, les covariances 

positives qui en résultent affaiblissent le degré de réponse de ces dernières. La covariance 

négative qui en résulte sert de tampon et regroupe les propriétés de la communauté contre le 

changement (Ives et al., 2005).  

2.4- Fonctions des organismes du sol 

Les organismes du sol jouent des rôles fondamentaux dans le fonctionnement des écosystèmes, 

rendant de ce fait un grand nombre de services écosystémiques (Lavelle et al., 2014). Le 

biofonctionnement des sols se définit par l’ensemble des fonctions assurées par la biodiversité 

du sol qui, en interaction avec les composantes physico-chimiques du sol, permettent la 

dynamique de la matière organique, le recyclage des nutriments et la dynamique de l’eau. Ces 

fonctions sont assurées par des organismes de taille variable comprenant les micro-organismes 

(bactéries, champignons, protozoaires) et les invertébrés (Figure 4). 
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Figure 4 : Classification des principaux groupes d’organismes du sol selon leur taille 

Source : Swift et al. (1979) 
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La structure des réseaux trophiques du sol a un impact direct sur son fonctionnement (Bardgett 

et Wardle, 2010). Les organismes du sol contribuent aux processus fonctionnels au travers de 

mécanismes directs et indirects. Les mécanismes directs sont la conséquence du métabolisme 

des premiers niveaux du réseau trophique (producteurs primaires). Les mécanismes indirects 

comprennent de nombreux processus rétroactifs, essentiellement sous l’action de la macrofaune 

du sol (Lavelle et al., 2006). Les modèles de flux d’énergie, de carbone et de nutriments sont 

dominés par les liens trophiques entre les consommateurs primaires et secondaires : 

principalement (pour leurs effets directs), les bactéries, les champignons et les nématodes 

(Ferris et al., 2012). 

L’un des défis les plus importants aujourd’hui est de comprendre et de prévoir la relation 

entre la biodiversité et les fonctions des écosystèmes. Dès lors, les études en écologie 

s’intensifient sur les effets de la biodiversité sur le fonctionnement des écosystèmes (Loreau et 

de Mazancourt, 2013 ; Tilman et al., 2014). De nombreuses hypothèses ont été proposées pour 

expliquer les différences fonctionnelles des espèces dans un écosystème. Ces hypothèses se 

regroupent en trois différentes catégories. 

Catégorie 1 : Relations non-prédictibles, l’effet des espèces est contexte dépendant  

L’hypothèse idiosyncratique (Lawton et Brown, 1994) suppose qu’il n’existe pas de 

relations particulières entre la composition en espèce et les processus au sein de l’écosystème. 

Elle suggère en effet que les processus sont modifiés lorsque la diversité change, mais que le 

sens et la magnitude de ces changements sont imprévisibles car les rôles joués par les espèces 

dans l’écosystème sont complexes et variés. 

Catégorie 2 : Une ou plusieurs espèces jouent le même rôle au sein de l’écosystème pour 

maintenir une résilience et une stabilité dynamique 

L’hypothèse nulle (Vitousek et Hooper, 1994) considère un processus donné au sein de 

l’écosystème comme insensible aux pertes ou ajouts d’espèces. Toutes les espèces sont 

redondantes, il suffit d’une seule espèce pour maintenir le processus et l’ajout d’espèces 

nouvelles n’a pas d’impact sur le processus. 

L’hypothèse de la redondance fonctionnelle (Walker, 1992) suggère que certaines 

espèces peuvent disparaître sans affecter considérablement le fonctionnement de l’écosystème 

tant que d’autres espèces assurent la compensation. Cette hypothèse suppose que la meilleure 

façon de conserver toutes les espèces d’un écosystème est d’assurer le fonctionnement continu 

de cet écosystème. De plus, il faut que cette stratégie, à son tour, demande qu’une attention 
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particulière soit accordée aux groupes fonctionnels qui ne sont représentés que par une ou deux 

espèces, c’est-à-dire les groupes fonctionnels dans lesquels il y a peu ou pas de redondance. 

L’hypothèse des rivets (Peterson et al., 1998) suggère que la résistance de l’écosystème 

peut décroître avec le nombre d’espèces sans que les performances du système n’en soient 

apparemment affectées. Ces auteurs comparent les espèces d’un écosystème aux rivets d’un 

avion. La suppression progressive des rivets n’a pas de conséquences jusqu’à un certain seuil 

au-delà duquel la suppression d’un seul rivet entraîne l’effondrement de l’ensemble de 

l’écosystème. 

Catégorie 3 : L’effet des espèces est globalement singulier, la contribution de chaque 

espèce à un processus donné est particulière 

L’hypothèse de l’espèce clef de voûte (Loreau et al., 2002) suggère que le 

fonctionnement d’un écosystème donné est fortement dépendant de la présence d’une seule 

espèce. La disparition de cette espèce compromet la structure et le fonctionnement de 

l’écosystème et pourrait précipiter des extinctions massives d’autres espèces. L’importance 

fonctionnelle des espèces clés de voûte dans les écosystèmes en fait des cibles privilégiées pour 

la conservation de la biodiversité. 

L’hypothèse additive postule que l’effet d’un niveau de diversité est égal à la somme de 

ses parties. La perte d’une espèce entraîne la perte de sa contribution au maintien du processus 

car aucune compensation n’est possible. 

2.5- Classification fonctionnelle de la biodiversité du sol 

Le rôle écologique du sol est intimement lié à la diversité des organismes qui y vivent. Les 

organismes vivant dans le sol établissent d’innombrables interactions entre eux, formant un 

réseau complexe d’activités biologiques. En s’engageant dans des échanges mutuels de 

substances chimiques et de signaux avec d’autres composants de l’écosystème, la biodiversité 

fournit de nombreux services au sol. La biodiversité du sol participe activement aux interactions 

qui se développent dans le sol entre les processus physiques, chimiques et biologiques. De ce 

fait, elle peut être classée en trois grandes catégories (Lavelle et al., 2006). 

2.5.1- Ingénieurs physiques  

Les organismes appelés ingénieurs de l’écosystème (macrofaune) comprennent les vers de 

terre, les fourmis et les termites, qui déplacent ou ingèrent de grandes quantités de sol, 

incorporent de la matière organique dans la matrice minérale du sol et construisent activement 

des réseaux de pores, des nids et/ou des agrégats de sol sous forme d’excrétions organo- 
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minérales (Barrios, 2007 ; Culliney, 2013 ; Lehman et al., 2015a). Ce faisant, ils créent ou 

modifient l’habitat et l’activité d’autres organismes du sol (Lavelle et al., 1997 ; Erktan et al., 

2022). L’activité des vers de terre a un effet important, non seulement sur la structure, mais 

aussi sur la composition chimique du sol, car une grande partie de la matière organique ingérée 

par les vers de terre est restituée au sol sous une forme facilement utilisable par les plantes 

(Menta, 2012). La stimulation de la faune du sol, notamment des termites, dans les zones semi-

arides et arides est une option pour améliorer la structure du sol (Mando et al., 1996). Les 

termites peuvent affecter le sol par leurs fouilles et excavations à la recherche de nourriture, ou 

par la construction de leurs habitats ou de chambres de stockage dans le sol ou au-dessus du 

sol. Le transport actif des particules du sol et leur dépôt à la surface du sol peuvent affecter de 

manière significative la structure du sol (Lee et Foster, 1991). La gestion indirecte des termites 

par l’application de pailles organiques a par exemple permis la restauration de sols 

imperméabilisés en surface au Burkina Faso (Mando et Miedema, 1997). Ces espèces sont 

sensibles aux perturbations physiques et chimiques du sol. Elles constituent de précieux 

indicateurs biologiques de la santé du sol. 

2.5.2- Ingénieurs biologiques ou régulateurs biologiques 

Les régulateurs biologiques (micro ou mésofaune) comprennent des organismes ayant la 

capacité de réguler la dynamique des populations d’autres organismes du sol. Certains sont des 

consommateurs ou des prédateurs de microbes (les protozoaires, les nématodes, les collemboles 

et les acariens) (Meyer-Wolfarth et al., 2017), tandis que d’autres agissent par le biais de 

mécanismes chimiques (les enzymes extracellulaires, les antibiotiques, les phytohormones), ou 

en tant qu’antagonistes, parasites ou concurrents. Les régulateurs biologiques sont importants 

pour lutter contre les ravageurs et les maladies du sol. Les nématodes par exemple peuvent 

indiquer l’état des communautés de micro-organismes et des flux d’énergie, y compris le cycle 

des nutriments et la séquestration du carbone.  

2.5.3- Ingénieurs chimiques 

Les ingénieurs chimiques sont principalement représentés par des archées, des bactéries et des 

champignons. Ils sont responsables de l’humification et de la minéralisation de la matière 

organique, de la transformation des nutriments, comme l’oxydation de l’ammonium en nitrate, 

et de la biorestauration des sols pollués (Ngilangil et Vilar, 2020). En outre, les décomposeurs 

sont responsables de la plupart des transferts d’énergie en transformant les résidus végétaux et 

la matière organique du sol en biomasse microbienne et en dioxyde de carbone (CO2).  
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Ces organismes libèrent des nutriments tels que l’azote, le phosphore et le soufre et les mettent 

à la disposition des plantes.  

Certains organismes peuvent être qualifiés, à la fois d’ingénieurs chimiques et biologiques en 

fonction de leurs effets éventuellement disproportionnés sur la condition physique d’autres 

organismes par l’émission de composés chimiques spécifiques ou la sélection d’espèces dans 

les communautés. C’est le cas de la sélection de communautés microbiennes dans les structures 

biogéniques des termites ou des vers de terre (Lavelle et al., 2005 ; Diouf et al., 2006).  

La biodiversité du sol, renseigne sur la vie dans le sol et la manière de l’appréhender ainsi que 

son rôle dans le fonctionnement du sol obligent les scientifiques à trouver des voies et moyens 

de sa restauration et de sa préservation. 
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CHAPITRE III : NOTIONS DE RESISTANCE, RESILIENCE, RESTAURATION ET 

DURABILITE 

Les perturbations anthropiques et les pressions environnementales (Loreau et de Mazancourt, 

2013 ; Awasthi et al., 2014), entrainent une perte de biodiversité et altèrent le bon 

fonctionnement des écoystèmes terrestres. Comprendre comment les communautés naturelles 

réagissent aux changements environnementaux et, en fin de compte, comment leurs réponses 

influencent le fonctionnement des écosystèmes (Figure 5), représente l’un des défis majeurs de 

notre société actuelle (Descy et Sarmento, 2008). La résistance et la résilience sont toutes deux 

des éléments qui déterminent la stabilité des écosystèmes.  

3.1- Résistance 

La résistance est la capacité d’un écosystème à résister ou à tolérer une perturbation. Selon Lake 

(2013), elle se définit comme la capacité d’un système (écologique) à surmonter une 

perturbation sans perte d’intégrité et de fonction. Certains écosystèmes résistent mieux aux 

changements que d’autres, et ont donc une résistance élevée. Les concepts de résistance et de 

capacité d’adaptation ont été considérés par Scheffer et al.(2012) dans le contexte des seuils 

critiques d’un système complexe adaptatif. Dans son analyse, un système doté d’une capacité 

d’adaptation est décrit comme s’ajustant progressivement au changement, le long d’un gradient 

de perturbation (ou de stress) croissant. Cette situation est contrastée avec un système qui, au 

départ, présente une résistance au changement, puis subissant une transition critique menant à 

un effondrement soudain. Cette réponse suggérée implique que la perte de résistance est liée à 

des changements soudains dans les états de l’écosystème. 

3.2- Résilience  

La résilience est intuitivement comprise comme la capacité et la vitesse de recouvrement d’un 

écosystème après une perturbation et son retour à l’état antérieur à la perturbation. Certains 

écosystèmes peuvent s’écarter considérablement de leur état précédent et revenir malgré tout 

aux conditions antérieures à la perturbation. Cependant, la définition précise de la résilience 

dans un contexte écologique fait l’objet de plusieurs débats scientifiques (Newton et Cantarello, 

2015). Deux définitions conceptuelles de la résilience sont largement utilisées, notamment la 

résilience ingénierique et la résilience écologique (Dakos et Kéfi, 2022). 
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Figure 5 : Fonctionnement de l’écosystème face à la perturbation de la biodiversité du sol  

Griffiths et Philippot, 2013 modifié 
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La résilience écologique a été définie comme la quantité de perturbations qu’une communauté 

ou un écosystème peut absorber sans changer d’état. Elle est donc importante pour maintenir 

les fonctions souhaitées de l’écosystème (Holling, 1973). En revanche, la résilience 

ingénierique est définie comme le temps nécessaire pour qu’un système revienne à son "état" 

stable, avant la perturbation (Pimm, 1984). Ainsi, la résilience ingénierique est une mesure de 

la dynamique du système dans la région d’un équilibre stable. La principale différence entre 

ces deux notions réside dans le fait que les écosystèmes présentent un seul état d’équilibre, 

comme dans le cas de la résilience ingénierique, ou plusieurs états stables, dans le cas de la 

résilience écologique. Les concepts de résilience écologique se concentrent donc sur le 

comportement d’un système proche de la limite d’un état particulier, qui représente un équilibre 

instable (Folke, 2006). Bien que le concept d’états stables alternatifs représente une 

simplification de la complexité qui se produit dans les écosystèmes (Folke et al., 2010), des 

transitions rapides ou "changements de régime" peuvent se présenter dans différents types 

d’écosystèmes (Scheffer et al., 2001). Ces notions ont clairement des implications importantes 

notamment dans un contexte de restauration. 

3.3- Restauration  

La gestion durable des sols implique les pratiques d’utilisation, d’amélioration et de restauration 

de la capacité de production et des processus du sol (Montanarella, 2016). La restauration fait 

référence à toute action ou processus utilisé pour réparer, renouveler ou rétablir un actif matériel 

ou immatériel. La restauration intervient généralement après une certaine forme de dégradation 

ou de dommage et vise à remettre un bien dans son état antérieur. Dans le cadre de cette étude 

nous feront référence à la restauration écologique. Elle est intimement liée à la gestion des sols, 

pour améliorer les ressources dégradées et perturbées, inverser les tendances de la dégradation 

des sols, et améliorer les propriétés du sol pour retrouver la santé de l’écosystème (Pouyat et 

al., 2020). En effet, la restauration écologique est l’une des nombreuses actions qui peuvent 

améliorer les sols dégradés et perturbés, définie comme "le processus d’assistance à la 

récupération d’un écosystème qui a été dégradé, endommagé ou détruit" (Pouyat et al., 2020). 

L’objectif majeur de la restauration est de restaurer à la fois la résistance et la résilience de sorte 

que l’entité restaurée s’auto-perpétue et ne nécessite pas d’interventions continues pour sa 

durabilité (Palmer et al., 2005 ; Suding et Gross, 2006). Dans de nombreuses situations, les 

interventions de restauration sont mises en œuvre dans l’espoir qu’au fur et à mesure que les 

effets du régime de perturbation dégradant sont atténués ou supprimés, d’autres changements 

bénéfiques peuvent être produits par le recouvrement naturel. Ainsi, un projet de restauration 
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met en évidence la résilience résiduelle d’un écosystème pour reconstruire une résilience et une 

résistance supplémentaire (McDonald, 2000). 

3.4- Différence entre résilience et durabilité  

La durabilité et la résilience sont toutes deux utilisées pour décrire un système (Carpenter et al., 

2001). La durabilité est basée sur l’augmentation de la qualité de vie en ce qui concerne les 

considérations environnementales, sociales et économiques, tant dans le présent que pour les 

générations futures (Collier et al., 2013). La résilience, quant à elle, se concentre sur la réponse 

des systèmes (y compris les systèmes environnementaux, sociaux et économiques) à la fois aux 

perturbations extrêmes (Council, 2012) et au stress persistant (Folke, 2016). Cependant, 

l’application de ces concepts exige que la durabilité et la résilience soient des descripteurs de 

quelque chose d’autre, plutôt que d’être elles-mêmes des entités distinctes. Il existe de 

nombreuses similitudes entre les concepts de durabilité et de résilience, et ils sont souvent 

utilisés sans distinction claire de sens et d’objectif pour une variété d’applications. La similitude 

première entre ces deux termes réside dans le fait que la durabilité et la résilience font toutes 

deux références à l’état d’un système ou d’une caractéristique dans le temps. Ces deux termes 

se concentrent également sur la persistance de l’état d’un système dans des conditions de 

fonctionnement normales et en réponse à des perturbations (Fiksel et al., 2014).  

3.5- Mesure de résistance et de résilience d’un système 

Les écologues se sont longtemps demandés comment quantifier la résistance et la résilience des 

communautés du sol et de leurs fonctions. Pour Turner et al. (2003), la résilience d’un système 

peut être évaluée en fonction de la quantité de perturbations que ce système peut subir tout en 

restant dans le même état de configuration, plutôt que dans un seul état. Il existe de nombreuses 

autres techniques qui quantifient la variabilité temporelle afin d’évaluer l’impact des 

perturbations et de mesurer la résilience (Fraterrigo et Rusak, 2008). Parmi celles-ci, les 

approches bayésiennes telles que les modèles linéaires dynamiques tiennent compte de 

l’autocorrélation des données de séries chronologiques et estiment la sensibilité des données 

aux perturbations (Carpenter et Brock, 2006). Ces techniques font également des projections 

sur le comportement futur d’une variable de réponse en se basant sur la distribution des données 

avant la perturbation (parfois appelée intervention). Par ailleurs, Orwin et Wardle (2004) 

proposent par exemple deux indicateurs consensus pour la résistance et la résilience des 

organismes du sol à des perturbations extérieures. L’indice exprimant la résistance dépend de 

la valeur de la variable de réponse étudiée pour un sol non perturbé et de l’ampleur du 

changement de cette valeur entre le sol témoin, au temps 0 et un sol perturbé correspondant à 
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la fin de la perturbation. L’indice de résilience dépend lui des ampleurs de changement dans la 

valeur de réponse entre les sols témoins et perturbés, à l’instant t0, et à n’importe quel temps tx 

suivant t0 (la valeur de l’indice de résilience est donc dépendante de x).  

3.6- Plantes de couverture et restauration du sol  

Les plantes de couverture sont définies comme des plantes cultivées dans l’objectif d’améliorer 

les caractéristiques physiques, chimiques et biologiques du sol (FAO, 2015). Les légumineuses 

font partie des plantes de couverture les plus couramment utilisées dans les agrosystèmes. 

L’introduction de légumineuses dans les parcelles forestières est considérée comme une 

pratique de gestion forestière durable permettant une restauration efficace du fonctionnement 

du sol (Gao et al., 2017). En raison de leur capacité à fixer l’azote (N), les légumineuses sont 

cultivées pour améliorer la fertilité des sols et sont couramment utilisées pour augmenter la 

productivité primaire nette (Wang et al., 2010). En plus de leur capacité de fixation de l’azote 

atmosphérique, elles sont utilisées dans la lutte contre les mauvaises herbes et aussi pour limiter 

l’érosion des sols lors de la phase immature de plantation (Vrignon-Brenas et al., 2019). Il a 

également été rapporté que la présence de légumineuses augmente la capacité de séquestration 

du carbone du sol (Wu et al., 2017) tout en améliorant sa résistance suite à une perturbation 

(Gao et al., 2017). En outre, la litière riche en azote des légumineuses est plus facilement 

décomposée par les micro-organismes du sol et cet effet peut atteindre les niveaux trophiques 

élevés par le biais du contrôle ascendant (Zhao et al., 2015). Les légumineuses jouent également 

un rôle dans la structure du sol. En effet, leurs racines modifient les propriétés structurelles du 

sol par le biais de formation de pores et d’agrégats (Kaspar et Singer, 2011). La litière de 

légumineuses accumulée à la surface du sol est rapidement minéralisée grâce à un faible rapport 

C : N, augmentant ainsi la disponibilité des nutriments pour les hévéas avant le début de la 

période de production du latex (Broughton, 1976). La plupart du carbone et des nutriments des 

résidus de légumineuses (70 % de carbone et d’azote, 60 % de phosphore et 99 % de potassium) 

sont libérés dans le sol 75 jours après que le couvert ait été fauché et paillé (Clermont-Dauphin 

et al., 2016). 

3.7- Matières organiques comme vecteurs de restauration du sol 

La matière organique du sol (SOM) peut être définie comme la fraction organique du sol, à 

l’exception des résidus animaux et végétaux non décomposés (CANADA, 1976). Elle est le 

centre de presque toutes les activités de vie dans le sol, y compris celles de la microflore, de la 

faune et des systèmes racinaires des plantes supérieures (Sofo et al., 2020). C’est par le biais 

de transformations chimiques essentiellement oxydatives (processus de minéralisation), 
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réalisées par les micro-organismes, qu’est produite la SOM. Cette dernière influence 

positivement la qualité du sol (propriétés physiques, chimiques et biologiques) et le cycle des 

nutriments (Fageria, 2012). La SOM exerce des fonctions essentielles pour la santé du sol 

comme la fourniture de l’énergie alimentant les processus biologiques du sol, l’apport de macro 

et micronutriments, et enfin, le stockage et la libération d’énergie et des nutriments dans les 

cycles de transformation énergique (Adiaha, 2017). Sur le plan microbiologique, la teneur en 

matières organiques joue un rôle positif majeur sur la biomasse et l’activité microbienne totale, 

sur les communautés fonctionnelles comme les bactéries du cycle de l’azote ainsi que sur les 

champignons mycorhiziens (Fageria, 2012). Les apports de matières organiques dans le sol sont 

indispensables pour favoriser la diversité et l’activité des organismes du sol, responsables de la 

décomposition des résidus, du renouvellement du carbone, du cycle des nutriments et d’autres 

fonctions, telles que la suppression des maladies et des parasites (Negassa et Sileshi, 2018). 

Souvent reconnue dans les pratiques agricoles, la gestion de la SOM permet de réduire la 

dégradation du sol. En effet, la SOM permet l’amélioration des propriétés physiques du sol 

telles que la structure, la masse volumique et la capacité de rétention de l’eau (Fageria, 2012).  

3.8- Résidus de culture et restauration du sol 

La gestion des résidus de culture est une pratique essentiellement répandue dans l’agriculture 

céréalière. En effet, l’incorporation de résidus (paille) dans les sols promeut les processus de 

transformation de la SOM et la disponibilité en azote pour la prochaine culture (Lemtiri et al., 

2016). Le paillage est d’une importance écologique pour le maintien de la fertilité des terres 

agricoles et la réduction de l’utilisation d’intrants chimiques. Il permet également 

l’amélioration de la capacité de puits de carbone du sol, la promotion du cycle de l’azote du sol 

(Arcand et al., 2014) et la réduction ou l’évitement de la pollution environnementale causée par 

les feux de brousse (Ibrahim et al., 2015). Les pratiques de gestion des sols qui augmentent la 

teneur en matières organiques et améliorent la santé des sols créent des habitats élargis et une 

plus grande diversité de niches pour les communautés biologiques du sol (Lehman et al., 2015). 

Ce sont les apports de matières organiques provenant des résidus végétaux et des exsudats qui 

fournissent des sources de carbone et d’énergie aux organismes du sol. Le retour au sol des 

résidus de culture permet d’éviter les émissions de gaz à effet de serre causées par leur brûlage 

(Li et al., 2018) tout en améliorant la teneur en matières organiques du sol, ses propriétés 

physiques (Kumaraswamy et al., 2014), l’efficacité de l’utilisation de l’eau, la stabilité 

structurelle du sol ainsi que la densité apparente du sol (Li et al., 2019). En revanche, en 

Afrique, le marché autour du bois (principalement de l’hévéa) est peu répandu et les résidus 
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d’abattage sont plus considérés comme déchets et sont donc exportés des plantations. La crainte 

d’une contamination racinaire par le champignon Rigidiporus lignosus, pousse d’autant plus les 

exploitants à exporter ou brûler les résidus d’abattage (Simorangkir, 2007). Néanmoins, selon 

(Magdoff, 2001), la stratégie la moins onéreuse pour restaurer et promouvoir la santé des sols 

serait un apport de matières organiques par le biais de la gestion de résidus organiques, tels que 

les résidus d’abattage. En effet, la rétention des résidus d’abattage augmente les stocks de 

carbone et la disponibilité des nutriments dans le sol (Achat et al., 2015 ; Mayer et al., 2020). 

Dès lors, la restitution des résidus de culture devient une question de plus en plus importante 

pour la gestion des plantations à l’avenir, tant d’un point de vue opérationnel que pour le 

maintien de la fertilité du sol. Par conséquent, la gestion de la matière organique et des 

nutriments après des rotations successives de plantations est essentielle pour assurer la 

durabilité et la productivité des cultures ultérieures (Mendham et al., 2004). Récemment, il a 

été démontré que les résidus d’abattage (feuilles, troncs, branches et souches de la précédente 

plantation) permettent une amélioration des fonctions du sol (transformation du carbone, 

structure du sol et cycle des nutriments) après un cycle de plantations d’hévéas (Perron et al., 

2022). La rétention des débris ligneux après l’abattage des arbres est une pratique de gestion 

qui présente de multiples avantages (Gustafsson et al., 2012), dont potentiellement l’atténuation 

des changements à long terme dans les communautés du sol. 

La restauration est une activité de gestion qui se développe rapidement et une 

restauration efficace prend du temps. Les actions de restauration de la biodiversité du sol dans 

un contexte de pressions anthropiques peuvent révéler une compréhension de la résistance et 

de la résilience tant négatives que positives et peuvent être utilisées pour guider des 

interventions réparatrices. Ainsi, différentes approches méthodologiques peuvent permettre 

d’évaluer la biodiversité présente en hévéaculture lors du processus de replantation. 
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CHAPITRE IV : MILIEU D’ETUDE 

4.1- Situation géographique 

Cette étude s’est déroulée dans le Sud de la Côte d’Ivoire dans deux agrosystèmes industriels. 

Ces agrosystèmes sont, la Société Africaine de Plantation d’Hévéas de Bongo (SAPH) située 

au Sud-Est et la Société des Caoutchoucs de Grand-Béréby (SOGB) au Sud-Ouest de la Côte 

d’Ivoire (Figure 6). 

4.2- Localisation des zones visitées  

La SAPH de Bongo est située sur le littoral au Sud-Est de la Côte d’Ivoire entre 5° 29’ de 

latitude Nord et 3° 35’ longitude Ouest dans le département de Grand-Bassam, à 68,2 km 

d’Abidjan (Perron et al., 2022). 

Le domaine d’exploitation de la SOGB s’étend entre 4°40’ et 4°45’ de latitude Nord et 

entre 7°05’et 7°10’ de longitude Ouest. La SOGB est limitée au nord par la ville de Grabo et le 

Parc National de TAÏ, au Sud par l’Océan Atlantique, à l’est par les villes de Grand-Béréby et 

San-Pedro et à l’ouest par la forêt classée de la Haute Dodo et la ville de Tabou (Perron et al., 

2021). 

 

Figure 6 : Situation géographique de la SAPH et SOGB 

Source : http://www.diva-gis.org/ (2022) 

http://www.diva-gis.org/
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4.3- Climat  

Au plan climatique, la SAPH de Bongo est soumise à un climat chaud et humide de type 

subéquatorial à quatre saisons (une grande saison de pluies d’avril à juin, une petite saison sèche 

de juillet à août, une petite saison des pluies de septembre à octobre et une grande saison sèche 

de novembre à mars). L’analyse du diagramme ombrothermique sur la période couvrant cette 

étude (2017-2019), montre que les précipitations s’étendent sur toute l’année (Figure 7). Le 

mois le plus sec etait celui de janvier avec seulement 39 mm de pluies en moyenne. Les 

précipitations records ont été enregistrées en juin (462 mm). Avec une température moyenne 

de 28,5 °C, le mois de mars était le plus chaud de l’année. Le mois le plus froid de l’année était 

celui d’août avec une température moyenne de 25 °C (https://www.infoclimat.fr/). 

La SOGB bénéficie d’un climat chaud et humide avec quatre saisons (une grande saison 

pluvieuse d’avril à mi-juillet, une petite saison sèche de mi-juillet à août, une petite saison des 

pluies de septembre à novembre et une grande saison- sèche de décembre à mars).  

A la SOGB, les précipitations étaient enregistrées tout le long des trois années couvrant l’étude 

(Figure 8). Les mois les plus arrosés étaient ceux de mai (358 mm) et juin (466 mm). Par contre, 

les mois les plus secs ont été ceux de janvier (43 mm) et décembre (53 mm). Les températures 

les plus élevées ont été recensées dans le mois de mars (28 °C), qui était le plus chaud, tandis 

que le mois d’août était le plus froid avec une température moyenne de 24,7 °C 

(https://www.infoclimat.fr/). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

https://www.infoclimat.fr/
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Figure 7 : Diagramme ombrothermique de la SAPH de Bongo de 2017 à 2019 

Source : SAPH DOA, infoclimat.fr 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 8 : Diagramme ombrothermique de la SOGB de 2017 à 2019  

Source : SOGB DTA-AO, infoclimat.fr 
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4.4- Végétation 

La SAPH s’étend sur une superficie de 5503 hectares (https://siph.groupesifca.com/fr/). La 

végétation de la SAPH est essentiellement composée de plants d’hévéas (Hevea brasiliensis) et 

de légumineuses (Pueraria phaseoloides). 

La SOGB est implantée dans une concession dont 16 629 ha sont plantés en hévéas et 7 

471 ha en palmier à huile et bénéficie de 2 211 ha d’aires protégées (https://www.sogbci.com/). De 

nombreuses reliques forestières non propices aux cultures hévéicoles et oléicoles sont 

disséminées dans les plantations agro-industrielles de la SOGB. Dans ce domaine, les 

plantations sont parsemées de nombreux fragments de forêts dont quatre bénéficient de mesure 

de protection (Bohoussou et al., 2018). Il s’agit de Koto (1450 ha), Dolé (75 ha), Baco (38 ha) 

et Héké (48 ha). Dans ces quatre reliques forestières, se trouvent par endroits et souvent de 

façon contiguë, des forêts denses, des forêts marécageuses, des forêts secondaires et des 

jachères. Il existe dans ces forêts, trois strates bien distinctes. La strate supérieure moins dense 

est constituée d’espèces de grands diamètres comme Entandrophragma spp, Parinari excelsa, 

Berlinia confusa, Cynometra ananta, Piptadeniastrum africanum, Zanthoxylon gilletii. La 

strate secondaire, dense, est composée principalement d’espèces végétales telles que 

Scaphopetalum amoenum, Desplatsia chrysochlamys, Funtumia africana, Ituridendron 

baequaertii, Diospyros spp. et Cola spp. Dans le sous-bois, se rencontrent des espèces comme 

Microdesmis keayana, Androsiphonia denostegia, Drypetes spp., Albertisia cordifolia, 

Delpidora gracilis, Ouratea spp. et Dracaena spp.. 

4.5- Relief et Sols  

Le relief de la SAPH est très peu accidenté avec de faibles pentes (< 5 %). Les sols rencontrés 

à la SAPH, sont des acrisols jaunes ferralitiques selon la base de référence mondiale pour les 

ressources en sols (WRB, 2015). Ces sols sont caractérisés par une faible CEC et sont profonds. 

Les éléments grossiers (diamètre > 2 mm) représentent moins de 0,1 % de la masse du sol brut 

et sont quasiment absents à 0-30 cm de profondeur. 

La topographie de la SOGB est très hétérogène avec des pentes allant de 10 à 25 %. Les sols 

rencontrés sont des acrisols rouges selon la base de référence mondiale pour les ressources en 

sols (WRB, 2015). Ces sols regorgent énormement d’éléments grossiers correspondant à des 

concrétions ferralitiques inférieures à 1 cm de diamètre. Ces éléments grossiers représentent 

11,3 % de la masse du sol brut à 0-30 cm de profondeur. 

La texture du sol est sablo-limoneuse à la SAPH (10 % d’argile dans la couche arable) et est 

limono-sableuse à SOGB (23 % d’argile dans la couche arable). Sur les deux sites, les 

https://siph.groupesifca.com/fr/
https://www.sogbci.com/
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proportions d’argile augmentent avec la profondeur, de 10 % à 22,7 % à la SAPH et de 23 % à 

41,3 % à la SOGB pour les horizons 0-10 et 100-200 cm respectivement. Les concentrations en 

carbone et azote totaux sont comparables entre les sites. Le carbone total dans le profil varie de 

1,07 % en surface à 0,29 % dans la couche 100-200 cm à la SAPH et de 1,35 % à 0,37 % à la 

SOGB. Les concentrations en P assimilable (Bray II) sont en revanche très différentes entre les 

sites, avec une concentration au moins trois fois plus élevées à la SAPH qu’à la SOGB dans les 

horizons 0-10 et 10-30 cm. La faible concentration en P assimilable à la SOGB (5,05 mg kg-1 

dans l’horizon 0-10 cm) s’explique par la sorption d’ions orthophosphates sur les oxydes et 

hydroxydes métalliques ainsi que sur la kaolinite. Les sols des deux sites sont acides, avec un 

pH (H2O) compris entre 4,2 et 4,9 dans les horizons de surface (Annexe 1). 
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CHAPITRE V : MATERIELS 

5.1- Matériels biologiques 

5.1.1- Matériel biologique végétal 

Le matériel végétal qui a fait l’objet de l’étude est constitué (i) d’hévéas (Hevea Brasiliensis) 

et (ii) de légumineuses (Pueraria phaseoloides) (Figure 9). 

5.1.2- Matériel biologique animal 

Les microorganismes (procaryotes et microeucaryotes) et les invertébrés (nématodes, 

collemboles et macrofaune) du sol ont constitué le matériel biologique animal dans la présente 

étude. Le choix de ces organismes s’explique par le fait qu’ils jouent des rôles différents dans 

le sol et n’ont pas les mêmes réponses face à une contrainte environnementale. 

 
 
 
 

 
 
 
 
 

 
 
Figure 9 : Matériel végétal objet de l’étude  
Crédit photo : Thibaut Perron (2020) 
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CHAPITRE VI : METHODES 

6.1- Dispositif expérimental 

Le dispositif expérimental a été mis en place après l’abattage d’une plantation d’hévéas mature 

(38-40 ans), à l’aide de bulldozers, en novembre 2017. Sur les deux sites, les arbres exploités 

étaient constitués du premier cycle de vie de l’hévéa. Le même dispositif expérimental a été 

mis en place de décembre 2017 à janvier 2018 dans les deux zones d’étude. Le dispositif 

expérimental était composé de 4 traitements répétés dans 4 blocs randomisés, donnant 16 

traitements par zone (Figure 10) comme suit : 

o R0L0 : tous les résidus d’hévéas (R) sont retirés de la parcelle, pas de légumineuse (L) ; 

o R0L1 : tous les résidus d’hévéas sont retirés de la parcelle, présence de légumineuses 

(Pueraria phaseoloides) ;  

o R1L1 : souches, branches fines (diamètre inférieur à 20 cm) et feuilles de la plantation 

précédente laissées dans l’andain en plus de la présence de légumineuses (Pueraria 

phaseoloides) ;  

o R2L1 : tous les résidus sont laissés dans la parcelle (feuilles, troncs, branches fines et 

souches) et présence de légumineuses (Pueraria phaseoloides).  

Le traitement R0L0 a été maintenu nu tout au long de la période d’étude par désherbage 

mécanique (sarclage hebdomadaire) afin d’éviter toute présence d’adventices sur la parcelle. 

Les 4 blocs au sein des sites étaient représentés en fonction de la topographie du milieu. A la 

SOGB, la topographie vallonnée du site et son morcellement n’ont pas permis de placer les 

blocs l’un à côté de l’autre. La topographie a été prise en compte dans le dispositif expérimental 

en couvrant la diversité de pentes : deux blocs ont été choisis sur pente moyenne (10‐25 %, bloc 

1 et 4) et deux blocs sur pente faible (< 10 %, bloc 2 et 3). Concernant la SAPH, les 4 blocs 

n’ont pu être placés les uns à côté des autres, faute de surface. Les blocs 1 et 2 ont été 

positionnés sur le carré Nord‐Ouest du site et le bloc 3 et 4 sur le carré Nord‐Est. 

La surface de chaque traitement était égale à 1540 m² à la SAPH et 1600 m² à la SOGB. Un 

aspect important dans la mise en place des traitements élémentaires a été de contrôler la quantité 

de résidus. Pour cela, les arbres vivants dans les blocs ont été dénombrés avant l’abattage. Le 

nombre d’arbres dans les traitements R1L1 et R2L1 a été ajusté en fonction des résultats de 

l’inventaire, de telle manière que le nombre d’arbres utilisés dans chaque traitement soit 

quasiment identique pour tous les traitements, garantissant l’homogénéité du dispositif 

expérimental. Après l’abattage des arbres, les branches et troncs sont découpés en morceaux de 

1 ou 2 m de long à l’aide d’une tronçonneuse et le bulldozer avec une lame en V procède à la 

mise en place des andains tout en créant la ligne de plantation. Les résidus d’hévéas ont été 
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placés dans les andains. La légumineuse (Pueraria phaseoloides) a été semée à la volée (10 kg. 

ha-1 de graines humidifiées) en février 2018. L’entretien des inter-lignes a été réalisé deux fois 

par mois à partir d’août 2018 pour permettre à la légumineuse de prendre le dessus sur les 

adventices. Elle a ensuite colonisé les andains, recouvrant complètement les andains. Le stock 

de carbone dans les résidus d’hévéas s’élevait à 36 et 51 t. ha-1 dans le traitement R1L1 à la 

SAPH et à la SOGB respectivement et de 97 à 245 t. ha-1 dans le traitement R2L1 à la SAPH 

et SOGB respectivement. 

 

 

Figure 10 : Traitements mis en place à la SAPH et SOGB 

A : Schéma décrivant le dispositif expérimental mis en place 
B : Vue aérienne d’un bloc du dispositif expérimental à la SOGB (crédit photo : A. Masson, 2018) 
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6.2- Méthode d’échantillonnage 

L’échantillonnage a été réalisé sur deux sites (SAPH de Bongo et SOGB) en octobre et avril de 

2017 à 2019, périodes correspondant respectivement à la fin de la saison sèche et au début de 

la saison des pluies. Ces périodes d’échantillonnage ont été choisies pour éviter que la variation 

saisonnière influence les résultats. Cinq campagnes d’échantillonnage ont été réalisées 

d’octobre 2017 à octobre 2019 dont la première réalisée avant l’abattage de la plantation mature 

dans les deux zones, a permis d’évaluer l’état initial du sol. Des prélèvements ont ensuite été 

effectués tous les 6 mois (avril 2018, octobre 2018, avril 2019 et octobre 2019) afin de suivre 

la dynamique temporelle de la biodiversité du sol en fonction de l’apport des résidus d’abattage 

et de la légumineuse (Figure 11). 

Tous les échantillonnages se sont effectués à 10 cm de profondeur dans le cadre de cette étude. 

En effet, la couche arable (0-10 cm) semble particulièrement adaptée pour aborder les effets de 

la gestion des terres, car elle illustre l’interface entre les apports de surface et les caractéristiques 

des couches plus profondes du sol (Matteodo et al., 2018). La couche arable abrite également 

la majeure partie du biote du sol, qui est à l’origine des processus pédologiques, et se trouve au 

cœur des évaluations de la qualité des sols (Bünemann et al., 2018). 

Pour les nématodes et les micro-organismes, des carottes de sol ont été prélevées dans 

l’inter-rang à une profondeur de 0-10 cm en 10 endroits de chaque parcelle élémentaire (Figure 

12). Les carottes de sol de chaque parcelle élémentaire ont été regroupées pour former un 

échantillon composite de 250 g pour l’analyse des nématodes et de 10 g pour les communautés 

microbiennes. 

Dans chaque traitement, 3 monolithes et 6 pièges fosses ont été installés uniquement 

dans les andains pour l’échantillonnage de la macrofaune et des collemboles (Figure 13). Dans 

les traitements sans résidus le même schéma a été établi. Une placette de prélèvement de 250 

m2 a été définie afin de limiter les effets de bordure dans chaque traitement. 
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Figure 11 : Chronogramme d’échantillonnage effectué à la SAPH et SOGB 

 

Figure 12 : Dispositif d’échantillonnage de sol pour l’estimation de la diversité des nématodes 

et des communautés microbiennes dans un traitement 
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Figure 13 : Dispositif d’échantillonnage de la macrofaune du sol et des collemboles dans un 

traitement 
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6.2.1- Echantillonnage de la macrofaune du sol 

L’échantillonnage de la macrofaune a nécessité deux méthodes : les pièges fosses et les 

monolithes. 

o Pièges fosses 

Les pièges fosses ou pitfall trap (Martin, 1983) sont des gobelets en plastique (diamètre : 7 cm, 

profondeur :14 cm) enfouis dans le sol, dont le bord supérieur affleure la surface de la litière ou 

du sol (Figure 14). Le piège ainsi placé est rempli au quart de son volume avec un mélange 

d’éthanol dilué à 70 % pour tuer et conserver les organismes et de la glycérine pour éviter 

l’évaporation de l’alcool. Chaque piège est couvert avec une feuille ou l’écorce d’un arbre pour 

éviter leur contamination par les débris végétaux et les eaux de pluies. Cependant, cette 

protection de l’ouverture du piège ne doit pas obstruer la circulation des organismes. Les pièges 

restent en activité pendant 48 heures. Cette méthode a servi pour la collecte des fourmis épigées 

et de la mésofaune (collembole). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 14 : Echantillonnage de la macrofaune épigée du sol à l’aide d’un piège fosse 
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o Méthode de monolithe 

La macrofaune du sol a été extraite à l’aide de monolithes ou TSBF (Tropical Soil Biology and 

Fertility) modifiée qui est une méthode adaptée pour l’échantillonnage de la macrofaune du sol 

(Anderson & Ingram, 1994). Un quadrat de coté 25 cm x 25 cm sur 10 cm de profondeur a été 

défini et isolé (Figure 15). La litière présente est d’abord collectée et triée, ensuite le monolithe 

est trié à son tour. Tous les invertébrés sont collectés à l’aide de pince entomologique souple et 

sont conservés dans des flacons contenant de l’éthanol 96 % (pour la conservation durable des 

tissus) en attendant les identifications au laboratoire. 

 

 

Figure 15 : Echantillonnage de la macrofaune endogée 

1 : délimitation et isolement du monolithe  
2 : transfert rapide de la litière et du sol dans un sceau 
3 : tri manuel de la faune 

 

6.2.2- Extraction des nématodes du sol 

Après prélèvements des échantillons de sol au cylindre de 10 cm sur le terrain en Côte d’Ivoire, 

ils sont conditionnés dans des sachets et conservés dans une glaciaire avec des blocs de glaces 

et acheminés au Sénégal pour la phase de laboratoire. La méthode modifiée de Seinhort 

(Seinhorst, 1962) a été utilisée pour extraire les nématodes à partir de 250 g de sol frais par 

élutriation (Annexe 2). La méthode utilise les différences de taille, de forme et de vitesse de 

sédimentation entre les nématodes et les particules du sol par application d’un courant d’eau 

ascendant (Figure 16). 
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Figure 16 : Dispositif de Seinhorst permettant l’extraction des nématodes du sol  
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6.2.3- Méthode d’analyse des communautés microbiennes 

6.2.3.1- Analyse moléculaire  

o Extraction de l’Acide Désoxyribonucléique (ADN) 

L’extraction des acides nucléiques est réalisée à l’aide du kit d’extraction commercial « 

FastDNA™ SPIN kit for soil » (Figure 17) de MP Biomedicals™ (Dineen et al., 2010). La 

méthode utilisée repose sur la forte affinité de l’ADN pour la matrice de silice (binding DNA 

matrice). Le sol est placé dans un premier temps dans un tube matrice, contenant des sphères 

de silice de différentes tailles, permettant de broyer les échantillons. Les tubes sont passés au 

broyeur FastPrep®-24 (Figure 18). Les protéines sont ensuite éluées à l’aide d’une solution de 

précipitation des protéines. La binding DNA matrice est ensuite ajoutée et la préparation est 

transférée sur un filtre (Spin filter) pour la suite des étapes. Ce filtre va alors permettre de 

réaliser différents lavages, à la guanidine thiocyanate et la solution « SEWS-M », de la matrice 

d’ADN mais aussi d’éluer l’ADN à la fin de l’extraction. La guanidine thiocyanate est employé 

ici comme agent dénaturant des protéines. En effet, la guanidine va interagir avec les protéines 

et modifier leur structure tridimensionnelle. La solution de lavage « SEWS-M », à base 

d’éthanol va permettre d’éliminer les dernières impuretés une fois que l’ADN est lié à sa 

matrice. L’élution finale de l’ADN est réalisée grâce au tampon d’élution « DES » qui va baisser 

l’affinité de l’ADN pour la matrice, et par centrifugation va pouvoir être récupéré dans le sous-

nageant. Les différents ADN extraits sont enfin transférés dans des tubes « low DNA-binding » 

et sont stockés à 4°C. La pureté des ADN extraits a été vérifié sur gel d’agarose 1 %. Les 

quantifications d’ADN sont réalisées par la technique fluorimétrique PicoGreen. Cette 

technique repose sur la capacité de liaison entre le réactif PicoGreen à l’ADN. Les échantillons 

sont ensuite excités à une longueur d’onde de 480 nm et la fluorescence émise est ensuite 

mesurée à l’aide d’un spectrofluoromètre. 
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Figure 17 : Kit FastDNA Spin ayant servi à l’isolement de l’ADN génomique des micro-
organismes 
Source : https://www.fishersci.fr/shop/products/fastdna-spin-kit-soil/11492400 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 18 : Appareil de broyage et de lyse FastPrep-24™ 5G à battement de billes 

Source : https://www.mpbio.com/eu/fastprep-24-5g-instrument 

 

 

https://www.fishersci.fr/shop/products/fastdna-spin-kit-soil/11492400
https://www.mpbio.com/eu/fastprep-24-5g-instrument
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o Amplification et Séquençage 

Les ADN extraits sont envoyés au laboratoire ADNid de Montpellier (France) qui prend en 

charge la réalisation des PCR et du séquençage des échantillons. Les amplicons pour le 

séquençage seront générés par PCR à partir des amorces spécifiques du gène codant pour l’ARN 

16S : 338F (ACTCCTACGGGAGGCAGCA), 806R (GGACTACHVGGGTWTCTAAT) 

ciblant la région V3V4 du gène 16S bactérien (Li et al., 2015). Pour l’analyse de la diversité 

fongique, le choix s’est porté sur des amorces spécifiques du gène codant pour l’ARN 18S : 

FF390 (CGA TAA CGA ACG AGA CCT), FR-1 (AIC CAT TCA ATC GGT AIT), ciblant une 

région d’environ 350 paires de bases sur le gène codant pour l’ARN 18S (Banos et al., 2018). 

6.2.3.2- Analyse du profil métabolique par la méthode Microresp™ 

La respiration basale (BR) et la mesure des profils métaboliques sur 12 substrats ont été 

mesurées par la technique de Microresp™ (Campbell et al., 2003). Cette méthode permet la 

mesure de la production de CO2 issue de la respiration des microorganismes grâce à un 

indicateur de pH. Cette technique repose sur une microplaque 96 puits remplies avec les 

échantillons de sols. Ensuite de l’eau est ajoutée, dans le cas de la mesure de la BR et une source 

de carbone pour la mesure de la respiration induite par le substrat (SIR). La minéralisation de 

11 substrats est testée : glucose, xylose, cellobiose, glucosamine, glycine, glutamine, urée, acide 

malique, acide caféique, acide syringique et acide vanillique. Pour que la quantité de carbone 

apportée soit la même pour chaque substrat ces derniers sont préparés à une concentration de 

30 mgC/mL. Tout d’abord, 0,5g de chaque échantillon de sol est ajouté dans les puits. Les sols 

sont ensuite humidifiés pour atteindre 70 % de la capacité au champ. Les plaques sont incubées 

pendant une semaine à 20°C et les substrats sont ajoutés par la suite. Pour chaque substrat, 4 

répétitions sont réalisées.  

