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R®sum® 

Les écosystèmes dunaires remplissent plusieurs fonctions écologiques essentielles 

comme celle de prot®ger le littoral gr©ce ¨ leur capacit® dôamortissement face aux vents et 

vagues des temp°tes. Les dunes jouent aussi un r¹le dans la filtration de lôeau, la recharge de 

la nappe phréatique, le maintien de la biodiversité, en plus de présenter un attrait culturel, 

récréatif et touristique. Les milieux dunaires sont très dynamiques et incluent plusieurs stades 

de succession végétale, passant de la plage de sable nu à la dune bordière stabilisée par 

lôammophile ¨ ligule courte, laquelle permet aussi lô®tablissement dôautres herbac®es, 

dôarbustes et, ®ventuellement, dôarbres. Or, la survie de ces v®g®taux est intimement li®e aux 

microorganismes du sol. Les champignons du sol interagissent intimement avec les racines des 

plantes, modifient la structure des sols, et contribuent à la décomposition de la matière 

organique et ¨ la disponibilit® des nutriments. Ils sont donc des acteurs cl®s de lô®cologie des 

sols et contribuent à la stabilisation des dunes. Malgré cela, la diversité et la structure des 

communautés fongiques, ainsi que les mécanismes influençant leur dynamique écologique, 

demeurent relativement méconnus. 

Le travail présenté dans cette thèse explore la diversité des communautés fongiques à 

travers le gradient de succession et de conditions édaphiques dôun ®cosyst¯me dunaire c¹tier 

afin dôam®liorer la compr®hension de la dynamique des sols en milieux dunaires. Une vaste 

collecte de données sur le terrain a été réalisée sur une plaine de dunes reliques se trouvant aux 

Ċles de la Madeleine, Qc. Jôai ®chantillonn® plus de 80 sites r®partis sur lôensemble de ce 

système dunaire et caractérisé les champignons du sol grâce au séquençage à haut débit. Dans 

un premier temps, jôai dress® un portait dôensemble des communautés fongiques du sol à 

travers les différentes zones des dunes. En plus dôune description taxonomique, les modes de 

vie fongiques ont été prédits afin de mieux comprendre comment les variations au niveau des 

communautés de champignons du sol peuvent se traduire en changements fonctionnels. Jôai 

observé un niveau de diversité fongique élevé (plus de 3400 unités taxonomiques 

opérationnelles au total) et des communautés taxonomiquement et fonctionnellement 

distinctes à travers un gradient de succession et de conditions édaphiques. Ces résultats ont 
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aussi indiqué que toutes les zones des dunes, incluant la zone pionière, supportent des 

communautés fongiques diversifiées.  

Ensuite, le lien entre les communautés végétales et fongiques a été étudié à travers 

lôensemble de la s®quence dunaire. Ces r®sultats ont montré une augmentation claire de la 

richesse sp®cifique v®g®tale, ainsi quôune augmentation de la diversit® des strat®gies 

dôacquisition de nutriments (traits souterrains lié à la nutrition des plantes, soit mycorhizien à 

arbuscule, ectomycorhizien, mycorhizien ®ricoide, fixateur dôazote ou non sp®cialis®). Jôai 

aussi pu établir une forte corrélation entre les champignons du sol et la végétation, qui 

semblent tous deux réagir de façon similaire aux conditions physicochimiques du sol. Le pH 

du sol influençait fortement les communautés végétales et fongiques. Le lien observé entre les 

communaut®s v®g®tales et fongiques met lôemphase sur lôimportance des interactions 

biotiques positives au fil de la succession dans les environnements pauvres en nutriments. 

Finalement, jôai compar® les communaut®s de champignons ectomycorhiziens 

associ®es aux principales esp¯ces arborescentes dans les for°ts dunaires. Jôai observ® une 

richesse importante, avec un total de 200 unités taxonomiques opérationnelles 

ectomycorhiziennes, appartenant principalement aux Agaricomycètes. Une analyse de réseaux 

nôa pas permis de d®tecter de modules (c'est-à-dire des sous-groupes dôesp¯ces en interaction), 

ce qui indique un faible niveau de spécificité des associations ectomycorhiziennes. De plus, je 

nôai pas observé de différences en termes de richesse ou de structure des communautés entre 

les quatre espèces hôtes.  

En conclusion, jôai pu observer à travers la succession dunaire des communautés  

diversifiées et des structures distinctes selon la zone de la dune, tant chez les champignons que 

chez les plantes. La succession semble toutefois moins marquée au niveau des communautés 

fongiques, par rapport aux patrons observés chez les plantes. Ces résultats ont alimenté une 

réflexion sur le potentiel et les perspectives, mais aussi sur les limitations des approches 

reposant sur le séquençage à haut-débit en écologie microbienne.   
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Abstract 

Coastal dunes provide several key ecosystem services, such as erosion mitigation and 

protection of the littoral by forming a barrier against wind and wave action. These ecosystems 

also importantly contribute to water filtering, groundwater replenishment, maintenance of 

biodiversity, and have a cultural, aesthetic and recreational importance. Dune ecosystems are 

highly dynamic and characterized by stark ecological successional gradients. The sequence of 

plant communities along the gradient extends from upper beach to the foredune stabilized by 

pioneer species such as beach grass, which facilitates the establishment of other herbs, shrubs 

and eventually, trees. Plant growth and survival can be limited by environmental factors such 

as wind, salinity, drought and nutrient deficiency, and is therefore strongly linked to the 

presence of soil microorganisms. Soil fungi in particular are important plant symbionts and 

major regulators of organic matter decomposition, nutrient cycling and soil structure. Hence, 

they are key drivers of soil and vegetation dynamics, as well as important contributors to dune 

stabilisation. Still, the diversity and structure of soil fungal communities, as well as the 

mechanisms responsible for their ecological dynamic, remain incompletely understood.    

In this thesis, I aimed to characterize fungal communities along a successional and 

edaphic gradient in a coastal dune in order to improve our understanding of soil dynamics in 

sand dunes ecosystems. I performed a comprehensive sampling of soils and aboveground 

vegetation at over 80 sites on a relic foredune plain. Soil fungi were characterized using high-

throughput sequencing. A general description of soil fungal communities across dune zones 

was produced and, in addition to a taxonomic description, I assigned putative roles to all 

fungal genera to determine how variations in fungal community can be translated in functional 

changes. I recorded high level of fungal diversity (over 3400 operational taxonomic units) and 

described distinct communities along the successional and edaphic gradient. These results 

demonstrated the presence of taxonomically and functionally diverse communities across the 

dune sequence, including in the barren foredunes.  

I also investigated the links between plant and fungal communities across the edaphic 

and successional gradient. These results showed a clear increase in plant species richness, as 

well as in the diversity of nutrient-acquisition strategies (belowground trait related to plant 

nutrition: arbuscular mycorrhizal, ectomycorrhizal, ericoid mycorrhizal, nitrogen-fixing or 
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unspecialized). I also found a very strong correlation between aboveground vegetation and soil 

fungal communities, which both responded to soil physicochemical properties. Soil pH 

importantly shaped plant and fungal communities, and could act as an important 

environmental filter along this relic foredune plain. The coordinated changes in soil microbial 

and plant communities highlight the importance of aboveground-belowground linkages and of 

positive biotic interactions during ecological succession in nutrient-poor environments. 

Finally, I compared the ectomycorrhizal fungal communities associated with four co-

occuring tree species in the forested zone of the relic foredune plain. High ectomycorrhizal 

fungal richness was observed across the four hosts, with a total of 200 ectomycorrhizal 

operational taxonomic units, mainly belonging to the Agaricomycetes. Network analysis did 

not detect modules (i.e. subgroups of interacting species), indicating a low level of specificity 

in these ectomycorrhizal associations. In addition, there were no differences in 

ectomycorrhizal diversity or community structure among the four tree species.  

To conclude, I was able to describe diverse communities and distinct community 

structures across the dune sequence, for both plants and fungi.  Succession however seemed 

less pronounced in fungal communities compared to patterns observed in plants. These results 

fueled a reflection on the potential and perspectives, as well as the limitations, of high-

throughput sequencing approaches in the field of microbial ecology.  
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Chapitre 1 | Introduction g®n®rale 

1.1 Les microorganismes du sol  

1.1.1 Abondance, diversité et fonctions  

Le sol, ou la pédosphère, est à la fois le support de la vie terrestre et son produit. Les 

sols sont le résultat de la transformation et de la dégradation de la roche-mère, et de 

lôint®gration de mati¯re organique par des processus biologiques. Ils constituent lôinterface 

entre lôatmosph¯re, la lithosph¯re, lôhydrosph¯re et la biosph¯re. Compos®s dôune phase solide 

comprenant min®raux et mati¯re organique, de pores remplis dôeau et dôair et dôune myriade 

dôorganismes vivants, les sols sont des syst¯mes complexes et dynamiques. Ce sont 

probablement parmi les syst¯mes qui demeurent encore aujourdôhui les plus m®connus, tant au 

niveau de leur fonctionnement que de la diversit® et du r¹le des organismes quôils abritent 

(Gobat et al., 2004). Lôampleur de la diversit® et de lôabondance des microorganismes 

(bact®ries, virus, champignons, algues, etc.) ®voluant dans les sols est dôailleurs souvent 

surprenante. Par exemple, un seul gramme de sol pourrait contenir jusquô¨ 10
10

-10
11

 bactéries, 

6000-50000 espèces bactériennes et jusquô¨ 200 m dôhyphe fongique (van der Heijden et al., 

2008). 

Les microorganismes, ainsi surnommés la « majorité invisible
1
 », remplissent plusieurs 

fonctions essentielles dans les sols. Notamment, ils contribuent de façon importante à la 

nutrition des plantes par la décomposition de la matière organique et la dégradation de la roche 

qui permettent lôapport de nutriments essentiels (Uroz et al., 2009 ; Courty et al., 2010). Bien 

que la contribution des microorganismes aux cycles biogéochimiques soit largement reconnue, 

lôimpact des microorganismes du sol sur le fonctionnement et les propri®t®s des ®cosyst¯mes 

ainsi que sur la productivité et la diversité des plantes demeure mal compris (van der Heijden 

et al., 2008). 

                                                 
1
 Expression introduite par Whitman et al. (1998), qui estimaient  la masse totale des microorganismes à  plus du 

tiers de la biomasse de la terre.  
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Boîte 1.1 ï Considérations méthodologiques 

Les Eumycètes étant principalement microscopiques, des contraintes méthodologiques ont 

longtemps limit® lô®tude des champignons du sol ¨ lôidentification des taxons isol®s et 

cultiv®s en laboratoire ou ¨ lôexamen morphologique des spores recueillies par tamisage 

des échantillons de sol. Or, la majorité des champignons du sol ne peuvent être cultivés 

(Hawksworth et al., 2001) et plusieurs ®tudes ont d®montr® que lôinspection des spores 

représente souvent assez mal la structure des populations (Horton and Bruns, 2001; 

Kowalchuk et al., 2002; Tedersoo et al., 2010). Ainsi, de telles études ne peuvent que 

dresser un portrait incomplet des populations fongiques du sol.  