La microplaque est scellée hermétiquement avec une seconde plaque 96 puits qui contient un 

gel coloré pour détecter le CO2 et est incubée 6h à 28°C. La mesure de l’absorbance du gel 

après 6 heures d’incubation, par spectrophotométrie à 570 nm permet de déterminer la SIR et 

de calculer la masse de CO2 dégagé par gramme de sol. 

6.3- Mesure des propriétés fonctionnelles du sol 

Les indicateurs Biofunctool® (Thoumazeau et al., 2019a , 2019b ; Brauman et Thoumazeau, 

2020) ont été utilisés pour analyser les propriétés fonctionnelles du sol. Nous avons utilisé les 

indicateurs biofunctool car ils sont le résultat d’interactions entre le biote du sol et les propriétés 

physico-chimiques (Perron et al., 2022). Biofunctool est un ensemble de dix indicateurs 
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fonctionnels, évaluant trois fonctions principales du sol : la transformation du carbone, le cycle 

des nutriments et le maintien de la structure du sol.  

Pour la fonction de cycle des nutriments, l’azote minéral disponible du sol (NminSoil) 

a été déterminé à partir de l’extraction de sol frais dans une solution de KCl à 1 M, quantifiant 

le NO3
- et le NH4

+ disponibles dans le sol en une seule fois. La dynamique du nitrate dans le 

sol a été évaluée par la quantification du NO3
- adsorbé sur une membrane échangeuse d’anions 

de 6 × 2 cm insérée à 8 cm de profondeur dans le sol pendant 15 jours (Qian et Schoenau, 2002; 

Cadre et al., 2018).  

Pour la fonction de transformation du carbone du sol, le pool de carbone du sol a été 

évalué directement sur le terrain avec la méthode du carbone oxydable au permanganate 

(POXC) (Weil et al., 2003). Le POXC est une fraction transformée du carbone organique labile 

du sol (Culman et al., 2012). L’activité des organismes du sol a été évaluée avec le test des 

Lamina (Törne, 1990). La méthode des bait lamina permet de mesurer le degré d’activité de 

consommation d’un substrat organique par la mésofaune du sol. Les bait lamina sont des 

languettes en PVC composées de seize trous remplis avec un substrat organique et inséré dans 

le sol pendant environ 15 jours. La libération de CO2 par les microorganismes a été évaluée par 

la méthode SituResp® (Thoumazeau et al., 2017). Cette méthode évalue la respiration basale 

du sol sur le terrain et se base sur les changements de couleur d’un gel sensible au pH pendant 

24 heures d’incubation. 

Quatre indicateurs ont été utilisés pour évaluer la structure du sol : la stabilité des 

agrégats de surface (0-2 cm, AggSurf) et de sol (2-10 cm, AggSoil) a été mesurée après une 

période d’immersion ou de désagrégation dans l’eau (Herrick et al., 2001). La capacité 

d’infiltration de l’eau dans le sol a été mesurée avec le test Beerkan adapté (Lassabatère et al., 

2006), en versant un volume fixe de 310 ml d’eau dans un anneau de 20 cm de diamètre à la 

surface du sol, et la structure des horizons du sol a été évaluée par la méthode d’évaluation 

visuelle de la structure du sol (VESS, Guimarães et al., 2011).  

Les échantillons de sol pour la mesure des propriétés fonctionnelles ont été prélevés à 

proximité des échantillons de sol collectés pour l’analyse des nématodes et des micro-

organismes, à la même période. Tous les échantillons de sol ont été prélevés à 0-10 cm de 

profondeur, sauf pour le VESS, effectué à une profondeur de 0-25 cm.  
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6.4- Identification des organismes du sol 

6.4.1- Cas de la macrofaune  

L’identification de la macrofaune a été faite sous une loupe binoculaire (ZEISS Motic SMZ-

171, Figure 19). Le contenu du tube Eppendorf est renversé dans une boite de Pétri. Ensuite, 

les clés de détermination générales de Choate (2003), de FFS (2005) et de Nowak (2010) ont 

été utilisées pour la classification des individus en groupe taxonomique. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 19 : Loupe binoculaire (ZEISS Motic SMZ-171) utilisée pour l’identification de la 

macrofaune du sol 

6.4.2- Cas des collemboles 

L’identification des collemboles s’est basée sur des mesures de traits morphologiques des 

individus collectés en trois étapes. La première, consiste à trier par morphotypes les différents 

spécimens. Pour la seconde étape, un comptage a été réalisé pour déterminer le nombre total 

d’individus de collemboles, pour chaque morpho-espèce présent dans un échantillon. Les 

individus sont montés sur une lame, étape ultérieure nécessaire aux mesures de traits 

morphologiques. Si la distinction par morphotypes est difficile à la loupe binoculaire, tous les 

individus devront être montés sur lame pour observation au microscope. La troisième étape 

consiste en un montage permanent des collemboles sur lame. A ce niveau deux autres étapes 

sont nécessaires. La première étape consiste à imprégner les individus pendant 1 heure dans 

une solution de Marc André I en vue d’une décoloration (débarrassé de l’alcool). A la seconde 

étape, les individus sont montés entre lame et lamelle dans une solution de Marc André II.  
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Cette solution permet de densifier et de conserver la coloration des collemboles. Les mesures 

de traits morphologiques sont ensuite effectuées sur tous les individus montés à l’aide d’un 

microscope (microscope modulaire Axio Scope A1 ZEISS) équipé d’un objectif à contraste de 

phase (Figure 20). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 20 : Microscope modulaire (Axio Scope A1 ZEISS) utilisé pour l’identification des 

collemboles 

6.4.3- Cas des nématodes 

L’identification des nématodes nécessite un montage entre lame et lamelle des individus. Les 

caractères d’identification morphologiques importants chez les nématodes comprennent la 

forme de la tête, le nombre d’anneaux, la longueur du corps, la longueur du stylet, la forme du 

bouton du stylet, la structure des champs latéraux, la présence/absence et la forme de la 

spermathèque, la forme de l’extrémité de la queue chez la femelle, la forme et la longueur du 

spicule et du gubernaculum. Les identifications des nématodes se réalisent au niveau de la 

famille ou du genre lorsque cela est possible. Chaque nématode est alloué à un des cinq groupes 

trophiques selon la clé de détermination de Yeates et al. (1993) et assigné à l’une des cinq 

classes c-p définies par (Bongers, 1990), décrivant la classification écologiques des nématodes 

selon des stratégies d’histoire de vie (c-p1 étant les plus colonisateurs, c-p5 étant les plus 

persistants). Ces deux paramètres permettent de construire les guildes fonctionnelles proposées 

par (Bongers et Bongers, 1998). 
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6.5- Détermination de la biomasse microbienne 

6.5.1- Respiration induite par le substrat (SIR) 

La mesure de la SIR se fait d’abord par la détermination de la masse de CO2 dégagé par gramme 

de sol selon l’équation : mCO2/msol  

Où mCO2 = n × V × % CO2, avec V = 1,2 mL et % CO2 = 0,00848 × EXP (6,81 × AbsT0-

AbsT6h), msol correspond à la masse de sol ajoutée dans chaque puit (Campbell et al., 2003). 

A partir de ces masses de CO2, il est alors possible de calculer la respiration induite par le 

substrat (SIR). Pour ce faire, le volume qu’occupe 1 mole de C à 28°C est calculé à partir de la 

loi des gaz parfaits : VC=nRT/P 

Où n = quantité de matière, R = constante universelle des gaz parfaits = 8,314 J/K/mol, T = la 

température exprimée en Kelvin (28°C = 301 Kelvin) et P = la pression exprimée en Pascal. 

La SIR est ensuite calculée à l’aide de l’équation suivante : SIR= VC × mCO2/t  

Où la SIR est exprimée en μlCO2/gsol/h, VC = volume qu’occupe 1 μgC, mCO2 = masse de CO2 

dégagé par un gramme de sol et t = temps d’incubation à 28°C. 

La biomasse microbienne peut être déterminée à partir des valeurs de SIR pour le glucose. Pour 

ce faire, Anderson et Domsch (1978) ont établi l’équation suivante : (SIRglucose ×40,4) +0,37 

Pour analyser les profils métaboliques un regroupement des 12 substrats en groupe fonctionnel 

a été effectué. Trois groupes ont été formés sur la base de leur caractéristique biochimique. Un 

premier groupe nommé carbohydrates comprend les substrats glucose, xylose et cellobiose. Le 

second, dit composés azotés comprend la glutamine, la glycine, la glucosamine et l’urée. Le 

dernier groupe appelé composés aromatiques contient les substrats suivants : acide caféique, 

acide syringique et l’acide vanillique. 

6.5.2- Séquençage 

Les séquences brutes ont été traitées à l’aide d’un script personnalisé du pipeline DADA2 

(Callahan et al., 2016) qui est conçu pour résoudre les variantes de séquence d’amplicon (ASV) 

à partir des données de séquence Illumina sans regroupement (Callahan et al., 2017). Les 

séquences brutes ont d’abord été démultiplexées en comparant les lectures d’indexes et les 

séquences appariées ont été coupées à des longueurs uniformes. Les séquences ont été 

dérépliquées et les paires de séquences uniques ont été épurées à l’aide de la fonction dada. Les 

amorces et les adaptateurs ont été triés et supprimés à l’aide du package cutadapt (Martin, 

2011). Les séquences en paires ont été fusionnées et les chimères éliminées. Les assignations 

taxonomiques ont été déterminées avec la fonction IDtaxa du package Decipher (Murali et al., 

2018) par rapport à la base de données taxonomiques SILVA (Quast et al., 2013) pour les 
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bactéries et Unite pour les champignons (Nilsson et al., 2019). Pour tenir compte des 

différences de profondeur de séquençage, les échantillons ont été raréfiés à 5130 lectures et 

13500 pour 18S et 16S, respectivement. Le package decontam a été utilisé pour identifier les 

séquences contaminantes provenant des réactifs ou introduites lors de la manipulation des 

échantillons (Davis et al., 2018). Au total, 9 phylotypes de procaryotes et 12 phylotypes de 

microeucaryotes ont été identifiés comme des contaminants et retirés des ensembles de 

données. Après avoir filtré les taxons en fonction de leur prévalence (observés dans plus de 5 

% des échantillons), un algorithme NCBI BLAStn (Zhang et al., 2000) a été utilisé pour affiner 

la taxonomie de l’ASV 16S. La base de données FAPROTAX (Sansupa et al., 2021) a été 

utilisée pour attribuer une fonction bactérienne aux données 16S du filtre, et 51 % des taxons 

(représentant 36 % de l’abondance bactérienne totale) ont été attribués à au moins un groupe. 

Les séquences chloroplastiques et mitochondriales ont été supprimées de l’ensemble de 

données 16S. Tous les phylotypes qui n’ont pas été vus plus de deux fois dans au moins deux 

échantillons ont été filtrés pour des analyses ultérieures. 

6.6- Mesure de traits fonctionnels 

6.6.1- Cas des fourmis 

Les communautés de fourmis ont été identifiées jusqu’à l’espèce avant d’effecter les mesures 

de traits fonctionnels. Il est d’abord procédé à un montage des spécimens pour faciliter 

l’identification. Le montage consiste à coller le spécimen sur une paillette triangulaire en papier 

de type « canson », à l’aide d’une colle spéciale de type Titebon qui est hydrosoluble. La 

paillette est ensuite épinglée sur une pointe entomologique pour observation. A ce stade, 

l’identification s’effectue à l’aide de clés d’identification de Fisher et Bolton (2016) jusqu’au 

genre. L’identification au niveau spécifique se fait également à partir de clés disponibles pour 

chaque genre et aussi par comparaison des spécimens à une collection de référence. Les 

spécimens identifiés sont rangés dans des boites entomologiques selon leur appartenance 

taxonomique et serviront de collection de références pour de futures identifications. Quelques 

traits morphologiques liés à la capacité de suivie et la préférence d’habitat chez les fourmis ont 

été sélectionnés. Le nombre d’individus mesuré par espèce varie de 1 à 6 spécimens, selon 

l’abondance de l’espèce dans les échantillons. Les moyennes des traits selon les différentes 

parcelles pour chaque espèce sont utilisées pour les analyses. Les mesures n’ont été prises que 

sur les ouvrières et, pour les espèces polymorphes, seules les petites ouvrières ont été mesurées, 

pour éviter les biais de mesures. Les mesures ont consisté à déterminer : 
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Longueur de l’alitrunk ou Weber (Figure 21) : Elle a été mesurée de la marge antérodorsale 

du pronotum à la marge postéro-ventrale du propodeum. Cette mesure est un indicateur de la 

taille totale du corps, qui est lié à de nombreux traits écologiques du cycle de vie tel que 

l’utilisation des ressources (Weiser et Kaspari, 2006). 

Longueur de la mandibule : En vue de face, elle a été mesurée au point d’insertion du clypeus 

à l’apex de la mandibule (Figure 22). La taille de la mandibule est liée au régime alimentaire 

et à la spécialisation prédatrice des fourmis (Schofield et al., 2016). Une mandibule plus grande 

permet d’accéder à différentes formes et tailles de proies (Weiser et Kaspari, 2006). 

Largeur de la tête : En vue frontale, la mesure a été faite à la largeur maximale de la tête, sans 

tenir compte des yeux pour certaines espèces (Figure 23). La largeur de la tête est liée à la 

stratégie de recherche de nourriture des fourmis, de sorte que les grosses têtes peuvent supporter 

des mandibules plus grandes et donc s’attaquer à des proies plus grosses (Kaspari, 1993). 
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Figure 21 : Schéma de la mesure de l’alitrunk d’une fourmi 

 

 

 

 

 

 

Figure 22 : Schéma de la mesure de la mandibule d’une fourmi 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 23 : Schéma de la mesure de la largeur de la tête selon l’espèce de fourmi 
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6.6.2- Cas des collemboles 

Pour une insuffisance de donnée relative à la systématique des collemboles en Côte d’Ivoire 

(Thibaud, 2013 ; Zon et al., 2013), nous nous sommes basés sur les morphotypes au lieu des 

espèces pour les mesures de traits fonctionnels. Les traits fonctionnels des collemboles ont été 

mesurés directement sur des individus collectés sur le terrain. Des traits liés à la capacité de 

dispersion, à la forme de vie et à la préférence d’habitat des collemboles (Salmon et Ponge, 

2012 ; Widenfalk et al., 2015 ; Joimel et al., 2021) ont été sélectionnés. Au total 11 traits 

fonctionnels selon différents attributs ont été retenus (Tableau I).  

Tableau I : Traits fonctionnels observés et mesurés sur les collemboles 

Traits fonctionnels Attributs 

Longueur du corps  µm 

Modification du corps non modifié 
sphérique 
abdomen IV allongé 

Longueur de la furca µm 

Dens de la furca court 
en forme de fouet 
long cylindrique 

Mucro de la furca bidenté 
tridenté 
très petit et droit 
lame droite 

Longueur de l’antenne µm 

Ocelle (organe visuelle) 4 or 5 paires d’ocelle 
8 paires d’ocelle 

Organe Post Antennaire absent 
présent 

Pigmentation absent 
diffuse 
intense 
motif 

Ecailles absent 
présent 

Appendice empodial (griffe) absent 
présent 
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6.7- Mesure de la résistance et de la résilience de la biodiversité du sol aux perturbations 

Les indices de résistance et de résilience aux perturbations présentés dans la littérature se basent 

sur un milieu témoin n’ayant subi de perturbations et suivi dans le temps (Orwin et Wardle, 

2004). Ces études sont effectuées généralement en microcosme au laboratoire. Dans notre cas 

de figure, ce type de dispositif expérimental ne pouvait être mis en place car les plantations 

matures, prises comme référence ont été abattues pour mettre en place les traitements. 

Néanmoins ce type de dispositif permet de mesurer :  

o le degré de résistance par l’évaluation de l’intensité de la perturbation (P). Cette intensité 

correspond à la différence entre la valeur moyenne avant perturbation et la valeur 

minimale après perturbation atteinte au temps t = tmin (Hérault et Piponiot, 2018). La 

résistance a ainsi pu être calculée entre les traitements avant et après perturbation sur 

les valeurs moyennes de la densité et de la diversité selon l’équation suivante :  Intensité de la perturbation (P) = (T0 − T1)T0  

T0 : valeur de densité ou diversité avant abattage ; 

T1 : valeur de densité ou diversité 6 mois après la perturbation engendrée par l’abattage et la 

mise en place des traitements. 

D’après cette équation, plus la perturbation est importante, moins le système sol est résistant. 

La perturbation peut prendre une valeur négative quand la valeur tmin est supérieure à celle de 

T0. 

o le degré de résilience de la densité ou la diversité a été estimé à travers le taux de 

recouvrement (Rr). Ce dernier consiste à comparer une valeur à une valeur de référence. 

Bien que la résilience n’implique pas nécessairement un retour à un état stable, 

semblable à l’état initial avant perturbation, s’intéresser à la résilience offre des 

possibilités de mesure empirique, comme c’est le cas dans cette étude (Jacquet et 

Prodon, 2009). Dans cette étude le système de référence défini est le T0 (plantation 

mature). Le taux de recouvrement a été calculé par le ratio des mesures moyennes de 

densité ou de diversité après abattage (T4), sur ces mêmes valeurs avant abattage (T0) 

selon l’équation suivante :  Taux de recouvrement (Rr) = T4T0 

T4 : valeur moyenne 24 mois après abattage. 



 

56 

 

D’après cette équation, un système est proche de la référence quand Rr est proche de 1. Selon 

cette approche, la résilience est présentée comme le temps de recouvrement, c’est-à-dire le 

temps nécessaire au système sol de se rapprocher de son état initial. 

6.8- Caractérisation des communautés des groupes d’organismes étudiés  
6.8.1- Indices de diversité 

La caractérisation des différents organismes a été réalisée par l’évaluation de la diversité 

biologique des différents traitements et des indices classiques de diversité spécifique des 

communautés, à savoir la richesse spécifique, l’indice de diversité de Shannon, l’indice 

d’équitabilité de Piélou.  

6.8.1.1- Richesse spécifique (S)  

La richesse spécifique ou nombre total d’espèces représenté est un critère déterminant pour les 

études écologiques des communautés ainsi qu’en biologie de la conservation (Longino et al., 

2002). 

6.8.1.2- Diversité alpha 

La diversité alpha est la diversité locale, mesurée à l’intérieur d’un système délimité. Plus 

précisément, il s’agit de la diversité dans un habitat uniforme de taille fixe (Marcon, 2015). 

o Indice de diversité de Shannon (H’) 

L’indice de diversité de Shannon (H') est une mesure de diversité spécifique, en relation avec 

les fréquences relatives des différentes espèces de l’échantillon. H’ = 0 quand l’échantillon ne 

contient qu’une seule espèce (ou une espèce dominante) et augmente à mesure que s’accroit le 

nombre d’espèces. Pour un nombre donné d’espèces, H’ est maximum quand toutes les espèces 

sont également représentées dans l’échantillon. Il est sensible aux variations d’importance des 

espèces les plus rares. Cet indice est basé sur la théorie de l’information. H’ a été calculé selon 

l’équation : 

𝐻′ = ∑ 𝑛𝑖𝑁 log 2 𝑛𝑖𝑁𝑆
𝑖=1  

ni = nombre d’individus de l’espèce i dans l’échantillon, 

N = nombre total d’individus de toutes les espèces dans l’échantillon, 

S = nombre total d’espèces. 
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o Equitabilité de Piélou  

L’indice d’équitabilité de Piélou (J’) permet de mesurer la répartition des individus au sein des 

espèces, indépendamment de la richesse spécifique. Compris entre 0 et 1, les individus sont 

équirépartis dans les espèces lorsque sa valeur est égale à 1. L’équitabilité est déterminée par 

le rapport de l’indice de diversité de Shannon (H’) à sa valeur maximale (H’max).  𝐽′ = 𝐻′𝐻′𝑚𝑎𝑥 

H’max = log S (S= nombre total d’espèces) 

o Nombres de Hill 

A travers une approche unifiée, les nombres de Hill qD ou le ''nombre effectif de taxons'' (Gotelli 

et Chao, 2013) ont été utilisés pour caractériser le profil de diversité taxonomique des 

communautés de nématodes et microbiennes du sol (Chao et al., 2014). Ces nombres décrivent 

de multiples aspects de la structure de la communauté, fournissant un cadre robuste pour 

l’analyse de la diversité basée sur l’ADN (Alberdi et Gilbert, 2019). Les nombres de Hill ou 

l’ordre q ont intégré la richesse taxonomique et l’indice de Shannon-Wiener et les valeurs de 

l’indice de Simpson ont été convertis dans des classes de mesures de diversité. Les nombres de 

Hill sont continus et peuvent être représentés sur un seul graphique en fonction de q, ce qui 

conduit à un profil de diversité de la richesse taxonomique effective. Lorsque q = 0, les 

abondances des taxons ne sont pas prises en compte et on obtient 0D égale à la richesse 

taxonomique. Lorsque q = 1, 1D est la forme exponentielle de l’indice de Shannon-Wiener et 

peut être interprété comme le nombre effectif de taxons communs ou typiques dans 

l’assemblage. Lorsque q = 2, les taxons abondants sont favorisés et les taxons rares sont écartés 

; la mesure 2D devient l’inverse de l’indice de Simpson. La mesure 2D peut être interprétée 

comme le nombre effectif de taxons dominants ou très abondants dans la communauté. 

6.8.1.3- Diversité bêta 

La bêta diversité décrit les changements dans la composition des espèces entre les sites d’une 

région. Elle est particulièrement pertinente pour expliquer les modèles écologiques dans les 

habitats fragmentés et perturbés. Afin d’expliquer pertinemment les changements possibles 

dans la composition des communautés de la macrofaune, de nématodes et microbiennes entre 

les traitements au cours du temps et dans chaque zone, la diversité bêta a été divisée en deux 

composantes distinctes : le renouvellement (turnover) des espèces et les dissimilarités résultant 

de l’imbrication (Baselga, 2010). Plus précisément, cette méthode partitionne la dissimilarité 

de Sorensen (βsor) entre deux communautés en deux composantes additives tenant compte du 
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renouvellement spatial des espèces (βsim) et des dissimilarités résultant de l’imbrication (βsne). 

L’indice de dissimilarité de Simpson (βsim) décrit le renouvellement des espèces sans l’influence 

des gradients de richesse (Koleff et al., 2003 ; Mouillot et al., 2013). En absence d’imbrication 

βsor et βsim sont égaux. La composante de la diversité bêta résultant de l’imbrication se calcule 

de la manière suivante : βsne = βsor -βsim. 

Ces différents indices de dissimilarité sont formulés selon l’équation qui suit : βsor = 𝑏 + 𝑐2𝑎 + 𝑏 + 𝑐 

 βsim = min(𝑏, 𝑐)𝑎 + min(𝑏, 𝑐) 

βsne =  βsor − βsim = |−𝑐|2𝑎 + 𝑏 + 𝑐 ×  𝑎𝑎 + min (𝑏, 𝑐) 

a = nombre d’espèces communes aux deux habitats, 

b = nombre d’espèces spécifiques au premier habitat,  

c = nombre d’espèces spécifiques au second habitat. 

6.8.2- Diversité fonctionnelle 

Les données sur les traits observés ont été utilisées pour calculer les indices de diversité 

fonctionnels (DF) proposés par Villéger et al. (2008). La DF se définit comme étant la 

distribution des valeurs des traits dans une communauté (Dı́az et Cabido, 2001). Elle se présente 

d’une part, comme indicateur de la pression environnementale (Villéger et al., 2008) et d’autre 

part, comme indicateur du fonctionnement des écosystèmes (Petchey et Gaston, 2002). La 

diversité fonctionnelle est généralement considérée comme un meilleur prédicteur du 

fonctionnement des écosystèmes que la diversité des espèces (Gagic et al., 2015), étant donné 

que les interactions compétitives et le filtrage des espèces par les perturbations sont, au moins 

en partie, déterminés par les traits fonctionnels des espèces (Mouillot et al., 2013).  

6.8.2.1- Richesse fonctionnelle (FRic) 

La FRic est le volume d’espace fonctionnel rempli par la communauté, un analogue de la 

gamme de traits dans un espace multidimensionnel (Villéger et al., 2008). La richesse 

fonctionnelle est influencée par les espèces ayant les valeurs de traits les plus extrêmes qui 

définissent le volume occupé par la communauté.  
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6.8.2.2- Equitabilité fonctionnelle (FEve) 

La FEve est la régularité de la distribution de l’abondance dans un espace de traits fonctionnels 

(Villéger et al., 2008). L’équitabilité fonctionnelle a été calculée comme suit : 

𝐹𝐸𝑣𝑒 = ∑ 𝑚𝑖𝑛𝑆−1𝑖=1 (𝑃𝐸𝑊𝑖, 1𝑆 − 1) − 1𝑆 − 11 − 1𝑆 − 1  

6.8.2.3- Divergence fonctionnelle (FDiv) 

La FDiv se définit comme étant la distribution des abondances des espèces en fonction de 

l’étendue des niches spatiales maximisant la variation des caractères fonctionnels au sein de la 

communauté (Villéger et al., 2008). 

6.8.2.4- Dispersion fonctionnelle (FDis) 

La FDis mesure la dispersion des espèces dans l’espace formé par les traits étudiés (Laliberté 

et Legendre, 2010). Cet indice n’est pas affecté par la richesse spécifique et peut remplacer la 

FRic si l’on veut éviter que des espèces rares présentant des valeurs extrêmes de traits 

augmentent exagérément l’indice. Elle peut tenir compte de l’abondance des espèces en 

déplaçant la position du centroïde vers les espèces les plus abondantes et en pondérant les 

distances des espèces individuelles par leur abondance relative. 

6.8.3- Indices écologiques de fonctionnement du sol chez les nématodes 

L’étude des conséquences des actions anthropiques sur un milieu nécessite la classification des 

nématodes en fonction des groupes trophiques (bactérivores, fongivores, herbivores, omnivores 

et prédateurs), de leurs traits d’histoire de vie (catégories colonisateurs-persistants), et des 

guildes fonctionnelles (nématofaune basale, nématofaune d’enrichissement, nématofaune de 

structure) (Bongers, 1990; Ferris et al., 2001; Yeates, 2003). Ainsi, les indices nématofauniques 

suivants ont été calculés pour caractériser les communautés de nématodes : IM = Indice de 

Maturité, PPI = Indice des nématodes Parasites des Plantes, IS = Indice de Structure et IE = 

Indice d’Enrichissement.  

Ces indices sont calculés en se basant sur l’abondance relative des individus des 

différentes stratégies démographiques (échelle c-p) ou des guildes fonctionnelles au sein des 

communautés de nématodes (Tableau II). L’indice de maturité caractérise les nématodes libres 

du sol tandis que l’indice PPI s’applique aux nématodes phytoparasites. Une faible valeur de 

ces indices indique une dominance relative des nématodes colonisateurs.  

L’indice de maturité est un indicateur des conditions du sol basé sur la composition 

spécifique de nématodes (Ferris et al., 2001). L’indice de maturité peut être considéré comme 
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une mesure de la perturbation, les plus petites valeurs indiquant un environnement plus perturbé 

et les plus grandes valeurs un environnement moins perturbé. L’indice de maturité diminue 

avec l’augmentation de l’activité microbienne et du stress induit par la perturbation. La valeur 

de IM varie de 1 à 5 et diminue dans les milieux perturbés (Ferris et al., 2001). La valeur du 

PPI varie entre 2 et 5 et est faible dans les milieux agricoles riches en nutriments (Bongers et 

al., 1997). Les indices IE et IS renseignent sur la complexité de la microchaîne trophique ainsi 

que sur la disponibilité des nutriments (Ferris et al., 2001). L’indice IE est uniquement calculé 

à partir des abondances relatives de nématodes bactérivores et fongivores appartenant aux 

niveaux trophiques les plus bas du réseau (Ferris et al., 2001). Cet indice fournit une 

information sur la réponse du réseau à la disponibilité des ressources. Les valeurs de l’indice 

IE varient de 0 à 100. Un IE élevé (>50) indique une disponibilité en éléments nutritifs dans la 

chaîne trophique. L’indice de structure (IS) est basé sur l’abondance relative des nématodes 

appartenant aux niveaux trophiques supérieurs et aux classes c-p supérieures. L’indice de 

structure augmente avec la stabilité environnementale et la complexité trophique du milieu. Les 

valeurs de IS sont comprises entre 0 et 100 (Ferris et al., 2001). 

Par ailleurs, la répartition des nématodes en groupes trophiques (Yeates et al., 1993) permet de 

calculer l’indice des voies de décomposition (NCR, Nematode Channel Ratio, en anglais) en 

faisant le rapport de l’abondance des bactérivores sur la somme des abondances des 

bactérivores et des fongivores (Yeates, 2003). Les valeurs de NCR sont comprises entre 0 et 1, 

correspondant respectivement à une chaine de décomposition dominée par la composante 

fongique ou par la composante bactérienne. 
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Tableau II : Les indices nématofauniques calculés à partir de la composition des communautés 

de nématodes 

Indices Formule Descriptions et interprétation  

Indice de Maturité (IM) 

 

IM = Σ vi × pi vi : valeur c-p (colonisateur-persistant : valeur de 1 à 5 
prédéterminée au niveau de la famille) du taxon i dans la 
communauté de nématodes non phytophages 

pi : abondance relative du taxon i dans l’assemblage des 
nématodes non phytophages. 

Indice de maturité des 
nématodes Phytoparasites 
(PPI) 

PPI = Σvj x pj vj :valeur c-p du taxon j dans la communauté de nématodes 
phytophages 

pj : abondance relative du taxon j dans l’assemblage des 
nématodes phytophages 

Indice 

d’enrichissement (IE) 

IE = 100 x 

{e/(e+b)} 

e=Σpei x kei avec  
pei : abondance de la guilde i de la composante d’enrichissement  
kei : coefficient assigné à la guilde i de la composante 
d’enrichissement  

e : abondance pondérée des individus dans les guildes Ba1 et Fu2 
(bactérivores c-p 1 et fongivores c-p 2)  

b=Σpbj x kbj avec  
pbj : abondance de la guilde j de la composante basale  
kbj : poids assigné à la guilde j de la composante basale  

b : abondance pondérée des individus dans les guildes Ba2 et 
Fu2 (bactérivores c-p 2 et fongivores c-p 2)  

Indice de structure (IS) IS = 100 x 

{s/(s+b)} 

s=Σpsi x ksi  
psi : abondance de la guilde i de la composante de structure  
ksi : coefficient assigné à la guilde i de la composante de 
structure  
s= abondance pondérée des individus appartenant aux guildes : 
Ba3, Ba4, Ba5 (bactérivores c-p 3, 4 et 5), 

Fu3, Fu4, Fu5 (fongivores c-p 3, 4 et 5), 

Pr3, Pr4, Pr5 (prédateurs c-p 3, 4 et 5), 

Om4, Om5 (Omnivores de classe c-p 4 et 5). 

b=Σpbj x kbj  
pbj : abondance de la guilde j de la composante basale  
kbj : coefficient assigné à la guilde j de la composante basale  
b= abondance pondérée des individus dans les guildes Ba2 et 
Fu2 (bactérivores c-p 2 et fongivores c-p 2) 

NCR (Nematode 

Channel Ratio) 

NCR = B/(B+F) B= abondance de nématodes bactérivores 

F= abondance de nématodes fongivores 
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Pour caractériser la chaîne trophique du sol et son environnement après l’analyse de la 

nématofaune nous avons eu recours au diagramme de Ferris (Ferris et al., 2001). A travers ce 

diagramme, la diversité de nématodes fournit des informations sur deux caractéristiques 

majeures de l’environnement du sol et de ses communautés résidentes. L’une de ces 

caractéristiques est le flux de ressources dans le système du réseau trophique, comme l’indique 

l’enrichissement des espèces opportunistes ; l’autre est la connectivité trophique du système, 

comme l’indiquent la prévalence et l’abondance des organismes de niveau trophique supérieur. 

Le diagramme de Ferris est une représentation graphique des guildes fonctionnelles des 

nématodes libres à travers deux trajectoires. Les trajectoires permettent de quantifier l’état du 

réseau trophique du sol grâce à l’indice d’enrichissement (une mesure des nématodes 

opportunistes bactérivores et fongivores) et à l’indice de structure (indicateur de l’état du réseau 

trophique affecté par le stress ou les perturbations). La représentation graphique du profil 

faunistique permet de faire un diagnostic du sol en indiquant si la communauté du sol est 

enrichie mais non structurée (Quadrat A), enrichie et structurée (Quadrat B), limitée en 

ressource et structurée (Quadrat C), ou épuisée en ressources avec une structure minimale 

(Quadrat D) (Figure 24). 

L’analyse des communautés de nématodes et des indices qui en découlent est performante pour 

comparer l’impact de pratiques agricoles sur le fonctionnement des sols (Briar et al., 2007 ; 

Sánchez-Moreno et Ferris, 2007). L’analyse de ces communautés permet également de suivre 

l’influence d’un apport de matières organiques sur l’enrichissement des sols et notamment sur 

les voies de décomposition (Ferris et Bongers, 2006). Les comparaisons d’indices 

nématologiques issus d’écosystèmes différents sont à effectuer avec précaution, car les 

équilibres biologiques diffèrent en fonction des écosystèmes (Neher et al., 2005). Par ailleurs, 

certains auteurs suggèrent que les analyses sont plus performantes quand les nématodes sont 

identifiés au niveau de l’espèce (Porazinska et al., 1999), mais il apparait que les groupes 

fonctionnels permettent de mieux faire le lien entre structure des communautés et processus 

écologiques dans les sols (Cesarz et al., 2015). 
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Figure 24 : Diagnostic du micro-réseau trophique du sol  
Source : Ferris et al. (2001) 
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6.8.4- Interactions microbiennes : les réseaux de co-occurrence 

De nouvelles méthodologies ont été utilisées pour appliquer les concepts dédiés aux réseaux 

d’interactions biotiques entre les populations microbiennes (Terrat et al., 2018). Cette approche 

est basée sur la construction de réseaux de co-occurrence (Karimi et al., 2017). Ces réseaux 

renseignent sur la capacité des microorganismes à coopérer ou à être en compétition pour 

remplir certaines fonctions importantes pour le sol (minéralisation de la matière organique, 

dégradation de polluants, etc…). L’analyse des réseaux de co-occurrence offre un nouvel 

aperçu de la structure des communautés microbiennes, un aperçu qui complète et élargit les 

informations fournies par la série plus standard d’approches analytiques (Barberán et al., 2012). 

En effet, l’exploration des patterns de co-occurrence entre les microorganismes du sol peut 

aider à identifier des interactions biotiques potentielles, des affinités d’habitat ou des 

physiologies partagées qui pourraient guider des études ou des paramètres expérimentaux plus 

ciblés. Plus généralement, l’analyse de réseau représente une approche permettant d’explorer 

et d’identifier des modèles dans de grands ensembles de données complexes, modèles qui 

peuvent être plus difficiles à détecter en utilisant les mesures de diversité alpha/bêta standard 

largement utilisées en écologie microbienne (Proulx et al., 2005). Plus globalement, les réseaux 

permettent de rendre compte de la complexité des interactions entre les populations et 

potentiellement de la stabilité et du fonctionnement de ces communautés en fonction d’un 

milieu donné. D’un point de vue écologique, un réseau plus complexe indique un 

fonctionnement biologique de la communauté plus important et aussi une meilleure résistance 

de cette communauté aux perturbations environnementales et anthropiques. 

Les paramètres calculés à l’échelle du réseau fournissent des informations sur la topologie et 

l’organisation du système (Karimi et al., 2017). Les paramètres calculés sont : 

­ le nombre de nœuds, qui doit être différencié de la richesse spécifique, indique le 

nombre de taxons connecté.  

­ la transitivité est la probabilité que deux nœuds soient à la fois directement et 

indirectement liés (Girvan et Newman, 2002). Cette métrique indique le niveau de 

regroupement au sein du réseau. 

­ la connectivité est la capacité d’un réseau à relier deux nœuds pris au hasard par au 

moins une chaîne. Une connectivité plus élevée implique plus de voies indirectes si la 

connexion est plus faible. Du point de vue écologique, la connectivité est un indicateur 

de la cohésion communautaire (Karimi et al., 2017). 

­ la centralité d’interconnectivité du taxon indique le nombre de chemins les plus courts 

qui le traversent parmi les chemins les plus courts existant entre chaque paire de nœuds. 
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La centralité d’interconnectivité d’un nœud est indépendante de sa dominance au sein 

de la communauté et, par conséquent, des taxons très abondants peuvent avoir des 

positions de faible importance et inversement pour les taxons moins abondants (Karimi 

et al., 2017). 

­ la centralité de proximité mesure la distance qui sépare un nœud de tous les autres nœuds 

et peut être utilisée pour trouver les taxons les plus centraux au sein du réseau (Ma’ayan, 

2011). 

Ces métriques peuvent être utilisées comme des indicateurs synthétiques, faciles à calculer et 

interprétables d’un point de vue écologique. Chaque métrique caractérise un aspect différent de 

la structure et de l’organisation du réseau de la communauté mais, toutes ne sont pas 

systématiquement sensibles aux perturbations. 

6.9- Calcul des indices de santé du sol 

Un indice pour chaque fonction du sol (c’est-à-dire un indice du cycle des nutriments, un indice 

de transformation du carbone et un indice de maintien de la structure) a été calculé, 

conformément à Obriot et al. (2016) et Thoumazeau et al. (2019a). Les indicateurs de sol ont 

d’abord été normalisés en utilisant une courbe de réponse " le plus est le mieux ", " le moins est 

le mieux " ou " optimum ", selon l’indicateur (Annexe 3). La courbe de réponse "optimum" a 

été choisie pour les indicateurs du sol liés à la disponibilité des nutriments (c’est-à-dire NO3, 

NH4 et AMNO3). La concentration de nutriments disponibles au mois 0 a été choisie comme 

valeur optimale car les hévéas matures sont souvent considérés comme autosuffisants en ce qui 

concerne le cycle des nutriments (Jessy et al., 2009). La courbe de réponse " optimum " pour 

les nutriments disponibles dans le sol a déjà été utilisée pour refléter le risque de dangers 

environnementaux, en particulier la lixiviation, que des concentrations élevées de nutriments 

disponibles peuvent entraîner (Obriot et al., 2016). Un indice de santé des sols (ISS) a été 

calculé à partir de la somme des trois indices, afin de refléter les multiples fonctions assurées 

par les sols. Tous les indices ont été calculés pour chaque zone séparément, afin d’éviter les 

coefficients liés aux propriétés édaphiques différentes dans les deux zones. 

6.10- Analyses statistiques des données 

6.10.1- Méthode d’analyses univariées 

6.10.1.1- Analyse de la variance (ANOVA) à un facteur  

L’ANOVA est une méthode statistique permettant de comparer des moyennes d’au moins trois 

groupes (Kim, 2014). Cette méthode a été utilisée pour savoir s’il y avait une différence 

significative dans la variation des traits fonctionnels mesurés chez les collemboles. 
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6.10.1.2- ANOVA à mesures répétées avec les modèles mixtes 

L’ANOVA sur mesures répétées est utilisée pour l’analyse de données lorsque les mêmes sujets 

sont mesurés plus d’une fois (Bolker et al., 2009). Cette analyse signifie que les mêmes 

individus sont mesurés sur la même variable-réponse à des moments ou dans des conditions 

différentes. Dans la présente étude, un suivi diachronique de la biodiversité et des fonctions 

associées du sol dans les mêmes parcelles a été effectué. Dans le dispositif expérimental, les 

mesures sont répétées dans le temps pour les mêmes sujets (individus ou parcelles) ce qui 

provoque des données qui ne sont pas indépendantes. Par conséquent, il revenait logiquement 

d’utiliser les ANOVA sur mesures répétées à travers des modèles mixtes pour vérifier un effet 

probable de la zone d’étude, des traitements et/ou du temps sur les indices de diversité. Dans le 

modèle mixte le temps est indiqué en facteur fixe et le bloc (traitements) en facteur aléatoire. 

6.10.2- Méthode d’analyses multivariées 

L’analyse multivariée regroupe les méthodes statistiques qui s’attachent à l’observation et au 

traitement simultané de plusieurs variables statistiques en vue d’en dégager une information 

synthétique pertinente. 

6.10.2.1-Analyse en composante principale  

L’analyse en composantes principales (ACP), ou principal component analysis (PCA) en 

anglais, permet d’analyser et de visualiser un jeu de données contenant des individus décrits 

par plusieurs variables quantitatives (Bro et Smilde, 2014). Dans cette étude, une ACP pondérée 

basée sur une matrice de corrélation a été exécutée pour donner le même poids à chaque 

fonction du sol. Ensuite les indices de santé du sol ont été calculés à partir des contributions 

relatives des indicateurs du sol aux composantes principales ayant des valeurs propres > 1. 

6.10.2.2- Analyse en coordonnées principales  

L’analyse en coordonnées principales (en anglais, Principal Coordinate Analysis ou PCoA) a 

pour but de représenter graphiquement une matrice de ressemblance entre p éléments 

(individus, variables, objets). La PCoA est une méthode permettant d’explorer et de visualiser 

les similitudes ou les dissimilitudes de données (Gower, 2015). Elle part d’une matrice de 

similarité ou de dissimilarité (matrice de distance) et attribue à chaque élément un emplacement 

dans un espace à faible dimension. Cette analyse a été appliquée pour voir les similitudes dans 

la composition fonctionnelle des communautés de collemboles à la SAPH. 
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6.10.2.3- Analyse multidimensionnelle non métrique  

L’analyse multidimentionnelle non métrique (NMDS) est une approche d’analyse indirecte du 

gradient qui produit une ordination basée sur une matrice de distance ou de dissimilarité. 

Contrairement aux méthodes qui tentent de maximiser la variance ou la correspondance entre 

les échantillons dans une ordination, la NMDS tente de représenter, aussi fidèlement que 

possible, la dissimilarité par paire entre les échantillons dans un espace à faible dimension 

(Kenkel et Orloci, 1986). Afin de trouver la meilleure représentation des échantillons, la NMDS 

applique une procédure itérative qui vise à positionner les échantillons dans le nombre spécifié 

de dimensions de façon à minimiser une fonction de stress (variant de 0 à 1) qui mesure la 

qualité de l’ajustement de la distance entre échantillons dans l’espace d’ordination. Ainsi, plus 

la valeur du stress sera faible, plus la représentation des échantillons dans l’espace d’ordination 

sera exacte. Cette analyse a été appliquée pour voir les modèles de la composition taxonomique 

des communautés de macrofaune, de nématodes et des micro-organismes entre les différents 

traitements de chaque zone. 

6.10.2.4- Analyse multivariée des variances par permutations 

L’analyse multivariée des variances par permutation (PERMANOVA) est un test statistique 

multivarié non paramétrique. Elle ne suppose aucune distribution des données. Elle permet des 

différences de variation entre les groupes, est insensible à la multicollinéarité, permet des 

variables multiples et est insensible à de nombreux zéros (Anderson, 2017). Cette méthode 

construit des statistiques de test de type ANOVA à partir d’une matrice de ressemblances 

(distances, dissimilarités, similarités) calculée parmi les unités d’échantillonnage, et obtient des 

valeurs P en utilisant des permutations aléatoires des observations parmi les groupes. Dans cette 

étude, elle a été utilisée pour vérifier un effet probable de la zone d’étude, des traitements et/ou 

des dates d’échantillonnage dans la similarité de la composition taxonomique des différents 

groupes d’organismes (macrofaune, nématodes et micro-organismes). Elle a aussi servi à 

vérifier l’effet probable des traitements sur la composition fonctionnelle des collemboles. 

6.10.2.5- Régression linéaire 

La régression linéaire est une méthode qui permet de déterminer la force de la relation entre 

une variable dépendante et une série d’autres variables indépendantes (Fan et al., 2023). C’est 

une méthode statistique très classique qui est employée pour évaluer si deux variables 

numériques continues sont significativement liées. Cette méthode a été employée pour vérifier 

s’il existe un lien entre les indices de diversité (cas de la macrofaune, des nématodes et des 
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micro-organismes) et les fonctions du sol (transformation du carbone, maintien de la structure 

du sol et le cycle des nutriments). 

6.10.2.6- Co-inertie 

L’analyse de co-inertie (COIA) est une méthode multivariée permettant de coupler deux 

tableaux de données (Dray et al., 2003). Le COIA vise à rechercher les axes qui maximisent la 

covariance entre un groupe de variables des deux ensembles de variables. Cette analyse a été 

utilisée pour caractériser la relation entre les indicateurs biologiques et les propriétés 

fonctionnelles du sol. La force des relations entre les ensembles d’indicateurs a été évaluée à 

l’aide du coefficient RV et la signification statistique des COIA a été testée à l’aide du test de 

permutation de Monte Carlo. 

6.10.3- Traitement des données 

6.10.3.1- Cas de la macrofaune 

Le test de Shapiro-Wilk a été appliqué sur les données de macrofaune pour tester leur normalité. 

Le test de Levene a également servi à vérifier l’homoscédasticité. Lorsque les données ne 

suivaient pas une loi normale, il est procédé à une transformation logarithmique pour distribuer 

normalement les données. Des modèles linéaires à effets mixtes (LMMs) ont été utilisés pour 

évaluer les effets des zones, des traitements, des dates d’échantillonnage et de leurs interactions 

sur la structure des communautés de macrofaune. Les différences significatives de la variation 

temporelle de la densité et diversité de la macrofaune du sol dans les traitements de chaque 

zone ont été testées via des modèles linéaires à effets mixtes avec les traitements en facteur 

aléatoire et les dates d’échantillonnage en facteur fixe. L’analyse a été réalisée avec le package 

lmerTest (Kuznetsova et al., 2017). Les changements temporels au sein de chaque traitement 

ont été testés par des comparaisons multiples de moyennes (test post-hoc de Tukey), en se 

servant du package agricolae dans le cas d’une ANOVA (de Mendiburu, 2021). Pour explorer 

les modèles de la dynamique de la composition taxonomique, une mise à l’échelle 

multidimensionnelle non métrique (NMDS) a été effectuée. Une PERMANOVA a été réalisée 

pour juger du facteur qui gouverne le changement de composition taxonomique en utilisant le 

package vegan (Oksanen et al., 2019). Pour estimer la résilience de la macrofaune en termes de 

composition taxonomique, entre les traitements dans chaque zone au cours du temps par rapport 

à la plantation mature (référence avant abattage), la bêta diversité a été calculée en utilisant la 

dissimilarité de Sorensen par paire (Baselga, 2010). Elle peut être divisée en deux composantes 

: le turnover (remplacement des espèces par d’autres espèces) et le nestedness « imbrication » 

(perte ou gain d’espèces entre les habitats). Afin d’identifier si les différences dans la 
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composition des communautés étaient principalement dues au renouvellement des taxons ou à 

l’imbrication, la bêta diversité a été partitionnée à l’aide du package betapart (Baselga et al., 

2021). La βratio = βsne /βsor a été calculée pour déterminer si la différence dans la composition 

est liée à un turnover ou une imbrication de taxon. Une βratio < 0,5 traduit que la communauté 

est principalement déterminée par le renouvellement des espèces, tandis qu’une βratio > 0,5 

montre que l’imbrication est la composante la plus importante (Dobrovolski et al., 2012 ; Si et 

al., 2015). De même, des modèles linéaires à effets mixtes et le test post-hoc de Tukey ont été 

utilisés pour comparer la bêta diversité entre les dates et entre les traitements.  

Pour ce qui concerne les traits mesurés sur les fourmis nous avons utilisé le test t de Student 

apparié pour comparer les mesures à 12 mois dans tous les traitements à celle de T0 (avant 

abattage pris comme témoin). Le test t de Student apparié a été réalisé à l’aide de la fonction 

t.test du package stats. Le logiciel R, version 4.2.2 (R Core Team, 2022) a servi à la réalisation 

de tous les tests statistiques. 

6.10.3.2- Cas des collemboles 

Les données d’abondance ont été transformées en Log (x+1) pour une distribution normale et 

une homogénéité des variances. Les tests de Shapiro-Wilk et de Levene ont été utilisés pour 

vérifier respectivement la normalité et l’homogénéité de la variance des données. L’analyse de 

la variance à un facteur (ANOVA) et les comparaisons des traits mesurés et des indices de 

diversité fonctionnelle ont été effectués à l’aide du test de Tukey (p < 0,05) avec le package 

agricolae (de Mendiburu, 2021). Les indices de diversité fonctionnelle (FRic, FEve, FDis, 

FDiv) et les traits moyens de la communauté (CWM) ont été calculés à l’aide de la fonction 

dbFD du package FD (Laliberté et Legendre, 2010). Le CWM a été calculé à partir des traits 

qualitatifs observés (modification du corps, dens, mucro, ocelles, organe post antennaire, 

pigmentation, écailles, appendice empodial) et de leurs différents attributs. Le calcul du CWM 

pour les valeurs des attributs des traits a été basé sur deux matrices (traitement × morphotype 

et morphotype × trait). Les CWM ont ensuite été utilisés dans une analyse des coordonnées 

principales (PCoA) pour explorer les modèles de la composition fonctionnelle des collemboles 

en fonction des types de traitements (Legendre et Legendre, 2012). Cette analyse était basée 

sur une matrice de distance euclidienne. Ensuite, une analyse de variance multivariée non 

paramétrique (PERMANOVA) utilisant le package vegan (Oksanen et al., 2019) a été réalisée 

pour tester les différences dans la composition fonctionnelle des collemboles. Tous les tests 

statistiques ont été effectués à l’aide du logiciel R, version 4.2.2 (R Core Team, 2022). 
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6.10.3.3- Cas des nématodes 

Les abondances de nématodes ont été transformées en logarithme avant d’effectuer les analyses 

statistiques pour la normalité des données. Des modèles linéaires à effets mixtes (LMMs) ont 

été utilisés pour évaluer les effets des zones, des traitements, des dates d’échantillonnage et de 

leurs interactions sur les caractéristiques des communautés de nématodes. La dynamique 

temporelle de l’abondance des nématodes du sol dans chaque zone a été testée avec des modèles 

linéaires à effets mixtes avec les traitements en facteur aléatoire et les dates d’échantillonnage 

en facteur fixe. Cette analyse a été réalisée à l’aide du package lmerTest de R (Kuznetsova et 

al., 2017). Les changements temporels au sein de chaque traitement ont été testés par des 

comparaisons multiples de moyennes (test post-hoc de Tukey), en utilisant le package agricolae 

(de Mendiburu, 2021) dans le cas d’une ANOVA. Nous avons utilisé le package entropart 

(Marcon et Hérault, 2015) pour calculer les profils de diversité des nématodes du sol par temps 

et par type de traitement. Des comparaisons multiples par paires avec le test de Tukey ont été 

effectuées pour tester les différences dans les profils de diversité des nématodes du sol entre les 

traitements à chaque date avec le package multicomp (Hothorn et al., 2008). Comme la diversité 

et la composition des espèces peuvent changer dans chaque traitement au fil du temps, une mise 

à l’échelle multidimensionnelle non métrique (NMDS) pour explorer les modèles de la 

composition des communautés de nématodes a été effectuée. Les NMDS et PERMANOVA ont 

été réalisés en utilisant le package vegan (Oksanen et al., 2019). Pour estimer la résilience des 

communautés de nématodes entre les traitements dans chaque zone au cours du temps par 

rapport à la plantation mature (référence avant abattage), la bêta diversité a été calculée en 

utilisant la dissimilarité de Sorensen par paire (Baselga, 2010). La bêta diversité a été divisée 

en deux composantes : le turnover (remplacement des espèces par d’autres espèces) et le 

nestedness « imbrication » (perte ou gain d’espèces entre les habitats). Afin d’identifier si les 

différences dans la composition des communautés étaient principalement dues au 

renouvellement des taxons ou à l’imbrication, la bêta diversité a été partitionnée à l’aide du 

package betapart (Baselga et al., 2021). Nous avons calculé la βratio = βsne /βsor pour déterminer 

si la différence dans la composition des communautés de nématodes est liée au turnover ou au 

nestedness. Ainsi, βratio < 0,5 indique que la bêta diversité est principalement déterminée par le 

renouvellement des espèces, tandis que βratio > 0,5 indique que l’imbrication est la composante 

la plus importante (Dobrovolski et al., 2012 ; Si et al., 2015) Toutes les analyses statistiques 

ont été effectuées à l’aide du logiciel R, version 4.2.2 (R Core Team, 2022). 
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6.10.3.4- Cas des micro-organismes 

Les changements dans la composition des communautés (β-diversité) ont été évalués en 

calculant une matrice de distance de Bray Curtis (Bray et Curtis, 1957) avec la fonction de 

distance du package phyloseq (McMurdie et Holmes, 2013). Ainsi, la PERMANOVA a été 

effectuée par la fonction adonis du package vegan (Oksanen et al., 2019) pour tester les effets 

significatifs de la zone, du temps, des traitements et de leur interaction sur la composition des 

micro-organismes. Nous avons ajouté un effet aléatoire prenant en compte la variance des blocs. 

La NMDS a été réalisée à l’aide du package vegan pour présenter les modèles de composition. 

Pour chaque échantillon, la résilience a été estimée en partitionnant les composantes de turnover 

et de nestedness de la β-diversité (Baselga, 2010) des communautés avant l’abattage des hévéas, 

mesurées respectivement en tant que dissimilarité par paire de Simpson et la fraction nestedness 

de la dissimilarité par paire de Sorensen. Des modèles linéaires à effets mixtes mis en œuvre 

par la fonction lmer du package lme4 (Bates et al., 2014) et le test post-hoc de Tukey ont été 

utilisés pour évaluer l’effet du temps, des zones, des traitements et de leur interaction sur les 

communautés microbiennes. Pour tester les effets de la zone, du temps, des traitements et de 

leur interaction sur les profils fonctionnels des procaryotes, l’analyse PERMANOVA a été 

utilisée sur une matrice de dissimilarité de Bray-Curtis. Ensuite, un effet aléatoire a été ajouté 

pour prendre en compte la variance des blocs. Des modèles linéaires à effets mixtes (fonction 

lmer du package lme4 , Bates et al., 2014), prenant en compte la variance des blocs, ont été 

utilisés pour évaluer l’effet de la zone, du temps et des traitements sur le nombre de Hill à q = 

0, q = 1 et q = 2. Les nombres de Hill ont été calculés à l’aide du package entropart (Marcon et 

Hérault, 2015). 

Les réseaux de co-occurrence ont été calculés à l’aide de la methode SPIEC-EASI (SParse 

InversE Covariance Estimation for Ecological Association Inference, Kurtz et al., 2015). C’est 

une méthode statistique pour l’inférence de réseaux écologiques microbiens à partir 

d’ensembles de données de séquençage. Les deux ensembles de données (16S et 18S) ont été 

préalablement filtrés pour ne garder que les taxons observés dans au moins 20 % des 

échantillons, car l’inférence de réseau nécessite suffisamment de données pour estimer la 

corrélation. Les taxons hub identifiés (la clé de voûte potentielle du réseau microbien), 

appartiennent aux variantes de séquence d’amplicon les plus connectés, c’est-à-dire sur la base 

de leurs paramètres de nœuds (Berry et Widder, 2014). Ces taxons hub présentent une faible 

centralité intermédiaire (quantile inférieur, < 0,9), et une forte centralité de proximité (quantile 

supérieur, > 0,8), de transitivité (quantile supérieur, > 0,25) et de degré (quantile supérieur, > 

0,8). Les réseaux microbiens dérivés des différentes zones, traitements et date 
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d’échantillonnage ont été décrits plus en détail sur la base de leurs centralités de degré moyen, 

d’interdépendance et de proximité pour caractériser la connectivité du réseau, ainsi que le 

nombre de hubs, de degré, de centralité et de nœuds dans chaque réseau. Les seuils de 

signification ont été fixés à p ≤ 0,05. Lorsque cela était nécessaire, des corrections liées aux 

biais découverts ont été utilisées pour tenir compte des comparaisons multiples. Toutes les 

représentations graphiques ont été réalisées avec la fonction ggplot du package ggplot2 

(Wickham, 2016). Le logiciel R, version 4.2.2 (R Core Team, 2022) a servi à la réalisation de 

toutes les analyses bio-informatiques et statistiques. 
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CHAPITRE VII : REPONSE DES CARACTERISTIQUES DES COMMUNAUTES DE 

LA MACROFAUNE, DE NEMATODES ET MICROBIENNES DU SOL A LA 

PERTURBATION ET A L’APPORT DE MATIERES ORGANIQUES 

7.1- Introduction partielle 

La perturbation engendrée par l’abattage des hévéas et la préparation du terrain fournit un bon 

modèle pour étudier l’apport de matières organiques, qui pourrait affecter le niveau de résilience 

des caractéristiques des communautés de la macrofaune, de nématodes et de micro-organismes 

du sol. Sachant que l’apport de matières organiques améliore la restauration de la biodiversité 

du sol, nous avons émis l’hypothèse que les résidus d’hévéas de la plantation précédente, 

couplés à la légumineuse contribuent fortement à la résilience des paramètres de diversité. 

7.2- Caractérisation des communautés de la macrofaune du sol 

Un total de 186731 individus a été identifié et repartis en 20 groupes taxonomiques : Annélides, 

Anoploures, Arachnides, Chilopodes, Coléoptères, Dermaptères, Dictyoptères, Diplopodes, 

Embioptères, Hétéroptères, Homoptères, Hyménoptères, Isopodes, Isoptères, Lépidoptères, 

Mécoptères, Neuroptères, Orthoptères, Thysanoptères et Thysanoures. Compte tenu d’un 

manque de clé d’identification sur l’ensemble de la macrofaune du sol, les organismes ont été 

regroupés en famille, classe ou ordre. Les Annélides et les insectes (Coléoptères, Hyménoptères 

et Isoptères) étaient les groupes dominants avec plus de 75 % des individus dans les différents 

traitements (Tableaux III et IV). 
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Tableau III : Nombre d’individus par groupe taxonomique de la macrofaune du sol dans les différents traitements à la SAPH 

Groupes 

taxonomiques 

Traitements (mois) 

Hévéa 

40 ans 

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 12 24 6 12 18 24 

Annélides 848 0 27 0 32 0 112 85 149 32 1003 683 1344 0 581 464 1749 

Anoploures 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5 0 0 0 0 0 

Arachnides 48 16 11 5 16 0 91 187 91 160 336 304 37 96 283 139 53 

Chilopodes 16 0 0 0 0 0 11 0 5 208 283 139 91 336 341 160 80 

Coléoptères 48 96 91 43 1131 16 357 379 197 112 581 373 667 128 624 432 501 

Dermaptères 224 0 0 0 0 0 5 5 0 16 85 16 69 80 21 21 21 

Dictyoptères 0 0 0 0 0 0 0 0 16 0 0 5 11 32 5 11 0 

Diplopodes 32 0 0 0 0 0 0 11 5 0 411 59 229 48 469 48 128 

Embioptères 0 0 0 0 0 0 0 0 32 0 0 0 11 0 0 0 11 

Hétéroptères 32 0 0 5 0 0 101 256 11 16 107 240 0 64 117 128 16 

Homoptères 16 0 0 0 5 0 21 27 0 0 16 59 0 0 37 21 16 

Hyménoptères 1280 64 245 560 208 32 960 3600 5861 160 2501 3275 3424 160 5616 2981 4752 

Isopodes 0 0 0 5 0 0 0 5 0 0 48 203 496 0 32 229 85 

Isoptères 320 1024 59 5 0 48 5 155 667 880 69 891 875 256 352 592 21 

Lépidoptères 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 16 0 0 0 

Neuroptères 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5 0 0 

Orthoptères 64 16 0 0 5 112 59 16 0 0 16 16 21 0 21 0 11 

Thysanoptères 16 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Thysanoures 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 21 27 0 
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Tableau IV : Nombre d’individus par groupe taxonomique de la macrofaune du sol dans les différents traitements à la SOGB 

Groupes 

taxonomiques 

Traitements (mois) 

Hévéa 

40 ans 

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 12 24 6 12 18 24 

Annélides 4272 0 155 5 43 0 224 261 576 0 1301 1072 3824 128 933 240 2539 

Anoploures 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 11 0 0 0 0 0 

Arachnides 32 0 5 0 16 0 11 37 80 0 43 523 267 0 59 331 485 

Chilopodes 160 0 0 0 0 0 11 64 5 0 107 341 64 0 75 261 219 

Coléoptères 96 16 48 80 176 0 229 320 331 0 272 501 544 64 267 523 389 

Dermaptères 64 0 0 0 0 0 0 0 0 0 128 352 443 0 59 139 331 

Dictyoptères 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 21 0 0 5 0 0 

Diplopodes 160 0 0 0 0 0 80 0 5 0 75 869 235 16 75 651 395 

Embioptères 0 0 0 0 21 0 0 0 16 0 0 0 123 0 0 0 27 

Hétéroptères 16 0 0 0 5 0 37 37 11 0 16 16 0 0 0 16 0 

Homoptères 0 0 0 5 43 0 27 27 0 0 16 37 0 0 32 0 192 

Hyménoptères 1152 16 160 53 149 0 1317 3109 6395 0 3291 4315 2891 1568 2384 3499 5061 

Isopodes 0 0 0 0 0 0 0 0 32 0 85 549 1109 0 245 299 1381 

Isoptères 1216 0 1365 0 192 96 11 875 811 0 1232 3152 4533 32 347 2400 10208 

Lépidoptères 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5 0 0 

Mécoptères 0 0 0 0 0 0 5 11 0 0 0 5 0 0 0 11 0 

Neuroptères 0 0 0 0 0 0 0 5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Orthoptères 0 0 5 0 0 0 0 0 0 0 5 5 0 0 11 0 0 

Thysanoures 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 11 



81 

 

7.2.1- Influence de la zone d’étude sur les caractéristiques des communautés de la 

macrofaune du sol 

Un effet "zone d’étude" significatif pour plus de la moitié des caractéristiques des communautés 

de la macrofaune (richesse taxonomique, p < 0,001 et diversité de Shannon, p < 0,001), 

notamment en termes d’interactions avec les traitements et/ou le temps a été observé (Tableau 

V). Cet effet "zone d’étude" a conduit à analyser les données en fonction du temps et des 

traitements pour chaque zone séparément. 

Tableau V : P-value des modèles linéaires à effets mixtes illustrant les facteurs qui influencent 

la structure des communautés de la macrofaune du sol 

Les valeurs en gras sont significatives ; *p < 0,05 ; **p < 0,01 ; ***p < 0,001 

 

7.2.2- Effet de la perturbation sur les caractéristiques des communautés de la macrofaune 

du sol 

La perturbation (6 mois après l’abattage des hévéas) a entraîné une perte significative de la 

densité et de la diversité de la macrofaune du sol à la SAPH comme à la SOGB (test t : p <0,05). 

Dans ces zones, la diversité de la macrofaune du sol a subi un impact négatif plus fort que la 

densité. La densité de la macrofaune du sol a baissé de façon significative de 64,11 % et 93,65 

% à la SAPH et SOGB respectivement. L’indice de Shannon a diminué significativement de 

60,6 % à la SAPH et de 91,39 % à la SOGB (Tableau VI). L’abattage a également entrainé 

une baisse significative de la richesse taxonomique quelle que soit la zone étudiée (Figure 

25A).  

7.2.3- Restauration des caractéristiques des communautés de la macrofaune du sol après 

apport des résidus d’abattage et de légumineuse 

L’apport des résidus a entrainé une augmentation significative de la richesse taxonomique 

contrairement aux traitements sans apport. Dans les deux zones d’études, la densité de la 

Variables Zone (Z) Traitement (T) Date (D) ZxT ZxD TxD ZxTxD 

Densité totale 0,29 0,54 0,19 0,47 0,52 < 0,001 0,05 

Richesse 
taxonomique  

< 0,001 0,81 0,38 0,97 0,01 < 0,001 0,99 

Diversité de 
Shannon 

< 0,001 0,92 0,83 0,94 0,005 0,034  0,98 

Equitabilité de 
Piélou 

0,010 0,53 0,83 0,79 0,04 0,70 0,98 
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macrofaune, dans les traitements avec résidus (R1L1 et R2L1), a augmenté significativement 

plus vite à la SOGB qu’a la SAPH (Figure 25B). La présence de légumineuse (R0L1) a permis 

une augmentation significative de la densité de la macrofaune, mais à un faible niveau que ceux 

avec résidus d’abattage. L’apport de résidus d’abattage et/ou de légumineuse n’a entrainé aucun 

effet significatif sur la diversité de la macrofaune à la SAPH (Figure 25C). Par contre, cette 

même diversité a augmenté significativement après 6 mois en présence de résidus d’abattage à 

la SOGB (Figure 25C). Dans les deux zones d’étude, la résilience de la densité et de la diversité 

de la macrofaune était plus rapide en présence de résidus d’abattage (Tableau VII). Le taux de 

résilience de la densité était plus rapide à la SAPH (67 et 274 % dans R0L0 et R0L1 ; 354 et 

355 % dans R1L1 et R2L1). A la SOGB, ce taux était de 8 à 114 % dans les traitements sans 

résidus (R0L0 et R0L1) et de 203 à 290 % dans ceux avec résidus (R2L1 et R1L1). Des 

tendances contraires ont été observées pour la diversité. La résilience était plus rapide à la 

SOGB avec un taux de 75 et 97 %, respectivement dans les traitements R0L1 et R0L0. Un taux 

de résilience de 134 et 154 % a été recensé dans les traitements R2L1 et R1L1 respectivement. 

A la SAPH par contre, le taux de résilience était compris entre 35 et 38 % dans les traitements 

R0L1 et R0L0. Les traitements avec résidus R2L1 et R1L1 ont présenté respectivement un taux 

de résilience de 58 et 78 %. Par ailleurs, à la SOGB, le taux de résilience de la densité était 

statistiquement différent entre les traitements avec résidus (R1L1 et R2L1) et le traitement sans 

résidus R0L0 (Tableau VII). L’équitabilité a évolué dans le même sens que la diversité de la 

macrofaune dans les deux zones d’études et ce, quel que soit le traitement (Figure 25D). 

Tableau VI : Proportion de perte de la denisté et la diversité de la macrofaune du sol suite à la 

perturbation à la SAPH et SOGB 

 

Variables Pourcentage de perte par rapport à T0 (avant abattage) 

 SAPH  SOGB 

Densité 64,11*  93,65* 

Diversité de Shannon 60,6*  91,39* 

Les astérisques indiquent les effets significatifs du test-t comparant la moyenne d’un changement donné à la valeur 
théorique m0 = 0. *p < 0,05. 
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Tableau VII : Taux de résilience de la densité et diversité de la macrofaune du sol 24 mois 
après apport de résidus d’abattage et de légumineuses à la SAPH et SOGB 

 

Les lettres différentes indiquent une différence significative entre les traitements d’après le test post-hoc de Tukey 
avec p < 0,05. 
 

Figure 25 : Variation temporelle des caractéristiques des communautés de la macrofaune du 
sol à la SAPH et SOGB  
A= richesse taxonomique ; B = densité totale ; C = diversité de Shannon et D = équitabilité de Piélou. Les lignes 
verticales représentent l’écart-type. R0L0 = Pas de légumineuse (Pueraria phaseoloides) ni de résidus, R0L1 = 
Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

 

Variables Taux de résilience (%) 

SAPH     SOGB    

R0L0 R0L1 R1L1 R2L2  R0L0 R0L1 R1L1 R2L2 

Densité 
 

67,07 274,52 355,68 354,36  8,68b 114,85ab 203,19a 290,43a 

Diversité de 
Shannon 

38,73 35,62 73,36 58,36  97,57 75,84 154,35 134,52 
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7.2.4- Changements dans la composition taxonomique de la macrofaune du sol 

Une projection multidimensionnelle non métrique (NMDS) basée sur la dissimilarité de Bray-

Curtis a été construite pour visualiser les modèles de la composition des communautés de la 

macrofaune dans tous les traitments dans chacune des zones visitées en fonction du temps 

(Figure 26). Dans les deux zones, les résultats montrent que les modèles de la composition des 

communautés de la macrofaune après abattage (6 mois) étaient éloignés (résistance) de ceux 

d’avant abattage. Cependant, avec le temps, les modèles observés dans les traitements avec 

résidus se rapprochaient de ceux de T0 (résilience). Une première analyse globale de la 

PERMANOVA a révélé un effet significatif de la zone d’étude (F = 3,696, R² = 0,015, p = 

0,038, Tableau VIII) sur la composition des communautés de la macrofaune du sol par rapport 

aux traitements ou aux temps dans les deux zones visitées. Pour décrire l’influence du temps et 

des traitements sur les communautés de la macrofaune du sol, les données ont été analysées 

séparément pour chaque zone. 

A la SAPH, la NMDS a révélé un effet significatif de la date d’échantillonnage 

(PERMANOVA, F = 9,102, R2 = 0,272, p = 0,001, Tableau IX, Figure 26) et des traitements 

(PERMANOVA, F = 14,897, R2 = 0,334, p = 0,001, Tableau IX, Figure 26) sur la composition 

des communautés de la macrofaune du sol.  

De même à la SOGB, la NMDS a révélé un effet significatif de la date d’échantillonnage 

(PERMANOVA, F = 2,618, R2 = 0,103, p = 0,014, Tableau X, Figure 26) et des traitements 

(PERMANOVA, F = 16,511, R2 = 0,487, p = 0,001, Tableau X, Figure 26) sur la composition 

des communautés de la macrofaune du sol.  
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Tableau VIII : Analyse PERMANOVA montrant l’effet de la date d’échantillonnage, de la 
Zone et des traitements sur la composition de la macrofaune du sol sur les deux sites 

 Df SumsOfSqs MeanSqs F.Model R2 Pr(>F)  

Date (D) 4 0,217 0,054 8,569 0,144 0,001 *** 

Zone (Z) 1 0,023 0,023 3,696 0,015 0,038 * 

Traitement (T) 3 0,612 0,204 32,194 0,408 0,001 *** 

D:Z 4 0,043 0,010 1,721 0,029 0,096  

D : T 9 0,163 0,018 2,873 0,109 0,001 *** 

Z: T 3 0,008 0,002 0,462 0,005 0,855  

D: Z: T 8 0,063 0,007 1,251 0,042 0,250  

Residuals 58 0,367 0,006  0,245   

Total  90 1,500   1,000   

Cette analyse est basée sur la dissimilarité de Bray-Curtis. Df = degré de liberté, SumsOfSqs = somme des carrés, 
MeanSqs = carré moyen, F.Model = facteur de variabilité, R2 = proportion de la variance expliquée, Pr = 
probabilité. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 

 

Tableau IX : Analyse PERMANOVA montrant l’effet de la date d’échantillonnage et des 
traitements sur la composition de la macrofaune du sol à la SAPH 

SAPH Df SumsOfSqs MeanSqs F.Model R2 Pr(>F) 
 

Date (D) 4 0,238 0,059 9,102 0,272 0,001 *** 

Traitement (T) 3 0,293 0,097 14,897 0,334 0,001 *** 

D : T 9 0,140 0,015 2,385 0,160 0,011 * 

Residuals 31 0,203 0,006  0,232   

Total  47 0,876   1,000   

Cette analyse est basée sur la dissimilarité de Bray-Curtis. Df = degré de liberté, SumsOfSqs = somme des carrés, 
MeanSqs = carré moyen, F.Model = facteur de variabilité, R2 = proportion de la variance expliquée, Pr = 
probabilité. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 
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Figure 26 : Ordination multidimensionnelle non métrique montrant la variation de la 

composition des communautés de macrofaune selon le temps entre les différents traitements à 

la SAPH et SOGB  

Cette analyse est basée sur la dissimilarité de Bray-Curtis. T0 = Avant abattage, R0L0 = Pas de légumineuses ni 
de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + branches fines, R2L1 = 
R1L1+ tronc. 

 

Tableau X : Analyse PERMANOVA montrant l’effet de la date d’échantillonnage et des 

traitements sur la composition de la macrofaune du sol à la SOGB 

SOGB Df SumsOfSqs MeanSqs F.Model R2 Pr(>F) 
 

Date (D) 4 0,082 0,020 2,618 0,103 0,014 * 

Traitement (T) 3 0,391 0,130 16,511 0,487 0,001 *** 

D : T 8 0,114 0,0143 1,812 0,142 0,060  

Residuals 27 0,213 0,007  0,265   

Total  42 0,802   1,000   

Cette analyse est basée sur la dissimilarité de Bray-Curtis. Df = degré de liberté, SumsOfSqs = somme des carrés, 
MeanSqs = carré moyen, F.Model = facteur de variabilité, R2 = proportion de la variance expliquée, Pr = 
probabilité. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 
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Après l’apport de résidus d’abattage, la résilience des communautés de la macrofaune du sol en 

reponse à la perturbation par rapport au témoin (T0) a été calculée à l’aide de la distance de 

Bray-Curtis (Figure 27). La bêta diversité a été partitionnée afin de déterminer si la résilience 

de la composition de macrofaune est gouvernée par un turnover ou une imbrication (nestedness) 

de taxons. Un effet significatif de la date d’échantillonnage et des traitements sur les 

communautés de macrofaune du sol dans chaque zone visitée ont été observés (Tableau XI). 

Les communautés ont repondu à la perturbation causée par l’abattage des hévéas par un 

changement important de composition, dont l’intensité dépend de la zone d’étude. A la SAPH, 

les communautés de macrofaune ont été gouvernées par du turnover jusqu’à 18 mois dans tous 

les traitements à l’exception de R0L0. Cependant, à 24 mois, les communautés de la 

macrofaune du sol présentes dans les traitements R0L1, R1L1 et R2L1, étaient définies par une 

imbrication de taxons. A la SOGB les communautés de la macrofaune du sol étaient définies 

par du turnover dans tous les traitements jusqu’à 24 (sauf dans R0L1 à 24 mois). 
 

 

 
 
 
 
 
 

 

 

 

 

 
 

Figure 27 : Bêta diversité totale (dissimilarité de Sorensen) des communautés de la macrofaune 

du sol à la SAPH et SOGB  

Cette analyse est basée sur des données de présence-absence. Les différences significatives des moyennes des 
variables entre les différentes dates d’échantillonnage sont indiquées par des lettres différentes, selon le test post-
hoc de Tukey. R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = 
Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
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Tableau XI : Modèle linéaire à effets mixtes illustrant les facteurs qui affectent la composition 

taxonomique des communautés de la macrofaune du sol  

 F Df Df.res Pr(>F)  

Zone (Z) 0,360 1 62 0,550  

Date (D) 29,715 3 62 4,969e-12 *** 

Traitement (T) 8,549 3 62 7,782e-05 *** 

T:Z 3,177 3 62 0,030 * 

D : T 1,393 9 62 0,210  

Z: T 0,678 3 62 0,568  

Z: D : T 0,343 9 62 0,956  

Cette analyse est basée sur la dissimilarité de Bray Curtis et T0 (avant abattage) pris comme témoin. F = facteur 
de variabilité, Df = degré de liberté, Df.res = degré de liberté de la somme des carrés résiduels, Pr = probabilité. p 
< 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 
 

7.3- Caractérisation des communautés de nématodes du sol  

Au cours de cette étude, un total de 48 et 54 familles de nématodes ont été indentifiées dans 

l’ensemble des traitements à la SAPH et SOGB respectivement. Parmi les familles de 

nématodes à la SAPH, 8 comptaient plus de 1000 individus, notamment Rhabditidae, 

Cephalobidae, Aporcelaimidae, Tylenchidae, Meloidogynidae, Criconematidae, Dorylaimidae 

et Qudsianematidae. A la SOGB, 13 familles comptaient plus de 1000 individus, notamment 

Meloidogynidae, Cephalobidae, Tylenchidae, Rhabditidae, Dorylaimidae, Aporcelaimidae, 

Belondiriade, Carcharolaimidae, Panagrolaimidae, Anguinidae, Leptonchidae, 

Qudsianematidae et Tylencholaimidae. Tous les taxons identifiés ont été associés à des guildes 

fonctionnelles et des groupes trophiques (Annexes 4 et 5). 

7.3.1- Effet de la zone d’étude sur les caractéristiques des communautés de nématodes du 

sol 

Parmi tous les facteurs testés (zones, traitements, date), l’effet de la " zonte d’étude " était le 

plus significatif pour plus de la moitié des caractéristiques des nématodes (l’abondance totale, 

p = 0,011 ; les prédateurs, p = 0,004 ; la diversité de Shannon, p = 0,002 ; la richesse en taxons, 

p < 0,001 ; l’indice d’enrichissement, p = 0,015 et l’indice de maturité, p = 0,033), en particulier 

en termes d’interactions avec les traitements et/ou la date d’échantillonnage (Tableau XII). Sur 

la base de l’effet zone d’étude, les analyses ont été effectuées séparément pour chacune des 

zones visitées. 
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Tableau XII : Modèle linéaire à effets mixtes illustrant les facteurs qui affcetent des les 

caractéristiques des nématodes du sol 

Les valeurs en gras sont statistiquement significatives, p < 0,01, p < 0,05, p < 0,001 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Variables Zones (Z) Traitements (T) Date (D)  Z × T Z × D D × T Z × T × D 

Abondance totale 

(ind.100g-1 de sol sec) 

0,011 0,090 0,083 0,803 < 0,001 < 0,001 0,165 

Bactérivores (%) 0,062 0,564 0,131 0,018 0,356 0,264 0,002 

Fongivores (%) 0,175 0,061 0,116 0,897 0,869 0,105 0,566 

Omnivores (%) 0,157 0,382 0,756 0,299 0,092 0,483 0,472 

Prédateurs (%) 0,004 0,530 0,039 0,271 < 0,001 0,061 0,415 

Herbivores (%) 0,462 < 0,001 0,053 0,193 0,002 < 0,001 0,423 

Richesse taxonomique 0,143 0,155 0,141 0,143 < 0,001 < 0,001 0,012 

Diversité de Shannon 0,142 0,863 0,398 0,002 0,007 0,123 < 0,001 

Equitabilité de Piélou 0,230 0,964 0,514 0,030 0,162 0,826 0,013 

Indice d’Enrichissement 0,789 0,246 0,227 0,015 0,639 < 0,001 0,018 

Indice de Structure 0,876 0,898 0,444 0,025 0,223 0,093 0,008 

Indice de Maturité 0,769 0,995 0,701 0,033 0,008 0,858 0,072 

Chaine des voies de 

décomposition (NCR) 

< 0,001 0,324 0,205 0,016 0,022 0,110 0,003 
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7.3.2- Détermination de la réponse de la structure des communautés de nématodes à la 

l’abattage des hévéas et à l’apport de résidus 

L’abattage des hévéas n’a pas influencé la richesse taxonomique à la SAPH (Figure 28A). A 

la SOGB par contre, la perturbation semble augmenter la richesse taxonomique des nématodes 

(Figure 28A). Dans cette même zone l’apport de résidus d’abattage (R1L1 et R2L1) a contribué 

à l’augmentation significative de la richesse taxonomique (de 15 à 27 taxons) contrairement 

aux traitements sans apports. Le traitement R0L1 (légumineuse) a permis une augmentation 

significative de la richesse taxonomique des nématodes, mais à un faible niveau (de 15 à 23 

taxons) que ceux avec les résidus d’abattage (Figure 28A). Une diminution de l’abondance 

totale des nématodes (87 % à la SAPH et 78 % à la SOGB) a été observée six mois après 

l’abattage des hévéas (Figure 28B). A la SAPH, une variation significative de l’abondance 

totale des nématodes a été observée dans les traitements R0L0 (p = 0.011) et R1L1 (p = 3.69e-

4). Cependant, aucun des traitements n’a montré une abondance totale supérieure au niveau de 

contrôle (1144 individus), quelle que soit la date d’échantillonnage. A la SOGB, une 

augmentation significative de l’abondance totale des nématodes (1397 et 2364 individus) a été 

observée à 18 mois dans les traitements avec résidus d’abattage (R1L1, p = 0,027 ; R2L1, p = 

0,002). L’abattage des hévéas a également entrainé une augmentation significative de la 

diversité et de l’équitabilité des nématodes dans ces mêmes traitements uniquement à la SOGB 

(Figure 28C et D). La richesse taxonomique et les indices de Shannon et Simpson ont été 

unifiées dans une classe de mesures (q = 0, q = 1 et q = 2) pour former un profil de diversité 

alpha. Dans le profil de diversité, q = 0 correspond à la richesse taxonomique, q =1 à la diversité 

de Shannon et q = 2 à l’inverse de Simpson (équitabilité). L’analyse du profil de diversité à 6 

mois, montre que les communautés de nématodes étaient négativement impactées par l’abattage 

des hévéas dans les deux zones visitées (Figure 29). Les profils de diversité ont montré une 

plus grande richesse taxonomique lorsque q = 0 dans les traitements avec apport de résidus 

d’abattage (R1L1 et R2L1) de 12 à 24 mois dans les deux zones. La diversité (q = 1) la plus 

élevée a été observée dans le traitement R1L1 de 12 à 18 mois dans les deux zones d’étude. 

Cependant, à 24 mois, le traitement R2L1 était la plus diversifiée (q = 2) quelle que soit la zone 

d’étude. A la SAPH, pour q = 2, le traitement R1L1 présentait une égale répartition des 

individus au sein de chaque taxon à 12 et 18 mois. A 24 mois, la plus grande équitabilité (q = 

2) a été observée dans le traitement R2L1. A la SOGB par contre, l’équitabilité a diminué avec 

le temps dans les traitements avec résidus (R1L1 et R2L1 pour q = 2). Par ailleurs, les profils 

de diversité étaient statistiquement différents entre les traitements dans chaque zone (Tableau 

XIII). 



 

91 

 

 

Figure 28 : Variation temporelle de la structure des communautés de nématodes du sol à la 

SAPH et SOGB  

Les lignes verticales représentent l’écart-type. Les lettres différentes sont statistiquement significatives. ns = non 
significatif. R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = 
Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
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Figure 29 : Profils de diversité des nématodes du sol basés sur les nombres de Hill à la SAPH 

et SOGB 

Des intervalles de confiance à 95 % ont été ajoutés pour la courbe du T0 (avant abattage). R0L0 = Pas de 
légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuses (Pueraria phaseoloides) uniquement, R1L1 = Légumineuse + 
Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1 + tronc. 
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7.3.3- Détermination de la réponse des groupes trophiques de nématodes à l’apport de 
résidus d’abattage et de légumineuses  

Les proportions des groupes trophiques ont varié de manière significative au sein des 

traitements au fil du temps dans les deux zones visitées (Figure 30). La SAPH était caractérisée 

par une proportion plus élevée (plus de 50 %) de nématodes bactérivores, quels que soient les 

traitements et la date d’échantillonnage, que la SOGB (sauf à six mois). A la SOGB, une 

augmentation de la proportion de nématodes herbivores a été observée dans tous les traitements 

après six mois, sauf dans le traitement sans légumineuse ni résidus d’abattage (R0L0). A la 

SAPH, la proportion des omnivores a augmenté significativement six mois après l’abattage des 

hévéas, suivie d’une diminution continue jusqu’à 24 mois dans les traitements avec 

légumineuses et/ou résidus d’abattage (R0L1, p = 0,001 ; R1L1, p = 0,003 ; R2L1, p = 0,003, 

Tableau XIV). Dans cette même zone, la proportion des bactérivores a augmenté 

significativement entre 18 et 24 mois dans les traitements R1L1 (p = 0,003) et R2L1 (p = 0,028, 

Tableau XIV). A la SOGB, la proportion des prédateurs a augmenté significativement (environ 

20 %) à 18 mois dans tous les traitements avec légumineuses et/ou résidus d’abattage (R0L1, p 

= 0,002 ; R1L1, p < 0,001 ; R2L1, p < 0,001, Tableau XIV). 

Dans les deux zones visitées, une diminution de l’abondance totale de nématodes libres a été 

enregistrée après 6 mois (80 et 60 % de perte à la SAPH et SOGB respectivement), 

indépendamment des groupes trophiques (Tableaux XV et XVI). A la SAPH, une résilience 

de l’abondance totale des nématodes libres, des bactérivores et des omnivores a été observée 

entre 12 et 18 mois par rapport à 0 mois (T0) dans le traitement R2L1 uniquement. Cependant, 

à la SAPH, aucune résilience des groupes trophiques (à l’exception des omnivores dans le 

traitement R0L1) n’a été observée dans les traitements sans résidus. En présence de résidus 

d’abattage (R1L1 et R2L1), l’abondance totale des nématodes fongivores a significativement 

augmenté à partir de 18 mois par rapport à T0 (Tableau XV). A la SOGB, entre 12 et 24 mois, 

une résilience significative des abondances totales de presque tous les groupes trophiques a été 

observée dans le traitement R2L1 (Tableau XVI). 
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Figure 30 : Variation temporelle de l’abondance relative des groupes trophiques de nématodes 

à la SAPH et SOGB  

R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuses (Pueraria phaseoloides) uniquement, R1L1 = 
Légumineuse + Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1 + tronc. 
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Tableau XIII : Modèle linéaire à effets mixtes illustrant les effets des traitements sur les profils de diversité des nématodes du sol entre 6 et 24 
mois à la SAPH et SOGB 

Les valeurs en gras sont statistiquement significatives, p < 0,01, p < 0,05, p < 0,001. R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuses (Pueraria phaseoloides) 
uniquement, R1L1 = Légumineuse + Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. Chisq = khi carré, Df = degré de liberté, Pr = probabilité. 

 

 

 

 

 

Date 

(Mois) 

 SAPH     SOGB     

  Traitements  Traitements 

q Chisq Df Pr(>Chisq) R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 Chisq Df Pr(>Chisq) R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

6 0 66,949  3 < 0,001 a a b a 79,536  3 < 0,001 a ab c b 

1 7,359  3 0,049 ab a b ab 7,968  3 0,056 a a a a 

2 2,272  3 0,517 a a a a 6,271  3 0,099 a a a a 

12 0 39,264  3 < 0,001 a b c bc 16,409  3 < 0,001 a ab b b 

1 23,513  3 < 0,001 a ab c bc 14,364  3 0,002 a ab b ab 

2 13,259  3 0,004  a ab a ab 7,4295  3 0,048 a ab b ab 

18 0 45,846  3 < 0,001 a b b b 22,71  3 < 0,001 a ab b b 

1 25,854  3 < 0,001 a b b b 8,942  3 0,977  a a a a 

2 10,368  3 0,015 a ab b ab 5,426  3 0,143 a a a a 

24 0 44,815  3 < 0,001 a b bc c 23,514  33 < 0,001 a b b b 

1 14,873  3 0,001  a ab ab b 8,011  3 0,045  a a a a 

2 5,866  3 0,118 a a a a 12,836  3 0,005 b ab a b 
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Tableau XIV : Modèle linéaire à effets mixtes illustrant les effets des traitements sur les proportions des groupes trophiques de nématodes à la 
SAPH et SOGB 

Groupes trophiques SAPH  
 
 

 
 
 

 
 
 

 SOGB 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1  R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 
Bactérivores (%) 0,931 0,141 0,003 0,028  0,05 0,045 0,523 0,032 

Fongivores (%) 0,602 0,240 0,413 0,082  0,049 0,288 0,039 0,591 

Omnivores (%) 0,110 0,011 0,003 0,003  < 0,001 

 

0,008 0,001 0,018 

Prédateurs (%) 0,487 0,680 0,974 0,002  0,14 0,002 < 0,001 < 0,001 

Herbivores (%) < 0,001 0,014 0,001 < 0,001  0,002 0,027 0,010 0,003 

Les valeurs en gras sont statistiquement significatives, p < 0,01, p < 0,05, p < 0,001. R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuses (Pueraria phaseoloides) 
uniquement, R1L1 = Légumineuse + Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
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Tableau XV : Changements temporels dans l’abondance totale des nématodes du sol (ind. 100 g-1 de sol sec) à la SAPH 

Moyenne ± écart type (n = 4), les différences significatives entre les dates d’échantillonnage sont indiquées par une lettre différente, selon le test post-hoc de Tukey. T0 = Avant 
abattage (Hévéa mature), R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuses (Pueraria phaseoloides) uniquement, R1L1 = Légumineuse + Souche + feuille + 
branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

 

Variables Traitements (mois après abattage) 

T0 R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

Nématodes 

libres 

690± 

32 

120± 

33a 

68± 

69ab 

12± 

18b 

11± 

17b 

113±

86a 

304±

288a 

393± 

219a 

385± 

161a 

119±

47b 

625±

88a 

460± 

297a 

180± 

72b 

190±

43b 

895± 

804a 

945± 

327a 

698±

60b 

Bactérivores 544± 

283 

41± 

18a 

40± 

40a 

8± 

13a 

10± 

18a 

19± 

14a 

114±

93a 

237± 

236a 

230± 

125a 

58± 

28c 

332±

90a 

346± 

191a 

150± 

59b 

79± 

64c 

644± 

792ab 

775± 

546a 

192±

54ab 

Fongivores 95± 

79 

23± 

4a 

4± 

4b 

1± 

2b 

0,7± 

1b 

16± 

5a 

24± 

22a 

48± 

25a 

68± 

54a 

17± 

12a 

49± 

29a  

39± 

18a 

17± 

20a 

17± 

8a 

47± 

28a 

33± 

25a 

39± 

13a 

Omnivores 44± 

29 

56± 

51a 

24± 

35ab 

2± 

3b 

0,3± 

0,4b 

77± 

74b 

162±

185a 

97± 

68ab 

86± 

97b 

43± 

22b 

239±

35a 

73± 

27b 

10± 

6b 

93± 

64a 

197± 

66a  

132± 

77a  

34± 

6a 

Prédateurs 6± 

10 

0± 

0a 

0,3± 

0,6a 

0± 

0a 

0± 

0a 

1± 

1b 

4± 

8ab  

11± 

8a 

1± 

2b 

0,5± 

1a 

5± 

3a 

3± 

6a 

2± 

3a 

0.2± 

0,5a 

6± 

12ab 

5± 

3ab  

11± 

4b 

Herbivores 454± 

336 

8± 

12a 

10± 

19a 

0,4± 

0,8a 

0± 

0a 

1± 

1c 

25± 

22b 

181±2

82ab 

184± 

218a 

11± 

2bc 

291±

235a 

77± 

66ab 

10± 

14c 

7± 

5b 

64± 

70a  

39± 

22ab 

28± 

36ab 
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Tableau XVI : Changements temporels dans l’abondance totale des nématodes du sol (ind. 100 g-1 de sol sec) à la SOGB 

Variables Traitements (mois après abattage) 

T0 R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

Nématodes 

libres 

272± 

137 

90± 

40a  

202±1

4a 

63± 

71a 

248± 

318a 

103± 

31a  

229± 

127a  

158±

117a  

355± 

299a  

121± 

23ab 

681± 

336a 

1075± 

865ab 

545± 

106b 

119± 

49b 

481± 

280a 

1658± 

1986a 

831± 

417a 

Bactérivores 150± 

62 

42± 

30a  

57± 

43a 

42± 

48a  

86± 

77a  

51± 

45a  

88± 

72a 

56± 

44a 

97± 

84a 

47± 

16b 

282± 

107a 

541± 

532a 

224± 

79a 

49± 

27b 

145± 

39ab  

892± 

1309a 

412± 

193a 

Fongivores 85± 

67 

29± 

9a 

47± 

4a 

5± 

4b  

67± 

90a 

29± 

12a 

67± 

46a 

28± 

12a 

140± 

176a 

28± 

7b 

138± 

75a 

181± 

178a 

67± 

10ab 

29± 

22b 

99± 

42a 

105± 

22a 

124± 

33a 

Omnivores  35± 

30 

18± 

11bc 

97± 

60a 

4± 

4c 

58± 

90ab  

22± 

8b 

72± 

27ab 

31± 

26b 

95± 

70a 

46± 

11b 

254± 

181a 

224± 

137a 

176± 

80a 

40± 

17b 

224± 

182a 

313± 

327a 

181± 

142ab 

Prédateurs 1±2 0±0c  0±0c  10± 

19b 

36± 

63a 

0±0b 2±3b 42± 

42a 

23± 

22a 

0±0c 7±6b 129± 

85a 

77± 

40a 

0,25± 

0,5b 

12± 

23b 

347± 

378a 

113± 

74ab 

Herbivores  308± 

206 

3±3b  13± 

16b 

7±4b  252± 

497a 

4±5b 71± 

79ab 

296±

326a 

393± 

353a 

19±7b 248± 

168b 

313± 

198ab 

656± 

360a 

42±22b 464± 

326ab 

706± 

580a 

278± 

109ab 

Moyenne ± écart type (n = 4), les différences significatives entre les dates d’échantillonnage sont indiquées par une lettre différente, selon le test post-hoc de Tukey. T0 = Avant 
abattage (Hévéa mature), R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuses (Pueraria phaseoloides) uniquement, R1L1 = Légumineuse + Souche + feuille + 
branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
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7.3.4- Détermination de la réponse des indices écologiques à la perturbation et à l’apport 
de résidus d’abattage  

Des changements significatifs de l’indice de structure (IS) ont été observés dans tous les 

traitements avec branches fines (R1L1, p = 0,004) et troncs (R2L1, p = 0,006) après l’abattage 

des hévéas, uniquement à SAPH entre 6 et 24 mois (Figure 31A). A la SOGB, une variation 

significative de l’IS (p = 0, 041) a été observée dans les traitements sans résdus (R0L0) à cette 

même période (Figure 31B). L’indice d’enrichissement (IE) a significativement augmenté 

après 12 mois à la SAPH dans le traitement R0L1 (p = 0,003, Figure 31C), tandis qu’à la 

SOGB, l’IE a significativement diminué de 6 à 24 mois dans le traitement R0L0 (p < 0,001) et 

a fluctué à de faibles niveaux au fil du temps dans le traitement R0L1 (p = 0,001, Figure 31D). 

Dans les traitements avec apport de résidus d’abattage (R1L1), l’IE a augmenté de manière 

significative (p = 0,001) après 12 mois uniquement à la SAPH (Figure 31C). Dans les 

traitements sans résidus d’abattage (R0L0 et R0L1), aucune variation significative de l’indice 

de maturité (IM) n’a été observée sur les deux sites, sauf dans le traitement R0L0 à la SOGB 

où des fluctuations significatives, tous les 6 mois de l’IM ont été observées (Figure 31E et F). 

Cependant, à la SAPH, dans les traitements avec résidus d’abattage (R1L1 et R2L1), l’indice 

de maturité était élevé jusqu’à 12 mois, mais a chuté drastiquement à 18 et 24 mois, sauf dans 

la traitement R2L1 à 24 mois. 

Le diagnostic du micro-réseau trophique du sol, basé sur l’IE et l’IS a révélé que les réseaux 

trophiques étaient positionnés dans le quadrat B avant l’abattage des hévéas dans les deux 

zones, ce qui est typique d’une condition d’enrichissement (Figure 32). Après 24 mois, tous 

les traitements (avec résidus d’abattage et légumineuses) des deux zones étaient positionnées 

dans le même quadrat B, à l’exception du traitement R0L0. A la SAPH, le traitement sans 

résidus (R0L0) était positionné dans un quadrat appauvri et dégradé (quadrat D). Cependant, à 

la SOGB, ce même traitement a été placé dans le quadrat C, avec des ressources limitées et 

structurées. 