Les avancées technologiques importantes des dernières années, notamment le 

d®veloppement des outils mol®culaires comme le s®quen­age ¨ haut d®bit pour lôanalyse 

des communautés microbiennes, fournissent des opportunités de décrire la diversité 

fongique des sols comme jamais auparavant (Tedersoo et al., 2014), et ce, à des coûts de 

plus en plus bas. En effet, ces méthodes ont considérablement accéléré la découverte et la 

description dôesp¯ces microbiennes dans les dernières années (Sota et al., 2014). Le 

s®quen­age dôamplicons ¨ partir dôADN environnemental (i.e. m®tag®nomique cibl®e) en 

utilisant des marqueurs ciblant des régions variables ï comme lôITS (internal transcribed 

spacer) qui est largement utilisé chez les champignons (Nilsson et al., 2012; Lindahl et al., 

2013) ï a rendu possible le profilage taxonomique des communautés microbiennes dans 

des environnements diversifiés, incluant les sols (ex : OôBrien et al., 2005;  Buée et al., 

2009; Tedersoo et al., 2014 ).  

 

1.1.2 Les Eumycètes  

Le règne des champignons, les Eumycètes, constitue un des groupes du vivant les plus 

diversifi®s. Le nombre dôesp¯ces d®crites ¨ ce jour est dôenviron 100,000 (Tedersoo et al., 

2014), mais le nombre total dôesp¯ces estim® varie entre 0,8 à 5,1 millions (Hawksworth,  

2001; Blackwell, 2011).  Il resterait donc plus de 90 % de la diversité fongique à découvrir. 

Les champignons sont présents en abondance dans les sols et, en tant que principaux 

régulateurs de la décomposition, de la séquestration de carbone (Clemmensen et al., 2013) et 

de la respiration, leur importance y est incontestable. Ils contribuent aux cycles 

biogéochimiques et régissent la disponibilité de plusieurs nutriments. En plus de décomposer 

la mati¯re organique ¨ lôaide de multiples enzymes (Baldrian et al., 2011), certains 

champignons ont la capacité de dégrader la roche (Landeweert et al., 2001). La sécrétion 

dôacides organiques et de compos®s ph®noliques permet de solubiliser la roche et de libérer 

des nutriments comme le phosphore qui sont essentiels à la nutrition des plantes.  
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1.1.3 Modes de vie fongiques 

Les Eumycètes sont un groupe très vaste et diversifié parmi lequel se sont développés 

différents modes de vie associés à des stratégies nutritionnelles distinctes. La majorité des 

champignons sont dits saprotrophes : ils produisent et sécrètent des enzymes extracellulaires 

qui d®gradent la mati¯re organique inerte afin dôen extraire des ®l®ments comme le carbone et 

lôazote (Moore et al., 2011) (Figure 1.1A). Les champignons saprotrophes décomposent 

efficacement la lignine, la cellulose et la chitine, soit les biopolymères les plus abondants dans 

les biomes terrestres et principales sources de carbone dans les sols forestiers (Baldrian et al., 

2011).  Les saprotrophes produisent différentes enzymes qui leur confèrent des capacités 

métaboliques distinctes. Par exemple, les « white-rot fungi » comprennent environ 2000 

espèces de champignons (principalement des Basidiomycètes) qui métabolisent la lignine, 

alors que les « brown-rot fungi »  sont spécialisés dans la dégradation de la cellulose et de 

lôh®micellulose (Moore et al., 2001). Les champignons saprotrophes sont dôune grande 

importance dans les sols à cause de leur contribution à la décomposition de la litière des débris 

végétaux et animaux, et de leur participation directe aux cycles de nutriments comme lôazote 

et le carbone (Baldrian et al., 2011).  

Dôautres sont parasites, c'est-à-dire quôils tirent parti de la mati¯re organique vivante. 

Souvent pathogènes, ces champignons peuvent causer des maladies et entraînent parfois la 

mort de leur hôte qui peut être végétal, animal ou même fongique. Certains ont des stratégies 

qui se rapprochent de la prédation, comme certains champignons nématophages qui forment 

des structures mycéliennes spécialisées, des anneaux constricteurs, leur permettant de 

capturer, puis de tuer et digérer des nématodes (Barron, 1977; Liu et al., 2009) (Figure 1.1B).   

Enfin, certains champignons vivent en symbiose avec un autre organisme vivant. Par 

exemple, lôassociation des champignons mycorhiziens avec les v®g®taux implique un échange 

nutritionnel entre le champignon et son hôte.  Le champignon est approvisionné en sucres 

photosynthétiques par la plante; en contrepartie, le réseau de mycélium associé au système 

racinaire de la plante continue de se développer dans le sol, digérant et absorbant des 

nutriments ainsi que de lôeau quôil partage avec son h¹te (Smith & Read, 2008).  Il existe 

plusieurs types dôassociations mycorhiziennes qui impliquent diff®rents champignons et h¹tes. 
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Les mycorhizes ¨ arbuscules quôon retrouve chez environ 80% des esp¯ces de plantes 

vasculaires sont de loin les plus répandues (Wang & Qiu, 2006; Brundrett, 2009). Cette 

symbiose est le résultat de la colonisation des racines par des hyphes de champignons 

appartenant à la classe des Gloméromycètes. Ceux-ci sôins¯rent dans les cellules du cortex 

racinaire, entre la paroi et la membrane cytoplasmique, où ils forment des structures 

caractéristiques appelées arbuscules (Figure 1.1C). Les hyphes fongiques explorent le sol au-

delà de la rhizosphère et mobilisent des nutriments, principalement du phosphore, qui seront 

transportés vers les arbuscules où ont lieu les échanges. Les champignons mycorhiziens à 

arbuscules (CMA) sôassocient ¨ une grande diversit® dôh¹tes appartenant aux angiospermes, 

gymnospermes et pt®ridophytes, et ce, depuis plus de 500 millions dôann®es, soit lôorigine des 

plantes terrestres (Simon et al., 1993; Redecker et al., 2000; Corradi & Bonfante, 2012). 