7.3.5- Détermination de la réponse de la composition des communautés de nématodes à 

l’abattage des hévéas et à l’apport de résidus 

Une projection multidimensionnelle non métrique (NMDS) basé sur la dissimilarité de Bray-

Curtis a été construite pour visualiser les modèles de la composition des communautés de 

nématodes dans tous les traitements dans chaque zone visitée en fonction du temps (Figure 33). 

Dans les deux zones, les résultats montrent que les modèles de la composition des communautés 

de nématodes après abattage (6 mois) étaient éloignés (résistance) de ceux d’avant abattage. 
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Cependant, avec le temps, les modèles observés dans les traitements avec résidus se 

rapprochaient de ceux de T0 (résilience). La PERMANOVA a montré un changement 

significatif dans la composition des nématodes, lié à un effet de la zone d’étude (F = 10,844, R2 

= 0,032, p = 0,001, Tableau XVII). Dans chaque zone, ces changements ont été influencés à 

la fois par les traitements (SAPH : F = 10,430, R2 = 0,176, p = 0,001 ; SOGB : F = 8,280, R2 = 

0,157, p = 0,001) et les dates d’échantillonnage (SAPH : F = 16,706, R2 = 0,377, p = 0,001 

Tableau XVIII ;  SOGB : F = 17,383, R2 = 0,441, p = 0,001, Tableau XIX).  

 

 

Figure 31 : Variation temporelle des indices écologiques des nématodes dans les différents 
traitements à la SAPH et SOGB 

Les lignes verticales représentent l’écart-type. Les lettres différentes sont statistiquement significatives. ns = non 
significatif. La ligne horizontale pointillée rouge représente la plantation mature (T0 avant abattage). 
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Figure 32 : Diagnostic du micro-réseau trophique du sol à la SAPH et SOGB  

 

Tableau XVII : Analyse PERMANOVA montrant l’effet de la date d’échantillonnage, de la 
zone d’étude et des traitements sur la composition des nématodes du sol 

Cette analyse est basée sur la dissimilarité de Bray-Curtis. Df = degré de liberté, SumsOfSqs = somme des carrés, 
MeanSqs = carré moyen, F.Model = facteur de variabilité, R2 = proportion de la variance expliquée, Pr = 
probabilité. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 

 
Df SumsOfSqs MeanSqs F.Model R2 Pr(>F) 

 

Date (D) 4 0,192 0,048 28,807 0,342 0,001 *** 

Zone (Z) 1 0,018 0,0180 10,844 0,032 0,001 *** 

Traitements (T) 3 0,073 0,024 14,603 0,130 0,001 *** 

D : Z 4 0,030 0,007 4,500 0,053 0,001 *** 

D : T 9 0,039 0,004 2,628 0,070 0,001 *** 

Z : T 3 0,015 0,005 3,077 0,027 0,002 ** 

D : S : T 9 0,026 0,002 1,786 0,047 0,013 * 

Residuals 100 0,166 0,001 
 

0,296 
  

Total  133 0,561 
  

1,000 
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Figure 33 : Ordination multidimentionnelle non métrique montrant la variation de la 

composition taxonomique des communautés de nématodes à la SAPH et SOGB  

Cette analyse est basée sur des matrices de dissimilarité de Bray-Curtis. T0 = Avant abattage, R0L0 = Pas de 
légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuses (Pueraria phaseoloides) uniquement, R1L1 = Légumineuse + 
Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

 

Tableau XVIII : Analyse PERMANOVA montrant l’effet de la date d’échantillonnage et des 
traitements sur la composition des nématodes du sol à la SAPH 

Cette analyse est basée sur la dissimilarité de Bray-Curtis. Df = degré de liberté, SumsOfSqs = somme des carrés, 
MeanSqs = carré moyen, F.Model = facteur de variabilité, R2 = proportion de la variance expliquée, Pr = 
probabilité. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 
 

 

SAPH Df SumsOfSqs MeanSqs F.Model R2 Pr(>F) 
 

Date (D) 4 0,141 0,035 16,706  0,377 0,001 *** 

Traitements (T) 3 0,066 0,022 10,430 0,176 0,001 *** 

D : T 9 0,063 0,007 3,346 0,169 0,001 *** 

Residuals 49 0,104 0,002 
 

0,276  
  

Total  65 0,376  
  

1,000  
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Tableau XIX : Analyse PERMANOVA montrant l’effet de la date d’échantillonnage et des 
traitements sur la composition des nématodes du sol à la SOGB 

 
Cette analyse est basée sur la dissimilarité de Bray-Curtis. Df = degré de liberté, SumsOfSqs = somme des carrés, 
MeanSqs = carré moyen, F.Model = facteur de variabilité, R2 = proportion de la variance expliquée, Pr = 
probabilité. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 
 

En comparant la dissimilarité entre les traitements par rapport à T0 dans chaque zone, une 

différence significative dans la composition des communautés de nématodes (Figure 34) a été 

observée. La dissimilarité de Sorensen entre tous les traitements était relativement plus faible 

pour les traitements avec résidus que ceux sans résidus. Le renouvellement (turnover) d’espèces 

(% de nouvelles espèces par rapport à T0) dans tous les traitements dans les deux zones a varié 

de manière significative dans le temps (Figure 34). Vingt quatre mois après l’abattage des 

hévéas, le renouvellement des espèces était important (~50 %) dans les traitements avec résidus 

(R1L1 et R2L1) à la SAPH et dans tous les traitements avec résidus et légumineuses (R0L1, 

R1L1 et R2L1) à la SOGB. Par conséquent, le niveau d’imbrication (nestedness en Anglais) 

des taxons (espèces apparaissant également présentes à T0) est plutôt faible, inférieur à 30 % 

dans tous les traitements dans les deux zones, quelle que soit la date d’échantillonnage. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

SOGB Df SumsOfSqs MeanSqs F.Model R2 Pr(>F) 
 

Date (D) 4 0,196 0,049 17,383 0,441 0,001 *** 

Traitements (T) 3 0,070 0,023 8,280 0,157 0,001 *** 

D : T 9 0,033 0,003 1,328 0,075 0,177 
 

Residuals 51 0,144 0,002 
 

0,324 
  

Total  67 0,445  
  

1,000 
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Figure 34 : Bêta diversité totale (dissimilarité de Sorensen) des communautés de nématodes du 
sol à la SAPH et SOGB 

Cette analyse est basée sur des données de présence-absence. Les différences significatives entre les différentes 
dates d’échantillonnage sont indiquées par des lettres différentes, selon le post-hoc de Tukey. R0L0 = Pas de 
légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + branches 
fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
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7.4- Caractérisation des communautés microbiennes du sol 

Au total, 748 980 séquences provenant de 145 échantillons étaient présentes dans l’ensemble 

de données 16S, et 2 002 595 séquences provenant de 145 échantillons dans l’ensemble de 

données 18S. Ainsi, 2878 phylotypes de 16S et 2399 phylotypes de 18S, appartenant à 19 phyla 

bactériens et 12 fongiques, ont été détectés. Les bactéries étaient principalement composées de 

protéobactéries (31 % des séquences 16S lues), actinobactéries (19,1 %) et firmicutes (11,9 %). 

Les champignons représentaient 82,5 % des séquences 18S identifiées et étaient principalement 

composés d’ascomycètes (17,4 % de séquences fongiques, en moyenne), de basidiomycètes (7 

%) et de mucoromycètes (3,5 %). 

7.4.1- Détermination de la réponse des profils métaboliques microbiens à la perturbation 

mécanique du sol 

Pour des raisons liées au coût des analyses, une seule zone (ici SAPH) a été choisie pour 

visualiser l’impact de la perturbation (abattage des hévéas) sur les profils métaboliques des 

communautés microbiennes. Les résultats montrent qu’avant la perturbation (T0), l’activité 

métabolique était principalement la plus forte pour les substrats urée, glucose, xylose et 

cellobiose (Figure 35). Ce profil, 6 mois après la perturbation était totalement différent, avec 

une forte activité de la cellobiose. Un an après la perturbation, le profil était plus diversifié avec 

plus de substrats qui induisaient une forte activité, comme l’urée, la glutamine et les 

carbohydrates. Enfin, 18 et 24 mois après la perturbation, le profil métabolique présentait un 

modèle semblable à celui observé à T0. 

7.4.2- Détermination de la réponse de la biomasse microbienne à la perturbation 

mécanique du sol et à l’apport de résidus 

Les micro-organismes se distinguent des deux autres groupes étudiés (macrofaune et 

nématodes) par une dynamique en dent de scie durant les 24 mois de l’étude et ce, quelle que 

soit la zone ou le traitement. L’abattage des hévéas (après 6 mois) a entrainé une baisse 

significative de la biomasse microbienne à la SAPH et une augmentation de celle-ci à la SOGB 

(Figure 36). Après l’abattage, la biomasse microbienne à la SAPH a évolué en dent de scie. A 

la SOGB, l’apport des résidus d’abattage a entrainé une augmentation significative du niveau 

de biomasse microbienne après l’abattage alors qu’on ne constate aucun effet significatif de la 

légumineuse sur cette biomasse. 
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Figure 35 : Profil métabolique des substrats en fonction de la date 

Les profils métaboliques sont mesurés à partir des rapports de SIR (Respiration Induite par le Substrat). 
Le substrat ayant induit la plus forte respiration est utilisé comme référence pour calculer les rapports. 
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Figure 36 : Variation temporelle de la biomasse microbienne en fonction des traitements à la 
SAPH et SOGB 
Les lignes verticales représentent l’écart-type. Les lettres différentes sont statistiquement significatives selon le 
test de post-hoc de Tukey. R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria 
phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
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7.4.3- Détermination de la réponse de la composition des communautés microbiennes à 

la perturbation et l’apport de résidus d’abattage 

Une analyse globale de PERMANOVA a été effectuée pour tester les effets des zones visitées 

(SAPH vs SOGB), des traitements et du temps sur la composition des communautés de 

procaryotes (16S) et de microeucaryotes (18S). Des différences majeures ont été révélées entre 

les deux zones pour les procaryotes (16S : F = 27,265 ; R² = 0,16 ; p < 0,001) et les 

microeucaryotes (18S : F = 10,437 ; R² = 0,06 ; p < 0,001, Tableau XX). Sur cette base, les 

analyses ont été effectueés pour observer l’influence relative des traitements et du temps sur la 

composition des communautés microbiennes dans chaque zone, séparément (Figure 37). 

Globalement, des changements significatifs ont été observés dans la composition des 

communautés entre T0 et 6 mois après l’abattage, puis une convergence graduelle vers les 

communautés à T0 au fil du temps. Le temps était le facteur explicatif le plus important sur les 

communautés de microeucaryotes, responsable de 35 % et 26 % de la variation totale à la SAPH 

et SOGB respectivement. Le temps comptait pour 30 % et 28 % respectivement à SAPH et 

SOGB de la variation totale des procaryotes. Pour les microeucaryotes, les traitements étaient 

responsables de 12 % et 9 % de la variation totale à la SAPH et SOGB respectivement (Tableau 

XX). La variation totale des communautés de procaryotes était gourvernée par les traitements 

de 9 % et 7 %, respectivement à la SAPH et SOGB.  

Les changements dans la composition des communautés (dissimilarité de Sorensen) par rapport 

à T0 ont été partitionnés en turnover réel (renouvellement) et nestedness (imbrication) pour 

estimer la résilience des communautés après la perturbation (Figure 38). Dans les deux zones 

visitées, le βratio (Nestedness/Sorensen) était < 0,5 dans pour les procaryotes et de 

microeucaryotes au cours du temps après l’abattage des hévéas. Ces faibles valeurs de βratio 

indiquent que les changements de composition microbienne étaient principalement liés à un 

renouvellement des communautés. Dans les deux zones, le renouvellement des procaryotes était 

davantage lié au temps tandis que le renouvellement des microeucaryotes était lié à l’effet des 

traitements (Tableau XXI). 
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Figure 37 : Ordination multidimentionnelle non métrique montrant la variation de la 

composition des communautés de procaryotes (16S, A et C) et microeucaryotes (18S, B et D)  

Cette analyse est basée sur des matrices de dissimilarité de Bray-Curtis. Les panels A et B montrent les 
communautés à la SAPH. Les panels C et D montrent les communautés de la SOGB. T0 = avant abattage, R0L0 
= Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + 
branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
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Tableau XX : Analyse PERMANOVA montrant les facteurs qui affectent la composition des communautés microbiennes du sol à la SAPH et 

SOGB 

 

16S = Procaryotes ; 18S = Microeucaryotes. Cette analyse est basée sur la matrice de distance de Bray-Curtis. Df = degré de liberté, SumsOfSqs = somme des carrés, MeanSqs 
= carré moyen, F.Model = facteur de variabilité, R2 = proportion de la variance expliquée, Pr = probabilité. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, 
respectivement. 

 
 SAPH SOGB 

  Df SumOfSqs R2 F Pr(>F)  Df SumOfSqs R2 F Pr(>F)  

16S Date (D) 4 5,348 0,306 8,830 0,001 *** 4 4,985 0,289 7,583 0,001 *** 

 Traitements (T) 3 1,706 0,097 3,757 0,001 *** 3 1,344 0,077 2,725 0,001 *** 

 D : T 9 2,054 0,117 1,507 0,002 ** 9 1,704 0,098 1,152 0,065 . 

 Residual 55 8,327 0,477    56 9,203 0,533    

 Total 71 17,437 1,000    72 17,237 1,000    

18S Date (D) 4 6,863 0,355 12,570 0,001 *** 4 5,702 0,263 6,955 0,001 *** 

 Traitements (T) 3 2,355 0,121 5,753 0,001 *** 3 1,954 0,090 3,179 0,001 *** 

 D : T 9 2,594 0,134 2,112 0,001 *** 9 2,482 0,114 1,345 0,004 ** 

 Residual 55 7,506 0,388    56 11,477 0,530    

 Total 71 19,320 1,000    72 21,616 1,000    
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Figure 38 : Bêta diversité totale (dissimilarité de Sorensen) des communautés de procaryotes 
et de microeucaryotes à la SAPH et SOGB 
Cette analyse est basée sur des données de présence-absence. Les différences significatives entre les différentes 
dates d’échantillonnage sont indiquées par des lettres différentes, selon le post-hoc de Tukey. R0L0 = Pas de 
légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + branches 
fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

 

Tableau XXI : Modèle linéaire à effets mixtes montrant les facteurs qui affectent le 
renouvellement des communautés microbiennes du sol  

 
16S = Procaryotes,18S = Microeucaryotes. Chisq = khi carré, Df = degré de liberté, Pr = probabilité. Les 
traitements ont été définis comme un facteur fixe et le temps comme un facteur aléatoire dans le modèle. p < 0,05, 
p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 

  16S 18S 

  Chisq Df Pr(>Chisq) Chisq Df Pr(>Chisq) 

SAPH Date (D) 91,172 3 < 2e-16 *** 7,410 3 0,059 . 

 Traitements (T) 8,372 3 0,038 * 35,795 3 8,273e-08 *** 
 D : T 12,465 9 0,188  10,340 9 0,323  

SOGB Date (D) 40,451 3 8,549e-09 *** 10,332 3 0,015 * 

 Traitements (T) 2,159 3 0,539  32,052 3 5,103e-07 *** 
 D : T 4,101 9 0,904  10,688 9 0,297  
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7.4.4- Détermination de la réponse de la structure des communautés microbiennes à la 

perturbation et l’apport de résidus 

La richesse taxonomique et les mesures converties des indices de Shannon et Simpson ont été 

unifiés dans une classe de mesures (q = 0, q = 1 et q = 2) appelée nombres de Hill pour former 

un profil de diversité alpha (Figure 39). Sur le profil de diversité les valeurs de q = 0, q = 1 et 

q = 2, se réfèrent respectivement à la richesse spécifique, à la diversité de Shannon et à la 

distribution des individus au sein de chaque espèce. Aussi bien à la SOGB comme à la SAPH, 

la diversité alpha des communautés de procaryotes a été faiblement impactée par la 

perturbation. L’impact des traitements n’était pas perceptible sur la richesse spécifique des 

procaryotes après 6 mois. Néanmoins, à la SAPH, une grande richesse spécifique des 

procaryotes et microeucaryotes a été observée dans le traitement R2L1 à partir de 12 mois sans 

impact sur la distribution des espèces. La diversité de procaryotes et microeucaryotes étaient 

élévées dans le traitement R1L1 entre 12 et 18 mois suvie d’une baisse entre 18 et 24 mois. La 

richesse spécifique et la diversité de procaryotes et microeucaryotes étaient plus élevées dans 

le traitement R0L1 à 18 et 24 mois que dans les autres traitements. Les communautés de 

microeucaryotes répondent plus lentement aux apports de résidus (R1L1 et R2L1) que les 

communautés de procaryotes, en fonction du temps (Tableau XXII). A la SOGB, la richesse 

spécifique et la diversité des procaryotes et des microeucaryotes augmentent dans les 

traitements R2L1 et R0L1 jusqu’à 18 mois avant de revenir au même niveau que la diversité 

initiale à 24 mois (Figure 39). Les communautés de microeucaryotes ont été plus affectées 

négativement par la perturbation, et sont caractérisées par une très faible équitabilité, montrant 

quelques espèces très dominantes. 
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Figure 39 : Profils de diversité de la structure des communautés microbiennes du sol 

Des intervalles de confiance à 95 % ont été ajoutés à la courbe de T0 (avant abattage). R0L0 = Pas de légumineuse 
ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + branches fines, R2L1 = 
R1L1+ tronc. 
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Tableau XXII : Modèle linéaire à effets mixtes illustrant les facteurs qui affectent les profils de diversité des communautés microbiennes à la 

SAPH et SOGB 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

16S = Procaryotes ; 18S = Microeucaryotes. Chisq = khi carré, Df = degré de liberté, Df.res = degré de liberté de la somme des carrés résiduels, Pr = probabilité. Les traitements 
ont été définis comme facteur fixe et le temps comme un facteur aléatoire dans le modèle. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 

 

 

                                          SAPH SOGB 

 q  Chisq Df Df.res Pr(>Chisq) Chisq Df Df.res Pr(>Chisq) 

16S 

0 Date (D) 454,62 3  < 2,2e-16 *** 365,459 3  < 2,2e-16 *** 

 Traitement (T) 185,20 3  < 2,2e-16 *** 48,393 3  1,757e-10 *** 

 D : T 117,85 9  < 2,2e-16 *** 132,464 9  < 2,2e-16 *** 

1 Date (D) 14,182 3 41,422 1,675e-06 *** 10,132 3 44.192 3,365e-05 *** 

 Traitement (T) 4,136 3 41,240 0,011 * 2,009 3 44.239 0,126  

 D : T 1,142 9 41,348 0,356  1,089 9 44.236 0,390  

2 Date (D) 14,608 3 41,422 1,234e-06 *** 10,609 3 44.173 2.24e-05 *** 

 Traitement (T) 6,265 3 41,240 0,001 ** 2,055 3 44.215 0,119  

 D : T 1,454 9 41,348 0,197  1,278 9 44.214 0,275  

18S 

0 Date (D) 52,651 3  2,175e-11 *** 28,958 3  2,284e-06 *** 

 Traitement (T) 5,463 3  0,140  1,469 3  0,689  

 D : T 9,974 9  0,352  3,758 9  0,926  

1 Date (D) 26,457 3 41,352 1,027e-09 *** 15,338 3 44,140 5,611e-07 *** 

 Traitement (T) 2,583 3 41,197 0,066 . 0,238 3 44,176 0,868  

 D : T 2,497 9 41,290 0,022 * 0,908 9 44,176 0,526  

2 Date (D) 29,658 3 41,422 2,113e-10 *** 11,977 3 44,112 7,264e-06 *** 

 Traitement (T) 1,972 3 41,240 0,133  0,144 3 44,142 0,932  

 D : T 3,652 9 41,348 0,001 ** 0,958 9 44,143 0,486  
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7.4.5- Détermination de la réponse des réseaux de co-occurrence microbiens à la 

perturbation et l’apport de résidus 

Pour chaque zone et pas de temps, un réseau de cooccurrence (fusionnant les données 16S et 

18S) a été calculé (Figure 40 et Figure 41). Les métriques calculées pour décrire la topologie 

du réseau au fil du temps comprenaient tous les traitements (Tableau XXIII). Avant la 

perturbation, nous avons observé des réseaux plus robustes (plus de nœuds et une connectivité 

plus élevée) à T0 à la SAPH qu’à la SOGB et un rôle moins important des microeucaryotes à 

la SAPH (ratios de nœuds et hubs 18S/16S plus faibles). La coupe à blanc des arbres a eu un 

impact profond sur le réseau microbien, nous avons observé une réduction nette du nombre 

total de nœuds (qui semble principalement imputable à une perte de nœuds 18S, Tableau 

XXIII) et de taxons centraux ainsi qu’une diminution de la connectivité des réseaux (Figure 

40), de la centralité de proximité et de la transitivité, et une augmentation de la centralité 

d’interdépendance (Figure 42). La résilience des communautés était ensuite perceptible par un 

rétablissement progressif des propriétés initiales au fil du temps. La connectivité du réseau a 

été particulièrement impactée par l’abattage des hévéas à la SAPH (connectivité T0 -T6 mois = 5,46 

à la SAPH vs 1,84 à la SOGB, Tableau XXIII). Il est intéressant de noter qu’à la SAPH, un 

gain net de nœuds 16S a été observé 6 mois après la perturbation du sol, simultanément à la 

SOGB. Les diagrammes de densité montrant la fréquence des degrés de nœuds 

d’interconnectivité de la proximité et de transitivité (Figure 42) indiquent clairement des 

structures de réseau moins robustes 6 mois après la perturbation du sol à la SAPH. Plus 

précisément, 6 mois après la perturbation du sol, nous avons observé une plus grande proportion 

de nœuds avec des degrés moyens faibles (c’est-à-dire la connectivité) et une plus grande 

proportion de nœuds caractérisés par une distance plus courte à tout autre nœud (c’est-à-dire la 

centralité de proximité) et une plus grande proportion de nœuds avec un plus grand nombre de 

chemins les plus courts entre les nœuds qui les traversent (centralité d'interdépendance). Il est 

intéressant de noter qu’une récupération plus rapide des propriétés topologiques initiales s’est 

produite à la SAPH, où la connectivité des réseaux du sol a même dépassé celle de T0 à 18 mois 

(Figure 40 et Tableau XXIII). Cette tendance a été observée en même temps qu'une 

augmentation nette du rapport des hubs 18S/16S après 18 mois.  

Les propriétés de la topologie des réseaux ont également été utilisées pour caractériser 

davantage l’effet des différents traitements sur les communautés du sol (Annexe 6 et 7). Des 

réseaux de co-occurrence ont été calculés pour chaque zone et chaque traitement, en fusionnant 

toutes les dates d’échantillonnage à l’exception de la plantation mature (0 mois) (Tableau 

XXIII). Dans les deux zones, le rapport nœuds 18S/16S était favorable aux taxons 
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microeucaryotes lorsque seules des légumineuses étaient cultivées (R0L1), tandis que les 

réseaux issus des traitements témoins (R0L0) comptaient moins de nœuds 18S. Le réseau issu 

du traitement avec des légumineuses et des résidus fins (R1L1) était caractérisé par plus de 

nœuds 16S. Les différences dans la topologie du réseau induites par les traitements étaient plus 

prononcées à la SAPH. Là, les deux traitements comprenant des résidus d’abattage avec 

légumineuse (R1L1 et R2L1) présentent une connectivité élevée et le réseau microbien du 

traitement R1L1 a montré la plus grande connectivité (degré moyen = 19,36). Le rapport 

18S/16S le plus élevé a été trouvé dans le traitement R2L1, atteignant une valeur de 2,2 alors 

que les autres traitements se situaient entre 0,8 et 1,1. Cette valeur particulièrement élevée ne 

reflète pas le rapport des nœuds du réseau 18S/16S, ce qui est susceptible de révéler une place 

centrale des microeucaryotes dans ce traitement dans un contexte pédologique sableux. A la 

SOGB, zone plus argileuse, l’effet du traitement sur les propriétés des réseaux est moins 

perceptible. 
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Figure 40 : Dynamique temporelle de la connectivité du réseau de co-occurrence à la SAPH et 
SOGB 
Pour des raisons statistiques, les échantillons de tous les traitements à chaque date ont été fusionnés. 

 

 

Figure 41 : Dynamique temporelle de la topologie générale du réseau de co-occurence à la 
SAPH et SOGB  
Les échantillons de tous les traitements sont fusionnés pour des raisons statistiques. 
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Figure 42 : Fréquence de distribution de l’interconnectivité (A), de la proximité (B) et de la 
transitivité (C) des réseaux de co-occurrence à la SAPH et SOGB en fonction du temps 
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Tableau XXIII : Métriques du réseau de co-occurrence selon le temps et les traitements dans 
chacun des sites 

Zones Métriques 
0 mois 

(n=4) 

6 mois 

(n=16) 

12 mois 

(n=16) 

18 mois 

(n=16) 

24 mois 

(n=16) 

R0L0 

(n=16) 

R0L1 

(n=16) 

R1L1 

(n=16) 

R2L1 

(n=16) 

SAPH Nœuds 16S  310 277 343 529 435 415 390 480 442 

 Nœuds 18S  309 194 220 480 367 311 319 339 349 

 
Ratio nœuds 
16S/18S 

1,00 0,70 0,64 0,91 0,84 0,75 0,82 0,71 0,79 

 Nœuds total 619 471 563 1009 802 726 709 819 791 

 Noyau 16S  116 84 87 136 106 92 82 77 92 

 Noyau 18S 86 58 63 114 94 69 74 66 96 

 Noyau total  202 142 150 250 200 161 156 143 188 

 Hubs 16S 18 9 11 21 20 16 22 16 10 

 Hubs 16S 8 4 13 20 8 18 18 14 22 

 Hubs total  26 13 24 41 28 34 40 30 32 

 
Ratio hubs 
16S/18S  

0,44 0,44 1,18 0,95 0,40 1,13 0,82 0,88 2,20 

 Connectivité 14,580 9,120 12,790 21,380 18,610 17,12 16,08 19,36 18,4 

 
Interconnect
ivité 

0,002 0,004 0,003 0,001 0,002 0,002 0,002 0,002 0,002 

 Proximité 0,361 0,322 0,350 0,372 0,371 0,369 0,365 0,373 0,370 

 Transitivité 0,105 0,072 0,097 0,121 0,098 0,103 0,093 0,113 0,090 

SOGB Nœuds 16S  279 363 307 384 320 304 318 322 317 

 Nœuds 18S  325 210 243 237 353 224 276 234 232 

 
Ratio nœuds 
16S/18S 

1,16 0,58 0,79 0,62 1,10 0,74 0,87 0,73 0,73 

 Nœuds total 604 573 550 621 673 528 594 556 549 

 Noyau 16S  130 89 64 116 72 92 75 92 91 

 Noyau 18S 106 45 40 68 73 63 50 69 66 

 Noyau total  236 134 104 184 145 155 125 161 157 

 Hubs 16S 11 12 18 21 15 13 10 10 18 

 Hubs 16S 8 9 6 8 19 15 8 10 15 

 Hubs total  19 21 24 29 34 28 18 20 33 

 
Ratio hubs 
16S/18S  

0,73 0,75 0,33 0,38 1,27 1,15 0,80 1,00 0,83 

 Connectivité 13,65 11,81 13,10 14,17 15,91 11,59 12,52 12,35 12,55 

 
Interconnect
ivité 

0,003 0,003 0,003 0,002 0,002 0,003 0,003 0,003 0,003 

 Proximité 0,349 0,345 0,356 0,358 0,360 0,344 0,349 0,350 0,351 

 Transitivité 0,134 0,078 0,096 0,086 0,100 0,088 0,082 0,081 0,087 

16S = Procaryotes, 18S = Microeucaryotes. T0 = avant abattage, R0L0 = Pas de légumineuses ni de résidus, R0L1 
= Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
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7.4.6- Effet de la zone d’étude, des traitements et de la date d’échantillonnage sur les 

fonctions des procaryotes 

Les fonctions des procaryotes (dénitrification des nitrates, fixation de l’azote, nitrification, 

cellulolyse, oxydation du soufre, uréolyse, dégradation des composés aromatiques, 

phytopathogène et chitinolyse) ont été décrites par assignations métaboliques à l’aide de la base 

de données FAPROTAX sur les taxons identifiés. Dans les deux zones visitées, les résultats de 

la PERMANOVA ont indiqué un effet significatif des traitements (p < 0,001) avec une faible 

variation (R2 compris entre 5 et 7 %) alors que le temps était le facteur le plus structurant, 

responsable de plus de 50 % de la variation totale (Tableau XXIV). L’analyse en coordonnée 

principale (PCoA) a décrit un changement fonctionnel entre T0 et 6 mois après l’abattage des 

hévéas, puis un retour progressif à l’état initial (Figure 43). La convergence de la composition 

fonctionnelle vers T0 était principalement associée à une augmentation du potentiel de 

dénitrification (R² = 0,92 et R² = 0,94, respectivement à la SAPH et SOGB, Tableau XXV). A 

la SAPH, l’oxydation du soufre (qui repose principalement sur des taxons anoxygéniques) était 

une variable significative discriminant les profils fonctionnels, orientés vers les communautés 

à 6 mois. 

La résistance et la résilience fonctionnelle des procaryotes ont montré une plus grande 

dissimilarité fonctionnelle (p < 0,001) par rapport à T0 à la SAPH qu’à la SOGB après 6 mois 

(Figure 44). A 24 mois, le traitement avec branches fines (R1L1) montre des communautés 

fonctionnelles plus résilientes quelle que soit la zone visitée. En revanche, dans le traitement 

avec tronc (R2L1), les communautés semblent se diriger vers un autre équilibre. A la SAPH, 

un fort effet du temps et des traitements sur la dissimilarité fonctionnelle des procaryotes a été 

observés alors qu’à la SOGB, seul l’effet des traitements était remarquable (Tableau XXVI).  
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Figure 43 : Analyse en Coordonnées Principales montrant les modèles des fonctions portées 
par les procaryotes à la SAPH et SOGB 
Cette analyse est basée sur une matrice de dissimilarité de Bray-Curtis de l’assignation fonctionnelle 16S selon 
FAPROTAX. La corrélation des fonctions procaryotes les plus significatives avec les axes est représentée sous 
forme de vecteurs. T0 = avant abattage, R0L0 = Pas de légumineuses ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria 
phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

 

Tableau XXIV : Analyse PERMANOVA montrant les facteurs qui affectent la composition 
fonctionnelle des procaryotes à la SAPH et SOGB  

 SAPH SOGB 

 Df SumOfSqs R2 F Pr (>F)  Df SumOfSqs R2 F Pr (>F)  

Date (D) 4 1,49 0,58 27,88 0,001 *** 4 0,95 0,53 22,15 0,001 *** 

Traitement (T) 3 0,18 0,07 4,57 0,001 *** 3 0,09 0,05 2,96 0,012 * 

D : T 9 0,12 0,04 1,01 0,500  9 0,11 0,06 1,19 0,267  

Residus 55 0,73 0,29    56 0,60 0,34    

Total 71 2,54 1,00    72 1,76 1,00    

Df = degré de liberté, SumsOfSqs = somme des carrés, MeanSqs = carré moyen, F.Model = facteur de variabilité, 
R2 = proportion de la variance expliquée, Pr = probabilité. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, 
***, respectivement. 
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Tableau XXV : Analyse PERMANOVA montrant les fonctions des procaryotes dans la 
structuration de la composition de leur communauté 
 

 Fonctions des procaryotes Axe 1 Axe 2 r2 Pr(>r)  

SAPH Dénitrification du nitrate -0,999 -0,022 0,927 0,000 *** 

Fixation de l’azote -0,339 0,940 0,445 0,000 *** 

Nitrification -0,386 0,922 0,138 0,006 ** 

Cellulolyse -0,487 0,873 0,018 0,524  

Oxydation soufre 0,430 -0,902 0,749 0,000 *** 

Uréolyse 0,638 0,769 0,486 0,000 *** 

Dégradation des composés aromatiques 0,508 0,860 0,125 0,008 ** 

Pathogène des plantes 0,664 -0,747 0,007 0,798  

Chitinolyse -0,994 0,104 0,329 0,000 *** 

Xylanolyse -0,937 0,348 0,036 0,305  

Fermentation -0,929 0,369 0,259 0,000 *** 

SOGB Dénitrification du nitrate -0,993 0,117 0,946 0,000 *** 

Fixation de l’azote -0,460 0,887 0,267 0,000 *** 

Nitrification -0,236 0,971 0,135 0,003 ** 

Cellulolyse 0,971 -0,239 0,040 0,250  

Oxydation soufre 0,648 -0,761 0,049 0,193  

Uréolyse 0,814 -0,580 0,360 0,000 *** 

Dégradation des composés aromatiques 0,914 -0,403 0,163 0,004 ** 

Pathogène des plantes 0,893 -0,448 0,009 0,749  

Chitinolyse -0,221 0,975 0,078 0,050 . 

Xylanolyse -0,869 -0,493 0,356 0,000 *** 

Fermentation 0,093 0,995 0,088 0,037 * 

La significativité des effets a été déterminée par une analyse PERMANOVA sur la matrice de distance de Bray-
Curtis. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, respectivement. 
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Figure 44 : Dissimilarité fonctionnelle des procaryotes par rapport à T0 (avant abattage) pour 

chaque pas de temps à la SAPH et SOGB 

R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + 
feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

 

Tableau XXVI : Modèle linéaire à effets mixtes illustrant les facteurs qui affectent la 

dissimilarité fonctionnelle des procaryotes par rapport à T0  

  Chisq Df Pr(>Chisq) 

SAPH Date (D) 123,754 3 < 2,2e-16
 *** 

 Traitements (T) 23,368 3 3,385e-05
 *** 

 D : T 4,433 9 0,880  

SOGB Date (D) 30,410 3 1,131e-06
 *** 

 Traitements (T) 2,587 3 0,459  

 D : T 1,785 9 0,994  

Les traitements ont été définis comme facteur fixe et le temps comme un facteur aléatoire dans le modèle. Chisq 

= khi carré, Df = degré de liberté, Pr = probabilité. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par, *, **, ***, 
respectivement. 
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7.5- Discussion 

7.5.1- Niveau de résistance de la macrofaune du sol à la perturbation engendrée lors du 

processus de replantation  

L’étude a montré que l’abattage des hévéas entraîne une perte significative de la densité et de 

la diversité de la macrofaune du sol dans les deux zones visitées. L’une des principales raisons 

pourrait être la perte d’habitat (Tsiafouli et al., 2015), liée au déboisement, qui a impliqué une 

compaction du sol, et une dégradation des habitats par les engins lourds utilisés pour l’abattage 

mécanique (Hartmann et al., 2014 ; Ashton‐Butt et al., 2019). En effet, la circulation des engins 

lourds sur une parcelle abattue entraine un certain degré de perturbation du sol sur les propriétés 

physiques, chimiques et biologiques du sol (Ampoorter et al., 2007 ; Vera et al., 2007 ; 

Missanjo et Kamanga-Thole, 2014). Par conséquent, l’abondance des groupes qui passent la 

majeure partie de leur cycle de vie dans le sol pourrait être réduite. Le défrichage des arbustes 

à l’aide de machines lourdes peut être très perturbant et affecter la structure et faune du sol 

comme l’ont déjà montré Pinto-Correia et Mascarenhas (1999). Une diminution de la densité 

de la macrofaune a également été observée par Benito et al. (2004) en comparant des forêts 

brésiliennes déboisées à celles non perturbées. La perte de densité et de diversité de la 

macrofaune, plus accentuée à la SOGB, serait due aux fortes pentes (5 à 25 %) enregistrées sur 

ce site, qui pourraient entraîner une érosion de matières organiques par les fortes pluies comme 

cela a été le cas en Inde dans l’étude de Thomas et Antoney (2015). A la SOGB, l’hétérogénéité 

de la topographie pourrait avoir des effets significatifs sur la distribution de la faune du sol. 

Selon Pimentel et Kounang (1998), le processus de replantation rend le sol vulnérable aux fortes 

pluies tropicales et entraînerait probablement de grandes quantités d’érosion qui perturbent la 

disponibilité des ressources nécessaires à la macrofaune du sol. En plus, la perturbation 

mécanique du sol entraine la modification du microclimat due à la perte du couvert végétal et 

de la végétation du sous-bois (Luskin et Potts, 2011). La suppression de la végétation, peut 

réduire la protection du sol contre les variations climatiques, provoquant un rayonnement 

solaire élevé, de fortes températures au sol, et une faible humidité ; ce qui modifie les conditions 

édaphiques moins favorables à la survie et à la reproduction de nombreux macro-invertébrés 

du sol (Matos et al., 2019).  

7.5.2- Contribution de l’apport de résidus d’abattage à la résilience des communautés de 

la macrofaune du sol suite à la perturbation  

Les restitutions de matières organiques peuvent être bénéfiques pour la structure du sol en 

alimentant les communautés biologiques du sol (y compris la macrofaune du sol) qui 

contribuent à l’agrégation par divers mécanismes (Six et al., 2004). L’étude a révélé que 
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l’apport de résidus d’abattage permet d’augmenter le taux de résilience de la densité (354 et 

355% à la SAPH et 203 et 290 % à la SOGB) et de la diversité de la macrofaune du sol (134 et 

154 % à la SOGB et 58 et 78 % à la SAPH), à des niveaux différents selon la zone d’étude. Les 

densités et diversités les plus élevées observées dans les traitements avec résidus d’abattage 

montrent que les apports de matières organiques ont dû entrainer une atténuation de la 

perturbation du sol et favoriser la résilience de la structure des communautés de la macrofaune. 

Cette pratique de gestion des résidus n’a jamais été démontrée en hévéaculture. Cependant, la 

rétention des résidus de maïs et paille de sorgho dans les cultures a permis d’augmenter 

l’abondance de la macrofaune du sol (Traore et al., 2012 ; Melman et al., 2019). 

Les valeurs de la richesse taxonomique, de densité et de l’indice de diversité de Shannon n’ont 

pas montré de tendances claires en fonction du gradient de résidus dans les deux zones visitées. 

Cela pourrait s’expliquer par une grande fluctuation de ces indices dans les traitements dans les 

deux zones au cours de la période d’étude. La macrofaune du sol n’est généralement pas 

distribuée uniformément dans le sol dans un espace et un temps donné, mais plutôt agrégée 

dans des endroits riches en carbone comme la rhizosphère, les agrégats du sol et les détritus 

organiques (Kuzyakov et Blagodatskaya, 2015). Korboulewsky et al. (2016) ont montré que la 

qualité de la litière d’une espèce d’arbre donnée peut contribuer de manière significative aux 

changements observés dans la composition des communautés de la faune du sol. Les résidus 

d’abattage diffèrent par la quantité et la qualité de leurs apports organiques souterrains, ce qui 

détermine potentiellement les modèles d’influence sur la composition de la macrofaune du sol 

(Korboulewsky et al., 2016). En effet, la qualité et la quantité de matières organiques sont les 

facteurs les plus importants qui régulent les communautés de la macrofaune du sol (Tsukamoto 

et Sabang, 2005 ; Negrete-Yankelevich et al., 2008 ; Sayad et al., 2012). Warren et Zou (2002) 

ont conclu que les communautés de la macrofaune du sol sont plus associées à la qualité de 

matières organiques que sa quantité. Ces analyses montrent que la diversité et la typologie des 

habitats, résultant de l’apport ou non de matières organiques, sont l’un des principaux facteurs 

conditionnant la composition et la structure des communautés et, dans une moindre mesure, la 

diversité, dans ce type de système agro-forestier. 

L’absence de résilience dans les traitements sans résidus pourrait s’expliquer par un manque de 

ressources ou une migration de la macrofaune vers d’autres traitements aux conditions plus 

favorables. Selon Ranius et al. (2018), le retrait des résidus d’abattage affecte potentiellement 

la densité, la diversité et la richesse spécifique de plusieurs groupes d’organismes du sol. 

D’abord, une grande partie de la faune du sol est dépendante de la matière organique, et le 

retrait de détritus végétaux implique la perte d’un habitat potentiel. Secondairement, le retrait 
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des résidus d’abattage affecte la végétation de sous-bois en raison de l’augmentation des 

niveaux de perturbation et de ses effets sur la disponibilité des nutriments dans le sol. Enfin, les 

organismes vivant au sol peuvent être affectés, car la diversité structurelle diminue en absence 

de ressources. 

7.5.3- Influence des conditions physiques du sol sur les caractéristiques des communautés 

de nématodes 

L’un des principaux résultats de cette étude est l’effet prononcé de la zone d’étude sur toutes 

les caractéristiques des nématodes, par exemple la diversité, l’abondance et la distribution des 

groupes trophiques mais aussi sur leurs changements temporels après l’abattage des hévéas. Le 

niveau de résilience des communautés de nématodes du sol après l’abattage des hévéas dépend 

donc fortement du contexte local de la zone. La différence dans la texture du sol, le pH, le 

carbone, la teneur en P total et d’autres facteurs non mesurés pourrait expliquer cet effet 

significatif de la zone d’étude. En outre, le compactage du sol par les machines lourdes pendant 

la coupe à blanc peut avoir un impact sur la structure du sol, ce qui peut entraîner des différences 

entre les sites (Shah et al., 2017). En effet, les caractéristiques physiques du sol tel que la texture 

du sol est connue pour affecter fortement la composition des nématodes du sol à l’échelle 

globale (van den Hoogen et al., 2020) et locale (Quist et al., 2019), avec une influence plus 

forte sur les nématodes que le climat ou la gestion des terres (Renčo et al., 2020). 

7.5.4- Réponse des communautés de nématodes du sol à l’abattage des hévéas et la 
préparation du terrain 

La plupart des caractéristiques des nématodes (diversité alpha et bêta) ont diminué de manière 

significative (80 et 60 % de perte de l’abondance totale à la SAPH et SOGB respectivement) 

dans les deux zones après l’abattage des hévéas. Cette perte biologique serait liée au 

défrichement des plantations, qui implique la compaction du sol et la dégradation de l’habitat 

par les machines lourdes utilisées pour l’abattage mécanique des arbres (Ranius et al., 2018). 

Cette hypothèse est soutenue par les effets négatifs bien connus de la compaction du sol sur les 

groupes trophiques de nématodes (Bouwman et Arts, 2000). La perturbation des niches 

écologiques de la plupart des espèces lors de l’abattage des hévéas par les bulldozers serait à la 

base des changements dans la composition taxonomique des nématodes dans les deux zones. 

En effet, l’abattage des arbres entraine une ouverture de la canopée et affecte le réseau trophique 

du sol en modifiant la quantité et la qualité des ressources et la composition des communautés 

de nématodes (Yeates, 2007; Sohrabi et al., 2022 ; Yin et al., 2022).  
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L’indice de maturité (IM) est considéré comme une mesure de la perturbation 

environnementale sur les communautés de nématodes (Bongers, 1990), plus l’indice est élevé, 

plus le sol est stable et moins stressé. Dans cette étude, la fluctuation de l’IM dans tous les 

traitements au fil du temps pourrait s’expliquer par le fait que les nématodes persistants, 

sensibles (espèces à stratégie K avec une valeur c-p élevée = 3-5) disparaissent tandis que 

l’abondance des colonisateurs (espèces à stratégie r avec une valeur c-p élevée = 1-2) augmente 

(Bongers, 1990 ; Porazinska et al., 1999). Les colonisateurs, après la perturbation induite par 

l’abattage des hévéas pourraient occuper les niches des nématodes sensibles disparus, ce qui 

explique l’augmentation de l’IM à 12 mois dans tous les traitements dans les deux zones. Les 

nématodes persistants (stratégie K) sont les derniers groupes de nématodes à coloniser un sol 

après une perturbation en raison de leur sensibilité (Villenave et al., 2018). A notre 

connaissance, aucun cas d’étude n’a été déjà montré en hévéaculture. Cependant, les travaux 

de Ewald et al. (2020) en Allemange, ont montré des tendances similaires avec un IM faible 

dans tous les traitements, reflétant la perturbation du sol en culture de maïs (Zea mays). L’effet 

de la texture du sol semble avoir plus d’impact que la compaction car l’abondance des 

nématodes diminue lorsque le sol devient moins compact (Annexes 8 et 9). La texture argileuse 

retenant plus d’humidité (Annexe 9) permet aux nématodes de résister à la perturbation du sol 

induite par l’abattage des hévéas. 

7.5.5- Résilience des caractéristiques des nématodes du sol à l’apport de résidus 

d’abattage et de légumineuse 

Un effet négatif important sur l’abondance des nématodes a été observé dans les traitements 

sans résidus (R0L0) à la SAPH au fil du temps. En conséquence, l’absence de plantes de 

couverture est connue pour induire une diminution de l’abondance des populations 

microbiennes du sol (Leroy et al., 2009) et des nématodes bactérivores et fongivores (Leslie et 

al., 2017 ; Kim et al., 2020). L’absence de cultures sur les traitements sans résidus pourrait 

générer une plus grande variabilité de la température et de l’humidité du sol (Annexes 8 et 9) 

qui affecte négativement les populations de nématodes (Bakonyi et al., 2007). En revanche, les 

traitements avec apport de résidus (R1L1 et R2L1) présentaient des abondances totales de 

nématodes et de groupes trophiques plus élevées entre 12 et 18 mois. Cette contribution positive 

de la restitution de matières organiques sur l’abondance des nématodes du sol a été 

précédemment rapportée le long d’un gradient d’amendements organiques dans les cultures 

annuelles (Pan et al., 2020).  
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A la SAPH, la non résilience de l’abondance totale des nématodes observée dans les 

traitements sans résidus (R0L0 et R0L1) serait liée au faible niveau d’apport de matières 

organiques (Liu et al., 2016). En revanche, dans les traitements avec résidus, les faibles niveaux 

de résilience de l’abondance des nématodes pourraient être dus à la décomposition rapide de 

matières organiques dans ce contexte tropical. En effet, près de 80 % des résidus dans les 

traitements étaient décomposés au bout de 24 mois à la SAPH. Les mêmes observations ont été 

soulignées précédemment dans les forêts tropicales humides (Krashevska et al., 2018). A la 

SOGB, la faible abondance des nématodes dans les traitements sans résidus (R0L0 et R0L1) 

pourrait être liée à la fois à la faible quantité de résidus apportés et à la perte de carbone due à 

l’érosion, étant donné les fortes pentes qui prévalent sur ce site (Guillaume et al., 2015). 

Il est intéressant de souligner que la gestion de matières organiques a affecté plus 

directement l’abondance totale des nématodes. L’étude a permis par exemple, de trouver 

environ 100 fois plus de nématodes bactérivores à 18 mois dans les traitements avec résidus 

d’abattage par rapport au traitement sans résidus à la SAPH. Une tendance similaire a été 

observée à la SOGB, mais à un niveau inférieur (21 fois). Il y a peu d’études rapportant un 

impact positif significatif des pratiques de gestion de la matière organique sur la composition 

trophique des nématodes (Renčo et al., 2010). La forte proportion de nématodes bactérivores 

dans les traitements avec résidus (R1L1 et R2L1) à la SAPH, à 18 mois, souligne leur 

implication active dans la décomposition de la matière organique (Neher, 2001). En outre, les 

proportions élevées de nématodes bactérivores dans tous les traitements et à chaque date 

d’échantillonnage suggèrent une contribution significative de la chaîne bactérienne dans la 

décomposition des résidus. Après une perturbation du sol, la communauté du sol est 

généralement dominée par les nématodes bactérivores à croissance rapide, puis elle se 

transforme lentement en une communauté plus diversifiée composée de nématodes avec 

différents groupes (c’est-à-dire des nématodes bactérivores, fongivores, omnivores et 

prédateurs (Ferris et Matute, 2003). L’augmentation de l’indice d’enrichissement (EI), six mois 

après l’abattage des hévéas pourrait s’expliquer par la forte abondance de nématodes de classe 

cp1 (Rhabditidae, Displogasteridae et Panagrolaimidae) car ils sont considérés comme des 

opportunistes de l’enrichissement et répondent rapidement et positivement à la perturbation 

suite à l’ajout de matières organiques (Zhang et al., 2016). La diminution de l’IE à 12 mois 

dans tous les traitements dans les deux zones serait liée à une disparition des nématodes du 

niveau basal (Cephalobidae). Les faibles abondances d’omnivores et de prédateurs dans tous 

les traitements sur les deux zones sont en accord avec les observations de Wang et Hooks 

(2011), montrant que les nématodes omnivores et prédateurs sont généralement les derniers 



 

129 

 

groupes de nématodes à coloniser le sol après une perturbation en raison de leur sensibilité 

(Ferris et Matute, 2003 ; Villenave et al., 2018). Malgré leurs faibles proportions, nous 

observons un indice de structure (IS) élevé. L’interprétation de l’IS dans cette étude doit être 

faite avec précaution car l’abondance totale qui reste faible, et l’augmentation de l’IS ne reflète 

pas une structuration plus prononcée du réseau trophique du sol. Dans ce cas, le IS élevé est 

principalement le résultat de la baisse drastique de l’abondance des Cephalobidae à six mois, 

alors que les omnivores (Qudsinematidae et Dorylaimidae) ont été peu affectés. Il est possible 

que la couche superficielle qui a été enlevée après l’abattage des hévéas soit l’habitat le plus 

favorable des Cephalobidae, ce qui expliquerait cette diminution. Une étude spatiale verticale 

serait intéressante pour vérifier cette hypothèse (Liu et al., 2019). 

Le micro-réseau trophique du sol dans les traitements avec résidus (R1L1 et R2L1) et 

légumineuse uniquement (R0L1) à 24 mois traduisait une stabilité dans le réseau trophique, une 

concentration élevée de N, un rapport C/N faible, des chaînes de décomposition bactérienne et 

un niveau faible à modéré de perturbation du sol (Ferris, 2010a, 2010b ; Wang et al., 2019). 

Ces constats sont principalement dûs aux quantités élevées de carbone et d’azote organique 

dans le sol en raison de la décomposition des résidus d’abattage et de la litière de légumineuses. 

Les effets de l’apport de résidus sur les réseaux trophiques du sol n’ont jamais été étudiés dans 

les plantations d’hévéas, mais des résultats similaires ont été obtenus dans les plantations de thé 

et de noyers (Li et al., 2014 ; Song et al., 2020). L’apport de résidus végétaux ou d’autres 

matières organiques augmente les ressources disponibles pour le réseau trophique du sol et 

alimente l’écosystème (Li et al., 2009). La gestion de matières organiques serait un facteur 

déterminant de la résilience du réseau trophique du sol et des fonctions de l’écosystème (Zhang 

et al., 2013 ; Zhang et al., 2016). 

Le rapport (imbrication/Sorensen) des communautés de nématodes dans chaque 

traitement au fil du temps était faible (< 0,5), ce qui suggère que la diversité bêta était gouvernée 

par un renouvellement des espèces de nématodes. Ces résultats traduisent que la composition 

des nématodes a changé dans les traitements, principalement en raison du remplacement des 

espèces. Les changements de taxons observés seraient probablement associés à des 

changements majeurs dans les stratégies de vie et la composition des groupes trophiques. En 

effet, les cycles de vie annuels peuvent ne pas être aussi visibles pour les nématodes qui ont des 

cycles de vie courts. Ils peuvent produire plusieurs générations en une année comme c’est le 

cas chez les Tylenchidae, Aphelenchidae, Rhabditidae (Verschoor et al., 2001). En général, ces 

observations indiquent une succession continue des communautés de nématodes dans les 

différents traitements au fil du temps, probablement en raison des changements de conditions 
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environnementales (Villenave et al., 2010). Les communautés de nématodes dans les différents 

traitements ont tendance à se trouver dans un équilibre dynamique, qui est assuré par 

l’interchangeabilité de certains taxons dans des conditions d’habitats particulières. Cependant, 

l’ampleur de l’évaluation actuelle souligne la nécessité d’un échantillonnage plus intensif et 

d’une meilleure compréhension des taxons présents. 

7.5.6- Réponse de la structure des communautés microbiennes à l’abattage des hévéas 

Les réponses des communautés de procaryotes et de microeucaryotes (diversité alpha et bêta et 

réseau de co-occurrence) à l’abattage des arbres étaient très variables dans les deux zones 

visitées. Les indices de diversité alpha des procaryotes (richesse et diversité de Shannon) n’ont 

pas été négativement affectés par l’abattage des hévéas, car les communautés après 6 mois 

présentaient des profils de diversité similaires ou supérieurs à ceux des communautés avant 

l’abattage (T0). Des résultats similaires ont été rapportés dans les sols forestiers, montrant que 

la compaction induite par la coupe des arbres peut conduire à une augmentation de la diversité 

bactérienne (Hartmann et al., 2014). Par conséquent, la diversité accrue des procaryotes dans 

les sols compactés pourrait être liée au métabolisme bactérien, au nombre élevé d’espèces 

anaérobiques en combinaison avec une tolérance considérable des bactéries aérobies (Hartmann 

et al., 2014).  

La diversité alpha des microeucaryotes (richesse et diversité de Shannon) était moins résistante 

que celle des procaryotes à la perturbation induite par la coupe à blanc, les communautés à 6 

mois montrant des indices de diversité plus faibles que celles avant l’abattage dans les deux 

zones. Les champignons sont connus pour être particulièrement sensibles aux perturbations 

(compaction du sol) induites par la déforestation (Shi et al., 2019). Cette différence peut en 

partie se traduire par la sensibilité généralement plus élevée des eucaryotes aux faibles pressions 

d’oxygène dues à la compaction du sol dans les sites argileux (Schnurr-Pütz et al., 2006). 

L’abattage des hévéas a entraîné un changement dans la composition taxonomique des 

communautés de procaryotes et de microeucaryotes dans les deux zones après 6 mois. Ces 

résultats se justifieraient par le fait que les nouvelles conditions environnementales ont 

sélectionné des communautés microbiennes différentes de celles présentes dans le microclimat 

avant l’abattage des hévéas et la préparation du terrain. Les changements dans la couverture 

végétale après l’abattage des hévéas ont probablement modifiés la composition de la 

communauté microbienne (Boyle-Yarwood et al., 2008). Des tendances similaires de 

changements dans la composition des communautés ont été documentées précédemment sur les 

procaryotes et les microeucaryotes, en réponse à la coupe à blanc (Hynes et Germida, 2013) et 
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au compactage associé à la coupe du bois (Frey et al., 2009) dans les sols forestiers. De plus, 

lorsque les couches organiques de surface sont retirées, il peut y avoir des changements à long 

terme dans les populations microbiennes en réponse aux changements de température et 

d’humidité du sol (Wilhelm et al., 2017). Dans les deux zones, la perturbation du sol par des 

machines lourdes peut modifier les conditions du sol (humidité et stabilité des agrégats), ce qui 

peut influencer la composition des communautés de procaryotes et de microeucaryotes 

(Brockett et al., 2012 ; Li et al., 2017). 

En outre, l’accessibilité des procaryotes et microeucaryotes aux pores du sol peut être limitée 

dans les sols compactés (Ishak et Brown, 2018), ce qui entraîne une réduction de la biomasse 

microbienne du sol (Weisskopf et al., 2010). De plus, la compaction du sol peut avoir un impact 

sur le métabolisme microbien du sol en limitant largement les processus aérobies, tels que la 

nitrification et la minéralisation (Li et al., 2004). A la SAPH, l’oxydation du soufre était 

significativement discriminante pour les communautés procaryotes à 6 mois, ce qui pourrait 

indiquer des conditions plus anoxiques. La fonction d’uréolyse était significative et discriminait 

les communautés à 6 mois à la SOGB. Le changement fonctionnel observé pourrait être 

expliqué par la compaction du sol qui déplace les communautés bactériennes vers les bactéries 

anaérobies (Hartmann et al., 2014 ; Longepierre et al., 2022). En effet, la dégradation des 

macropores et du flux d’oxygène peut conduire à des conditions anoxiques dans les sols 

compactés, si la consommation d’oxygène est plus rapide que son apport (Renault et Sierra, 

1994 ; Dexter, 2004 ; Schnurr-Pütz et al., 2006). 

Les réponses des communautés microbiennes à la perturbation étaient très différentes entre les 

deux zones lors de l’analyse de la topologie du réseau. A la SOGB, la connectivité du réseau 

microbien était plus résistante qu’à la SAPH. Le compactage du sol, après l’abattage des hévéas, 

peut perturber la structure physique des particules solides du sol et de l’espace poreux, 

entraînant des changements dans les films d’oxygène et d’eau et fournissant des modèles de co-

occurrence différents selon le type de sol. De plus, dans les sols sableux comme à la SAPH, la 

compaction du sol peut perturber les réseaux mycorhiziens, et les augmentations ultérieures de 

la densité apparente peuvent également entraver la pénétration des hyphes dans le sol 

(Hartmann et al., 2012). Il est connu que la capacité des sols à préserver la matière organique 

du sol et l’azote total dans les particules d’argile et de limon est supérieure à celle du sable 

(Hassink, 1997). Par conséquent, la texture du sol peut avoir une influence prononcée sur la 

structure et l’activité des populations microbiennes et la minéralisation de la matière organique 

(Hamarashid et al., 2010). Bien que la matière organique associée aux fractions sableuses 

(particules > 63 µm de diamètre) ne soit généralement pas fermement associée aux minéraux, 
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elle est davantage stabilisée dans les fractions limoneuses et argileuses par une liaison chimique 

ou physico-chimique aux minéraux du sol (Six et al., 2002). En raison de la petite taille de ses 

particules (< 2 µm) et de sa minéralogie, l’argile offre la plus grande surface de fixation de la 

matière organique (Witzgall et al., 2021). Ainsi, la matière organique du sol associée à l’argile 

et au limon est plus protégée contre la dégradation microbienne (Neumann et al., 2013), ce qui 

pourrait expliquer cette résistance du réseau de co-occurrence à la SOGB. 

7.5.7- Résilience des communautés microbiennes à l’apport de résidus d’abattage et 

légumineuse 

Les traitements se distinguent par un gradient de qualité et de quantité de résidus et ont eu une 

influence significative sur la composition des communautés de procaryotes et microeucaryotes, 

induisant des réponses microbiennes différentielles qui varient entre les deux zones. A la SAPH, 

les communautés de procaryotes et de microeucaryotes ont été fortement affectées par l’apport 

de résidus, mais les procaryotes étaient moins sensibles que les microeucaryotes. L’effet des 

résidus d’abattage a accéléré la résilience de ces communautés, et le traitement avec résidus 

(R1L1) a montré une résilience plus rapide que les autres traitements (R0L0 et R0L1). La 

sensibilité particulière des communautés fongiques à l’ajout de résidus peut être associée au 

potentiel élevé des mycéliums à coloniser activement les résidus végétaux dans le sol. En effet, 

les champignons sont capables de produire des réseaux de propagules qui se ramifient à 

l’interface entre le sol et les résidus (Boddy et al., 2009). La qualité de la matière organique du 

sol est connue pour être un catalyseur important des communautés fongiques (Sun et al., 2016), 

ce qui justifierait les différences de communautés dans les différents traitements. La différence 

dans la composition des communautés de microeucaryotes dans les traitements sans résidus 

(R0L0) et ceux avec légumineuses et/ ou résidus (R0L1, R1L1, R2L1) se traduirait par un 

changement vers des espèces saprotrophes et symbiotrophes. Les communautés de procaryotes 

à la SAPH étaient déterminées par le type de résidus, mais les résidus étaient moins efficaces 

pour augmenter le taux de résilience. Les communautés de procaryotes sont en effet, fortement 

influencées par le rapport C/N (Wan et al., 2015), rapport qui diffèrent selon les traitements 

(R1L1 et R0L1 ont un C/N plus faible que R2L1). Les traitements sans résidus (R0L0), ainsi 

qu’avec des légumineuses (R0L1) ont un rapport C/N faible, tout comme R1L1. Ces types de 

résidus, en particulier R1L1, sont proches de la litière avant l’abattage, ce qui pourrait 

démontrer la résilience plus rapide de ces communautés en raison de la proximité entre les deux 

rapports C/N. Le traitement R2L1 (troncs et grosses branches) ayant un rapport C/N très élevé, 

modifie l’équilibre bactérien/fongique (Malik et al., 2016) ce qui peut clarifier pourquoi ces 
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communautés ne reviennent pas à une structure taxonomique plus proche des communautés à 

T0 (avant abattage). Les résidus d’abattage n’ont pas permis la résilience à la SOGB, tant pour 

les communautés de procaryotes que de microeucaryotes. L’effet tampon de l’argile serait 

responsable de l’absence d’effets de l’apport de résidus d’abattage (Neumann et al., 2013), ainsi 

que la faible resilience taxonomique et fonctionnelle des communautés microbiennes à la 

SOGB. 

La diversité alpha des communautés a réagi différemment selon la zone étudiée et les 

traitements, et les communautés de procaryotes ont réagi beaucoup plus vite que les 

microeucaryotes, en particulier à la SAPH. La diversité de procaryotes la plus élevée, observée 

dans le traitement R2L1 serait liée à la très grande quantité de carbone disponible dans le sol, 

fournie par les grandes quantités de résidus de bois dans ce traitement. La qualité et la teneur 

en carbone du sol sont bien connues comme étant des facteurs importants pour la diversité 

bactérienne dans les plantations d’hévéas (Liu et al., 2019). De plus, cette diversité bactérienne 

plus élevée à la SAPH, pourrait se justifier par la capacité de la texture plus grossière du sol à 

avoir des pores plus larges dans lesquels l’eau est retenue sous forme de films d’eau isolés 

(Chau et al., 2011). Ces résultats suggèrent que les grandes quantités de carbone organique dues 

au tronc et aux grosses branches jouent également un rôle important dans la structuration des 

communautés microbiennes. 

7.5.8- Réponse des réseaux de co-occurrence microbiens à la perturbation et de l’apport 

de résidus d’abattage 

L’analyse des réseaux reflète et confirme les tendances décrites concernant la structure et la 

composition des communautés de procaryotes et microeucaryotes. L’abattage des hévéas a 

affecté différemment les caractéristiques du réseau dans les deux zones, entraînant une perte 

nette de connectivité (5,46 à la SAPH contre 1,84 à la SOGB), du nombre total de nœuds du 

réseau, du nombre de taxons centraux et un ratio de nœuds 18S/16S plus faible (0,70 à la SAPH 

contre 0,58 à la SOGB). Des perturbations similaires (préparation du sol, labour, retrait de 

matières organiques, abattage) ont affecté les modèles de co-occurrence (Baijing et al., 2019 ; 

Chen et al., 2019), avec un impact négatif particulier sur le nombre de taxons centraux, ce qui 

entraîne une simplification du réseau. La dynamique de la distribution des degrés moyens et du 

nombre de taxons centraux dans les deux zones atteste d’une simplification du réseau microbien 

après la perturbation. Le ratio de nœuds (18S/16S) indique que les microeucaryotes ont été 

impactés négativement, notamment à la SOGB. Des études précédentes ont confirmé que les 

microeucaryotes (les champignons) sont particulièrement impactés par l’abattage des arbres 
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(Chen et al., 2019). Cependant, le ratio de hubs (18S/16S) n’a pas changé entre les réseaux 

avant l’abattage des hévéas et les réseaux après 6 mois, ce qui indique que le nœud bactérien et 

fongique a été impacté de manière similaire. Le ratio de nœuds (18S/16S) suit la même tendance 

que la connectivité du réseau, de façon linéaire dans les réseaux à la SOGB, et en exerçant une 

augmentation rapide, suivie d’une baisse à 24 mois dans les réseaux à la SAPH. Cela indique 

un rôle important des microeucaryotes, probablement des champignons, dans la connectivité 

globale du réseau au fil du temps. Le traitement avec les grosses branches et troncs (R2L1) a 

augmenté le ratio de hubs (18S/16S) à la SAPH (2,2), montrant le rôle clé des microeucaryotes 

(en particulier des champignons) dans la décomposition des résidus, ce qui a été démontré 

auparavant (Burns et Dick, 2002). L’étude des modèles de co-occurrence dans le temps avec 

l’apport de résidus d’abattage peut révéler des modèles plus résilients, susceptibles de jouer un 

rôle important dans le fonctionnement du sol (Paula et al., 2020). 

7.6- Conclusion partielle  

L’impact négatif des perturbations mécaniques sur la dynamique des communautés du sol a été 

révélé par une perte de l’abondance et de la richesse taxonomique, une modification de la 

diversité bêta et des indices écologiques. Les résultats observés dans le cadre de cette étude 

indiquent que la stratégie de gestion durable adoptée, c’est-à-dire l’apport de résidus combiné 

à la légumineuse, induit un effet positif significatif sur la structure et la composition de la 

biodiversité du sol. 

Ce chapitre sur les approches taxonomiques de la macrofaune, des nématodes et des micro-

organismes a permis de comprendre les patrons de résistance et de résilience en plantation 

immature d’hévéas. Cependant, n’est-il pas pertinent de caractériser la biodiversité d’un point 

de vue fonctionnel ?  
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CHAPITRE VIII : CARACTERISATION PAR APPROCHE TRAIT FONCTIONNEL 

DES COMMUNAUTES DE COLLEMBOLES ET DE FOURMIS 

8.1- Introduction partielle 

Les traits responsables de la stabilité des communautés de fourmis en réponse aux perturbations 

(abattage des pieds d’hévéas) sont encore peu connus. La mesure des traits fonctionnels des 

fourmis permettra de quantifier leur activité afin de comprendre comment ils agissent sur les 

capacités de résistance et résilience des écosystèmes. Etant donnée la forte abondance des 

fourmis au sein de la macrofaune, une attention particulière a été portée sur elles dans ce 

chapitre. Aussi, l’insuffisance de données relatives à la systématique des collemboles en Côte 

d’Ivoire, jusitifie de l’approche fonctionnelle mise en œuvre pour leur caractérisation dans ce 

chapitre. L’objectif de cette partie était de déterminer, comment l’apport de matières 

organiques, sous forme de résidus d’abattage modulent les réponses des traits fonctionnels des 

collemboles et des fourmis. Cette étude a été réalisée entre 0 et 12 mois pour les fourmis et à 

12 mois pour les collemboles après l’apport de résidus d’abattage et de légumineuse dans une 

expérience de terrain à grande échelle en plantation d’hévéas en Côte d’Ivoire. 

8.2.- Caractérisation fonctionnelle des communautés de collemboles  

La caractérisation de la forme du corps chez les collemboles a fait ressortir trois attributs 

(sphériques, non modifié et Abdomen IV allongé) sur l’ensemble des traitements (Annexe 10). 

Quatre attributs distincts (très petit et droit, tridentté, lame droite et bidenté) ont été observés 

au niveau du mucro de la furca des collemboles (Annexe 11). L’observation du dens de la furca 

des collemboles a permis de caractériser trois attributs (court, fouet, et long cylindrique) dans 

l’ensemble des traitements (Annexe 12). Deux attributs (présent et absent) ont été observés au 

niveau de l’appendice empodial des collemboles (Annexe 13). Quatre différents attributs (motif 

absent, diffuse et intense) de la pigmentation sur l’ensemble des collemboles dans tous les 

traitements ont été montrés (Annexe 14). Pour les écailles sur le corps des collemboles, deux 

attributs (absent et présent) ont été observés (Annexe 15). Les organes post antennaires (présent 

et absent) des collemboles ainsi que les ocelles (4 à 5 paires d’ocelles et 8 paires d’ocelles) ont 

été caractérisés par deux attributs dans l’ensemble des traitements (Annexes 16 et 17). 

8.2.1- Abondance totale des collemboles selon la quantité de matières organiques  

L’abondance totale des collemboles a varié de façon significative (One way ANOVA, F = 3,35 

; Df = 3 ; p = 0,02) entre les traitements (Figure 45). L’abondance totale des collemboles 

observée dans le traitement R2L1 (40 individus) était quatre fois supérieures à celle observée 
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dans le traitement sans matières organiques (R0L0). Les traitements R0L1 et R1L1 présentaient 

une abondance totale intermédiaire. 

 

Figure 45 : Variation de l’abondance totale des collemboles entre les traitements  

Les lignes verticales représentent les erreurs standards pour chaque traitement (n = 18). Des lettres différentes 
indiquent des différences significatives selon le test de Tukey. R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = 
Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

 

8.2.2- Effet de l’apport de résidus d’abattage et de légumineuse sur les traits fonctionnels 

mesurés chez les collemboles 

Les traits mesurés montrent que la taille des collemboles augmente avec la quantité de matières 

organiques (Figure 46). Une différence significative de la longueur du corps (One way 

ANOVA, F = 13,41 ; Df = 3 ; p = 3,52e-08), de la longueur de l’antenne (One way ANOVA, F 

= 9,54 ; Df = 3 ; p = 5,79e-06) et de la longueur de la furca (One way ANOVA, F = 10,41 ; Df = 

3 ; p = 2,11e-06) des collemboles a été observée entre les différents traitements (Figure 46A, B 

et C). Globalement les collemboles de grandes tailles se trouvaient dans le traitement R2L1, de 

tailles intermédiaires dans les traitements R1L1 et R0L1 et de plus petites dans le traitement 

R0L0 (sans résidus). 
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Figure 46 : Moyenne des traits fonctionnels mesurés chez les collemboles selon gradient les 
traitements à la SAPH  
A = longueur du corps ; B = longueur des antennes et C= longueur de la furca. Les lettres différentes indiquent 
des différences significatives selon le test de Tukey. R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = 
Légumineuse (Pueraria phaseoloides) uniquement, R1L1 = Légumineuse + souche + feuille + branches fines, 
R2L1 = R1L1+ tronc. 
 

8.2.3- Effet de l’apport de résidus d’abattage et de légumineuse sur les indices de diversité 

fonctionnelle des collemboles  

Les indices de diversité fonctionnelle variaient significativement entre les traitements (Figure 

47). Des différences significatives (One way ANOVA, F= 5,47 ; Df = 4 ; p = 0,02) dans la 

richesse fonctionnelle (FRic) ont été observées entre les traitements, avec les valeurs les plus 

élevées dans les traitements avec des résidus d’hévéas (R1L1 et R2L1, Figure 47A). Une 

différence significative dans la divergence fonctionnelle (FDiv, One way ANOVA, F = 28,60 ; 

Df = 4 ; p = 1,98e-04) a également été observée entre les traitements avec résidus et/ou 

légumineuses (R0L1, R1L1 et R2L1) et sans apport (R0L0, Figure 47B). Une différence 

significative de l’équitabilité fonctionnelle (FEve, One way ANOVA, F = 4,13 ; Df= 4 ; p = 

0,04) a été observée entre les traitements avec légumineuse uniquement (R0L1) et celle avec 

troncs et grosses branches (R2L1, Figure 47C). La dispersion fonctionnelle (FDis) était 

significativement différente (One way ANOVA, F = 41,16 ; Df = 4 ; p = 5,97e-05) entre les 

traitements avec troncs et grosses branches (R2L1) et sans apport (R0L0, Figure 47D). 
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Figure 47 : Valeurs moyennes des indices fonctionnels calculés sur les communautés de 
collemboles à la SAPH dans l’ensemble des traitements 
(A) FRic = richesse fonctionnelle, (B) FDiv = divergence fonctionnelle, (C) FEve = équitabilité fonctionnelle et 
(D) FDis = dispersion fonctionnelle. Les lettres différentes indiquent des différences statistiquement significatives 
(p < 0,05) entre les traitements selon le test de Tukey. Les lignes verticales représentent l’écart-type pour chaque 
traitement (n = 3). 
 
8.2.4- Effet de l’apport de résidus d’abattage et de légumineuse sur la composition 

fonctionnelle des collemboles  

Les valeurs des traits moyens pondérés de la communauté (CWM) ont été regroupées dans un 

diagramme d’ordination en appliquant une analyse en coordonnée principale (PCoA). Cette 

analyse était basée sur une matrice de distance euclidienne. Selon l’analyse PCoA, le premier 

axe explique 91,23 % et le deuxième axe explique 8,76 % de la variance totale. Les modèles de 

composition fonctionnelle se séparent selon l’absence (R0L0 et R0L1) ou la présence (R1L1 et 

R2L2) de résidus d’abattage (Figure 48). Les modèles de la composition fonctionnelle révèlent 

une différence significative entre les traitements (PERMANOVA, F = 1,95 ; R² = 0,69 ; p = 

0,001). 
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Figure 48 : Analyse en Coordonnées Principales montrant la composition fonctionnelle des 

communautés de collemboles en fonction des traitements  

Cette analyse est basée sur une matrice des distances euclidiennes. Les points représentent le centroïde des 
échantillons (n = 3). R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides) 
uniquement, R1L1 = Légumineuse + souche + feuille + branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

8.3- Caractérisation fonctionnelle des communautés de fourmis 

A la SAPH comme à la SOGB, 12 mois après l’abattage des hévéas les fourmis qui colonisaient 

l’ensemble des traitements étaient de petites tailles (Figure 49). Ces différences de tailles 

n’étaient cependant pas significatives (Tableaux XXVII et XXVIII). 

Les tendances montrent que les fourmis qui colonisaient l’ensemble des traitements après 12 

mois avaient des mandibules plus réduites (sauf dans R0L1 à la SOGB) quelle que soit la zone 

(Figure 50). Cependant, aucune différence significative n’était remarquable entre ces mesures 

à 0 et 12 mois (Tableaux XXVII et XXVIII). 

Lees fourmis présentes dans l’ensemble des traitements avaient des têtes moins larges après 12 

mois (Figure 51) dans les deux zones visitées. Cependant, aucune différence significative n’a 

été observée sur la largeur moyenne de la tête de ces fourmis avant et 12 mois après l’abattage 

des hévéas (Tableaux XXVII et XXVIII). 
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Figure 49 : Variation de la longueur du corps des fourmis selon les traitements dans les deux 
zones visitées  
Les lignes verticales représentent l’erreur standard pour chaque traitement. R0L0 = Pas de légumineuse ni de 
résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides) uniquement, R1L1 = Légumineuse + souche + feuille + 
branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 50 : Variation de la longueur moyenne de la mandibule des fourmis selon les traitements 
dans les deux zones visitées  
Les lignes verticales représentent l’erreur standard pour chaque traitement. R0L0 = Pas de légumineuse ni de 
résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides) uniquement, R1L1 = Légumineuse + souche + feuille + 
branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 
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Figure 51 : Variation de la largeur moyenne de la tête des fourmis selon les traitements dans 
les deux zones visitées 
Les lignes verticales représentent l’erreur standard pour chaque traitement. R0L0 = Pas de légumineuse ni de 
résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides) uniquement, R1L1 = Légumineuse + souche + feuille + 
branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

Tableau XXVII : Comparaisons des traits mesurés entre 0 et 12 mois dans les différents 
traitements à la SAPH selon le test-t de Student apparié 

Variables R0L0   R0L1   R1L1   R2L1   
SAPH t df p t df p t df p t df p 
Longueur de 
l’alitrunk 

0,74 22,99 0,46 0,42 23,93 0,67 0,54 22,18 0,59 1,03 18,24 0,32 

Longeur des 
mandibules 

0,48 22,94 0,63 0,35 24,03 0,72 0,57 21,74 0,57 0,91 17,87 0,37 

Largeur de 
la tête 

0,84 22,98 0,41 0,51 24,74 0,61 0,68 23,43 0,50 1,08 18,93 0,29 

t = valeur statistique du test , df = degré de liberté, p = probabilité  

 

Tableau XXVIII : Comparaisons des traits mesurés entre 0 et 12 mois dans les différents 
traitements à la SOGB selon le test-t de Student apparié 

t = valeur statistique du test , df = degré de liberté, p = probabilité   

Variables R0L0   R0L1   R1L1   R2L1   
SOGB t df P t df p t df p t df p 
Longueur 
de l’alitrunk 

0,97 16,99 0,34 0,07 23,08 0,94 0,06 23,85 0,95 0,61 21,00 0,55 

Longeur 
des 
mandibules 

0,85 16,94 0,40 -0,12 23,98 0,89 -0,22 24,99 0,82 0,92 17,30 0,36 

Largeur de 
la tête 

0,85 16,95 0,41 0,15 22,74 0,87 0,17 23,40 0,86 0,92 18,27 0,37 
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8.4- Discussion 

Cette partie de l’étude a évalué la réponse fonctionnelle des communautés de collemboles et de 

fourmis aux apports de matières organiques sous forme de résidus d’abattage et de légumineuse 

après un cycle de plantation d’hévéas. Les résultats indiquent que l’abondance, la diversité et 

la composition fonctionnelle des collemboles varient significativement avec la quantité de 

matières organiques apportée. Les traits mesurés chez les fourmis n’ont montré aucune 

différence significative selon la quantité de matières organiques quelle que soit la zone d’étude.  

8.4.1- Réponse de la structure fonctionnelle des communautés de collemboles à l’apport 
de résidus d’abattage et de légumineuse 

L’abondance totale élevée de collemboles dans les traitements avec les gros troncs et branches 

d’hévéas (R2L1) est probablement le résultat de la quantité élevée de matières organiques 

(MO). En effet, une forte présence de MO peut induire un microclimat favorable à de nombreux 

collemboles. Ces conditions favorables permettraient un taux de colonisation très élevé avec 

une augmentation rapide des populations de collemboles comme l’ont montré Chauvat et al. 

(2007), lors de la conversion et l’utilisation des terres dans des prairies en Allemange. Les 

résidus d’abattage (tronc, feuilles, souche et branche fine) et la légumineuse au sol constituent 

de grandes quantités de MO accumulées qui peuvent abriter une plus grande abondance de 

collemboles (Potapov et al., 2017). De plus, cette forte présence de MO peut augmenter 

l’hétérogénéité des ressources nécessaires à l’augmentation de l’abondance des collemboles 

(Harta et al., 2021). Dans le traitement R0L0, l’absence de MO conduit à une dégradation de la 

qualité de l’habitat, ce qui pourrait empêcher de nombreux collemboles de coloniser cet habitat 

(Trentini et al., 2018). En effet, en l’absence de couverture végétale et de MO, le sol est soumis 

à un fort rayonnement solaire et à une température élevée, ce qui peut avoir un impact négatif 

sur l’abondance des collemboles (Trentini et al., 2017). 

La taille du corps chez les collemboles augmente significativement avec la quantité de 

MO. Ces différences de taille pourraient refléter une forte abondance de collemboles 

épiédaphiques en présence d’une grande quantité de MO à la surface du sol (Yu et al., 2022). 

En effet, les restitutions de MO au sol peuvent favoriser des espèces plus actives et mobiles 

caractérisées par une furca bien développée (Yu et al., 2022). Ces résultats suggèrent qu’après 

un cycle de plantations d’hévéas, l’apport de MO peut contribuer à augmenter l’abondance des 

collemboles. Les résultats traduisent également que la qualité et la disponibilité des ressources, 

plutôt que leur quantité, contrôlent les communautés de collemboles. Parallèlement, Tao et al. 

(2018), ont démontré que l’ajout de résidus de palmier à huile au sol permet une augmentation 
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de l’abondance de la mésofaune par la fourniture de ressources. Par ailleurs, la méthode 

d’échantillonnage utilisée dans cette étude pourrait avoir une influence sur nos résultats car les 

pièges fosse ont tendance à capturer des collemboles épiédaphiques et plus mobiles. Les 

tendances pourraient être différentes avec d’autres méthodes non sélectives (échantillonnage 

du sol) ou une combinaison de méthodes (Querner et Bruckner, 2010 ; Jureková et al., 2021). 

La quantité de MO serait probablement le principal facteur qui détermine les 

communautés de collemboles puisqu’une différence significative dans les indices de diversité 

fonctionnelle a été observée entre les traitements dans cette étude. La richesse fonctionnelle 

(FRic) élevée dans les traitements avec résidus d’abattage (R1L1 et R2L1) peut être expliquée 

par la création de nouvelles niches écologiques en présence de MO. Ces résultats reflètent le 

fait que les collemboles occupent des espaces de niche différents selon l’absence ou la présence 

de MO. La divergence fonctionnelle (FDiv) étant différente selon les traitements, semble 

indiquer qu’il y a des degrés de différenciation de niche, et par conséquent, une compétition 

pour les ressources disponibles. En effet, la différence de taille des collemboles en fonction de 

la présence de MO peut influencer à la fois la distribution des ressources et le statut trophique 

au sein du réseau alimentaire (Woodward et Hildrew, 2002). La variation significative de 

l’équitabilité fonctionnelle (FEve) qui résulterait de la différence d’abondance des collemboles 

entre les traitements, peut influencer le degré de distribution de la biomasse de cette 

communauté dans l’espace de niche pour permettre une utilisation efficace de toute la gamme 

des ressources disponibles (Mason et al., 2005). La dispersion fonctionnelle (FDis) 

significativement plus élevée dans les traitements avec résidus que dans ceux sans apport, 

reflète une proportion de collemboles épiédaphiques avec des niches trophiques les plus 

extrêmes dans la communauté (Potapov et al., 2016 ; Susanti et al., 2021). Cette variation de la 

FDis serait également le résultat de la variation des conditions microclimatiques dans les 

traitements, ce qui influencent l’abondance des espèces. Certains facteurs abiotiques ou des 

changements dans la structure du sol que nous n’avons pas mesurés dans cette étude pourraient 

également avoir une influence sur nos résultats comme l’ont montré Susanti et al. (2021) dans 

la province de Jambi (Sumatra, Indonésie), qui a connu une forte déforestation au profit de 

l’hévéaculture. 

8.4.2- Réponse de la composition fonctionnelle des communautés de collemboles à l’apport 
de résidus d’abattage et de légumineuse 

La composition fonctionnelle des communautés de collemboles n’était pas significativement 

différente dans les deux traitements sans résidus d’abattage (R0L0 et R0L1). Ces résultats sous-
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entendent que les communautés de collemboles dans ces traitements sont fonctionnellement 

similaires. Ainsi, la différence entre l’absence de résidus (R0L0) et la présence de légumineuse 

uniquement (R0L) n’est pas suffisante pour induire un changement fonctionnel significatif des 

communautés. Une explication supplémentaire de la non-différenciation de la composition 

fonctionnelle des collemboles dans ces deux traitements fait plutôt référence aux effets 

d’adaptation et à l’étendue des niches écologiques des espèces, qui peuvent en fait découpler 

leur distribution des contraintes environnementales (Bellino et al., 2021). La différence de 

composition fonctionnelle dans les traitemens avec résidus (R1L1 et R2L1) se justifierait par le 

fait que la quantité et la qualité de la MO, étant à la fois nourriture et habitat pour la faune du 

sol, modulent cette composition et la structure du réseau trophique du sol (Sayer et al., 2006 ; 

Fujii et al., 2020). Les différences de composition fonctionnelle entre ces traitements seraient 

associées à des changements de niches trophiques dans les communautés de collemboles 

(Potapov et al., 2016 ; Susanti et al., 2021). La différenciation des niches trophiques des 

collemboles en fonction des traitements pourrait se traduire par le pouvoir régulateur de ces 

dernières vis-à-vis des communautés microbiennes responsables de la décomposition de la MO 

(Babur et al., 2022). En effet, en fonction de la quantité de MO, la biomasse microbienne peut 

différer d’un traitement à l’autre et induire des populations de collemboles différentes 

(Coulibaly et al., 2019). 

8.4.3- Variation des traits fonctionnels des fourmis selon la quantité de matières 

organiques 

Les traits morphologiques mesurés chez les fourmis, pris séparément n’ont montré aucune 

différence significative en fonction des traitements dans chaque zone entre 0 et 12 mois. Ces 

résultats supposent que les communautés de fourmis dans les différents traitements n’ont pas 

d’habitats préférentiels. La méthode de capture utilisée ici pourrait traduire ce manque de 

préférence d’habitats. En effet, les pièges fosses utilisés sont destinés à la capture des 

organismes en fourragement. De plus, les parcelles expérimentales étant proches les unes des 

autres, les fourmis feraient des mouvements migratoires en fonction de la disponibilité des 

ressources. Ces résultats sont contraires à l’hypothèse de la taille des grains qui stipule que les 

fourmis dans des habitats ouverts seraient plus grandes en supposant qu’elles ont des pattes plus 

longues leur permettant un mouvement plus efficace (Kaspari et Weiser, 1999). En opposition 

à cette hypothèse, les travaux de Guilherme et al. (2019) ont montré, le long d’un gradient 

environnemental que les espèces de fourmis vivant dans des habitats ouverts étaient plus petites 

que celles vivant dans des habitats plus fermés. Une raison plausible de l’explication de ces 
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résultats serait que les traits mesurés n’ont pas été associés aux conditions environnementales, 

ce qui montre que les communautés de fourmis ont tendance à avoir une taille moyenne 

similaire dans différents habitats (Phillips et al., 2017). La couverture végétale ainsi que 

l’apport des résidus ne peuvent constituer des filtres environnementaux à eux seuls. Les 

interactions entre les espèces locales peuvent également influencer fortement la coexistence des 

fourmis (Weiher et al., 2011). D’autres facteurs tels que la température (Phillips et al., 2017), 

la compétition pour les ressources, la tolérance au stress, les interactions entre les espèces 

locales (Weiher et al., 2011 ; Wiescher et al., 2012) pourraient mieux expliquer les assemblages 

des communautés de fourmis. 

8.5- Conclusion partielle 

L’ajout de résidus d’abattage (troncs et grosses branches) a permis de collecter un nombre 

important de collemboles. Les résultats ont souligné qu’en présence d’une grande quantité de 

matières organiques, des collemboles de grande taille avec une furca bien développée ont 

colonisé le milieu. La présence de résidus d’hévéas (troncs, branches fines, feuilles et souches) 

et de légumineuse a induit une plus grande richesse fonctionnelle de collemboles. Les modèles 

de composition fonctionnelle ont prouvé que les communautés de collemboles occupaient 

différentes niches écologiques. Pour ce qui concerne les fourmis les traits fonctionnels mesurés 

n’ont pas dévoilé de variation d’un traitement à l’autre quelle que soit la zone visitée. 

Les organismes du sol occupent des fonctions spécifiques pour le bon fonctionnement de 

l’écosystème. Dès lors, évaluer les relations entre la biodiversité du sol et ses fonctions 

associées permettrait de mieux comprendre le fonctionnement du sol en plantation immature 

d’hévéas. 
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CHAPITRE IX : RELATION ENTRE LA BIODIVERSITE DU SOL ET SES 

FONCTIONS ASSOCIEES 

9.1- Introduction partielle 

Les organismes du sol représentent une majeure partie de la diversité terrestre mondiale et sont 

responsables de fonctions et de services écosystémiques essentiels (la productivité des plantes, 

le cycle des nutriments, la décomposition de la matière organique, la dégradation des polluants 

et la lutte contre les agents). Cependant, ces organismes sont difficiles à observer directement 

et sont souvent négligés dans les études sur la biodiversité. Dans cette étude expérimentale in 

situ (dans les plantations d’hévéas) nous évaluons les liens entre la biodiversité du sol et les 

fonctions (transformation du carbone, maintien de la structure du sol et le cycle des nutriments) 

qui lui sont associées selon un suivi diachronique.  

9.2- Relations entre la diversité de la macrofaune et les fonctions du sol 

Un lien positif et significatif entre la diversité de la macrofaune du sol et l’indice de santé du 

sol a été établis aussi bien à la SAPH (R² = 0,31) qu’à la SOGB (R² = 0,29, Figure 52A). De 

même la relation entre la diversité de la macrofaune et l’indice de transformation du carbone 

(SAPH, R² = 0,38 ; SOGB, R² = 0,48) et l’indice du maintien de la structure du sol (SAPH, R² 

= 0,16 ; SOGB, R² = 0,15) étaient positives et significatives dans les deux zones (Figure 52B 

et C). La variabilité du résultat (R2 ajusté) expliquée par le modèle de régression pour la fonction 

transformation du carbone était beaucoup plus élevée à la SOGB (48 %) qu’à la SAPH (38 %). 

Contrairement aux autres fonctions, la relation entre la diversité de la macrofaune et l’indice du 

cycle des nutriments était négative et non significative dans les deux zones (SAPH, R² = -0,01 

; SOGB, R² = -0,01, Figure 52D). 

9.3- Relations entre la densité totale de nématodes et les fonctions du sol 

Des relations positives significatives entre la densité totale de nématodes et l’indice de santé du 

sol à la SAPH (R² = 0,34) et la SOGB (R² = 0,43, Figure 53A) ont été montrées. Les relations 

entre la densité des nématodes et la transformation du carbone (SAPH, R² = 0,34 ; SOGB, R² = 

0,41) et le maintien de la structure du sol (SAPH, R² = 0,10 ; SOGB, R² = 0,30) étaient 

significativement positives dans les deux zones visitées (Figure 53B et C). La relation entre la 

densité totale de nématodes et l’indice du cycle des nutriments, étaient positive et non 

significative dans les deux zones (Figure 53D). Dans l’ensemble, la variabilité du résultat (R2 

ajusté) expliquée par le modèle de régression était plus élevée à la SOGB qu’à la SAPH. 
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Figure 52 : Relations entre la diversité de la macrofaune du sol et les fonctions du sol à la 
SAPH et SOGB (n = 48) 
A = Indice de Santé du Sol, B = transformation du carbone, C = maintien de la structure et D = cycle des nutriments. 
Les valeurs R2 prennent en compte les effets fixes et aléatoires. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par 
*, **, ***, respectivement. 

 

 

 

Figure 53 : Relations entre la densité totale de nématodes et les fonctions du sol à la SAPH et 
SOGB (n = 64)  
A = Indice de Santé du Sol, B = transformation du carbone, C = maintien de la structure et D = cycle des nutriments. 
Les valeurs R2 prennent en compte les effets fixes et aléatoires. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par 
*, **, ***, respectivement. 
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9.4- Relations entre la biomasse microbienne et les fonctions du sol 

La relation entre la biomasse microbienne et les fonctions du sol était significative avec un effet 

différencié selon la zone (Figure 54). Une relation positive et significative a été établie entre la 

biomasse microbienne et l’indice de santé du sol dans les deux zones (SAPH, R² = 0,05 ; SOGB, 

R² = 0,38, Figure 54A). Les relations entre la biomasse microbienne et l’indice de 

transformation du carbone (SAPH, R² = 0,09 ; SOGB, R² = 0,35) et l’indice de maintien de la 

structure du sol (SAPH, R² = 0,12 ; SOGB, R² = 0,51) étaient positives et significatives dans 

les deux zones visitées (Figure 54B et C). Les relations entre la biomasse microbienne et le 

cycle des nutriments étaient positives et non significatives (SAPH, R² = 0,03 ; SOGB, R² = 

0,006, Figure 54D) dans les deux zones d’étude. 

 

Figure 54 : Relations entre la biomasse microbienne et les fonctions du sol à la SAPH et SOGB 

(n = 64) 

A = Indice de Santé du Sol, B = transformation du carbone, C = maintien de la structure et D = cycle des nutriments. 
Les valeurs R2 prennent en compte les effets fixes et aléatoires. p < 0,05, p < 0,01 et p < 0,001 sont indiqués par 
*, **, ***, respectivement. 

 

 

 

 

 

 



 

149 

 

9.5- Co-variation entre les indicateurs fonctionnels (Biofunctool®) et les groupes 

trophiques de la macrofaune à la SAPH 

Les représentations des co-inerties (COIA) ont mis en évidence des associations de certains 

groupes trophiques de la macrofaune avec les propriétés fonctionnelles du sol (Figure 55). La 

macrofaune du sol a été classée en cinq groupes trophiques : les zoophages, les détritivores, les 

omnivores, les xylophages et les géophages. Certains taxons (coléoptères, dermaptères, 

dictyoptères, hétéroptères, homoptères, lépidoptères et orthoptères) n’ont pas été intégrés dans 

les groupes trophiques définis car il était difficile de déterminer leurs appartenances trophiques. 

De plus, les taxons qui n’avaient pas de liens directs avec le sol n’ont pas été pris en compte. 

La densité totale a été intégrée dans les analyses pour considérer l’ensemble de la macrofaune. 

L’analyse de co-inertie à la SAPH a montré une co-structure (RV = 0,32) entre les deux tables 

de données. Le test de permutation de Monte Carlo a confirmé que cette co-structure était 

significative (p = 0,001). Les traitements étaient moins déterminants que les dates 

d’échantillonnage dans la co-structure des deux jeux de données (Figure 55A et B). Les deux 

premiers axes représentent respectivement 84,17 % et 6,71 % de l’inertie totale. La densité 

totale, les omnivores et les détritivores sont bien corrélés à l’axe 1 (Figure 55C). La stabilité 

des agrégats de surface (AggSurf), l’infiltration de l’eau (Beerkan), l’activité de la mésofaune 

(Lamina) et l’ammonium du sol (NH4) ont une forte contribution à l’axe 1 (Figure 55D). Sur 

l’axe 2, les zoophages sont liés au carbone labile (POXC), à la stabilité des agrégats du sol 

(AggSoil) et au nitrate de la solution du sol (Amno3). Les géophages sont associés à 

l’infiltration de l’eau dans le sol. 

9.6- Co-variation entre les indicateurs fonctionnels (Biofunctool®) et les groupes 

trophiques de la macrofaune à la SOGB 

A la SOGB, l’analyse de co-inertie a montré une co-structure significative entre les propriétés 

fonctionnelles du sol et les groupes trophiques de la macrofaune (RV = 0,36 ; p = 0,001). Ici, 

les pratiques, le long de l’axe 1 ont le plus contribué à la discrimination de la co-structure que 

l’aspect temporel (Figure 56A et B). L’axe 1, qui est le plus important, explique 94,34 % de 

l’inertie totale. L’axe 2 n’explique que 5,21 %. Au niveau de la macrofaune, la densité totale, 

les omnivores et les zoophages sont mieux corrélés à l’axe 1 et sont liés à la respiration basale 

du sol (SituResp, Figure 56C et D). Sur l’axe 2, les géophages sont liés au nitrate du sol (NO3), 

les xylophages au carbone labile (POXC) et les détritivores à l’infiltration de l’eau. 
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Figure 55 : Analyse de co-inertie entre les groupes trophiques de la macrofaune et les propriétés 
fonctionnelles du sol à la SAPH 
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Figure 56 : Analyse de co-inertie entre les groupes trophiques de la macrofaune et les propriétés 

fonctionnelles du sol à la SOGB  
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9.7- Co-variation entre les indicateurs fonctionnels (Biofunctool®) et les indicateurs de 

nématodes à la SAPH 

La co-inertie à la SAPH a montré une co-structure significative entre les propriétés 

fonctionnelle du sol et les indices de nématodes du sol (RV = 0,30 ; p = 0,001 ; Figure 57). 

L’effet du temps était plus discriminant dans la co-structure des deux jeux de données plutôt 

que l’effet des traitements (Figure 57A et B). Le premier axe représente 66,62 % de l’inertie 

totale et différencie les dates d’échantillonnage entre la première et la deuxième année. L’axe 

2 n’explique que 19,48 % de l’inertie totale. L’indice de maturité (IM) et l’indice 

d’enrichissement (IE) sont corrélés négativement (Figure 57C). Il en est de même pour le 

nitrate (NO3) et l’ammonium du sol (NH4, Figure 57D). L’indice de structure (IS) des 

nématodes était associé à la structure du sol (VESS). La densité totale de nématodes était plus 

liée à la respiration basale du sol (SituResp). Quant à la diversité de Shannon, elle était liée à la 

stabilité des agrégats du sol (AggSoil). 