Dôautre part, les arbres et arbustes des forêts boréales et tempérées sont caractérisés par 

lôassociation de leurs racines ¨ certains champignons du sol (un large spectre de 

basidiomycètes et ascomycètes) qui forme un autre type de symbiose, les ectomycorhizes. 

Cette association qui implique environ 3% des spermatophytes (plantes à graines) incluant la 

majorit® des arbres forestiers, est reconnue pour am®liorer les capacit®s dôacquisition de 

lôazote, mais aussi du phosphore (Read & Perez-Moreno, 2003). Les hyphes des champignons 

ectomycorhiziens recouvrent les racines fines de lôh¹te et p®n¯trent entre les cellules de 

lô®piderme, et m°me du cortex chez les gymnospermes, pour former le réseau de Hartig, site 

des échanges bidirectionnels entre les deux partenaires (Figure 1.1D).  Tout comme dans le 

cas des champignons mycorhiziens à arbuscules, les hyphes des champignons 

ectomycorhiziens se propagent hors de la racine. Le réseau mycélien qui se forme dans les sols 

s®cr¯te diff®rentes enzymes afin de d®grader la mati¯re organique et dôabsorber des nutriments 

(Smith & Read, 2008). Une des particularités des champignons ectomycorhiziens est leur 

capacité à former de vastes réseaux appelés « common mycorrhizal networks » connectant des 

arbres, de la même espèce ou pas, et permettant un transfert efficace de lôeau, des nutriments 

et du carbone entre les individus (Simard et al., 2012). Les symbioses mycorhiziennes à 

arbuscules, ainsi que les symbioses ectomycorhiziennes, sont aussi reconnues pour 

lôam®lioration de la r®sistance aux pathog¯nes, de lôabsorption de lôeau et de la r®sistance aux 

stress abiotiques chez lôh¹te (Ruiz-Lozano et al., 1995; Pozo & Azcón-Aguilar, 2007; Evelin 

et al., 2009; Wehner et al., 2010). Enfin, les mycorhizes éricoïdes impliquent certains 
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ascomycètes du sol associés à des plantes de la famille des éricacées, alors que les mycorhizes 

les orchidoïdes sont essentiels à la germination des graines des orchidées (Smith & Read, 

2008).   

 

Figure 1.1. Différents modes de vie fongiques.  Les champignons du genre Mycena (A) sont 

saprotrophes et se développent sur la matière organique en décomposition comme sur des 

souches. Drechslerella anchonia (B) est un n®matophage; on voit sur lôimage un n®matode 

pris au piège dans ses anneaux constricteurs. Les champignons mycorhiziens à arbuscules (C) 

produisent des arbuscules et des hyphes intercellulaires dans les racines dôenviron 80% des 

plantes vasculaires. Manchon mycellien formé par un champignon ectomycorhizien (D) sur les 

racines fines dôun H°tre à grandes feuilles. 

Source des images: (A) Mohamed Hijri (B) Georges L. Barron, https://atrium.lib.uoguelph.ca/ (C) Mohamed 

Hijri . (D) Etienne Laliberté. Toutes les images ont été reproduites avec la permission des auteurs.  

1.2 Interactions entre le sol et les plantes 

Plusieurs des modes de vie et fonctions décrits ci-haut sont liés directement ou 

indirectement ¨ lô®tablissement, ¨ la croissance, ¨ la survie des plantes, ¨ leur diversit® et ¨ la 

structure de leurs communautés (van der Heijden et al., 2008). Les microorganismes du sol et 

A B

C D

https://atrium.lib.uoguelph.ca/
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les plantes interagissent et sôinfluencent mutuellement de plusieurs fa­ons, bien que plusieurs 

des mécanismes spécifiques demeurent incompris.  Les communautés végétales et fongiques 

sont liées par divers mécanismes complexes, incluant des effets positifs ou négatifs, et directs 

ou indirects, qui ont été revus par quelques auteurs dans les dernières années (Wardle et al., 

2004 ; van der Heijden et al., 2008; Bever et al., 2010). 

1.2.1 Effet des champignons du sol sur les plantes 

Les modes de vie et fonctions des champignons ont été décrits ci-haut et ne seront 

quôexpos®s rapidement dans le contexte des interactions plante-sol, principalement ¨ lô®chelle 

des communautés. Les champignons parasites et pathogènes ont un effet négatif sur la 

croissance des plantes hôtes et altèrent la composition et la diversité des communautés 

végétales (Hansen & Stone, 2005). Dôautre part, les champignons mycorhiziens favorisent la 

survie et la croissance des plantes auxquelles ils sont associés. Ces deux types dôinteractions, 

respectivement négative et positive, agissent de façon directe et ont un impact différentiel 

selon lôidentit® de lôh¹te et du partenaire fongique (Bever et al., 1997 ; van der Putten, 2003). 