9.8- Co-variation entre les indicateurs fonctionnels (Biofunctool®) et les indicateurs de 

nématode à la SOGB 

L’analyse de la co-inertie à la SOGB a fait ressortir une co-structure significative entre les 

indicateurs biofunctool et les indices de nématodes (RV = 0,21 ; p = 0,001 ; Figure 58). A 

l’exception de T0 (avant l’abattage), les barycentres des traitements et des dates 

d’échantillonnage se chevauchent, révélant une tendance similaire entre les deux ensembles 

d’indicateurs dans les différents traitements à chaque date d’échantillonnage (Figure 58A et 

B). L’axe 1 explique 78,62 % de l’inertie totale alors que le second axe n’explique que 11, 23 

%. Parmi les indicateurs de nématodes, la chaine des voies de décomposition (NCR) est 

fortement corrélée à l’axe 1 (Figure 58C). Le carbone labile, les agrégats de surface et 

l’infiltration de l’eau étaient les indicateurs biofunctool les mieux corrélés à l’axe 1 (Figure 

58D). Les indices de structure et d’enrichissement étaient associés à la structure (VESS) et à la 

stabilité des agrégats du sol (AggSoil). La chaine des voies de décomposition était liée au 

carbone labile, la densité totale à la respiration basale du sol et l’indice de maturité au nitrate 

de la solution du sol. 
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Figure 57 : Analyse de co-inertie entre les indices de nématodes et les propriétés fonctionnelles 

du sol à la SAPH  
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Figure 58 : Analyse de co-inertie entre les indices de nématodes et les propriétés fonctionnelles 

du sol à la SOGB 
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9.9- Co-variation entre les indicateurs fonctionnels (Biofunctool®) et les indices 

écologiques des communautés microbiennes à la SAPH  

La co-inertie à la SAPH a montré une co-structure significative entre les indicateurs biofunctool 

et les indices des communautés microbiennes (RV = 0,21 ; p = 0,001 ; Figure 59). Les 

traitements discriminent mieux la co-structure des deux jeux de données que l’effet temporel 

(Figure 59A et B). Le premier axe explique 84,43 % de l’inertie totale et le second axe 11,07 

%. Seule la richesse taxonomique des procaryotes (16S) est bien corrélée au premier axe, et 

pour les propriétés fonctionnelles, seule la stabilité des agrégats (AggSurf) contribue fortement 

à l’axe 1 (Figure 59C et D). Sur le premier axe, les agrégats de surface sont liés à la richesse 

taxonomique des procaryotes (16S). La biomasse microbienne contribue le plus à l’axe 2, tandis 

que parmi les propriétés fonctionnelles du sol, seul le nitrate de la solution du sol (Amno3) a 

une grande contribution à l’axe 2. L’axe 2 montre un lien entre la diversité 16S, la richesse 

taxonomique des microeucaryotes (18S) et le carbone labile du sol (POXC). De plus, la 

diversité des 18S est liée au nitrate de la solution du sol. Cet axe montre également que la 

biomasse microbienne est liée à l’infiltration de l’eau (Beerkan). 

9.10- Co-variation entre les indicateurs fonctionnels (Biofunctool®) et les indices 

écologiques des communautés microbiennes à la SOGB 

Dans la co-structure des deux jeux de données, les traitements sont plus discriminants que 

l’effet temporel (Figure 60A et B). Les différents traitements sont placés le long du premier 

axe dans un ordre reflétant le gradient de résidus apportés après l’abattage des hévéas. L’analyse 

de co-inertie a révélé une co-structure (coefficient RV = 0,20) entre les indices des 

microorganismes (Figure 60C) et les propriétés fonctionnelles du sol (Figure 60D). Le test de 

permutation de Monte Carlo a confirmé que cette co-structure était significative (p = 0,001). 

Les deux premiers axes représentaient 74,64 % (axe 1) et 16,44 % (axe 2) de l’inertie totale. 

Parmi les variables biofunctool, seul l’infiltration de l’eau (Beerkan) contribue le plus à l’axe 

1. Sur l’axe 2, le nitrate du sol (NO3) est situé dans une direction opposée à l’ammonium (NH4) 

et au nitrate de la solution du sol (Amno3). La diversité et la richesse taxonomique des 

procaryotes (16S) et microeucaryotes (18S) sont associées à la respiration basale (SituResp) et 

à l’activité de la mésofaune (Lamina). La biomasse microbienne est liée à l’infiltration de l’eau 

(Beerkan) et à la stabilité des agrégats. 
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Figure 59 : Analyse de co-inertie entre les indices écologiques des communautés microbiennes 

et les propriétés fonctionnelles du sol à la SAPH  
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Figure 60 : Analyse de co-inertie entre les indices écologiques des communautés microbiennes 

et les propriétés fonctionnelles du sol à la SOGB 
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9.11- Discussion  

9.11.1- Rôle déterminant de la diversité de la macrofaune dans le fonctionnement du sol 

Peu d’études ont exploré le lien entre fonctionnement du sol et la biodiversité tellurique in situ. 

A travers cette étude de terrain, dans les deux zones visitées, un lien positif significatif entre la 

diversité de la macrofaune, l’indice de santé du sol (ISS) et les fonctions du sol a été montrés. 

La diversité de la macrofaune du sol a un effet positif sur la santé du sol, la transformation du 

carbone et le maintien de la structure du sol. Bien que les macro-invertébrés du sol remplissent 

un large éventail de fonctions qui contribuent à la santé des écosystèmes par le maintien du 

cycle des nutriments, aucune relation significative entre la diversité de la macrofaune et le cycle 

des nutriments n’a été trouvée. Comme les micro-organismes constituent le maillon le plus 

important du processus de recyclage des nutriments (Sahu et al., 2017), cela pourrait en partie 

expliquer l’absence de lien direct entre la diversité de la macrofaune et le cycle des nutriments. 

Ces résultats sont en accord avec ceux de Perron et al. (2022), qui ont trouvé des tendances 

similaires dans les replantations d’hévéas dans le Sud-Est et Sud-Ouest de la Côte d’Ivoire après 

18 mois. Les résultats confirment les études de Delgado-Baquerizo et al. (2020) sur le lien 

significatif entre macrofaune du sol (annélides) et fonctions de l’écosystème. Cependant, leurs 

études s’étaient déroulées dans des conditions expérimentales au laboratoire. Nos résultats 

renforcent l’assertion qu’une perte de diversité de la macrofaune entrainerait une perte de 

fonctionnalité du sol, fonctionnalité très en lien avec la notion de santé du sol (Geisen et al., 

2019). 

La covariation significative observée entre les géophages (ici la densité de vers de terre) 

et l’infiltration de l’eau (Beerkan) et le nitrate (NO3
-) est cohérente avec les effets connus des 

activités de fouissage et de bioturbation des vers de terre sur ces indicateurs de services du sol 

(Blouin et al., 2013). Des résultats similaires ont été obtenus dans une étude in situ en Amazonie 

(Marichal et al., 2014). Ces auteurs ont montré que les communautés de macrofaune covariaient 

avec un ensemble de services écosystémiques supposés être influencés par les activités de la 

faune : stocks de carbone, infiltration de l’eau, eau du sol disponible pour les plantes et 

macroporosité créée par les activités biologiques. En effet, dans les agrosystèmes tropicaux et 

tempérés, les vers de terre sont en partie responsables de l’amélioration des propriétés physiques 

du sol (infiltration, rétention d’eau, résistance à l’érosion, Blanchart et al., 1999).  

Les covariations significatives des xylophages (ici les termites) avec le POXC (carbone 

labile du sol) suggèrent que les termites stimulent la minéralisation de la matière organique (ici 

les résidus d’abattage) via le transit des particules de sol dans leur tube digestif (Brauman, 

2000).  
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En effet, dans les parcelles avec résidus d’abattage et de légumineuses, les xylophages via cette 

stimulation de l’activité des communautés microbiennes, augmenteraient le taux de 

minéralisation de la MO. Ainsi, la matière organique apportée est restituée au sol via le dépôt 

de fèces des termites (Dignac et al., 2017). La présence des xylophages en présence de résidus 

d’abattage serait donc bénéfique pour la résilience des fonctions du sol. 

9.11.2- Rôle des nématodes libres dans le maintien des fonctions du sol  

Cette étude semble démontrer les effets positifs de la densité des nématodes du sol sur le 

fonctionnement du sol (transformation du carbone et structure du sol). Ces résultats pourraient 

suggérer un lien étroit entre la santé du sol et la densité de nématodes stimulée par les 

traitements avec résidus d’abattage (R1L1 et R2L1). En effet, en présence de résidus d’abattage, 

la forte densité de nématodes bactérivores et fongivores favoriserait une décomposition plus 

rapide de matières organiques (Yadav et al., 2018) et une amélioration de la structure du sol, 

qui va impacter positivement la santé du sol. Nos résultats n’ont en revanche pas montré de 

relation significative entre la densité des nématodes et le cycle des nutriments. Ce résultat est 

non attendu étant donné le rôle important des nématodes dans les cycles biogéochimiques 

notamment celui de l’azote (Trap et al., 2016). Cela pourrait s’expliquer par le fait que la 

fonction cycle des nutriments dans notre cas de figure est la résultante de trois indicateurs de 

nutriments du sol (NO3
- de la solution du sol fixés sur les membranes échangeuses d’ions et le 

stock d’azote sous forme NO3
- et NH4

+). En effet, les nématodes jouent un rôle important dans 

la minéralisation, ou la libération des nutriments sous des formes disponibles pour les plantes 

(Gebremikael et al., 2016). Lorsque les nématodes consomment des bactéries ou des 

champignons, de l’ammonium (NH4
+) est libéré car les bactéries et les champignons ont un 

rapport C/N inférieur (entre 4 et 5,5) que les nématodes (entre 5,6 et 7, Ferris et al., 1998). Dans 

la littérature, il existe peu d’études de terrain qui ont essayé d’établir une relation linéaire entre 

les nématodes et les multiples fonctions du sol. Delgado-Baquerizo et al. (2020), dans une étude 

effectuée à l’échelle globale et en microcosme, ont montré qu’il existait une relation positive 

significative (R² = 0,12) entre l’abondance des nématodes et un indice de multifonctionnalité 

basé sur sept fonctions des écosystèmes terrestres. Les études in situ montrent plutôt les liens 

entre les propriétés du sol (carbone organique, phosphore, potassium et azote total), qui 

impactent négativement ou positivement l’abondance des nématodes dans les vergers 

(Ardakani et al., 2014). 

Les indices écologiques de nématodes et les propriétés fonctionnelles du sol présentaient 

une co-structure significative. Ce résultat indique que ces indicateurs ont présenté les mêmes 
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sensibilités face à la perturbation induite par l’abattage. Ils reflètent tous deux une résilience 

similaire à l’apport de matières organiques avec un patron parallèle dans le temps. Nous avons 

montré une co-structure significative, sur nos deux sites entre l’indice de structure et 

l’infiltration de l’eau et entre la densité de nématodes et l’indicateur d’activité microbienne 

(SituResp). La restauration progressive observée dans les pratiques avec apports de résidus et 

de légumineuse peut expliquer ces relations. Heepngoen et al. (2021) ont montré, selon un 

gradient de perturbations dans les chronoséquences d’hévéas, que la corrélation entre l’indice 

de structure et la structure du sol reflétait une augmentation de la stabilité de l’écosystème. En 

effet, l’indice de structure est basé sur la prévalence des nématodes omnivores et prédateurs qui 

sont connus pour être sensibles aux perturbations du sol, y compris le travail du sol (Ito et al., 

2015). Le lien entre la densité de nématodes et l’indicateur d’activité microbienne se 

justifieraient par le fait qu’une forte densité de nématodes suppose une présence accrue de 

ressources (bactéries et champignons impliqués dans la dégradation de la matière organique) 

dans le milieu. En effet, en présence de ressources alimentaires abondantes (résidus d’hévéas 

dans notre cas), les nématodes (en particulier les nématodes bactérivores avec une valeur c-p 

de 1) ont tendance à réagir rapidement, atteignant des densités de population élevées (Ferris et 

al., 2001). La forte présence de bactéries et champignons dans le sol en présence de résidus va 

induire une respiration in situ importante dans le sol.  

9.11.3- Importance des communautés microbiennes dans le maintien des fonctions du sol 

La fourniture simultanée de multiples fonctions écosystémiques dépend fortement de plusieurs 

groupes trophiques, tels que les microorganismes du sol (Lefcheck et al., 2015 ; Schuldt et al., 

2018), contrairement aux mesures de la biodiversité aérienne. Les communautés microbiennes 

jouent un rôle clé dans le maintien de plusieurs fonctions de l’écosystème, notamment le cycle 

du carbone et des nutriments, la production primaire et la régulation du climat (van der Heijden 

et al., 2008 ; Bodelier, 2011 ; Halme et al., 2017). Dans cette étude, nous avons constaté que la 

biomasse microbienne est positivement liée à l’indice de santé du sol (ISS) et aux fonctions du 

sol. Une plus grande diversité microbienne peut favoriser la décomposition rapide des résidus 

d’hévéas, augmentant ainsi la teneur en matières organiques du sol et favorisant l’activité des 

communautés microbiennes du sol (van der Heijden et al., 1998) au profit de son 

fonctionnement. Il n’existe pas d’études similaires en hévéaculture à notre connaissance. 

Cependant, Li et al. (2020), ont montré selon un gradient altitudinal, dans les plantations de 

pins (Pinus yunnanensis) que la diversité bactérienne était positivement liée à la 

multifonctionnalité des écosystèmes (notamment la production de biomasse, le cycle des 
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nutriments, le stock de carbone et la régulation de l’eau). Parallèlement, dans des écosystèmes 

forestiers, Delgado-Baquerizo et al. (2016) ont trouvé des relations positives entre la diversité 

microbienne du sol et la plupart des fonctions individuelles mesurées, ainsi qu’entre cette 

diversité et la plupart des combinaisons possibles entre les fonctions. Celles-ci comprennent, 

entre autres, le cycle des nutriments (disponibilité des nutriments, minéralisation), la production 

primaire (productivité primaire nette) et la décomposition de la matière organique (dégradation 

de la lignine). Dans une étude en microcosme, Delgado-Baquerizo et al. (2020) ont pu 

également montrer une relation linéaire positive significative entre les micro-organismes 

(bactéries et champignons) et les multiples fonctions des écosystèmes terrestres. 

Les covariations significatives de la richesse taxonomique (16S) avec la stabilité des 

agrégats de surface (AggSurf) à la SAPH confirme ceux de Maron et al. (2018) qui ont montré 

en microcosme le lien entre la diversité microbienne et la stabilité du sol. Il a été aussi montré 

dans cette zone, une co-structure significative entre la richesse des microeucaryotes (18S) et la 

diversité bactérienne (16S) avec le carbone labile du sol (POXC) et le nitrate (NO3
-, Philippot 

et al., 2013). Ces résultats sous-entendent que les variations temporelles du carbone labile et de 

nitrate dans les traitements reposent sur les micro-organismes associés au cycle du carbone 

(hétérotrophes) et de l’azote (nitrifiant notamment impliqués dans la production de nitrate et 

dénitrifiant dans sa consommation , Xu et al., 2021). Par ailleurs, la structure des communautés 

microbiennes liée aux fractions actives de carbone dans les différents traitements avec apports 

de résidus contribuera à améliorer la résilience du sol dans le cadre d’une gestion durable 

(Zhang et al., 2021). 

La respiration basale donne une estimation de l’activité microbienne totale, reflétant à 

la fois la quantité et la qualité des sources de carbone (Cheng et al., 1996). Les covariations 

significatives de la richesse taxonomique et la diversité taxonomique (16S et 18S) avec la 

respiration basale du sol (SituResp) à la SOGB, seraient liées au fait que ces microorganismes 

sont les principaux acteurs de la respiration in situ dans les traitements. Une respiration du sol 

plus élevée dans les traitements avec présence de résidus d’abattage résulterait d’une activité 

microbienne du sol plus importante, ce qui suppose une décomposition rapide des résidus 

d’abattage rendant les nutriments disponibles pour la stimulation conséquente des micro-

organismes hétérotrophes dans les parcelles (Saffigna et al., 1989). Ces résultats montrent 

également que les communautés microbiennes ont des actions différentes sur les fonctions du 

sol selon le contexte pédoclimatique.  
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9.12- Conclusion partielle 

Cette étude a montré que les différents groupes de la biodiversité du sol (macrofaune, 

nématodes et microorganismes) sont fortement impliquées dans le maintien du fonctionnement 

du sol dans les replantations d’hévéas. En particulier, des liens positifs entre quelques 

caractéristiques de la biodiversité et les fonctions du sol ont été montrés dans les deux zones 

aux propriétés édaphiques différentes.  
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CONCLUSION GENERALE 

Ce travail s’inscrit dans le contexte de l’élaboration d’une politique visant à gérer de manière 

durable les pratiques de fertilisation en améliorant notre compréhension de l’évolution de la 

fertilité des sols dans les plantations d'hévéas immatures. L’objectif principal de cette étude 

était de rétablir le fonctionnement biologique du sol lors de la réinstallation d’une plantation 

d’hévéa en milieu industriel en Côte d’Ivoire. À cette fin, nous avons formulé quatre hypothèses 

directrices : premièrement, que la résistance des organismes du sol à la perturbation varie en 

fonction de leur classification taxonomique ; deuxièmement, que l’ajout de matières organiques 

favorise la résilience de la biodiversité du sol après l'abattage des hévéas ; troisièmement, que 

les approches basées sur les caractéristiques fonctionnelles sont pertinentes pour caractériser le 

rôle fonctionnel de la biodiversité du sol ; et enfin, qu’il existe des liens étroits entre les 

différents organismes étudiés et le fonctionnement global du sol dans le contexte de la culture 

de l’hévéa. 

Les résultats de cette étude ont révélé que l’abattage des hévéas et la préparation du sol par les 

bulldozers entraînent une perte significative de la biodiversité, notamment des macrofaunes, 

des nématodes et des micro-organismes, dans les 10 premiers centimètres du sol. Cependant, 

cette perte a été considérablement atténuée lorsque des résidus d’hévéas et des légumineuses 

ont été combinés dans les parcelles. Sur une période de 6 à 24 mois, la densité de la macrofaune 

du sol s’est rétablie de manière significative et continue en présence de résidus d’hévéas et de 

légumineuses. En ce qui concerne les nématodes, leur réponse positive à l’ajout de matières 

organiques était limitée dans le temps à la SOGB. En revanche, la résilience des communautés 

microbiennes semblait davantage influencée par les saisons et les conditions du sol que par 

l’apport de matières organiques. À la SOGB, l’effet de tampon lié à la teneur en argile semblait 

également ralentir la résilience de la structure, de la composition et de la connectivité du réseau 

microbien. Ces observations soulignent l’importance de prendre en compte plusieurs 

composantes de la biodiversité en tant qu'indicateurs biologiques, en fonction de leur sensibilité 

à un phénomène donné. 

De plus, nos résultats suggèrent que la restitution d’une quantité significative de matières 

organiques, par le biais de résidus d’abattage et/ou le semis de légumineuses, est essentielle 

pour soutenir la résilience des communautés d'organismes et, par conséquent, assurer la 

durabilité du fonctionnement du sol dans les plantations d’hévéas. Bien que notre plan 

d’échantillonnage n’ait pas permis une analyse détaillée des effets des traitements sur les 

réseaux microbiens au fil du temps, l’analyse des réseaux de co-occurrence a permis de mieux 

comprendre les modèles de résistance et de résilience du microbiome du sol. Cette analyse a 
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non seulement confirmé les tendances observées en termes de diversités alpha et bêta, mais a 

également mis en évidence le rôle clé des microeucaryotes dans la dynamique de résilience. 

En outre, cette étude a démontré l’utilité de l’approche fonctionnelle pour caractériser les 

communautés de collemboles dans les différents traitements mis en place. Elle met en évidence 

l’importance des différents organismes étudiés, à savoir la macrofaune, les nématodes et les 

micro-organismes, dans le maintien du fonctionnement du sol dans les replantations d’hévéas. 

Les liens entre les indicateurs biologiques et les propriétés fonctionnelles du sol ont confirmé 

que ces indicateurs pourraient constituer un outil précieux pour surveiller la restauration du sol 

dans les plantations d’hévéas immatures. Enfin, l’importance primordiale des propriétés 

fonctionnelles du sol dans la réponse des différents organismes étudiés souligne la nécessité de 

prendre en compte le contexte pédologique du sol lors de la conception de pratiques 

agroécologiques visant à soutenir le fonctionnement du sol. 

 

PERSPECTIVES 

La résilience est un processus dynamique impliquant des interactions entre de nombreuses 

espèces et groupes fonctionnels, et parfois une dynamique oscillatoire. Par conséquent, le suivi 

pendant 24 mois de la biodiversité du sol dans cette étude, n’était probablement pas assez long 

pour assurer une restauration complète de la structure initiale des communautés. D’autres suivis 

sont nécessaires pour couvrir les 6 ans de la phase immature de plantation d’hévéas afin 

d’évaluer les impacts à long terme des apports de matières organiques. Dans le contexte 

hévéicole, l’étude plus approfondie des réseaux de co-occurrence microbiens avec une quantité 

importante d’échantillons permettrait de prouver l’importance de la présence de matières 

organiques dans la restauration du système. L’approche basée sur les réseaux de co-occurence 

n’est pas très répandue pour décrire les réponses microbiennes aux perturbations, et devrait être 

davantage développée pour étudier la vulnérabilité et la résilience des communautés 

microbiennes. Ces résultats à 10 cm de profondeur ne représentent qu’une partie de la 

communauté et ne peuvent pas être généralisés à l’ensemble des organismes du sol. Il serait 

donc judicieux d’effectuer des observations à plus de 10 cm de profondeur. Il serait souhaitable 

de développer des mesures de traits fonctionnels au lieu de l’identification morphologique avec 

des traits simples, faciles à mesurer et suivant un protocole standard. Les traits fonctionnels 

peuvent être utilisés pour faire des prédictions sur la distribution des espèces, les impacts de la 

gestion et comme un outil complémentaire pour la conservation et la gestion des communautés 

d’organismes du sol dans les paysages agricoles. Le développement d’un cadre intégratif 

élucidant la multifonctionnalité des sols hévéicoles en Côte d’Ivoire serait également 
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souhaitable. Cette analyse devrait souligner la relation entre biodiversité du sol et la 

multifonctionnalité (fonctions du sol, érosion du sol, perte de nutriments, croissance de l’arbre, 

développement des racines et restitution de la litière sol) des plantations d’hévéas. 

RECOMMANDATIONS  

La perte de biodiversité engendrée par l’abattage des hévéas et la préparation du sol suggère 

que des solutions moins perturbatrices soient proposées dans le contexte hévéicole. L’usage des 

engins moins perturbateurs comme la tronçonneuse pour la coupe des hévéas et une machine 

excavatrice pour le retrait des souches est souhaitable. Cependant, les facteurs coût et temps 

sont à prendre en compte. L’amélioration des propriétés physiques et biologiques du sol et 

l’accumulation de ressources nutritives via la restitution au sol des résidus d’abattage, 

représentent une opportunité énorme pour le monde agricole. Il s’agit de repenser 

l’aménagement de parcelles après un cycle de vie des hévéas dont la pratique de gestion n’est 

à notre connaissance ni référencée dans la littérature scientifique ni dans les préconisations des 

instituts spécialisés, comme le Centre National de Recherche Agronomique de Côte d’Ivoire 

(CNRA). En effet, alterner la position de la ligne de plantations et des andains lors des cycles 

successifs de plantations permettraient aux nouvelles cultures de bénéficier de l’enrichissement 

en matières organiques et nutriments du sol dans les andains, ainsi que la restauration partielle 

du sol de l’ancienne ligne de plantations. Dans cette étude, les deux traitements avec présence 

de résidus d’abattage (R1L1 et R2L1) n’ont pas montré de différence significative en termes de 

restauration de la biodiversité du sol. Il serait par conséquent judicieux de privilégier la mise 

en place du traitement avec les branches fines (R1L1) comme pratique agroécologique dans les 

replantations d’hévéas. La valorisation des troncs d’hévéas (en bois d’œuvre ou bois de chauffe) 

pourrait amoindrir les charges lors du processus de replantation.  
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Annexe 1 : Propriétés physico-chimiques des sols à la SAPH et SOGB en avril 2018. Les valeurs entre parenthèses représentent les écarts types 
(n = 4) 

Site Horizon 
(cm) 

pHH20 C total a 
(%) 

N totala 
(ppm) 

P totalb 

 (ppm) 
Argile (%) Limon (%) Sable (%) P Bray II K éch.  

(cmol kg-1) 
Ca éch. Mg éch. CECc 

SAPH 0-10 4,3 (0,2) 0,85 (0,22) 707 (155) 147 (17)  10 (1) 2 (1) 87 (5) 18,1 (3,7) 0,07 (0,03) 0,30 (0,1) 0,26 (0,12) 1,3 (0,15) 

 

10-30 4,2 (0,2) 0,7 (0,0) 602 (49) 155 (25) 11,1 (0,3) 2,3 (0,5) 86,0 (0,8) 11,7 (2,0) 0,04 (0,01) 0,18 (0,08) 0,09 (0,03) 1,1 (0,2) 

30-100 - 0,4 (0,1) 345 (36) - 13,6 (3,7) 5,7 (1,5) 81,9 (1,8) 9,5 (2,7) - - - - 

100-200 - 0,3 (0,0) 349 (21) - 22,7 (2,4) 3,1 (0,5) 74,9 (2,8) 8,4 (1,5) - - - - 

SOGB 0-10 4,7 (0,2) 1,28 (0,32) 974 (184) 141 (49) 23 (4) 10 (2) 67 (6) 5 (1) 0,10 (0,03) 0,37 (0,20) 0,22 (0,07) 1,8 (0,2) 

 10-30 4,7 (0,3) 1,0 (0,1) 799 (96) 143 (51) 23,8 (5,8) 13,8 (5,3) 62,7 (3,9) 3,8 (0,8) 0,08 (0,03) 0,30 (0,15) 0,17 (0,07) 1,7 (0,2) 

 30-100 - 0,6 (0,1) 556 (73) - 40,7 (7,1) 15,8 (4,7) 42,5 (5,1) 4,6 (0,9) - - - - 

 100-200 - 0,4 (0,0) 383 (33) - 41,3 (3,2) 19,5 (3,7) 38,8 (1,6) 5,8 (1,1) - - - - 

a Analyseur élémentaire (FlashSmartTM, ThermoFisher) 

b Extraction et dosage au vanado-molybdate 

c Cobaltihexamie 

 



 

Annexe 2 : Protocole d’extraction des nématodes 

Au laboratoire, les nématodes sont extraits à partir d’échantillons de 250 g de sol frais par 

élutriation (séparation des nématodes des autres particules du sol par densité dans un flux d’eau) 

suivi d’un passage actif sur filtre de ouate (Seinhorst, 1962). L’échantillon est d’abord préparé 

par homogénéisation manuelle du sol dans de l’eau et élimination des racines et graviers. La 

suspension est passée à travers un tamis grossier (1 mm de maille) sous l’action d’un flux d’eau 

pour éliminer les particules grossières. Cette suspension est récupérée dans un erlenmeyer de 

2L à l’aide d’un entonnoir placé sous le tamis. La méthode utilise les différences de taille, de 

forme et de vitesse de sédimentation entre les nématodes et les particules du sol. L’erlenmeyer 

est retourné au-dessus d’une colonne de verre, sous laquelle est appliqué un courant d’eau 

ascendant. Pendant 40 minutes, les nématodes et les particules fines flottent dans la colonne 

d’extraction, tandis que les particules plus lourdes se déposent dans la partie inférieure. Les 

nématodes sont ensuite rassemblés par passage de la suspension à travers une superposition de 

tamis de 50 μm, et par un passage actif (c’est-à-dire dû à leur mobilité) pendant 48 heures au 

travers d’une double couche de papier filtre. La suspension contenant les nématodes est ensuite 

placée dans des tubes de comptage gradués de 50 ml pour la détermination de la densité totale 

de nématodes par unité de sol.  

Chaque tube, contenant la suspension de nématodes pour un échantillon donné, est 

homogénéisé, et un volume de 5 ml est prélevé puis déposé sur la plaque pour un comptage 

direct sous loupe binoculaire (×40). Pour chaque échantillon, deux comptages indépendants 

sont réalisés sur 5 ml de suspension et la moyenne de ces deux comptages est la valeur retenue 

pour déterminer la densité totale de nématodes dans l’échantillon. Les résultats sont exprimés 

en nombre d’individus par gramme de sol sec. Au bout d’une heure, il se forme dans les tubes 

de 50 ml laissés au repos un surnageant et un culot contenant les nématodes. Le surnageant est 

éliminé par aspiration via un courant d’eau. Le culot contenant les nématodes est récupéré dans 

un tube à hémolyse de 10 ml et les nématodes sont fixés dans du formaldéhyde (4 %) jusqu’à 

leur identification. 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

Annexe 3 : Indicateurs de chaque fonction du sol et la courbe de réponse utilisée pour la 
normalisation des données 

Fonctions du sol Indicateurs (unité) Indicateurs Courbe de 
réponse 

Cycle des nutriments NO3
- (mg kg-1) NO3 Optimum a 

 NH4
+ (mg kg-1) NH4 Optimum 

 AMNO3
- (µg cm-2 day-1) AMNO3 Optimum 

Transformation du 
carbone 

Carbone oxydable au permanganate (mg kg-1) POXC Le plus est le 
mieux 

 SituResp® (différence d’absorbance) SituResp Le plus est le 
mieux 

 Lamina bait (% de dégradation jour-1) Lamina Le plus est le 
mieux 

Maintien de la structure 
du sol 

VESS (score) VESS Le moins est le 
mieux 

 Stabilité des aggrégats à 0-2 cm (score) AggSurf Le plus est le 
mieux 

 Stabilité des aggrégats à 2-10 cm (score) AggSoil Le plus est le 
mieux 

 Beerkan (ml min-1) Beerkan Le plus est le 
mieux 

a L’optimum d’un indicateur de sol a été définie comme sa valeur moyenne au mois 0 dans une zone donnée. 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

Annexe 4 : Liste des taxons de nématodes collectés dans les différents traitements au cours du temps à la SAPH 

Familles Genres Guildes 

trophiques 

Groupes 

trophiques 

Traitements (mois après abattage) 

Hévéa 

40 ans 

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

Alaimidae  Ba_4 Bactérivores 125 0 0 0 0 0 16 6 25 0 31 32 14 2 28 22 41 

Anatonchidae  Pr_5 Prédateurs 0 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

Anguinidae  Fu_2 Fongivores 35 23 0 1 1 19 4 25 19 13 18 3 10 13 35 12 7 

Aphanolaimidae  Ba_3 Bactérivores 47 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 7 1 7 0 8 1 

Aphelenchidae  Fu_2 Fongivores 63 17 3 1 1 5 18 3 88 14 23 41 42 6 30 47 70 

Aphelenchoididae  Fu_2 Fongivores 0 22 3 3 1 11 0 22 14 9 25 60 9 9 15 45 23 

Aporcelaimidae  Om_5 Omnivores 26 118 16 3 1 157 461 158 8 54 549 81 8 119 336 114 20 

Aporcelaimidae Aporcelaim
us spp. 

Om_4 Omnivores 0 0 73 0 0 0 159 0 84 0 5 0 9 0 133 0 32 

Aulolaimidae  Ba_3 Bactérivores 26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Bastianiidae  Ba_3 Bactérivores 26 0 0 0 0 0 4 0 0 1 10 1 0 4 21 5 0 

Belondiridae  Fu_5 Fongivores  14 0 0 0 0 1 0 0 0 13 0 0 0 2 0 0 0 

Bunonematidae  Ba_1 Bactérivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 0 0 0 0 0 

 Calcadoryla
imus spp. 

Om_4 Omnivores 0 0 0 1 0 0 0 50 0 0 0 76 0 0 0 56 0 

Carcharolaimidae  Pr_5 Prédateurs 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 8 0 

Cephalobidae  Ba_2 Bactérivores 1130 59 90 6 29 38 135 229 213 41 655 388 94 17 733 520 297 

Chromadoridae  Ba_3 Bactérivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 

Chronogasteridae  Ba_3 Bactérivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 2 0 

Criconematidae  Pf_3 Herbivores 24 22 13 0 0 2 46 25 527 0 286 119 0 0 129 74 1 

Cyathoalaimidae  Ba_3 Bactérivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 39 3 0 0 13 2 

Cylindrolaimidae  Ba_3 Bactérivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 13 3 0 0 25 0 0 

 Dauer* Ba_1 Bactérivores 0 0 0 1 0 0 0 454 237 0 64 469 272 0 1530 726 249 

Diplogasteridae  Ba_1 Bactérivores 0 0 0 0 1 0 0 1 198 0 23 9 87 0 63 6 23 

 



 

 

Annexe 4 : Liste des taxons de nématodes collectés dans les différents traitements au cours du temps à la SAPH (suite) 
Familles Genres Guildes 

trophiques 
Groupes 

trophiques 
Traitements (mois après abattage) 

    Hévéas 

40 ans  

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

    0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

                     

Diploscapteridae  Ba_1 Bactérivores 0 1 0 0 0 0 0 0 2 0 2 73 0 2 0 254 23 

Dorylaimellidae  Pf_5 Herbivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 0 0 0 2 0 

Dorylaimidae  Om_4 Omnivores 80 79 0 0 0 131 6 0 6 81 12 0 3 192 72 0 4 

 Prodorylaim
us spp. 

Om_5 Omnivores 0 0 3 0 0 0 11 0 97 0 112 0 10 0 123 0 43 

Ecphyadophoridae  Pf_2 Herbivores 15 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Hoplolaimidae  Pf_3 Herbivores 4 2 0 0 0 0 0 8 2 0 0 2 0 1 2 8 0 

Ironidae  Pr_4 Prédateurs 0 0 1 0 0 0 17 37 0 0 16 8 0 0 0 9 0 

Leptonchidae  Fu_4 Fongivores 271 29 0 0 0 28 0 41 4 19 0 6 0 40 3 2 6 

Longidorella  Pf_4 Herbivores 0 0 21 0 0 0 4 35 0 0 9 30 0 0 0 4 0 

Meloidogyne  Pf_3 Herbivores 130 0 0 0 0 0 41 594 123 0 491 108 18 0 0 5 15 

Monhysteridae  Ba_2 Bactérivores 4 0 0 0 0 6 3 0 0 1 8 12 0 0 14 0 26 

Mononchidae  Om_5 Omnivores 15 0 1 0 0 0 2 4 0 3 133 8 0 6 55 21 0 

 Mononchus 
spp. 

Pr_4 Prédateurs 25 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5 0 0 0 0 

 Mylonchulu
s spp. 

Pr_4 Prédateurs 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 3 0 0 0 37 

Neodiplogasteridae Mononchoid
es spp. 

Pr_1 Prédateurs 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 0 0 0 0 0 0 

Nordiidae  Om_4 Omnivores 0 1 0 0 1 0 0 0 34 0 0 0 0 0 0 2 4 

Nygolaimidae  Pr_5 Prédateurs 0 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

Ostellidae  Ba_2 Bactérivores 35 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Panagrolaimidae  Ba_1 Bactérivores 0 62 0 0 0 11 6 8 17 120 10 14 7 127 0 27 4 

Paratylenchidae  Pf_3 Herbivores 165 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 

Plectidae  Ba_2 Bactérivores 7 9 0 1 0 1 23 13 25 14 80 48 0 16 15 68 12 

Pratylenchidae  Pf_3 Herbivores 0 3 4 0 0 0 8 0 0 1 6 0 0 0 6 0 0 

Prismatolaimidae  Ba_3 Bactérivores 0 3 13 4 9 0 69 120 73 1 210 85 10 0 66 66 5 



 

 

                     
Annexe 4 : Liste des taxons de nématodes collectés dans les différents traitements au cours du temps à la SAPH (suite et fin) 
Familles  Genres Guildes 

trophiques 

Groupes 

trophiques 

Traitements (mois après abattage) 

    Hévéas 

40 ans 

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

    0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

                     

Qudsianematidae  Om_4 Omnivores 56 25 1 5 0 19 2 176 2 35 26 128 0 57 29 337 9 

 Eudorylaim
us spp. 

Om_5 Omnivores 0 0 1 0 0 0 7 0 115 0 119 0 11 0 42 0 25 

 Discolaimoi
des spp. 

Pr_5 Prédateurs 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 3 0 0 0 0 7 

Rhabditidae  Ba_1 Bactérivores 737 20 0 0 1 12 0 45 56 42 173 189 103 141 15 1378 41 

Rhabdolaimidae  Ba_3 Bactérivores 39 9 57 23 0 9 202 74 72 7 50 3 12 1 66 5 3 

Teratocephalidae  Ba_3 Bactérivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7 0 0 0 3 36 

Trichodoridae  Pf_4 Herbivores 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

Tripylidae  Pr_3 Prédateurs  0 0 0 0 0 0 0 8 0 0 0 0 0 1 25 2 0 

Tylenchidae  Pf_2 Herbivores 1478 5 2 2 0 1 1 62 84 43 372 50 23 26 118 63 97 

Tylencholaimidae  Fu_4 Fongivores 0 2 9 0 1 0 74 100 147 0 128 44 8 0 106 26 51 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

Annexe 5 : Liste des taxons de nématodes collectés dans les différents traitements au cours du temps à la SOGB 

Familles Genres Guildes 

trophiques 

Groupes 

trophiques 

Traitements (mois après abattage) 

Hévéas 

40 ans 

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

Actinolaimidae  Pr_4 Prédateurs 0 0 0 2 0 0 0 2 0 0 0 113 0 0 0 318 16 

Alaimidae  Ba_4 Bactérivore
s 

59 0 14 0 52 0 5 0 32 0 27 0 59 0 0 0 24 

Anguinidae  Fu_2 Fongivores 60 52 144 11 104 38 95 26 74 19 142 218 29 28 56 79 41 

Aphanolaimidae  Ba_3 Bactérivore
s 

73 4 2 0 0 1 0 3 0 34 295 104 28 31 165 98 94 

Aphelenchidae  Fu_2 Fongivores 128 0 8 3 0 20 0 2 0 0 0 5 2 3 3 15 34 

Aphelenchoididae  Fu_2 Fongivores 0 25 20 3 15 13 64 51 57 17 124 76 52 33 84 92 133 

Aporcelaimidae  Om_5 Omnivores 4 6 34 3 38 5 20 56 106 19 154 105 110 13 155 661 88 

 Aporcelai
mus spp. 

Om_4 Omnivores 0 0 16 0 71 0 67 0 66 0 21 0 54 0 14 0 118 

Aulolaimidae  Ba_3 Bactérivore
s 

4 4 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 

 Axonchiu
m spp. 

Om_5 Omnivores 0 0 40 0 36 0 52 34 24 0 161 390 240 0 95 112 43 

Bastianiidae  Ba_3 Bactérivore
s 

10 0 1 1 8 0 0 0 8 0 0 22 5 0 9 5 44 

Belondiridae  Fu_5 Fongivores 103 8 1 0 0 22 26 25 7 27 42 291 3 13 4 133 0 

Bunonematidae  Ba_1 Bactérivore
s 

0 0 0 0 1 0 0 0 3 0 0 0 24 0 0 0 10 

 Calcador
ylaimus 
spp. 

Om_4 Omnivores 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 

Campydoridae  Om_4 Omnivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 25 0 0 0 5 0 

Carcharolaimidae  Pr_5 Prédateurs 0 0 0 40 0 0 0 167 0 0 0 402 0 0 0 1072 0 

                     

     

 



 

 

Annexe 5 : Liste des taxons de nématodes collectés dans les différents traitements au cours du temps à la SOGB (suite) 
Familles Genres Guildes 

trophiques 

Groupes 

trophiques 

Traitements (mois après abattage) 

    Hévéas

40 ans 

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

    0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

                     

Cephalobidae  Ba_2 Bactérivore
s 

341 22 121 118 171 24 163 116 163 20 297 681 326 19 215 558 517 

Chromadoridae  Ba_3 Bactérivore
s 

0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 16 0 0 0 5 0 

Chronogasteridae  Ba_3 Bactérivore
s 

0 0 0 0 0 0 12 1 0 0 30 5 165 0 30 7 53 

Criconematidae  Pf_3 Herbivores 0 0 0 0 0 0 0 2 6 0 243 26 12 0 377 70 10 

Cyathoalaimidae  Ba_3 Bactérivore
s 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 49 15 6 0 0 5 9 

Cylindrolaimidae  Ba_3 Bactérivore
s 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 0 0 

 Dauer* Ba_1 Bactérivore
s 

0 0 0 0 0 0 0 2 18 0 54 0 146 0 33 1716 408 

Diplogasteridae  Ba_1 Bactérivore
s 

0 0 3 0 5 0 0 0 2 0 3 31 0 0 0 387 0 

 Acrostich
us spp. 

Pr_1 Prédateurs 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 25 0 0 0 67 

Diplopeltidae  Ba_3 Bactérivore
s 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 27 0 0 0 238 0 

Diploscapteridae  Ba_1 Bactérivore
s 

0 1 0 6 0 47 0 0 0 0 7 57 6 12 4 135 81 

Dorylaimellidae  Pr_5 Prédateurs 0 0 29 0 0 0 0 4 0 0 0 37 0 0 5 19 0 

Dorylaimidae  Om_4 Omnivores 104 39 1 8 25 24 0 0 52 10
3 

10 0 154 59 23 0 71 

 Prodoryl
aimus 
spp. 

Om_5 Omnivores 0 0 196 0 14 0 58 0 82 0 435 0 115 0 252 0 349 

 Sicaguttu
r spp. 

Om_5 Omnivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 0 0 

Ecphyadophorida
e 

 Pf_2 Herbivores 21 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 



 

 

Annexe 5 : Liste des taxons de nématodes collectés dans les différents traitements au cours du temps à la SOGB (suite) 
Familles Genres Guildes 

trophiques 
Groupes 

trophiques 
Traitements (mois après abattage) 

    Hévéas 

40 ans 

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

    0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

                     

Heteroderidae  Pf_3 Herbivores 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 

Hoplolaimidae  Pf_3 Herbivores 2 0 0 0 0 0 11 0 1 0 13 0 8 0 3 9 20 

Ironidae  Pr_4 Prédateurs 0 0 0 0 0 0 6 0 0 0 12 0 0 0 10 0 38 

Leptolaimidae  Ba_3 Bactérivore
s 

4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Leptonchidae  Fu_4 Fongivores 50 33 3 3 75 25 0 8 312 48 31 119 128 41 43 100 60 

Longidorella  Pf_4 Herbivores 0 0 0 0 1 0 6 0 5 0 0 0 0 0 3 0 0 

Meloidogyne  Pf_3 Herbivores 10 0 0 17 949 0 150 1165 1522 0 32 810 245
9 

26 795 2520 893 

Monhysteridae  Ba_2 Bactérivore
s 

5 0 0 0 0 1 0 0 2 4 4 16 0 5 0 11 51 

Mononchidae  Om_5 Omnivores 4 2 24 0 0 15 23 0 0 11 53 0 0 46 126 0 0 

 Mononch
us spp. 

Pr_4 Prédateurs 5 0 0 0 0 0 0 0 7 0 5 0 202 0 41 0 133 

Mylonchulidae  Pr_4 Prédateurs 0 0 0 0 70 0 0 0 51 0 0 0 67 0 0 0 127 

Nordiidae  Om_4 Omnivores 0 0 0 0 0 0 0 4 2 0 0 36 0 0 0 68 5 

Onchulidae  Ba_3 Bactérivore
s 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0 

Panagrolaimidae  Ba_1 Bactérivore
s 

12 11
5 

6 23 0 38 0 32 0 42 18 104
8 

0 74 5 145 0 

Paratylenchidae  Pf_3 Herbivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 13 0 0 0 

Plectidae  Ba_2 Bactérivore
s 

8 0 11 4 31 0 10 19 12 3 29 57 29 5 32 29 91 

Pratylenchidae  Pf_3 Herbivores 7 0 0 1 0 1 69 2 5 3 0 0 0 1 4 2 5 

Prismatolaimidae  Ba_3 Bactérivore
s 

7 0 23 1 33 1 34 2 43 3 191 82 83 1 45 28 199 

Qudsianematidae  Om_4 Omnivores 29 19 3 4 0 22 1 11 3 31 30 27 0 31 54 228 29 

 Eudorylai
mus spp. 

Om_5 Omnivores 0 0 19 0 49 0 61 0 46 0 55 0 33 0 33 0 23 



 

 

Annexe 5 : Liste des taxons de nématodes collectés dans les différents traitements au cours du temps à la SOGB (suite et fin) 
 
Familles Genres Guildes 

trophiques 

Groupes 

trophiques 

Traitements (mois après abattage) 

    Hévéas 

40 ans 

R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

    0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

 Discolai
moides 
spp. 

Pr_5 Prédateurs 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 13 0 0 0 0 0 0 

 Discolai
mus spp. 

Pr_5 Prédateurs 0 0 0 0 75 0 0 0 30 0 0 0 16 0 0 0 73 

Rhabditidae  Ba_1 Bactérivore
s 

67 3 2 0 5 53 0 37 50 64 95 1 18 37 6 202 59 

Rhabdolaimidae  Ba_3 Bactérivore
s 

10 21 47 17 38 38 129 12 55 16 25 0 2 13 10 0 7 

Telotylenchidae  Pf_3 Herbivores 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Teratocephalidae  Ba_3 Bactérivore
s 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 23 0 0 

Thornenematidae  Om_5 Omnivores 0 6 55 4 0 24 8 21 0 20 95 312 0 10 140 179 0 

Trichodoridae  Pf_4 Herbivores 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 10 0 3 0 0 2 

Tripylidae  Pr_3 Prédateurs 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 

Tylenchidae  Pf_2 Herbivores 1189 12 23 7 60 15 49 10 31 68 705 223 145 11
4 

669 178 184 

Tylencholaimidae  Fu_4 Fongivores 0 0 15 0 75 0 85 0 111 0 213 15 53 0 210 0 227 

Tylenchulidae  Pf_3 Herbivores 0 0 0 0 0 1 0 0 0 4 0 0 0 11 0 0 0 

 Tylenchus 
spp. 

Pf_3 Herbivores 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 0 145 0 0 0 27 0 

 



 

Annexe 6 : Topologie des réseaux de co-occurrence microbiens après la mise en place des 
traitements à la SAPH 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Annexe 7 : Topologie des réseaux de co-occurrence microbiens après la mise en place des 
traitements à la SOGB 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

Annexe 8 : Changements temporels de l’humidité du sol et de la densité apparente à la SAPH 

Moyenne ± écart type (n = 4). T0 : Avant abattage ; R0L0 = Pas de légumineuse ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + 
branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc. 

 

Annexe 9 : Changements temporels de l’humidité du sol et de la densité apparente à la SOGB 

Moyenne ± écart type (n = 4). T0 : Avant abattage ; R0L0 = Pas de légumineuses ni de résidus, R0L1 = Légumineuse (Pueraria phaseoloides), R1L1 = Souche + feuille + 
branches fines, R2L1 = R1L1+ tronc.