Ainsi, les interactions parasitiques et symbiotiques ont un impact important sur la composition 

des communautés végétales. Les champignons du sol ont aussi plusieurs effets indirects, 

notamment en ce qui a trait à la nutrition des plantes par la décomposition de la matière 

organique, lôajout de biomasse à la chaîne alimentaire des détritivores, la solubilisation des 

minéraux et la dégradation de la roche (Read & Perez-Moreno, 2003; Smith & Read, 2008; 

Baldrian et al., 2011). 

1.2.2 Effet de la végétation sur les champignons du sol  

De nombreuses études se sont int®ress®es ¨ lôeffet de la v®g®tation sur les 

communautés microbiennes du sol (ex : Kourtev et al., 2003 ; Aponte et al., 2010 ; Bever et 

al., 2013 ; Prescott & Grayston, 2013 ; Roy et al., 2013 ; Barberán et al., 2015 ). Un des 

principaux effets de la végétation sur le sol est lié à la production de litière et de matière 

organique (Aponte et al., 2010 ; Prescott & Grayston, 2013). En effet, la quantité et la qualité 

des d®bris v®g®taux varient grandement dôune esp¯ce ¨ lôautre. La composition de la 

communauté végétale aura donc une influence sur les conditions du sol (notamment la 

quantité et le type de carbone organique ajouté au sol par la litière, sur le pH ou sur la 
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disponibilité des nutriments)  et sur la composition des communautés de champignons, dont 

plusieurs sont saprotrophes (van der Heijden et al., 2008 ; Prescott & Grayston, 2013). 

Dôautres effets connus de la v®g®tation sur les conditions du sol sont li®s aux exsudats produits 

par les racines des plantes qui peuvent aussi modifier le pH et la solubilisation des nutriments, 

en plus de faire de la rhizosphère un environnement riche en carbone (Grayston et al., 1997 ; 

Bais et al., 2006).  Les exsudats racinaires influencent également les interactions entre plantes 

et champignons du sol par la production de molécules de signalisation qui peuvent attirer ou 

repousser les microorganismes (Lugtenberg et al., 2002). Les groupes dôorganismes 

intimement liés aux racines, comme les champignons mycorhiziens, sont  influencés par la 

composition de la v®g®tation. Par exemple, lôidentit® de lôh¹te a ®t® identifi®e comme le 

meilleur prédicteur de la composition des communautés de champignons ectomycorhiziens 

dans plusieurs études (Ishida et al., 2007 ; Morris et al., 2009 ; Murata et al., 2013 ; Tedersoo 

et al., 2013). Toutefois, ce ph®nom¯ne nomm® lôeffet de lôh¹te (ç host effect ») demeure 

partiellement incompris et il nôexiste pas de consensus dans la litt®rature quant ¨ lô®tendue de 

son importance. De plus, les interactions entre les plantes et le sol ainsi que leurs effets sur les 

communautés végétales et fongiques sont largement dépendants du contexte et peuvent être 

influenc®s par des acteurs appartenant ¨ dôautres niveaux trophiques comme les herbivores, ce 

qui rend difficile la généralisation des mécanismes et la prédiction des réponses (Bever et al., 

2010). De plus, lôassemblage des communaut®s v®g®tales et microbiennes peut se produire de 

façon indépendante en réponse à des conditions abiotiques du sol semblables (Hines et al., 

2006), ou à des échelles temporelles et spatiales différentes (Bardgett et al., 2005). 

1.2.3 Interactions entre groupes fongiques 

Il existe aussi des effets antagonistes connus entre différents modes de vie fongiques. 

Par exemple, lôinteraction des plantes avec des CMA est reconnue pour am®liorer la protection 

contre les pathogènes (Wehner et al., 2010). Les champignons ectomycorhiziens joueraient un 

rôle semblable en formant une barrière physique autour des racines (Marx, 1972) et en 

produisant des antibiotiques (Duchesne et al., 1988). Ainsi, les champignons mycorhiziens 

(EM et AM) pourraient avoir un effet n®gatif sur lôabondance de champignons pathogènes 

dans la rhizosphère des plantes avec lesquelles ils interagissent. Aussi, plusieurs auteurs ont 

observé une corrélation négative entre les CMA et les champignons ectomycorhiziens qui 
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pourrait être due à de la compétition (ex : Lapeyrie & Chilvers, 1985; Lodge & Wentworth, 

1990). 

Les interactions, multiples et complexes, entre la végétation et les microorganismes du 

sol prennent place dans tous les écosystèmes terrestres. Les effets de la végétation sur les 

microorganismes du sol (et vice-versa) sont difficiles à prédire et dépendent largement du 

contexte et des caract®ristiques de lôenvironnement (Wardle et al., 2004). Ces interactions sont 

en effet dynamiques et varient avec le développement des écosystèmes (Kardol et al., 2013). 

Lôimportance relative des différents acteurs ainsi que la nature des interactions sont influencés 

par les changements dans les conditions environnementales, tel quôobserv®s dans des 

écosystèmes en développement comme les milieux dunaires. 

 

1.3 Écosystèmes en développement : les dunes côtières  

Les ®cosyst¯mes dunaires sont depuis longtemps des terrains dô®tude de pr®dilection 

pour les écologistes intéressés par les dynamiques végétales et la succession primaire (ex : 

Cowles, 1899 ; Olson, 1958 ; Lichter, 1998 ; Laliberté et al., 2012). Les milieux dunaires 

présentent un gradient complexe de contraintes environnementales qui ont un impact 

différentiel sur la survie, la croissance et la reproduction des différentes espèces végétales, 

créant ainsi une séquence marquée de communautés végétales et types de sol. Les jeunes 

dunes situées à proximité du littoral sont caractérisées par de forts vents, des hauts taux 

dôensablement et dô®rosion, et des sols tr¯s pauvres en nutriments et en eau  (Cowles, 1899 ; 

Lichter, 1998). Le peu de mati¯re organique qui sôy trouve y est d®pos® essentiellement par le 

vent et les vagues, sous forme de débris marins (Maun et al., 2009). Les conditions 

environnementales varient selon lô©ge de la dune et la distance avec la mer. En sô®loignant du 

littoral, on observe typiquement une r®duction du vent, de lôensablement, de lô®rosion et de 

lôembrun salin gr©ce ¨ la pr®sence de la dune bordi¯re qui forme un ®cran protecteur (Lichter, 

1998). Les jeunes dunes sont colonisées par une végétation pionnière, souvent quasi mono-

spécifique, qui permet la stabilisation des premières lignes de dune (dunes bordières). Au fil 

du d®veloppement de lô®cosyst¯me, la v®g®tation ®volue vers des communaut®s plus 

complexes typiquement caractérisées par une augmentation de la diversité végétale et la 
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pr®sence accrue dôesp¯ces ligneuses (Lalibert® et al., 2012) (Figure 1.2). En absence de 

perturbations anthropiques, ces changements sôaccompagnent dôune accumulation de liti¯re et 

de matière organique dans les sols ainsi que dôune augmentation des concentrations de 

carbone et dôazote, de la formation graduelle de sols stratifi®s et dôune meilleure capacit® de 

r®tention dôeau  (Gooding, 1947 ; Olson, 1958; Lichter, 1998). On observe aussi généralement 

une acidification des sols causée par la production dôacides organiques par la v®g®tation et la 

décomposition de la matière organique (Olson, 1958 ; Lichter, 1998), et un déclin du 

phosphore disponible dans le cas o½ lô®cosyst¯me atteint une phase de r®trogression (Vitousek 

& Farrington, 1997 ; Lichter, 1998 ; Laliberté et al., 2012). 

 

Figure 1.2. Profil typique de succession végétale dans un écosystème dunaire (source : 

Attention Fragîles). 

 

1.3.1 Étude de la succession écologique  

La succession écologique, telle que décrite rapidement ci-haut pour les milieux 

dunaires, se définit comme un changement directionnel dans la composition et la structure 

dôune communaut®. Côest le processus naturel de d®veloppement dôun ®cosyst¯me qui consiste 

en la recolonisation dôun milieu suite ¨ une perturbation (ex : feu, inondations, coupes 

foresti¯res) ou dôun milieu vierge dans le cas de la succession primaire. La succession 

®cologique d®crit lôensemble des stades (ç séries ») que traverse une communauté et implique 

une multitude de processus et mécanismes ï par exemple des interactions inter-spécifiques 

comme la comp®tition, lôinhibition ou la facilitation (ex : Connell & Slatyer 1977) ï qui 

définiront la direction des changements. La succession est lôun des plus vieux concepts en 

écologie et demeure une source de débats et de divergences au sein de la communauté 
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scientifique. Certains voient la succession écologique comme un phénomène ordonné, linéaire 

et prédictible qui est le résultat de propriétés émergentes des communautés et liée aux 

caractéristiques de chacune des espèces (Gurevitch et al. 2002). Le climax est la communauté 

th®orique qui correspond ¨ la finalit® de la succession dans une vision d®terministe. ê lôautre 

extrême, certains écologistes d®finissent la succession comme une s®rie dô®v¯nements 

impr®visibles qui r®sultent des interactions entre les individus et lôenvironnement (Gurevitch 

et al. 2002). 

Comme la succession v®g®tale est g®n®ralement un ph®nom¯ne qui sôeffectue sur une 

échelle de temps relativement longue, il faudrait des décennies pour observer une succession 

compl¯te. Une des fa­ons traditionnelles de contourner ce probl¯me est lôobservation dôune 

chronos®quence, soit une s®quence de sites dô©ges diff®rents partageant les mêmes 

caractéristiques (abiotiques, climatiques, géographiques, écologiques). Cette approche repose 

sur la substitution espace-temps, c'est-à-dire quôune progression dans lôespace devrait 

correspondre ¨ une variation de lô©ge des sites. Cela permet dô®tudier des phénomènes sur une 

p®riode de temps beaucoup plus longue que lôon pourrait le faire par observation directe.  

Cowles (1899) a été lôun des premiers écologistes à utiliser cette approche, dans un 

système de dune au Lac Michigan. Le recul du Lac suite à la dernière glaciation a entraîné la 

formation dôune s®quence de cr°tes dunaires. Cowles (1899) a d®crit la v®g®tation ®voluant sur 

cette s®rie de dunes dô©ges diff®rents et d®finit une s®quence simplifi®e de v®g®tation. Par la 

suite, plusieurs écologistes ont eu recourt ¨ lôutilisation de chronos®quences pour étudier la 

succession. Dachnowski (1912), par exemple, sôest interess® ¨ la succession des tourbi¯res et 

Oosting (1942) aux champs abandonnés. Des plaines glacières, où le recul des glaciers fait 

place ¨ des sols dô©ge croissant, forment aussi des chronos®quences. Celle de Glacier Bay en 

Alaska a dôailleurs ®t® amplement ®tudi®e (ex : Cooper, 1923; Crocker & Major, 1955). Les 

´les volcaniques dôHawaii (ex : Crews et al., 1995) et la chronoséquence dunaire de Jurien Bay 

en Australie (ex : Laliberté et al., 2012) sont dôautres exemples de chronos®quences bien 

connues des ®cologistes. Cette approche demeure encore tr¯s r®pandue ¨ ce jour pour lô®tude 

de la succession écologique (Johnson & Miyanishi, 2008).  