SAPH Traitements (mois après abattage) 
T0 R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

Humidité 
(%) 
 

18±
02 

10±01 11±01 9±02 11±01 10±04 12±04 8±04 15±04 11±04 14±01 10±04 14±03 14±08 15±06 13±05 22±10 

Densité 
apparente 

1,22
±0,0
0 

0,97±0
,05 

1,51±0
,07 

1,59±0
,05 

1,56±0
,12 

0,91±0
,11 

1,34±0
,05 

1,33±0
,19 

1,34±0
,08 

0,88±0
,04 

1,18±0
,07 

1,26±0
,09 

1,31±0
,17 

0,96±0,
02 

1,30±0
,22 

1,26±0
,19 

1,17±0
,31 

SOGB Traitements (mois après abattage) 
T0 R0L0 R0L1 R1L1 R2L1 

0 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 6 12 18 24 

Humidité 
(%) 
 

34±
04 

13±05 16±02 15±02 15±03 12±05 18±02 17±04 26±19 22±07 28±09 22±03 27±03 17±07 25±08 18±03 38±11 

Densité 
apparent
e  

1,26
±0,0
0 

1,17±
0,09 

1,42±
0,10 

1,52±
0,08 

1,41±0
,09 

1,26±0
,10 

1,40±0
,09 

1,47±0
,10 

1,32±0
,16 

1,13±0
,07 

1,07±0
,06 

1,19±0
,10 

1,15±0
,24 

1,23±0
,20 

1,13±0
,23 

1,19±0
,18 

1,08±0
,18 



 

 

Annexe 10 : Différents attributs de la modification du corps observés chez les collemboles dans 

l’ensemble des traitements 

 

Annexe 11 : Différents attributs du mucro de la furca observés chez les collemboles dans 

l’ensemble des traitements 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

Annexe 12 : Différents attributs du dens de la furca observés chez les collemboles dans 

l’ensemble des traitements 

 

 

Annexe 13 : Différents attributs de l’appendice empodial observés chez les collemboles dans 
l’ensemble des traitements 

 

 

 

 

 

 



 

 

Annexe 14 : Différents attributs de la pigmentation observés chez les collemboles dans 
l’ensemble des traitements 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Annexe 15 : Différents attributs des écailles observés chez les collemboles dans l’ensemble des 

traitements 

 



 

 

Annexe 16 : Différents attributs de l’organe post antennaires observés chez les collemboles 

dans l’ensemble des traitements 

 

 

Annexe 17 : Différents attributs d’ocelles observés chez les collemboles dans l’ensemble des 
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CEDEX, F-34199 Montpellier, France
* Correspondence: aymard.kouakou@ird.fr (A.K.K.); jerome.cortet@univ-montp3.fr (J.C.)

Simple Summary: While studies based on the taxonomic facet of biodiversity have already proven
their value in understanding soil functioning, studies focusing on the functional facet based on the
traits of organisms are scarce in the Ivorian context. Among soil organisms, springtails play an
important role in soil functioning and are a useful bioindicator for assessing the impact of land use
change and agricultural practices on soil biodiversity. However, their taxonomy is very poorly known
in Côte d’Ivoire. The functional trait approach is therefore a relevant alternative for assessing the
response of springtails communities to organic matter management in tree plantations. The aim of
this study was to determine how different input of organic matter in the form of logging residues and
legumes influence the body size and functional diversity of springtails. Our results showed a high
functional richness and body size of springtails in the practice with trunks and large branches (R2L1).
Functional traits are useful to assess the effects of agricultural practices on springtails communities.

Abstract: We used trait-based approaches to reveal the functional responses of springtails communi-
ties to organic matter inputs in a rubber plantation in Côte d’Ivoire. Pitfall traps were used to sample
springtails in each practice. The results showed that the total abundance of springtails increased
significantly with the amount of organic matter (R0L0 < R2L1). Larger springtails (body length, furca
and antennae) were observed in plots with high organic matter. Practices with logging residues and
legume recorded the highest functional richness. The principal coordinate analysis showed different
functional composition patterns between practices with logging residues (R1L1 and R2L1) and those
without inputs (R0L0 and R0L1). This difference in functional composition (PERMANOVA analysis)
was related to the effect of practices. These results highlight the pertinence of the functional trait
approach in the characterization of springtail communities, a bioindicator of soil health, for organic
matter management practice.

Keywords: collembola; morphotypes; bioindicators; rubber plantation; functional trait; organic matter

1. Introduction

Land-use change is the cause of biodiversity loss and the depletion of terrestrial
ecosystems [1]. The effects of these changes are mostly driven by the conversion of natural
ecosystems to agricultural lands. Indeed, the conversion of forests into agricultural land
leads to a degradation of the physical and chemical quality of soils [2]. In West Africa,
particularly in Côte d’Ivoire, land-use changes lead to a decrease of total organic carbon
and soil pH [3], of the abundance, richness and diversity of litter and soil arthropods [4,5].
Furthermore, the conversion of primary or secondary forests to rubber plantations appears
to reduce the diversity and density of soil macroinvertebrates [6–8].
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Successive rubber plantation cycles of 25 to 40 years [9], lead to decline of soil func-
tions [10] and a continuous loss of soil biodiversity [11]. One of the ways to mitigate soil
degradation related to intensive land use is to add organic matter. Indeed, the addition
of organic matter such as logging residues and legumes after a rubber plantation cycle
promotes the resilience of the main soils functions (carbon transformation, soil structure
maintenance and nutrient cycling [12]).

Soil biodiversity plays a crucial role in maintaining soil functioning and ecosystem
services [13]. The return of organic matter to the soil provides a suitable microclimate,
provides new ecological niches and resources to maintain this biodiversity [14]. However,
the effects of organic matter restitution on soil biodiversity in tree plantations are still
unclear. Thus, understanding the impacts of organic matter input on soil biodiversity can
contribute to the development of a sustainable management program in tree plantations.

Among soil organisms, springtails are key bioindicators of soil functions [15] such as
nutrient cycling [16,17] and organic matter decomposition [18]. Springtails are also consid-
ered as relevant bioindicators of land use change [19–21]. They are also used as biological
indicators to assess the impact of different agricultural practices on soil biodiversity [22–25].

Africa is an immense reservoir of biodiversity, representing around a quarter of the
world’s biodiversity [26] due to its varied ecosystems (tropical forests, savannahs, deserts,
mangroves and mountain grasslands). However, the problem of identification arises for
many taxa that are still poorly known. Ecological research faces serious difficulties in
identifying species due to the lack of identification keys for many species [27]. In Côte
d’Ivoire, research has been conducted in this context to identify arthropod species on the
basis of their taxonomy [28–31]. Concerning springtails communities, despite recent works
by Zon et al. [32,33], their taxonomy is very poorly established in Côte d’Ivoire.

The functional traits refer to the characteristics of a species that can influence the perfor-
mance of an individual, i.e., its growth, reproduction or survival [34]. These traits govern
the responses of individuals to disturbances in their environment [34,35]. Approaches
based on the use of functional traits can improve the understanding of the responses of soil
invertebrates to environmental disturbances and provide complementary information to
that provided by taxonomic approaches [20,36,37]. Functional traits also provide a better
understanding of how abiotic factors determine the species assemblage of a soil community
and predict how it will develop in response to changes in habitat [38].

Therefore, in the Côte d’Ivoire context, where the taxonomy is poorly known, the
functional traits of springtails could be used as indicators of agricultural practices, particu-
larly those linked to the management of organic matter, which is the basis of food webs,
probably leading to functional community modifications.

The objective of this study was to determine how the input of organic matter, such
as logging residues and legumes, modulates the functional responses of springtails. We
hypothesized that (1) the massive presence of carbon would induce a greater abundance of
springtails, as a result of increasing the amount of carbon and energy available for the soil
food webs; (2) the high presence of organic matter on the surface is a preferential habitat
for large individuals with a well-developed furca; (3) the presence of organic matter on
the surface would increase the number of ecological niches and thus promote a higher
functional richness and diversity. We conducted this study 12 months after the addition of
logging residues and legumes in a large-scale field experiment in a rubber tree plantation
in Côte d’Ivoire.

2. Materials and Methods

2.1. Study Site

This study was conducted in the South-East of Côte d’Ivoire on a rubber plantation.
This plantation belongs to the “Société Africaine de Plantations d’Hévéas” (SAPH). The
site is located (latitude 5◦31′02.5′′ N, longitude 3◦29′46.2′′ W) in the department of Grand
Bassam with an area of 5503 ha. The climate of the region is sub-equatorial, adapted to
rubber plantation, with four seasons. There is a large rainy season from April to June; a
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small dry season from July to August; a small rainy season from September to October
and a large dry season from November to March. Annual rainfall varies between 1700 mm
and 1900 mm and the annual temperature varies between 24 and 27 ◦C. The soil has a
sandy-silty texture with 11% clay and an acidic pH between 4 and 5 at 0–10 cm depth [12].
The topography is homogeneous with low slopes (<5%).

2.2. Experimental Design

We set up an experimental design after the clearcutting of the previous rubber planta-
tion (40 years old) using bulldozers in November 2017. In this site, the natural rainforest
was the previous land-use type, and the logged stand consisted of the first cycle of rubber
trees. The experimental design has already been described by Perron et al. [12]. However,
in this paper, only one site (SAPH) was considered. The experimental design includes
4 practices replicated in 4 random blocks, resulting in 16 plots as follows:

− R0L0: all rubber residues (R) removed from the plot, no legume (L);
− R0L1: all rubber residues removed from the plot, legume (Pueraria phaseoloides);
− R1L1: stumps, fine branches (less than 20 cm diameter) and leaves from the previous

plantation left in the inter-row, legume (Pueraria phaseoloides);
− R2L1: no rubber tree residues removed (leaves, trunk and stumps left), legume

(Pueraria phaseoloides).

In the experimental setup described, only 3 blocks were studied in our case.
The practices defined in the experimental setup constitute an organic matter gradient.

This gradient is related to the gradual increase in the amount of organic matter added
between practices from R0L0 (no residues) to R2L1 (practice with the highest amount of
residue) as well as to a gradual evolution of the quality in terms of C/N between R0L1, a
practice with legume only (Pueraria phaseoloides) with a low C/N, and R2L1, which contains
woods (trunks and branches) with a high C/N.

Rubber tree residues were put in the inter-rows. Before the tree logging, an inventory
of living trees was realized. In «R1L1» and «R2L1» practices, logging residues were
set up according to the results of this inventory in order to have a similar quantity of
residues (leaves, trunk and stumps left) per practice in the 4 blocks and then guarantee
the homogeneity of the experimental design. The number of trees per plot was 30 and 28,
respectively, in R1L1 and R2L1 practice. The C stock in the practice with rubber residues
was 36 t ha−1 in R1L1 and 97 t ha−1 in R2L1. The legume (Pueraria phaseoloides) was
broadcast (10 kg ha−1 of wet seed) in February 2018.

2.3. Sample Collection

Sampling was carried out in November 2018 (12 months after the practices were set
up), when the rubber tree residues on the ground were fully decomposed and the legume
well developed. Pitfall traps were chosen for the capture of springtails in each practice.
This method is efficient for sampling the surface active springtails as already shown by
different authors [39,40]. In this study, plastic cups of 3.5 cm diameter were used as pitfall
trap. The volume of each pitfall trap was 300 mL and each one was filled to about 1/3 of its
volume with 70% ethanol. The traps were left in activity for two days. Given the climatic
constraints (intense rainfall) prevailing on this site, we shortened the activity times of pitfall
to two days to avoid flooding with sands and water in the traps. However, usually, the
activity time of the pitfall trap is longer [39,40]. A sampling plot (25 m × 10 m) was defined
to limit border effects in each practice. In each sampling plot, six pitfall traps were placed
in two lines of three traps, only in the windrows for sampling epedaphic or atmobiotic
springtails [41]. In each line, the pitfall trap was spaced to 10 m and the distance between
the lines was 8 m (Figure 1). A total of 6 samples were taken in each plot.
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2.4. Measurement of the Springtails Traits

Springtails were characterized by morphotypes rather than species for functional trait
measurements. The functional traits of springtails were measured directly on individuals
collected in the field. We selected traits related to dispersal ability, life form and habitat
preference of springtails [20,42,43]. The selected traits are summarized in Table 1. We
used observed trait data to calculate the functional diversity (FD) indices proposed by
Villéger et al. [44]. The functional diversity indices calculated in this paper are as follows:

− The functional richness (FRic) corresponds to the volume of functional space occupied
by species (abundance is not involved);

− The functional divergence (FDiv) corresponds to a degree of niche differentiation
among species within communities;

− The functional evenness (FEve) measures the regularity of the distribution of abun-
dance in functional space;

− The functional dispersion (FDis) is a “pure” estimator of the dispersion in trait combi-
nation abundances.

2.5. Statistical Analysis

Abundance data were transformed to Log (x + 1) for normal distribution and homo-
geneity of variances. One-way analysis of variance (ANOVA) and comparisons of measured
traits and functional diversity indices were performed using Tukey’s test (p < 0.05) with
the agricolae package [45]. All variables were tested for normality and homogeneity of
the variance of the data using Shapiro–Wilk and Levene tests, respectively. Quantitative
measurements of body length, antenna length and furca length (in µm in Table 1) were used
to characterize the size of the springtails. We used the dbFD function of the FD package [46]
to compute functional diversity (FD). dbFD uses principal coordinates analysis (PCoA) to
return PCoA axes, which are used as ‘traits’ to compute FD. dBFD computes FD indices,
including the three indices of Villéger et al. [44]: functional richness (FRic), functional
evenness (FEve) and functional divergence (FDiv). It also computes functional dispersion
(FDis) [46] and the community-level weighted means of trait values (CWM), an index of
functional composition. Following this computation, the results are presented in the form
of one weighted sample for each practice per block. The CWM was calculated from the
observed qualitative traits (Body modification, Dens, Mucro, Ocelli, Post Antennal Organ,
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Pigmentation, Scales, Empodial appendage) and their different attributes. The calcula-
tion of the community-weighted mean trait attribute values was based on two matrices
(practice by morphotype and morphotype by trait). The CWM were used in a principal
coordinate analysis (PCoA) to explore the functional composition patterns of springtails
according to practice types [47]. This analysis was based on a Euclidean distance matrix.
Then, a non-parametric multivariate analysis of variance (PERMANOVA) using the vegan
package [48] was performed to test for differences in functional composition of springtails.
All statistical analyses were performed with RStudio software, version 1.3.1093 [49].

Table 1. Description and attributes of morphological traits, considered for the trait-based approach
of springtails communities.

Trait Attribute

Body length µm
Body modification Body not modified

Abdomen IV elongated
Spherical body

Furca length µm
Dens Short

Whip-shaped
Long cylindric

Mucro Very small straight
Blade-like straight

Bidentate
Tridentate

Antenna length µm
Ocelli 4 or 5 pairs of ocelli

6, 7 or 8 pairs of ocelli
Post Antennal Organ Absent

Present
Pigmentation Absent

Diffuse
Intense
Pattern

Scales Absent
Present

Empodial appendage Absent
Present

3. Results

3.1. Variation of Total Springtails Abundance with Amount of Organic Matter

The total abundance of springtails varied significantly (ANOVA, F = 3.35; Df = 3;
p = 0.02) between the different practices (Figure 2). The abundance of springtails observed
in the R2L1 practice was four times greater compared to the one observed in the practice
without organic matter (R0L0). R0L1 and R1L1 presented intermediate abundance.

3.2. Springtails Size Response to Logging Residue and Legume Input

The measured traits show that the size of the springtails increases with the amount of
organic matter (Figure 3). A significant difference in body length (ANOVA, F = 13.41; Df = 3;
p = 3.52 × 10−8), antenna length (ANOVA, F = 9.54; Df = 3; p = 5.79 × 10−6) and furca
length (ANOVA, F = 10.41; Df = 3; p = 2.11 × 10−6) of springtails was observed between the
different practices (Figure 3A–C). The largest springtails sizes were observed in the R2L1
practice, intermediate in the R1L1 and R0L1 practices and smallest in the R0L0 practice
(without residues).
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Figure 3. Average functional traits measured on the springtails according to the organic matter
gradient. (A) Body length; (B) antenna length; (C) furca length. Different letters indicate signifi-
cant differences according to the Tukey test. The vertical lines represent the standard error for
each practice. R0L0—no residue or legume in the plot, R0L1—Legume (Pueraria phaseoloides) only,
R1L1—Legume + stump + leaf + fine branches, R2L1–R1L1 + trunk.

3.3. Response of the Functional Diversity Indices of Springtails to Logging Residues and Legumes

Functional diversity indices varied significantly between practices (Figure 4). Signif-
icant differences (ANOVA, F = 5.47; Df = 4; p = 0.02) in functional richness (FRic) were
observed between practices with the highest values in practices with rubber residues
(R1L1 and R2L1, Figure 4A). Significant difference in functional divergence (FDiv, ANOVA,
F = 28.60; Df = 4; p = 1.98 × 10−4) was observed between practices with residues and/ or
legumes (R0L1, R1L1 and R2L1) and those without (R0L0, Figure 4B). A significant differ-
ence in functional evenness (FEve, ANOVA, F = 4.13; Df = 4; p = 0.04) was also observed
between practices with legumes only (R0L1) and residues (R2L1, Figure 4C). Functional
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dispersion (FDis) was significantly different (ANOVA, F = 41.16; Df = 4; p = 5.97 × 10−5)
between practices with rubber residues (R2L1) and those without (R0L0, Figure 4D).
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(A) FRic = functional richness; (B) FDiv = functional divergence; (C) FEve = functional evenness;
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practices according to the Tukey test. The vertical lines represent the standard deviation for each
practice (n = 3). R0L0—no residue or legume in the plot, R0L1—Legume (Pueraria phaseoloides) only,
R1L1—Legume + stump + leaf + fine branches, R2L1—R1L1 + trunk.

3.4. Response of the Functional Composition (CWM) of Springtails to the Organic
Matter Gradient

The community weighted mean trait values (CWM) were grouped into an ordination
diagram by applying a principal coordinate analysis (PCoA). The practices plotted in the
Principal Coordinate Analysis represent plots where springtails were sampled. According
to the PCoA analysis, the first axis explains 91.23% and the second axis explains 8.76%
of the total variance. The functional composition patterns are separated by the absence
(R0L0 and R0L1) and amount of rubber residues (R2L1, R1L1, Figure 5). The functional
composition shows a significant difference between the practices (PERMANOVA, F = 1.95,
R2 = 0.69, p = 0.001).



Insects 2022, 13, 892 8 of 12

Insects 2022, 13, x FOR PEER REVIEW 8 of 12 
 

 

composition shows a significant difference between the practices (PERMANOVA, F = 1.95, 
R² = 0.69, p = 0.001). 

 
Figure 5. Principal coordinate analysis showing the patterns of functional composition of springtails 
communities in the different practices. This analysis is based on a Euclidean distance matrix. Points 
represent the centroid of replicates samples (n = 3). R0L0–no residue or legume in the plot, R0L1—
Legume (Pueraria phaseoloides) only, R1L1—Legume + stump + leaf + fine branches, R2L1—R1L1+ 
trunk. 

4. Discussion 
This study evaluated the functional response of springtails communities to organic 

matter inputs such as logging residues and legumes after a rubber plantation cycle. The 
results indicate that the abundance, diversity and functional composition of springtails 
varied significantly with the amount of organic matter input. 

The large abundance of springtails in the practice with rubber tree residues (R2L1) is 
believed to be the result of the high amount of organic matter in this plot. The large 
amount of OM can induce a microclimate favorable to many springtails. These favorable 
conditions would allow a very high colonization rate with a rapid increase in springtail 
populations [50]. Rubber tree residues (trunk, leaves, stump and fine branch) and the leg-
ume on the ground constitute large quantities of accumulated OM that can harbor a 
greater abundance of springtails [51]. In addition, this high OM presence may increase the 
resource heterogeneity necessary for increased springtail abundance [52]. In the R0L0 
practice, the absence of OM leads to a degradation of the habitat quality, which prevents 
many springtails to colonize this habitat [53]. Indeed, in the absence of vegetation cover 
and OM, the soil is subject to high solar radiation and temperature, which can impact on 
the abundance of springtails [54]. 

The body size of springtails increased significantly with the amount of OM. Such size 
differences could reflect a high abundance of epedaphic springtails in the presence of a 
large amount of OM on the soil surface [55]. Our results are in accordance with the studies 
of Yu et al. [55], who showed that manure input affects the functional composition of the 
community, favoring more active and mobile species of springtails characterized by a 
well-developed furca. Our results suggest that after a cycle of rubber plantations, organic 
matter management practices can help increase the abundance of springtails [56]. The re-
sults also suggest that the quality and availability of resources, rather than their quantity, 
control springtail communities. Furthermore, the sampling method could have an influ-
ence on our results as pitfall traps tend to capture epedaphic and more mobile springtails. 
Trends might be different with other non-selective methods (soil sampling) or a combina-
tion of methods [39,57].  

The amount of OM would probably be the main factor that determines springtails 
communities since we observed a significant difference in functional diversity indices 

Figure 5. Principal coordinate analysis showing the patterns of functional composition of springtails
communities in the different practices. This analysis is based on a Euclidean distance matrix.
Points represent the centroid of replicates samples (n = 3). R0L0–no residue or legume in the
plot, R0L1—Legume (Pueraria phaseoloides) only, R1L1—Legume + stump + leaf + fine branches,
R2L1—R1L1 + trunk.

4. Discussion

This study evaluated the functional response of springtails communities to organic
matter inputs such as logging residues and legumes after a rubber plantation cycle. The
results indicate that the abundance, diversity and functional composition of springtails
varied significantly with the amount of organic matter input.

The large abundance of springtails in the practice with rubber tree residues (R2L1)
is believed to be the result of the high amount of organic matter in this plot. The large
amount of OM can induce a microclimate favorable to many springtails. These favorable
conditions would allow a very high colonization rate with a rapid increase in springtail
populations [50]. Rubber tree residues (trunk, leaves, stump and fine branch) and the
legume on the ground constitute large quantities of accumulated OM that can harbor a
greater abundance of springtails [51]. In addition, this high OM presence may increase
the resource heterogeneity necessary for increased springtail abundance [52]. In the R0L0
practice, the absence of OM leads to a degradation of the habitat quality, which prevents
many springtails to colonize this habitat [53]. Indeed, in the absence of vegetation cover
and OM, the soil is subject to high solar radiation and temperature, which can impact on
the abundance of springtails [54].

The body size of springtails increased significantly with the amount of OM. Such
size differences could reflect a high abundance of epedaphic springtails in the presence
of a large amount of OM on the soil surface [55]. Our results are in accordance with the
studies of Yu et al. [55], who showed that manure input affects the functional composition
of the community, favoring more active and mobile species of springtails characterized
by a well-developed furca. Our results suggest that after a cycle of rubber plantations,
organic matter management practices can help increase the abundance of springtails [56].
The results also suggest that the quality and availability of resources, rather than their
quantity, control springtail communities. Furthermore, the sampling method could have
an influence on our results as pitfall traps tend to capture epedaphic and more mobile
springtails. Trends might be different with other non-selective methods (soil sampling) or a
combination of methods [39,57].

The amount of OM would probably be the main factor that determines springtails
communities since we observed a significant difference in functional diversity indices
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between practices in our study. The high functional richness (FRic) in practices R1L1
and R2L1 can be explained by the creation of new ecological niches in the presence of
OM. These results would reflect that springtails occupy different amounts of niche space
according to the practices. The functional divergence (FDiv) being different according to the
practices seems to indicate that there are degrees of niche differentiation, and consequently,
competition for the available resources. Indeed, the difference in body size of springtails
in relation to the presence of OM can influence both the distribution of resources and
trophic status within the food web [58]. The significant variation in functional evenness
(FEve) would result from the difference in abundance of springtails between practices. This
difference could influence the degree of distribution of springtails communities according
to ecological niches to allow efficient use of the full range of available resources [59]. The
significantly higher functional dispersion (FDis) in practices with residues than those
without reflects a proportion of epedaphic springtails with the most extreme trophic niches
in the community [41,60]. This variation in FDis would also be the result of variation in
microclimate conditions in the practices, which influence species abundance. Some abiotic
factors or changes in soil structure that we did not measure in this study could also have
an influence on our results, as shown by Susanti et al. [61].

The functional composition of springtails communities was not significantly different
in the two practices without rubber residues (R0L0 and R0L1). These results suggest that the
springtails communities in these practices are functionally similar. Thus, the difference in
practices between R0L0 and R0L1 is not sufficient to induce a significant functional change
of the communities. An additional explanation for the non-differentiation in the functional
composition of springtails in these two practices refers rather to the effects of adaptation and
the range of ecological niches of the species, which may in fact decouple their distribution
from environmental constraints [62]. The different functional composition in the practices
with residues (R1L1 and R2L1) can be explained by the fact that the quantity and quality of
OM, being both food and habitat for soil fauna, modulate this composition and the structure
of the soil food web [63,64]. Differences in functional composition between practices would
be associated with changes in trophic niches in springtails communities [41,60]. The
differentiation of the trophic niches of springtails according to the practices could be
explained by the regulatory power of the latter in relation to the microbial communities
responsible for the decomposition of OM [65]. Indeed, depending on the amount of OM, the
microbial biomass may differ from one practice to another and induce different springtail
populations [66].

5. Conclusions

This study assessed the functional response of springtail communities to organic
matter input after a 40-year rubber plantation cycle. Among the different practices, the
one with trunks, branches and leaves, combined with the legume (R2L1) showed the
greatest abundance of springtails. The results showed that in the presence of a large
amount of organic matter, large springtails with a well-developed furca colonized the
habitat. The presence of rubber tree residues (trunks, fine branches, leaves and stumps)
induced a higher functional richness. The functional composition patterns showed that the
springtail communities occupied different ecological niches. Functional trait analysis is a
good alternative for studying springtails distribution and soil health. The study highlights
the pertinence of the functional approach in the characterization of a community whose
taxonomy is unknown.
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H I G H L I G H T S

• First diachronic study of soil health res-
toration after rubber trees clear-cutting.

• Clear-cutting resulted in significant dis-
turbances of all studied soil functions.

• Logging residues fully restored carbon
transformation and soil structure func-
tions.

• Soil macrofauna diversity was signifi-
cantly and positively linked to soil
health.

• Logging residues and legumes are ap-
propriate practices in young rubber
plantations.
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Soil health is defined as the soil's capacity to deliver ecosystem functions within environmental constraints. On
tree plantations, clear-cutting and land preparation between two crop cycles cause severe physical disturbances
to the soil and seriously deplete soil organic carbon and biodiversity. Rubber, one of the main tropical perennial
crops worldwide, has a plantation life cycle of 25 to 40 years, with successive replanting cycles on the same plot.
The aim of this study was to assess the effects of clear-cutting disturbance on three soil functions (carbon trans-
formation, nutrient cycling and structuremaintenance) and their restoration after the planting of the new rubber
crop, in two contrasting soil situations (Arenosol and Ferralsol) in Côte d'Ivoire. In this 18-month diachronic
study, we intensively measured soil functions under different scenarios as regards the management of logging
residues and the use or not of a legume cover crop. We investigated the relationship between soil macrofauna
diversity and soil heath. At both sites, clear-cutting and land preparation disturbed carbon transformation and
nutrient cycling significantly and, to a lesser extent, structure maintenance function. When logging residues
were applied, carbon transformation and structure maintenance functions were fully restored within 12 to
18 months after disturbance. By contrast, no restoration of nutrient cycling was observed over the study period.
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A legume cover crop mainly improved the restoration of carbon transformation. We found a strong relationship
(P ≤ 0.001; R2=0.62–0.66) between soil macrofauna diversity and soil health. Our overall results were very sim-
ilar at the two sites, despite their contrasting soil conditions. Keeping logging residues in the plots and sowing a
legume in the inter-row at replanting accelerated the restoration of soil functions aftermajor disturbance caused
by clear-cutting and land preparation. Our results confirm the necessity of taking soil macrofauna diversity into
account in the management of tropical perennial crops.

© 2021 Elsevier B.V. All rights reserved.

Disturbance
Restoration
Legume

1. Introduction

Soils perform awide range of essential functions such as nutrient cy-
cling and organicmatter decomposition; in thisway they provide provi-
sioning, regulating and supporting ecosystem services (Leemans and de
Groot, 2003). Soil health is defined as “the capacity of soils to deliver
multiple functional traits that are required to maintain ecosystem sta-
bility” (Pawlett et al., 2021). These functions emerge from complex in-
teractions between the physical, chemical and biological parameters
of the soil (Kibblewhite et al., 2008). In the tropics, soil organic matter
contents and nutrient availabilities are commonly low, which make
these soils particularly sensitive to disturbance. Human activities, and
particularly agricultural practices such as tillage and crop residue re-
moval, are likely to undermine the soil's capacity to deliver numerous
functions over the long term (Pawlett et al., 2021).

Rubber tree (Hevea brasiliensis) plantations, themain source of natural
rubber, are a relevant model for studying the effects of crop management
on soil functions in the tropics. In 2018, rubber plantations covered 12.5
million ha worldwide, mostly in South-East Asia, followed by Africa
(FAO, 2020). A rubber stand lasts 25 to 40 years and the same plot is
used for successive replanting cycles. Management practices in the period
fromplanting to clear-cutting donot greatly disturb soil functioning.Many
recent studies have reported an increase in soil health throughout the life
of the stand (Gao et al., 2019; Peerawat et al., 2018; Thoumazeau et al.,
2019a; Tondoh et al., 2019). By contrast, clear-cutting and land prepara-
tion (mainlywindrowing and subsoiling) between two crop cycles involve
thepassage of heavymachinery on industrial plantations, aswell as drastic
changes in soil temperature, light conditions and soil cover which might
greatly disturb soil functioning (Watson, 1964).

Degradation of soil physical properties caused by the passage of ma-
chinery has been extensively reported in various crop systemsworldwide,
especially as regards increased bulk density (Ampoorter et al., 2010) and
decreases in pore volume, hydraulic conductivity and air permeability
(Hartmann et al., 2014). Researchers have also demonstrated the negative
impacts of clear-cutting on nutrient and carbon cycles (Christophel et al.,
2015; Mayer et al., 2020; Siebers et al., 2018) and on faunal andmicrobial
communities (Bottinelli et al., 2014; Frey et al., 2009; Hasegawa et al.,
2014) in planted forests in various pedoclimatic conditions. Soil texture
may significantly affect the way soil functions respond to disturbance.
Hartmann et al. (2014) report that soil compaction had a stronger effect
on the abundance and diversity of soil microorganisms in fine-textured
soils than in coarse-textured soils in temperate forests. To maintain the
crucial functions provided by soils, it is necessary to knowhow these func-
tions respond to disturbance. Not enough is knownabout the disturbances
caused by clear-cutting and land preparation in rubber tree plantations
and other tropical perennial crops.

In the recent past, logging residues in rubber plantations (i.e. the
trunks, branches, leaves and stumps of the old stand) were burnt after
clear-cutting (Simorangkir, 2006). This method has been discontinued
in many countries to avoid air pollution. Nowadays, the most common
practice in commercial rubber plantations is to export some logging res-
idues, mainly trunks and branches, for economic use (Hytönen et al.,
2019). Given the large amounts of carbon and nutrients that accumulate
in the tree throughout the plantation cycle, removing the residues
might lead to a decrease in soil health over successive cycles (Perron

et al., 2021; Vrignon-Brenas et al., 2019). There is therefore a need for
research to assess the sustainability of logging residue management
practices in terms of soil function maintenance.

Soil organic carbon (SOC) is a recognized yardstick for assessing soil
functioning in agricultural or forestry systems (Reeves, 1997). Retaining
logging residues significantly increases both carbon stocks and nutrient
availability in the soil (see Achat et al., 2015; Mayer et al., 2020 for com-
plete reviews). In rubber plantations, the carbon stocks in the above-
and belowground tree biomass at clear-cutting range from 78 to
154 t ha−1 (Brahma et al., 2018; Hytönen et al., 2019). The time required
for logging residues to decompose completely depends on the type of res-
idue; with rubber trees in Malaysia, it ranges from about 6 months for
leaves to 2.5 years for trunks (Yew, 2001). Such a fast release of carbon
after clear-cutting is likely to promote soil biological activity and increase
overall soil functioning in the first years after replanting. Soil health is
therefore expected to recover quickly. Soil texture is known to have a
strong impact on the restoration process, with faster restoration of soilmi-
crobial activity reported in fine-textured soils in both temperate and trop-
ical conditions (Bach et al., 2010; Schimann et al., 2007). Although
diachronic studies are the most appropriate way to clearly reveal the soil
restorationprocess, theyhavebeen little used infield experiments. As a re-
sult, there is a considerable knowledge gap regarding the restorationof soil
functions after clear-cutting and land preparation in tropical perennial
crops. Yet information on the capacity of logging residues to restore soil
functions could provide key management recommendations.

Ways to monitor soil health are still keenly debated in the scientific
community (Bünemann et al., 2018; Janzen et al., 2021; Lehmann et al.,
2020). Since the original definition of soil health is based on soil functions
related to the soil's biological assemblages (Kibblewhite et al., 2008), we
used Biofunctool®, a new tool for assessing soil health by evaluating
three soil functions: nutrient cycling, carbon transformation and structure
maintenance (Thoumazeau et al., 2019b). Biofunctool® has been already
used in rubber plantations to assess the effect of rubber plantations ageing
on soil functioning (Thoumazeau et al., 2019a), and in annual tropical
crops to distinguish conservation agriculture from conventional practices
(Pheap et al., 2019). Biofunctool® contributes to an integrated approach
to soil assessment that takes into consideration the complex interactions
between soil physical-chemical properties and living organisms. Among
these organisms, soil macrofauna play a major role in the direct provision
of numerous soil functions (Barrios et al., 2018; Lavelle et al., 2006). A re-
cent study showed that soil macrofauna diversity is particularly important
for supporting these functions: the greater the diversity, the greater the
provisionof functions (Delgado-Baquerizo et al., 2020). That study showed
that the relationship between soil macrofauna diversity and ecosystem
functions followed a similar pattern to that between overall soil biodiver-
sity (including 12 groups of soil organisms) and ecosystem functioning.
Soil macrofauna diversity is therefore a relevant indicator of total soil bio-
diversity.

Our objectives were: (1) to quantify the effects of the disturbances
resulting from clear-cutting and land preparation; (2) to assess the
effects on soil restoration of different management practices regarding
logging residues and the use or not of a legume cover crop; (3) to
explore the relationships between soil macrofauna diversity and soil
health during the restoration process. We conducted a diachronic
study in large-scale field experiments in Côte d'Ivoire, measuring soil
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functions just before plantation clear-cutting and then, 6, 12 and
18 months later, in two rubber plantations.

2. Material and methods

2.1. Study sites

The study ran from October 2017 to April 2019 in two commercial
rubber plantations in Côte d'Ivoire (Fig. 1). The Bongo plantation be-
longs to the Société Africaine des Plantations d'Hévéas (SAPH) and is lo-
cated in the southeast of the country (latitude 5°30′32.364″N,
longitude 3°32′51.755″W, altitude 96 m). The Société de Caoutchouc de
Grand-Béréby plantation (SOGB) is located in the southwest of the coun-
try (latitude 4°43′9.696″N, longitude 7°6′41.795″W, altitude 34 m).
Both plantations lie within the rainforest ecological zone, where a sub-
equatorial climate favourable to rubber tree cultivation prevails. Rainfall
in southern Côte d'Ivoire is divided between two rainy seasons, a major
one fromMay to July and a minor one from October to November, with
two dry seasons fromDecember to April and fromAugust to September.
Average annual rainfall (2003 to 2018) was 1640 mm at SAPH and
1674 mm at SOGB. Monthly rainfall throughout the study period is pre-
sented in Supplementary Fig. 1.

The SAPH site is characterized by slight slopes (<5%). Its soil is clas-
sified as a yellow ferralic Arenosol in the FAO soil classification. The
SOGB site features hilly areas (slopes of 10–25%), and its soil is classified
as a red Ferralsol in the FAO classification. Soil texture is loamy sand at
SAPH (10% clay in the topsoil) and sandy loam at SOGB (23% clay in
the topsoil) (Table 1). The soils at both sites are acidic, with a pHH20 of
4.3 and 4.7 in the 0–10 cm horizon at SAPH and SOGB respectively.
While total carbon and nitrogen are higher at SOGB, the concentration
of available phosphorus in the 0–10 cm soil layer is higher at SAPH.

2.2. Experiment design and crop management

Measurements began on the old rubber stands, just before clear-
cutting. The old rubber trees were felled by bulldozer in November

2017 (Supplementary Fig. 2). The stand at SAPH was 40 years old with
253 living trees ha−1, and the one at SOGB was 38 years old with 233
living trees ha−1. At both sites, the previous land use was tropical
rainforest.

Experimental plots were set up from December 2017 to January
2018. The experimental design was the same at SAPH and SOGB. It
consisted of four treatments replicated four times in randomized blocks,
giving 16 plots per site. Each plot covered an area of 0.14 ha at SAPH and
0.16 ha at SOGB, with 80 trees at each site. The treatments were as fol-
lows (Fig. 2):

- R0L0: control treatment. All logging residues (R) removed from the
plot. No legume (L) sown after clear-cutting.

- R0L1: all logging residues removed from the plot. The legume
Pueraria phaseoloides sown after clear-cutting.

- R1L1: trunk removed from the plot. Twigs, leaves and stumps
retained. The legume Pueraria phaseoloides sown after clear-
cutting. This treatment is representative of the practice on most
commercial rubber plantations in Africa.

- R2L1: no logging residue removed. Trunks, twigs, leaves and stumps
left on-site. The legume Pueraria phaseoloides sown after clear-
cutting.

The legume was sown broadcast in the R0L1, R1L1 and R2L1
treatments (10 kg ha−1 of moistened seeds) in February 2018.
Sowing Pueraria phaseoloides is a common practice on industrial
rubber plantations while the trees are immature, especially to con-
trol soil erosion. Subsoiling to a depth of 60 cm, followed by an appli-
cation of dolomite at 200 kg ha−1 in the planting row, was carried
out in early March 2018 in all treatments. At SOGB, young rubber
trees were planted in May 2018 with the IRCA230 clone spaced at
8 × 2.5 m (i.e. 500 trees ha−1). At SAPH, planting took place in July
2018 with the IRCA41 clone spaced at 6 × 3 m (i.e. 555 trees
ha−1). At planting, 40 g tree−1 of N, P, K and Mg slow-release fertil-
izer (formulation: 15-8-9-3) was applied in the planting hole in all
treatments.

Fig. 1. Geographical location of the study sites.
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2.3. Biofunctool indicators

Biofunctool® consists in a core set of ten selected expert-based func-
tion indicators assessing three main soil functions: carbon transforma-
tion, nutrient cycling and soil structure maintenance (Thoumazeau
et al., 2019b). Of the 10 Biofunctool® indicators (Table 2), three assess
factors linked to carbon transformation. These are permanganate oxi-
dizable carbon (Weil et al., 2003), basal soil respiration using the
SituResp® method (Thoumazeau et al., 2017), and soil meso-fauna ac-
tivity using the bait-laminamethod (van Gestel et al., 2003). Three indi-
cators assess nutrient cycling: available ammonium and nitrate from
soil extraction with 1 M KCl, and nitrate adsorption on ion exchange
membranes (Qian and Schoenau, 2002). The last four indicators assess
soil structure maintenance. These are aggregate stability at 0–2 cm
depth, aggregate stability at 2–10 cm depth (Herrick et al., 2001),
water infiltration using the Beerkan method (Lassabatère et al., 2006),
and visual evaluation of soil structure (VESS method) at 0–25 cm
depth (Guimarães et al., 2011).

Soil samples were collected from the 0–10 cm soil layer, except for
the VESS samples, which were assessed from the 0–25 cm soil layer ac-
cording to the original protocol. Only the 0–10 cm layer was sampled
because the soil functioning indicators in this study were selected
from soil zoneswhere treatment effects are expected to be highest. Log-
ging residues are left on the soil surface during land preparation and
their effect on soil functioning the first months after clear-cutting
occur mainly in the 0–10 cm layer, as shown by successive measure-
ments of soil properties down to a depth of 30 cm in the same plots
(data not shown).

2.4. Assessment of soil biodiversity

Soil macrofaunawere sampled using the standard Tropical Soil Biol-
ogy and Fertility method (Anderson et al., 1993). This consists in hand-
sortingmacroinvertebrates visible to the naked eye from a soilmonolith
25 × 25 cm in area and 10 cm deep. In the field, animals were placed in
ethanol (96%). In the laboratory, invertebrates were identified as
belonging to 20 taxonomic groups: Annelida, Anoplura, Arachnida,

Chilopoda, Coleoptera, Dermaptera, Dictyoptera, Diplopoda,
Embioptera, Heteroptera, Homoptera, Hymenoptera, Isopoda, Isoptera,
Lepidoptera, Mecoptera, Neuroptera, Orthoptera, Thysanoptera and
Thysanura. A “group” could be family, class or order, the purpose
being to comprise a set of individuals of similar body plan.We used rich-
ness (i.e., the number of taxonomic groups) to assessmacrofauna diver-
sity, as it is the simplest andmostwidely usedmetric for biodiversity. At
both sites, the richness of the soil macrofauna was highly correlated
with the Shannon index (Pearson r = 0.83–0.90; P < 0.001). This sug-
gests that our simple soil biodiversity indicator was relevant for charac-
terizing the effects of different management practices at replanting in
rubber plantations.

2.5. Diachronic assessment of soil health

Soil indicators were measured on 4 dates at both sites (Supplemen-
tary Fig. 2). The first sampling was performed in the old rubber stands,
just before clear-cutting (October 2017,month 0). The others were per-
formed at 6-month intervals, in April 2018 (month 6), October 2018
(month 12) and April 2019 (month 18). Soil macrofaunawere collected
atmonths 6, 12 and 18. This diachronic approach gave us an overview of
soil disturbance and the progressive restoration of soil functions after
clear-cutting and land preparation.

All samplings were undertaken in the middle of the inter-row
(i.e., between two planting rows). Thismeant that the subsoiling carried
out in March 2018 did not have a direct impact on our samplings. At
month 0, the experimental plots had not yet been set up, sowe collected
one sample per block, i.e. 4 samples per site in total. Atmonths 6, 12 and
18, the experimental plots having been set up, one sample per plot was
taken for soil indicators (i.e. 4 samples per treatment, site and date).
Macrofauna samples were taken close to the soil samples collected for
soil indicators in three blocks.

2.6. Disturbance rate

Since soil health improves continually as the rubber stand ages
(Peerawat et al., 2018; Thoumazeau et al., 2019a), the mature stand

Table 1

Soil properties at SAPH and SOGB in the 0–10 cm layer. Data in brackets are standard deviations (n = 4).

Site pHH20 Total Ca (%) Total Na (ppm) Available Pb (ppm) Clay (%) Silt (%) Sand (%)

SAPH 4.3 (0.2) 0.85 (0.22) 707 (155) 7.2 (1.6) 10 (1) 2 (1) 87 (5)
SOGB 4.7 (0.2) 1.28 (0.32) 974 (184) 5.2 (2.0) 23 (4) 10 (2) 67 (6)

a By elemental analyser (FlashSmart™, ThermoFisher).
b Extraction and determination with vanado-molybdate (Bray II method).

Fig. 2. Photos of a blockwith the different treatments (A), treatment R0L0 (B), treatment R0L1 (C), treatment R1L1 (D) and treatment R2L1 (E) at SOGB. All photoswere taken in February
2019.
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before clear-cutting (i.e., month 0)was taken as the reference level. The
sampling at month 6 was regarded as the disturbed level, as it was the
closest to the clear-cutting and land preparation operations (windrowing
and subsoiling). A disturbance rate (Dr) was calculated for each soil func-
tion using the following formula (Chaer et al., 2009):

Dr %ð Þ ¼
Fmonth 0−Fmonth 6ð Þ

Fmonth 0
� 100 ð1Þ

where F stands for a given soil function at month 0 or month 6. The
higher the Dr the stronger the disturbance of a given function. For in-
stance, a Dr of 50% would mean a 50% decrease in the soil function be-
tween month 0 and month 6.

The disturbance rates of a given soil functionwere averaged for each
site, as the treatments showed no differences in their effects on soil
functions at month 6, on either site (P > 0.05). As a result, one distur-
bance rate per function and per site was computed.

2.7. Statistical analysis

2.7.1. Computation of soil indices

We calculated an index for each soil function (i.e., a nutrient cycle
index, a carbon transformation index and a structure maintenance
index), as per Obriot et al. (2016) and Thoumazeau et al. (2019b).
Briefly, the 10 soil indicators were first normalized using a “more is bet-
ter”, “less is better” or “optimum” response curve, depending on the in-
dicator (Table 2). The “optimum” response curve was chosen for soil
indicators related to nutrient availability (i.e. NO3, NH4 and AMNO3).
The concentration of available nutrient at month 0 was chosen as the
optimum value since mature rubber stands are often considered to be
self-sustainable as regards nutrient cycling (Jessy et al., 2009;
Sivanadyan et al., 1995). The “optimum” response curve for available
soil nutrients has already been used to reflect the risk of environmental
hazards, especially leaching, that high concentrations of available nutri-
ents may entail (Obriot et al., 2016). Then, a weighted principal compo-
nent analysis (PCA) based on correlation matrix was run to provide the
sameweight to each soil function. The indices were calculated from the
relative contributions of the soil indicators to the principal components
with eigenvalues > 1. A soil health index (SHI) was computed from the
sum of the three indices, to reflect the multiple functions delivered by
soils. All indices were calculated for each site separately, to avoid co-
effects linked to the two sites' contrasting edaphic conditions.

2.7.2. Modelling
All statistical analyses were carried out using R software (V. 3.6.2).

Level of statistical significance for all analysis was set at P < 0.05.
Analysis of variance (ANOVA)was used to assesswhether land prep-

aration led to significant differences between the disturbance rates of
different soil functions. Student's t-test (t-test) was used to compare
the disturbance rate of a given soil function to a theoretical mean μ =

0. A t-test resulting in a P< 0.05 for a given soil function indicated a sig-
nificant disturbance of that function.

To calculate the degree of soil function restoration, we investigated
the trend of each soil function's index over time using mixed linear
models with the lme4 R package (Bates et al., 2020). The time variable
(month) was used as a fixed effect while the plot was used as a random
effect to take into account the repeated measurements over time. The
effect of logging residues management on SHI and soil functions at
month 18 was also investigated using one-way ANOVA. Finally, mixed
linear models were used (lme4 package) to assess the effect of soil bio-
diversity on SHI and soil functions after clear-cutting and land prepara-
tion. The models were fitted using the treatment variable as a random
effect.

For the mixed linear models, the Akaike Information Criterion (AIC)
was used to select the random effects resulting in the most parsimoni-
ous models. All models were fitted for each site separately, as inherent
parameters (soil texture especially) could hide the variability of the ex-
planatory variables of interest. The normality of the residuals and the
homoscedasticity of the variance residuals were checked. Where there
was a significant effect (P < 0.05), Tukey HSD multiple comparison of
means (post-hoc test) was implemented, using the agricolae package
(de Mendiburu, 2020) for ANOVA and the emmeans R-package for the
mixed linear models (Lenth et al., 2020).

In the PCA, Pearson coefficient of correlation was used to assess the
correlation between each variable and each axis using FactoMineRpackage
(Lê and Husson, 2008). A p-value calculated from this coefficient makes it
possible to tell whether a correlation was significant or not.

3. Results

3.1. Overview of the effects on soil indicators of time since clear-cutting and
logging residue management

A principal component analysis incorporating the 10 soil indicators
showed that soil health was strongly influenced by length of time since
clear-cutting and by type of logging residue management and/or legume
cover (Fig. 3). At both sites, 9 out of 10 indicators were positively and sig-
nificantly correlated to axis 1, explaining 36.2% and 40.6% of the variability
at SAPH and SOGB respectively (Fig. 3A; C). This pattern shows that axis 1
could be considered a gradient of soil health: individuals located to the left
of axis 1will exhibit a low level of soil health,while individuals to the right
of axis 1 will exhibit a high level of soil health. At both sites, the distribu-
tion of the sampling dates on axis 1was as follows, from lowest soil health
to highest: month 6 < month 12 ≤ month 18 < month 0 (Fig. 3B; E). As
regards treatments, their distribution on axis 1 was similar at the two
sites, with the following order from the left side to the right side of axis
1: R0L0 < R0L1 < R1L1 ≤ R2L1 (Fig. 3C; F).