Lô®tude de la succession ®cologique ¨ lôaide dôune chronos®quence comprend des 

limitations qui ont été sévèrement critiquées par certains écologistes (ex : Johnson & 

Miyanishi, 2008). Notamment, la supposition fondamentale à cette approche ï  c'est-à-dire que 
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chacun des sites de la s®quence ne diff¯rent quôau niveau de lô©ge et que les sites plus jeunes 

se d®veloppent de la m°me fa­on que les sites plus vieux lôont faits ï est souvent peu, voire 

pas support®e dans les ®tudes sôint®ressant à des chronoséquences (Johnson & Miyanishi, 

2008). Une utilisation inappropriée des chronoséquences peut amener à des conclusions 

fausses sur les dynamiques temporelles et les processus impliqués dans la succession. Par 

exemple, Cowles (1899) décrivait une succession basée sur la facilitation, plus précisément sur 

la modification des conditions édaphiques et de lumière par les plantes qui entraînerait un 

changement directionnel progressif de dunes à Ammophile vers des forêts mésiques. Or, 

plusieurs études ont par la suite fournit des ®vidences contre lôhypoth¯se de la facilitation 

(revues dans Johnson & Miyanishi, 2008). De plus, Olson (1958) a aussi étudié la succession 

végétale des dunes du Lac Michigan. Il a pu d®terminer lô©ge des dunes et a constat® que des 

sites du même âge supportaient des végétations très différentes. Les communautés végétales 

établies à un endroit donné semblent donc dépendre beaucoup plus de la localisation 

topographique et de lôhistorique de perturbation que dôinteractions de facilitation. Malgré ces 

critiques, les chronoséquences demeurent pertinentes pour clarifier les dynamiques 

®cologiques temporelles de la v®g®tation. En effet, il nôexiste souvent pas dôalternatives pour 

étudier le développement des écosystèmes à long terme. De plus, en interprétant les 

observations avec prudence et en formulant les conclusions avec conscience des limitations de 

lôapproche, lô®tude des chronos®quences peut sans aucun doute permettre dôam®liorer la 

compréhension de la dynamique des écosystèmes (Walker et al., 2010). 

1.3.2 Interactions plantes-microorganismes dans les sols en développement  

Il existe une litt®rature abondante sur lô®volution de la v®g®tation au fil du 

développement des écosystèmes, mais relativement peu sur les communautés microbiennes du 

sol dans ce contexte (Dickie et al., 2013). Le peu de connaissances sur la succession 

microbienne, bien que largement lié à des contraintes méthodologiques (voir boîte 1.1), est 

contradictoire avec le fait que les microorganismes du sol soient de plus en plus reconnus 

comme des moteurs du développement du sol et des communautés végétales.  

Quelques chronoséquences ont été étudiées particulièrement extensivement ï 

notamment Glacier bay, Jurien bay et une s®rie dô´les ¨ Hawaii (voir Wardle et al., 2008 et 
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Laliberté et al., 2013) ï et ont permis lôacquisition dôune meilleure compr®hension des liens 

entre la pédogénèse et les dynamiques de la végétation. De façon générale, on a observé une 

augmentation de la diversité végétale liée au développement de lô®cosyst¯me (Wardle et al., 

2008; Laliberté et al., 2013; Zemunik et al., 2015). À Jurien Bay, une chronoséquence dunaire 

australienne vieille de 2 millions dôann®es et identifi®e comme un ç hot-spot » de biodiversité, 

on a observ® une augmentation significative de la diversit® v®g®tale avec lô©ge des dunes 

(Laliberté et al., 2013; Zemunik et al., 2015). Des patrons semblables ont été constatés  dans 

dôautres chronos®quences : Wardle et al. (2008) a étudié la diversité des arbres et plantes 

vasculaires à 6 sites différents et observé une diversité croissante (sauf pour 1 site) ainsi 

quôune augmentation des plantes ayant une stature r®duite. Dans la chronos®quence de Jurien 

Bay, on sôest aussi int®ress® aux traits li®s ¨ lôacquisition ou ¨ lôallocation et au recyclage des 

nutriments à travers les phases de progression et de rétrogression de lô®cosyst¯me (ex : Hayes 

et al., 2014; Zemunik et al., 2015). En effet, les plantes ont recours à différents mécanismes 

pour acquérir des nutriments, dont plusieurs sont liés à des microorganismes du sol.  Lambers 

et al. (2008) ont proposé un mod¯le d®crivant les changements des strat®gies dôacquisition de 

nutriments avec lô©ge des sols (Figure 1.3). Selon ce modèle, les plantes formant des 

symbioses avec des CMA seraient dominantes dans les sols jeunes, suivies des plantes 

ectomycorhiziennes, puis éricoïdes. Finalement, les sols les plus matures seraient 

principalement colonisés par des plantes adoptant des stratégies non-mycorhiziennes, 

notamment les racines proteoµdes que lôon retrouve chez des plantes de la famille des 

Proteaceae, Betulaceae, Leguminoseae, Myricaceae et autres. La diversité des stratégies 

dôacquisition de nutriments a ®t® propos®e comme m®canisme favorisant la diversit® v®g®tale 

au niveau taxonomique (Zemunik et al., 2015; Lambers et al., 2008). En effet, la combinaison 

de strat®gies, ainsi que lôacc¯s ¨ des ressources nutritionnelles distinctes, pourraient r®duire la 

compétition interspécifique et favoriser la diversité locale (Turner, 2008; Laliberté et al., 