Axis 2 explained only 14.9% and 18.9% of the variability at SAPH and
SOGB respectively. The soil indicators that contributed most to its con-
struction were different between the two sites. The highest contribu-
tions were VESS and NH4 at SAPH, but Beerkan and POXC at SOGB.

Table 2

Soil indicators of each soil function in the 0–10 cm layer and the response curve used for data normalization. A detailed description of Biofunctool indicators is given in Thoumazeau et al.
(2019b).

Soil function Indicator description (unit) Code Response curve

Nutrient cycle Concentration of NO3
− (mg kg−1) NO3 Optimum

Concentration of NH4
+ (mg kg−1) NH4 Optimum

Adsorption rate of nitrate on ion exchange membranes (μg cm−2 day−1) AMNO3 Optimum
Carbon transformation Labile organic carbon, Permanganate oxidizable carbon method (mg kg−1) POXC More is better

Soil basal respiration, SituResp® method (absorbance difference) SituResp More is better
Decomposition of organic matter, bait-lamina method (% of degradation day−1) Lamina More is better

Structure maintenance Visual evaluation of soil structure (score) VESS Less is better
Soil aggregate stability at 0–2 cm depth (score) AggSurf More is better
Soil aggregate stability at 2–10 cm depth (score) AggSoil More is better
Water infiltration capacity, Beerkan method (ml min−1) Beerkan More is better
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3.2. Level of disturbance of soil functions after clear-cutting and land

preparation

Disturbance rates were calculated to assess the disturbance of each
soil function between month 0 (before clear-cutting) and month 6
(after clear-cutting and land preparation). Clear-cutting and land prep-
aration resulted in significant disturbance to all soil functions at both
sites (t-test: P < 0.001), except for structure maintenance at SOGB (t-
test: P > 0.05) (Fig. 4). At both sites, disturbance rates were highest
for nutrient cycling and carbon transformation, while structure mainte-
nance exhibited the lowest disturbance rate.

3.3. Restoration of soil functions from 6 to 18 months after clear-cutting

3.3.1. Carbon transformation function
In treatment R0L0 the carbon transformation index decreased signif-

icantly (SAPH) or was stable (SOGB) between month 6 and month 18
(Fig. 5A). In all others treatments, the carbon transformation index in-
creased at both sites from month 6, although the differences were not
always statistically significant. At SAPH, the index followed the same
trend with treatments R0L1, R1L1 and R2L1. It ranged from 0.20 to
0.23 at month 18, these values being intermediate between those of
month 0 (reference level) and month 6 (disturbed level). The index
increasedmore, and faster, at SOGB in treatments with logging residues
(R1L1 and R2L1 treatments); at month 12 it was not statistically
different to month 0 and it then remained stable until month 18.

3.3.2. Nutrient cycling function
From month 6, in almost all treatments and at both sites, the nutri-

ent cycle index was fairly stable with no statistical differences at the

end of the study (month 18) compared to month 6 (Fig. 5B). There
were 2 exceptions: in control treatment R0L0 at SOGB, the index contin-
ued to decrease significantly from month 6 to month 18, while in the
R2L1 treatment at SAPH, this index was significantly higher at month
18 than at month 6.

3.3.3. Structure maintenance function
The structure maintenance index after 18 month was not statisti-

cally different to month 0 in the R0L0, R1L1 and R2L1 treatments at

Fig. 3. Principal component analysis assessing the effects of time since clear-cutting and type of treatment on soil indicators at SAPH and SOGB (n= 52). A: correlation circle at SAPH; B:
graph of individuals at SAPH with the effect of time since clear-cutting; C: graph of individuals at SAPH with the effect of treatment type; D: correlation circle at SOGB; E: graph of
individuals at SOGB with the effect of time since clear-cutting; F: graph of individuals at SOGB with the effect of treatment type. See Table 2 for the description of the soil indicator
codes. In B, C, E and F: large symbols represent barycentres while small ones stand for individual measurements; ovals represent confidence ellipses for each time after clear-cutting
(B, E) or each treatment (C, F). R0L0: all logging residues removed from the plot, no legume; R0L1: all logging residues removed from the plot, legume; R1L1: trunk removed from the
plot (twigs, leaves and stumps left on-site), legume; R2L1: no logging residues removed (trunks, twigs, leaves and stumps remaining left on-site), legume.

Fig. 4.Disturbance rates (%) of soil functions at SAPH and SOGB (n=4) betweenmonth 0
and month 6. Different letters indicate significant differences between soil functions at a
given site after the Tukey post-hoc test with P < 0.05. Vertical bars correspond to
standard deviation. Asterisks indicate the P values of the t-test comparing the mean of a
given soil function to the theoretical value μ = 0. ***P < 0.001.
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SAPH and in the R0L1 and R2L1 treatments at SOGB, attesting a full res-
toration of this function (Fig. 5C). In R0L1 at SAPH and R0L0 at SOGB, the
structure maintenance index kept decreasing after clear-cutting and the
value at month 18 was statistically different to month 0, attesting a con-
tinuous decline of this soil function. Finally, in R1L1 at SOGB, no statistical
difference of the structure maintenance index amongmonths was found.

3.4. Effect of treatments on soil health index 18 months after clear-cutting

The SHI at month 18 differed significantly among treatments at both
sites, with the highest values in the treatments with logging residues
(R2L1 and R1L1) and the lowest in R0L0 (Fig. 6). Aswith SHI, the carbon
transformation, nutrient cycling and structure maintenance indices

Fig. 5. Changes in the carbon transformation (A), nutrient cycling (B) and structuremaintenance (C) functions over time at SAPH and SOGBwith the four treatments (n=4). Vertical bars
correspond to standard deviation. Different letters indicate significant differences between months for a given site and treatment after the Tukey post-hoc test with P < 0.05. NS: non-
significant differences among months at P < 0.05.
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were significantly higher in the treatments with logging residues (R1L1
and R2L1) than in the control treatment (R0L0) at both sites, except for
the nutrient cycle index at SAPH where there were no statistical
differences between treatments.

3.5. Relationships between soil functions and soil macrofauna diversity

The diversity of the soil macrofauna increased radically frommonth
6 to month 12 and then remained stable between months 12 and 18 in
all treatments at both sites, except for R0L0 where there was no change

in diversity over time (Supplementary Fig. 3). At month 18, the treat-
ments with logging residue input (R2L1 and R1L1) exhibited signifi-
cantly higher soil macrofauna diversity than treatments without
logging residues (R0L1 and R0L1), at both sites.

The relationships between soil macrofauna diversity and the SHI,
carbon transformation index and structure maintenance index were
positive and significant at both sites (Fig. 7A, B, D). The nutrient cycle
index was an exception, showing a non-significant relationship at
both sites (Fig. 7C). The model coefficients (intercept and slope) of the
significant relationships were very similar between the two sites (Sup-
plementary Table 1).

4. Discussion

4.1. How clear-cutting and land preparation impact soil functions

We have demonstrated that all the soil functions studied were sig-
nificantly and negatively affected by clear-cutting and land preparation
at both sites, except for structure maintenance at SOGB. At both sites,
nutrient cycling was the function most strongly affected. Nitrate and
ammonium concentrations in the topsoil increased sharply over the
6months following clear-cutting (Supplementary Table 2). The nutrient
cycle index was computed using the “optimum” response curve, with
the concentration of mineral N at month 0 as optimum value. The in-
crease in soil N concentration in month 6 resulted in a decrease in the
nutrient cycling index. This confirms our choice of the “optimum” re-
sponse curve for the computation of this index (Obriot et al., 2016), in
that large amounts of ammonium and nitrate may be leached in the
first years after replanting, when the rubber tree roots have not yet
spread very far (Otoul, 1960). Soil solution samples collected in ceramic
cup lysimeters at the SAPH site showed very high concentrations of
mineral N throughout the soil profile to a depth of 2 m in treatments

Fig. 6. Soil health index (SHI) in the different treatments at month 18 at SAPH and SOGB
(n = 4). Different capital letters indicate significant differences of SHI between
treatments at a given site after the Tukey post-hoc test (P < 0.05). Different lower-case
letters mean significant differences in soil functions between treatments at a given site
after the Tukey post-hoc test (P < 0.05). NS: non-significant difference among
treatments at P < 0.05.

Fig. 7. Relationships between soil macrofauna diversity (richness in taxonomic groups) and soil health index (A), carbon transformation (B), nutrient cycling (C) and structure
maintenance (D) functions at SAPH and SOGB (n = 36). Blue dots stand for treatment R0L0, orange dots for treatment R0L1, green dots for treatment R1L1 and grey dots for
treatment R2L1. R2 values correspond to conditional R2, taking into consideration both fixed and random effects. P ≤ 0.10, P < 0.05, P < 0.01, and P < 0.001 are indicated by ·, *, **, ***,
respectively.
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R0L1 and R2L1 (data not shown) throughout the study period, which
confirms the risk of nutrient leaching during this period. The sharp in-
crease in soil mineral N after clear-cutting and land preparation could
be due firstly to an increase in N mineralization linked to higher soil
temperature after the clear-cut (Guntiñas, 2012). Secondly, it could be
linked to a drop in N uptake by plants after the rubber trees were felled
and the weeds removed during land preparation (Bergholm et al.,
2015).

The significant disturbance to carbon transformation is consistent
with previous studies dealing with the impact of plantation clear-
cutting on soil indicators related to that function. Plantation clear-
cutting has led to a reduction in microbial and fungal abundance after
soil compaction during logging operations (Hartmann et al., 2014), a
major decrease in soil organic carbon in the topsoil (Rab, 1994) and a
decline in the abundance of macroarthropod communities (Blasi et al.,
2013).

A drop in soil structure maintenance was expected after clear-
cutting and land preparation since the use of heavy machinery is
known to negatively influence soil physical properties. Surprisingly,
structure maintenance was the least disturbed function at both sites.
This cannot be explained by the decompacting effect of subsoiling,
since the soil was sampled in the inter-rows and the subsoilingwas car-
ried out in the planting rows. It might be explained by the fact that soil
structure had already started to be restored bymonth 6. High functional
redundancy among soil macrofauna in their soil structure maintenance
role could enable soil structure to recover faster than the other soil func-
tions (cf. Section 4.3). The fact that this function was less disturbed at
SOGB than at SAPH is not consistent with an earlier finding that fine-
textured soils are more sensitive to vehicle-induced compaction than
coarse-textured soils (Mariotti et al., 2020). We suggest, first, that
higher rainfall at SAPH at the timewhen vehicleswere passing (Novem-
ber 2017 for clear-cutting and March 2018 for subsoiling) may have
caused greater disturbance to soil structure at that site, as high soil
moisture increases the effects of vehicle-induced compaction (Shah
et al., 2017). Secondly, the visibly faster growth of Pueraria phaseoloides

after clear-cutting at SOGB could explain why soil structure disturbance
was less at this site than at SAPH (data not shown), since legumes play a
key role in enhancing soil physical properties in degraded systems
(Salako et al., 2001). This highlights the importance of fast legume
growth and of sowing as early as possible after plantation clear-cutting.

4.2. Restoration of soil functions after disturbance:what is the bestmanage-
ment strategy?

The management of logging residues and legume sowing consis-
tently influenced soil restoration processes at both sites, with different
patterns over time for the different soil functions. The soil functions
that recovered most quickly as a result of adding logging residues
were carbon transformation and structure maintenance, while little ef-
fect was detected on the restoration of nutrient cycling.

Many studies show that logging residues have a strong impact on
soil indicators related to carbon transformation. In eucalypt plantations,
keeping logging residues on the soil surface after clear-cutting increased
the microbial biomass in Brazil (Maillard et al., 2019; Oliveira et al.,
2021) and greatly increased soil carbon respiration (Epron et al., 2015;
Versini et al., 2013). Importantly, in our study the application of low
(R1L1) or high (R2L1) amounts of logging residues on the soil surface
did not significantly influence the restoration of carbon transformation
function. This could be due to differences in decomposition rate be-
tween residue components (trunks, twigs, leaves and stumps). Trunks,
which differentiated treatment R2L1 from R1L1, are the slowest to de-
compose given their high carbon to nitrogen ratio andmake up the larg-
est proportion of the stand's total biomass at clear-cut, amounting to
about 150 t ha−1 (Perron et al., 2021). Trunks decompose completely
in 29 months, while leaves and twigs decompose within 6 and
12 months respectively, according to the only reference that deals

with the decomposition of logging residues in rubber plantations
(Yew, 2001). So our 18-month diachronic study was probably too
short to detect the effects of trunk decomposition on soil functioning.
We suggest that further samplingswould be needed to detect a possible
difference between treatments R1L1 and R2L1 with regard to carbon
transformation and structure maintenance. Further research, address-
ing the decomposition dynamics of each type of logging residue,
would be useful for gaining insight into SOC and nutrient releases.

When logging residues were exported from plots (in R0L0 and
R0L1), the structure maintenance index was not restored within the
first 18 months after clear-cutting at either site. By contrast, in treat-
ments with logging residues (R1L1 and R2L1) full restoration of the
index was observed over 18months. This suggests that input of logging
residues plays a major role in the improvement of this function, while
legume cover has little effect. The addition of fresh organic matter
(such as logging residues) is known to greatly enhance soil macrofauna
activity (Bengtsson et al., 1997), which directly influences soil structure
by improving macroporosity (Bottinelli et al., 2015). Carbon transfor-
mation, however, was strongly influenced by the cover crop in the
plotswithout logging residues. Partial restoration of this functionwithin
18 months was observed in R0L1, while it was still significantly dis-
turbed in R0L0 at both sites at month 18. Our results confirm the crucial
role of legume cover crops on soil indicators linked to carbon transfor-
mation in rubber plantations, as highlighted in previous studies
(Broughton, 1977; Watson, 1957).

Interestingly, at SAPH, restoration of the carbon transformation
index over 18 months after clear-cutting was not affected by the
amount of logging residues on the soil surface in plots with the legume
cover crop (i.e. comparing treatments R0L1, R1L1 and R2L1). Pueraria
phaseoloides is characterized by high carbon accumulation in its above-
groundbiomass in thefirst year after replanting rubber trees (3.6 t ha−1-

year−1), with 50% of the carbon in its litter released within 7 days
(Clermont-Dauphin et al., 2016). So the considerable carbon input to
the soil through legume litter could have been enough to mask the ef-
fect of logging residues on the carbon transformation index at SAPH.

The nutrient cycling function was not restored within our study pe-
riod in any treatment at either site, except for treatment R2L1 at SAPH,
where a significant increase was observed at month 18. After a peak at
month 6, concentrations of mineral N in the topsoil decreased steadily
(Supplementary Table 2). The concentration of nitrate remained higher
than the initial optimum value (month 0), while the concentration of
ammonium decreased below the initial optimum value at both sites.
This trend in mineral N concentration, characterized by a nitrate to am-
monium ratio > 1, indicates large amounts of available N and an openN
cycle, as reported in a post-agricultural succession (Xiao et al., 2018).
The low nutrient cycling index 6months after clear-cutting and onward
points to a risk of N losses through leaching and environmental issues,
such as eutrophication. This hypothesis is corroborated by the high N
concentrations to a depth of 2 m, which we found in soil solutions col-
lected over the study period using ceramic cup lysimeters in R2L1 and
R0L1 plots at SAPH (data not shown). An increase in the nutrient cycling
index is expected at a later date, through (1) a decrease in Nmineraliza-
tion after logging residue decomposition (Mendham et al., 2004;
O'Connell, 2004), and (2) a strong increase in the rubber trees' demand
for N (Perron et al., 2021) with a concomitant exploration of the upper
soil layers by rubber tree roots.

Finally, the similarity in restoration patterns between the two sites
for nutrient cycling and structure maintenance with the different treat-
ments suggests that moderate differences in soil texture have little ef-
fect on the restoration of these soil functions. On the other hand, the
carbon transformation function was restored faster at SOGB (clay+ silt
content: 33%) than at SAPH (clay + silt content: 12%) with treatments
R0L1, R1L1 and R2L1. Faster restoration of soil microbial functions in
clay soils than in sandy soils has already been reported in the tropics
(Schimann et al., 2007). Our result is consistent with this, given that
higher clay content in a soil entails higher SOC, a key soil component
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closely linked to soil indicators related to carbon transformation (i.e. la-
bile carbon, soil basal respiration and mesofauna activity) (Swift et al.,
1991, 2004).

4.3.What is the role of soil macrofauna diversity in providing soil functions?

While the key role of soil biodiversity in soil functioning is frequently
pointed out (e.g. Bardgett and vander Putten, 2014),field studies show-
ing relationships between soil biodiversity and soil functions are scarce.
Most of the relationships highlighted through linear regressions in the
literature suffer from low explanatory power (Delgado-Baquerizo
et al., 2020; Li et al., 2020). Here,we demonstratewith highly significant
models (P ≤ 0.01; R2 = 0.37–0.71) at two experimental sites that soil
macrofauna diversity is linked to soil health and soil functions. We
found positive relationships between soil macrofauna diversity and
the indices of carbon transformation, at both study sites. The nutrient
cycling index, however, was not significantly linked to soil macrofauna
diversity. The indicator used in our study relates to N cycling, which
mainly depends on soil microorganisms (Horz et al., 2004). In future
studies the soil biodiversity index should include soil bacteria and ar-
chaea diversities to be more representative of soil biodiversity as a
whole.

A steeper slope in the carbon transformation model than in the
structure maintenance model indicates that the loss of one macrofauna
taxonomic groupwould result in a greater loss of carbon transformation
than of structure maintenance. This pattern suggests that the soil mac-
rofauna has less functional redundancy for providing carbon transfor-
mation than for structure maintenance. High functional redundancy
may act as buffer against the impact of biodiversity loss on soil function-
ing after disturbance (Griffiths and Philippot, 2012). Greater functional
redundancy of the soil macrofauna with regard to structure mainte-
nancewould be consistentwith the low level of disturbance of this func-
tion after land preparation at both sites in our study. High functional
redundancy in themacrofauna with regard to soil structure has already
been demonstrated in microcosm and field experiments (Davidson and
Grieve, 2006). However, further investigation is needed to assess the
distinct functional contributions of different soil organisms (bacteria,
fungi, nematodes, etc.) to soil restoration after clear-cutting in rubber
plantations, to identify key taxonomic groups that provide critical soil
functions.

The model parameters for the relationship between SHI and macro-
fauna richness were similar at SAPH and SOGB. This suggests that envi-
ronmental features and inherent soil conditions such as texture do not
significantly affect the way soil biodiversity drives soil functions. A de-
crease in macrofauna species richness can therefore result in a loss of
soil functions to the same degree in any rubber plantation. This is con-
sistentwith the finding in a recent study exploring the role of soil biodi-
versity on ecosystem multifunctionality across 5 continents and 83
locations (Delgado-Baquerizo et al., 2020).

4.4. Consequences for plantation management

Currently, logging residues are seldom burnt in commercial rubber
plantations, the trunks and branches being mainly exported commer-
cially for timber or fuelwood. Even though this practice removes large
amounts of carbon and nutrients from the plots (Perron et al., 2021),
in our study soil function restoration was the same whether trunks
were exported (R1L1) or not (R2L1). So far, and given the increasing
worldwide demand for biomass energy (Krukanont and Prasertsan,
2004), this result suggests that trunks would be best used for power
production rather than leaving them on the plot. However, the large
amounts of carbon and nutrients stocked in the trunks (~400, 100 and
200 kg ha−1 of N, P and K respectively) at the clear-cut stage are very
likely to benefit both soil functioning and rubber tree nutrition once
they have decomposed completely (Perron et al., 2021). Keeping all log-
ging residues on-site could stimulate the biogeochemical cycling of

nutrients, as already demonstrated in eucalypt plantations (Versini
et al., 2014), and reduce the need for mineral fertilization at the
start of the rotation (Vrignon-Brenas et al., 2019). Further studies
in young rubber plantations are needed to confirm or refute this
hypothesis.

The substantial disturbance of soil functions through clear-cutting
and land preparation in our study calls for a change in management
practices to reduce such disturbance. For the clear-cutting, bulldozers
might be replaced by lighter machinery such as a combination of chain-
saw to fell the tree and excavator to remove the stump. This is already
the practice on some commercial plantations. Subsoiling, which also in-
volves a bulldozer, may be unnecessary in light, sandy soil conditions
such as at SAPH. The effect on soil functioning of not removing the
stumps could also be investigated, as stump removal is very likely to
cause severe soil disturbance. In a such case, the development of root
rot disease on the young rubber trees should be carefully monitored at
the beginning of the plantation cycle (Nandris et al., 1987).

Finally, the land preparation phase when the ground is left bare
should be as short as possible, as shown by the lack of soil function res-
toration in the R0L0 treatment. To this end, we suggest (1) reducing the
gap between clear-cutting and replanting asmuch as possible, (2) sow-
ing the legume as early as possible after clear-cutting and (3) spreading
the logging residues over a larger area of the plot.

5. Conclusion

This study emphasizes the beneficial role of logging residues and a
legume ground cover in restoring soil functions after severe disturbance
caused by clear-cutting and land preparation in rubber plantations. The
main results were similar at both study sites despite their contrasting
soil properties: (1) clear-cutting severely disturbed the carbon transfor-
mation and nutrient cycling functions; (2) leaving logging residues on
the ground improved the restoration of carbon transformation and
structure maintenance, but showed no impact on nutrient cycling;
(3) the relationship between soil macrofauna diversity and soil health
is both strong and positive.

The severe disturbance of soil functions during clear-cutting and
land preparation suggests that alternatives that cause less disturbance,
such as not removing stumps or not subsoiling in light soil conditions,
should be investigated. The similarities between the two sites in their
patterns of soil function restoration suggest that adding large amounts
of organic matter, by spreading logging residues and/or sowing a le-
gume, is essential for supporting soil functions and hence for the sus-
tainability of rubber plantations. Our findings provide evidence that
soilmacrofauna diversity is crucial formaintaining soil health across dif-
ferent tropical soil conditions. In rubber plantations, more thorough
knowledge of soil biodiversity and soil health is needed to help design
more sustainable plantationmanagement systems, especially as regards
the clear-cutting and land preparation periods.
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Abstract
After a Rubber plantation cycle (25 to 40 years), the greatest risk of soil degradation occurredduring the replanting period which extends from the clear cutting of an old plantation to theplanting of young rubber trees. During this period, the soil is subject to numerous disturbancesmainly related to (1) the opening up of the environment following clear cutting (2) the export oforganic matter with machines and (3) the practice of deep subsoiling by heavy machinery. Thesepractices may affect directly or indirectly biodiversity and the delivery of soil functions (Missanjoand Kamanga-Thole 2014).
To mitigate soil degradation after one or more plantation cycles, some agricultural practices arecommonly used, such as the implementation of a cover crop in the inter-rows at planting (Gao etal. 2017; Liu et al. 2018). Another alternative to restore soil functions is to leave the loggingresidues (i.e. trunk, branches, leaves and roots of the logged plantation) on the plot, given the highamount of carbon and nutrients accumulated in the tree at the clear-cut stage (Perron et al. 2021).The positive impact of crop residues has been demonstrated on soil fauna resilience (Lassauce etal. 2012; Carron et al. 2015), soil organic carbon and nutrients (Alam et al. 2018). However, so far,this agroecological practice has never been tested in rubber plantations and the effect of therestitution of logging residues on soil functioning has never been addressed.
We set up a field experiment after logging of the previous old RP in two industrial rubberplantations in Ivory Coast with contrasting soil types. In each RP, different type of logging residuesand legume were added after clear cutting to determine their respective impact on the resilienceof soil biodiversity. We hypothesized that (i) the input of logging residues and legumes after a clear-cutting will promote the resilience of soil biodiversity (microbial, nematode and macrofauna) (ii)soil types will affect the level of resistance and resilience of the soil biodiversity.
In both sites, we observed a significant loss of soil biodiversity, 6 months after clear-cutting andland preparation. The negative impact of mechanical disturbance on the dynamics of soilbiodiversity has been revealed by lower abundance, richness, beta diversity, ecological indexesand co-occurrence networks. For example, soil macrofauna density significantly dropped by 36.04



and 93.65% at sandy and clay site respectively. Macrofauna diversity decreased significantly by60.6% at sandy site and 91.39% at clay site. Practices with logging residues contributed to higherresilience of macrofauna density (~ 360% in clay site and 300% in sandy site) and diversity(134–154% in clay site and 58-73% in sandy site) than practice without residues (75–97% in clay siteand 35-38% in sandy site). The application of logging residues and legume was the most efficientpractice to promote soil biodiversity and to mitigate the negative impact of clear-cutting in rubbermonocultures after a 40 years’ rotation. 
Key words: Soil biodiversity, Rubber plantation, Restoration, Logging residues
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Aymard K. KOUAKOU, Kolo YEO, Frédéric GAY, Alain BRAUMAN  

 
2b- a brief presentation of your conference in a few lines, maximum 223 characters including 

spaces (title not included) 

 
The effect of tree plantations on soil biological functions when tree plantations replace tropical forests 

is known to be detrimental. However, the most current trend is to repeat tree plantations on the same 

land after clear cutting with probable strong disturbance on soil functions. We addressed this question 

in rubber plantation, one of the world’s important tropical perennial crops by using the soil biodiversity 

(microbial, nematode and macrofauna) as an indicator that provided information on soil functioning. We 

hypothesized that (i) the restitution of logging residues of previous plantation will foster the resilience of 

the soil biodiversity; (ii) this resilience will depend on soil types. An experimental design with different 

levels of logging residues of the previous rubber plantation and legumes (Pueraria phaseoloides) has 

been set up in two rubber plantations in Ivory Coast with contrasting soil types. The response of soil 

biodiversity to clear cutting has been monitored every 6 months over 24 months. The negative impact 

of mechanical disturbance on the dynamics of soil biodiversity has been revealed by lower abundance, 

richness, beta diversity, ecological indexes and co-occurrence networks. Our analysis suggests that soil 

biodiversity parameters were significantly more resilient in fields amended with logging residues. 

However, this resilience is more dependent on local site conditions, probably by soil texture, rather than 

the gradient of logging residues input. 

 

2c- a presentation of your conference (a little longer): 400 characters including spaces 

  



Rubber plantation (RP) are widely used with a rotation period of 25 to 40 years (Oku et al. 2012). After 
a RP cycle, the greatest risk of soil degradation occurred during the replanting period which extends 
from the clear cutting of an old plantation to the planting of young rubber trees. During this period, the 
soil is subject to numerous disturbances mainly related to (1) the opening up of the environment 
following clear cutting (2) the export of organic matter with machines and (3) the practice of deep 
subsoiling by heavy machinery. These practices may affect directly or indirectly biodiversity and the 
delivery of soil functions (Missanjo and Kamanga-Thole 2014).  
To mitigate soil degradation after one or more plantation cycles, some agricultural practices are 
commonly used, such as the implementation of a cover crop in the inter-rows at planting (Gao et al. 
2017; Liu et al. 2018). Another alternative to restore soil functions is to leave the logging residues (i.e. 
trunk, branches, leaves and roots of the logged plantation) on the plot, given the high amount of carbon 
and nutrients accumulated in the tree at the clear-cut stage (Perron et al. 2021). The positive impact of 
crop residues has been demonstrated on soil fauna resilience (Lassauce et al. 2012; Carron et al. 2015), 
soil organic carbon and nutrients (Alam et al. 2018). However, so far, this agroecological practice has 
never been tested in rubber plantations and the effect of the restitution of logging residues on soil 
functioning has never been addressed. 
To determine the importance of the organic matter input depending to the soil type, we set up a field 
experiment after logging of the previous old RP in two industrial rubber plantations in Ivory Coast with 
contrasting soil types. In each RP, different type of logging residues and legume were added after clear 
cutting to determine their respective impact on the resilience of soil biodiversity. We hypothesized that 
(i) the input of logging residues and legumes after a clear-cutting will promote the resilience of soil 
biodiversity (ii) soil types will affect the level of resistance and resilience of the soil biodiversity. 
In both sites, we observed a significant loss of soil biodiversity, 6 months after clear-cutting and land 
preparation. For example, soil macrofauna density significantly dropped by 36.04 and 93.65% at sandy 
and clay site respectively. Macrofauna diversity decreased significantly by 60.6% at sandy site and 
91.39% at clay site. Practices with logging residues contributed to higher resilience of macrofauna 
density (~ 360% in clay site and 300% in sandy site) and diversity (134–154% in clay site and 58-73% 
in sandy site) than practice without residues (75–97% in clay site and 35-38% in sandy site). The 
application of logging residues and legume was the most efficient practice to promote soil biodiversity 
and to mitigate the negative impact of clear-cutting in rubber monocultures after a 40 years’ rotation. 
However, the soil types determine both the level of resistance and resilience of the soil biodiversity. 
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of soil organisms. 
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Résistance et résilience de la biodiversité du sol 
après abattage des arbres : cas de l’hévéaculture 
en Côte d’Ivoire 
 
2a- 

Aymard Kouakou KOUAKOU, Kolo YEO, Frédéric GAY, Alain BRAUMAN 
 

2b-  

 

La transformation des forêts tropicales en plantations d’arbres entraine des impacts négatifs 
considérables sur le fonctionnement biologique du sol. Cependant, la tendance actuelle est de répéter 
les plantations d'arbres sur le même sol après une coupe à blanc, avec une forte perturbation probable 
des fonctions du sol. Nous avons abordé cette question dans les plantations d'hévéas, en utilisant la 
biodiversité du sol (microbienne, nématode et macrofaune) comme indicateur qui fournit des 
informations sur le fonctionnement du sol. Nous avons émis l'hypothèse que (i) la restitution des résidus 
d'abattage de la précédente plantation favorisera la résilience de la biodiversité du sol ; (ii) cette 
résilience dépendra des types de sol. Un dispositif expérimental avec différents niveaux de matières 
organiques sous forme de résidus d'abattage et de légumineuses (Pueraria phaseoloides) a été mis en 
place dans deux plantations d'hévéas en Côte d'Ivoire aux conditions pédoclimatiques contrastées. La 
réponse de la biodiversité du sol à la coupe à blanc a été suivie tous les 6 mois pendant 24 mois. 
L'impact négatif de la perturbation mécanique sur la dynamique de la biodiversité du sol a été révélé 
par une baisse de l'abondance totale, de la richesse taxonomique, de la diversité bêta, des indices 
écologiques et des réseaux de co-occurrence. Notre analyse a montré que les paramètres de la 
biodiversité du sol étaient significativement plus résilients dans les parcelles avec résidus d’abattage 
que celles sans apports. Cependant, cette résilience dépend davantage des conditions locales du site, 
probablement de la texture du sol, plutôt que de la quantité de résidus apportées. 
 
2c-  
 
Les plantations d'hévéas sont largement exploitées sur une période de rotation de 25 à 40 ans (Oku et 
al. 2012). Après un cycle d’hévéaculture, le risque le plus important de dégradation du sol survient 
pendant la phase de replantation qui s'étend de l’abattage d'une ancienne plantation à la plantation de 
jeunes hévéas. Durant cette période, le sol est soumis à de nombreuses perturbations principalement 
liées à (1) l'ouverture du milieu suite à l’abattage des arbres (2) l'exportation de la matière organique 
avec des machines et (3) la pratique du sous-solage par des engins lourds. Ces pratiques peuvent 
affecter directement ou indirectement la biodiversité et la délivrance des fonctions du sol (Missanjo et 
Kamanga-Thole 2014). 
Pour atténuer la dégradation des sols après un ou plusieurs cycles de plantation, certaines pratiques 
agricoles sont couramment utilisées, comme la mise en place d'une plante de couverture dans les inter-
rangs lors de la plantation (Gao et al. 2017 ; Liu et al. 2018). Une autre alternative pour restaurer les 
fonctions du sol consiste à laisser les résidus d'abattage (c'est-à-dire le tronc, les branches, les feuilles 
et les racines de la précédente plantation) sur la parcelle, étant donné la quantité élevée de carbone et 
de nutriments accumulés dans l'arbre au stade de la coupe à blanc (Perron et al. 2021). L'impact positif 
des résidus de culture a été démontré sur la résilience de la faune du sol (Lassauce et al. 2012 ; Carron 
et al. 2015), le carbone organique et les nutriments du sol (Alam et al. 2018). Cependant, jusqu'à 
présent, cette pratique agroécologique n'a jamais été testée dans les plantations d'hévéa et l'effet de la 
restitution des résidus d'abattage sur le fonctionnement des sols n'a jamais été abordé. 
Pour déterminer l'importance de l'apport de matières organiques en fonction du type de sol, nous avons 
mis en place un dispositif expérimental après l'abattage de l'ancienne plantation dans deux plantations 
industrielles d'hévéas en Côte d'Ivoire aux types de sol contrastés. Dans chaque plantation, différents 
types de résidus d'abattage et de légumineuses ont été ajoutés après la coupe à blanc afin de 
déterminer leur impact respectif sur la résilience de la biodiversité du sol. Nous avons émis l'hypothèse 
que (i) l'apport de résidus d’abattage et de légumineuses après une coupe à blanc favorisera la 



résilience de la biodiversité du sol (ii) les types de sol affecteront le niveau de résistance et de résilience 
de la biodiversité du sol. 
Dans les deux sites, nous avons observé une perte significative de la biodiversité du sol, 6 mois après 
la coupe à blanc et la préparation du terrain. Par exemple, la densité de la macrofaune du sol a diminué 
de manière significative de 36 et 93% sur les sites sableux et argileux respectivement. La diversité de 
la macrofaune a baissé de manière significative de 60% sur le site sableux contre 91% sur le site 
argileux. Les traitements avec résidus d'abattage ont contribué à une résilience plus élevée de la densité 
de la macrofaune (~360% dans le site argileux et 300% dans le site sableux) et de la diversité (134-
154% dans le site argileux et 58-73% dans le site sableux) que les traitements sans résidus (75-97% 
dans le site argileux et 35-38% dans le site sableux). L'application de résidus d'abattage et de 
légumineuses serait la pratique la plus efficace pour promouvoir la biodiversité du sol et atténuer l'impact 
négatif de la coupe à blanc dans les monocultures d'hévéas après une rotation de 40 ans. Cependant, 
les types de sol déterminent à la fois le niveau de résistance et de résilience de la biodiversité du sol. 
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fait en coendrement entre l’IRD (UMR&SOLS, Montpellier) et mon Université. Je m’intéresse à la 
biodiversité du sol (Bactéries, champignons, nématodes, collemboles, macrofaune). Je m’intéresse à 
ces communautés ainsi que leurs relations avec le fonctionnement du sol. Je m’intéresse aussi aux 
réseaux d’interactions des communautés microbiennes. Je travaille également sur les traits écologiques 
et biologiques des organismes du sol. 
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Le changement d’usage des terres est à l’origine de modifications des écosystèmes, provoquant la 

perte de nombreuses espèces et entrainant leur substitution par d’autres espèces ayant des traits 

différents. Dans les plantations d’hévéas, le maintien et la restauration de la biodiversité après des 

rotations successives est indispensable pour assurer la durabilité fonctionnelle des sols. L’objectif 

de cette étude était d’évaluer l’effet d’apport de matières organiques sur la restauration de la 

diversité faunique du sol. Pour cela, un dispositif expérimental impliquant différents niveaux de 

matières organiques sous forme de résidus d’hévéas issus de la plantation précédente (Hevea 

brasiliensis) et de légumineuses (Pueraria Phaseoloides) a été mise en place dans 2 plantations 

industrielles d’hévéas (SAPH et SOGB) en Côte d’Ivoire. Les micro-organismes du sol ont été 

évalués par la mesure des profils moléculaires via un séquençage haut débit de l’ADN16S 

(bactéries) et de l’ADN18S (champignons) et des profils métaboliques via la technique de 

Microresp
TM

. Les nématodes du sol ont été caractérisés par la méthode modifiée de Seinhorst. Les 

mesures de diversité de la macrofaune ont été effectuées par la méthode TSBF. Six mois après 

l'abattage de la précédente plantation, une baisse de la densité (87% à la SOGB et 30% à la SAPH) 

et de la diversité (14% à la SOGB et 40% à la SAPH) de la macrofaune du sol a été observée. 

Vingt-quatre mois après l’abattage, la densité et la diversité des bactéries, des nématodes et de la 

macrofaune du sol ont montré une restauration plus rapide dans les pratiques avec résidus d’hévéas 

et légumineuses par rapport au contrôle. A la SOGB par exemple, la densité de la macrofaune du 

sol a été restaurée de 200 à 300 % dans les pratiques avec résidus d’hévéas et de 8 à 100 % dans les 

pratiques sans résidus et avec légumineuses. Tandis que la diversité à été restaurée de 130 à 150% 

dans les pratiques avec résidus contre 75 à 97 % dans les pratiques sans apports. A la SAPH, une 

restauration de de 300% de la densité de la macrofaune a été observée dans les pratiques avec 

résidus contre 70% dans les pratiques sans résidus. La diversité a été restaurée de 58 à 74 % dans 

les pratiques avec résidus d’hévéa contre 35 à 39% dans les pratiques avec légumineuses et sans 

résidus. Le taux de renouvellement dans la composition taxonomique des bactéries, des nématodes 

et de la macrofaune était influencé aussi bien par les dates d’échantillonnage que les pratiques au 

sein de chaque site. Ces résultats montrent que la restauration de la biodiversité du sol aux 

pratiques n’est pas générique et dépend des sites (climat et texture du sol). Cette étude montre que 

l’apport de matières organiques constitue le levier principal de la restauration de la biodiversité du 

sol dans les plantations d’hévéas lors de la phase immature.  

 

 

  



La matière organique accélère la résilience de la biodiversité et des 

fonctions du sol dans les replantations d'hévéas en Côte d'Ivoire
Aymard KOUAKOU1,2, Thibaut PERRON3, François GATIGNOL1,4, Kolo YEO2, Alain BRAUMAN1

Méthodologie

Résultats

Introduction : impact des plantations d’hévea sur le  sol

Contact: aymard.kouakou@ird.fr (Université NANGUI ABROGOUA) ; alain.brauman@ird.fr (IRD -UMR Eco&Sols)

Où ? Suivi diachronique sur 24 mois après abattages

D
en

si
té

 t
o
ta

le
 (

in
d
.m

-²
)

Conclusion

§ Résidus d’abattage couplés à la légumineuse permettent une restauration plus rapide de la biodiversité quel que 

soit l’organisme étudié.

§ Restauration plus rapide de la structure du sol et du carbone par rapport au cycle des nutriments.

§ Effet plus qualitatif que quantitatif de la matière organique apportée sur la résilience fonctionnelle du système sol.

2) Solution envisagée : restitution de résidus 

d’abattage et semis d’une légumineuse pour 

restaurer la biodiversité et les fonctions du sol

Restauration rapide des 3 composantes de la biodiversité du sol en présence de légumineuse et de résidus d’abattage

Restauration partielle en présence de résidus d’abattage

Pas de restauration en présence ou absence de résidus 

d’abattage
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1)Le problème :  Nos études précédentes  (approche synchronique) ont montré une 

perte de diversité et de fonctions lors de la phase de replantation de l’hévéa 

Années après la plantation (Panklang et al., 2021, 2022)
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Evaluations à 0, 6, 12, 18 et 24 mois après l’abattage

4 modalités de gestion étudiées
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Biodiversité des sols 
Cas de l’hévéaculture en cote d’ivoire 

Les sols de la Côte d’Ivoire abritent une grande diversité d’organismes. Ils regorgent 

d’invertébrés mais savez vous réellement qui ils sont et ce qu’ils font ? Ce projet 

s’inscrit dans la caractérisation temporelle de la biodiversité du sol dans les  

replantations d’hévéa

Chaque espèce a son importance dans le sol. Il est donc plus que nécessaire de maintenir cette biodiversité 

et d’essayer de mieux comprendre ce monde souterrain fragile qui nous rend de nombreux services

Kouakou K. Aymard, Brauman Alain, Yéo Kolo, Dramé Fatoumata, Perron Thibaut, 

Gay Fréderic, Konaté Souleymane, Masse Dominique 

Le mot « biodiversité » 
est aujourd’hui 

couramment utilisé, mais de 
quoi s’agit-il ?

« La quantité et la composition 
des espèces (les différents 

organismes) ainsi que leur rôle 
enregistré dans tous les 

milieux ». 
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Aymard.Kouakou@ird.fr 
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Logging residues management after disturbance improve 
the resilience of soil biodiversity and functions: a case 

Kouakou K. Aymard*, Perron Thibaut, Simon Charlotte, Yéo Kolo, Konaté Souleymane, Hedde Mickael, 
Gay Fréderic, Brauman Alain

SIC 2019 Sustainable Intensification levers for agroecological transition of production systems in sub-Saharan Africa                    
Dakar october 8-9-10, 2019

Positive impact of organic residues on restoration of soil macrofaunal biodiversity
Significant correlation between biodiversity loss and soil functioning
Rate of recovery after logging differs among soil biodiversity and soil functioning

Contact: Aymard.Kouakou@ird.fr, University Nangui Abrogoua, 
alain.brauman@ird.fr, IRD UMR ECO&SOLS

Years

We know ! 

Rubber

*Loss of soil fertility and biodiversity after logging

Old Rubber (40y) Young Rubber

know

Soil functions

BIOFUNCTOOL® 
(Thoumazeau et al., 2019)

Soil Biodiversity
macrofauna

(TSBF)

Diachronic approch

*Loss of soil fertility and biodiversity after several rotations

Control

Pueraria phaseoloides
(Legumes)

R0+ Stump+ leaf
+fine branch

R1+trunk

Addition of organic matter after logging will increase the 
resilience of the soil biodiversity : diachronic approach

3-Methodologies

4-Results

1-Tree Plantations and soil biodiversity and functions 2-Our Hypothesis

5-Conclusion
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RESUME 

La restauration de la santé des sols après la fin de vie d’une plantation constitue un enjeu majeur pour lutter contre la pression 
foncière et la déforestation. L’objectif de cette thèse était d’évaluer les effets de la restitution de matières organiques sur le 
fonctionnement biologique du sol lors du processus de replantation des hévéas. Cette étude avait pour ambition de tester quatre 
hypothèses principales : (i) la résistance des organismes du sol à la perturbation varie en fonction de leur affiliation taxonomique 
; (ii) l’apport de matières organiques favorise la résilience de la biodiversité du sol après l’abattage des hévéas ; (iii) les 
approches basées sur les caractéristiques fonctionnelles sont pertinentes pour caractériser le rôle fonctionnel des organismes 
du sol ;  (iv) il existe des liens étroits entre les différents organismes étudiés et le fonctionnement du sol dans le contexte de la 
culture de l’hévéa. Pour tester ces hypothèses, nous avons mis en place une expérience sur 5 hectares dans deux plantations 
industrielles d’hévéas en Côte d’Ivoire, caractérisées par des propriétés édaphiques différentes. Nous avons mis en place 
différents niveaux de matières organiques sous forme de résidus d’abattage et de légumineuses (Pueraria phaseoloides) dans 
chaque site. La réponse des communautés d’organismes du sol, comprenant les micro-organismes, les nématodes, les 
collemboles et la macrofaune, a été évaluée à intervalles de six mois pendant une période de 24 mois dans chaque traitement. 
La macrofaune du sol a été échantillonnée à l’aide de la méthode des monolithes, tandis que les collemboles ont été capturés à 
l’aide de pièges fosses. Des échantillons de sol ont été prélevés dans les interlignes, dans la couche supérieure du sol (0-10 cm), 
pour extraire les nématodes libres selon la méthode modifiée de Sheinhort, et pour analyser les communautés microbiennes 
grâce à des analyses moléculaires (ADNr 16S et 18S). En parallèle, nous avons mesuré in situ les fonctions du sol, telles que 
la transformation du carbone, le cycle des nutriments et le maintien de la structure du sol, à l’aide de la méthode biofunctool. 
Les résultats de l’étude ont révélé une diminution importante de l’abondance, de la biomasse et des modifications de la 
composition taxonomique et fonctionnelle des différents groupes d’organismes du sol après l’abattage des hévéas, quel que 
soit le site. Toutefois, l’application de résidus d’abattage combinée à la légumineuse a eu un effet positif sur les caractéristiques 
des communautés de certains organismes du sol dans les deux sites. De plus, nous avons constaté que la diversité fonctionnelle 
des collemboles augmentait en fonction de la quantité de matières organiques restituée au sol. Des corrélations positives 
significatives ont été observées entre la densité des nématodes, la diversité de la macrofaune, la biomasse microbienne et 
certaines fonctions du sol. Cette étude confirme que l’apport de matières organiques joue un rôle central dans la résilience du 
fonctionnement biologique du sol lors des replantations d’hévéas. Cependant, cette résilience dépend à la fois des propriétés 
édaphiques du sol et de la quantité de matières organiques appliquée. Il est possible que la période de suivi de 24 mois ne soit 
pas suffisante pour permettre une restauration complète de la structure initiale des communautés. Des études supplémentaires 
seront nécessaires pour évaluer les effets à long terme de l’apport de matières organiques, couvrant ainsi les 6 années de la 
phase immature de plantation d’hévéas. 
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ABSTRACT 

Restoring soil health after a planting's life cycle is an important challenge in the response to land pressure and deforestation. 
The objective of this thesis was to assess the effects of organic matter restoration on the biological functioning of the soil during 
the rubber tree replantation process. This study aimed to test four main hypotheses: firstly, that the resistance of soil organisms 
to disturbance varies according to their taxonomic classification; secondly, that the addition of organic matter promotes the 
resilience of soil biodiversity after rubber tree felling; thirdly, that approaches based on functional traits are relevant for 
characterizing the functional role of soil organisms; and finally, that there are close relationships between the different 
organisms studied and soil functioning in the context of rubber tree cultivation. To test these hypotheses, we conducted an 
experiment on 5 hectares within two industrial rubber tree plantations in Côte d’Ivoire, each characterized by different soil 
properties. We implemented varying levels of organic matter in the form of logging residues and legumes (Pueraria 
phaseoloides) in each site. The response of soil organism communities, including microorganisms, nematodes, collembolans, 
and macrofauna, was evaluated at six-month intervals over a period of 24 months in each treatment. Soil macrofauna was 
sampled using monoliths, while springtails were captured using pitfall traps. Soil samples were taken from the interrows in the 
upper soil layer (0-10 cm), where free-living nematodes were extracted using a modified Sheinhort method, and microbial 
communities were analyzed through molecular techniques (16S and 18S rRNA). Additionally, we measured in situ soil 
functions, such as carbon transformation, nutrient cycling, and soil structure maintenance, using the biofunctool method. The 
study's results revealed a significant decrease in abundance, biomass, and alterations in the taxonomic and functional 
composition of various soil organism groups after rubber tree felling, regardless of the site. However, the application of felling 
residues combined with leguminous plants had a positive effect on the characteristics of some soil organism communities in 
both sites. Furthermore, we observed that the functional diversity of collembolans increased with the quantity of organic matter 
returned to the soil. Significant positive correlations were also observed between nematode density, macrofauna diversity, 
microbial biomass, and certain soil functions. This study confirms that the addition of organic matter plays a central role in the 
resilience of soil biological functioning during rubber tree replantation. However, this resilience depends on both soil edaphic 
properties and the quantity of organic matter applied. It is possible that the 24-month monitoring period may not be sufficient 
to fully restore the initial structure of soil communities. Additional studies will be required to assess the long-term effects of 
organic matter application, covering the 6-year immature phase of rubber tree plantation. 
 

Key words : Biodiversity, Soil, Organic matter, Hevea, Replanting, Resilience, Côte d’Ivoire. 
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