2013). Il existerait même une complémentarité entre certaines stratégies, ce qui favoriserait la 

croissance dôesp¯ces voisines utilisant des strat®gies diff®rentes et pourrait augmenter la 

diversité et la productivité globale du système (Teste et al., 2014).   
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1.3.3 Importance des champignons du sol dans les milieux dunaires  

Les fonctions remplies par les champignons peuvent prendre une importance 

particulière dans des milieux où les conditions abiotiques et les propriétés du sol limitent la 

croissance, voire menacent la survie des plantes (Maun, 2009). Dans les dunes côtières, des 

syst¯mes pauvres en eau et en nutriments (Lichter, 1998), on sôattend ¨ ce que les  traits des 

plantes ainsi que les symbiotes fongiques li®s ¨ lôacquisition de nutriments influencent 

significativement lôassemblage des communaut®s v®g®tales (Lambers et al., 2008). En effet, 

plusieurs ®tudes ont d®montr® lôimportance des microorganismes du sol, et des champignons 

mycorhiziens plus particulièrement, dans les écosystèmes dunaires.  

 

Figure 1.3. Changements dans la concentration de phosphore total (mauve) et dôazote 

(bleu), ainsi que dans lôabondance des diff®rentes strat®gies dôacquisition de nutriments 

en fonction de lô©ge des sols. Tiré de Lambers et al. (2008).  

 

Les premières études sur le sujet (Webley et al., 1952 ; Brown, 1958) suggéraient déjà 

un r¹le cl® des microbes du sol pour la maturation de lô®cosyst¯me. Notamment, Webley et al. 

(1952) a observ® une augmentation au niveau de lôabondance des bact®ries et des 

champignons cultivables d¯s le d®but de la colonisation du sable par la v®g®tation ainsi quôun 

changement dans la structure des communautés microbiennes liés aux changements de 

v®g®tation, sugg®rant une contribution importante de lôactivit® des microorganismes du sol ¨ 

lôavancement de la succession v®g®tale et ¨ la maturation de lôhabitat. Juliet Frankland 
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(Brown, 1958 ; Frankland, 1998) qui sôest int®ress®e ¨ la succession fongique,  a observé dans 

une chronoséquence dunaire en Angleterre des communautés de macro-champignons 

distinctes en fonction du stade de succession. La plus grande diversité fut observée dans les 

dunes semi-fixées, où les plantes pionnières et les communautés végétales typiques des stades 

successionnels plus tardifs se chevauchent.  

De nombreuses ®tudes se sont consacr®es sp®cifiquement ¨ lô®tude des CMA en 

utilisant principalement des m®thodes traditionnelles (côest-à-dire lôexamen morphologique 

des spores et/ou la quantification de la colonisation des racines) et ont montré une présence 

importante de CMA en milieux dunaires (ex : Nicolson, 1959; Koske & Halvorson, 1981; 

Koske & Polson, 1984; Gemma et al., 1989; Corkidi & Rincon, 1997; Koske, 1997; 

Bğaszkowski & Czerniawska, 2011; Stürmer et al., 2013). Plus précisément, un lien entre la 

performance des plants dôammophile (Ammophila breviligulata Fern., la plante pionnière des 

dunes par excellence en Amérique du nord) et une activité élevée des CMA dans la 

rhizosphère a été établi dans plusieurs études indépendantes (Nicolson, 1959; Nicolson, 1960; 

Koske and Halvorson 1981; Koske and Polson, 1984; Koske 1997). De plus, lôinoculation 

avec des CMA sur le terrain a amélioré significativement les taux de survie et la croissance 

des plantules dôammophile (Gemma et al., 1989). Ces résultats suggèrent donc un rôle clé des 

CMA pour lô®tablissement, la survie et la croissance des plantes pionni¯res en milieux 

dunaires, particuli¯rement de lôammophile, contribuant ainsi à la stabilisation des dunes. 

Kowalchuk et al. (2002) ont atteint des conclusions semblables, soit une relation significative 

entre la vigueur des peuplements dôammophile et lôabondance et la diversit® des CMA, en 

ayant recours à une méthode moléculaire (DGGE).  

Bien que les dunes de sable aient été largement investiguées au niveau des CMA, très 

peu dô®tudes se sont int®ress®es ¨ lôensemble de la diversit® fongique. Or, tel que discut® 

précédemment, les interactions multiples et complexes opérant entre les plantes et les 

communautés fongiques, incluant différents modes de vie, sont déterminants de la diversité et 

de lôassemblage des communaut®s v®g®tales et de la formation des sols.  On pr®dit m°me que 

ces effets seraient plus importants dans des milieux subissant de fortes contraintes abiotiques 

comme la sécheresse et des sols pauvres en nutriments (Lambers et al., 2008). De  plus, les 

récentes avancées technologiques en matière de séquençage (voir boîte 1.1) offrent maintenant 
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la possibilité de caractérister les communaut®s microbiennes du sol dôune fa­on de plus en 

plus fiable, détaillée et rapide. 

1.4 Objectifs de la thèse 

Les plantes et les champignons présentent des interactions multiples et complexes, qui 

semblent prendre une importance particulière dans les milieux dunaires, où les organismes 

vivants font face à de fortes contraintes environnementales (sécheresse, salinité, sols pauvres 

en nutriments). Or, à ma connaissance, la diversit® fongique nôavait encore jamais ®t® 

recenss®e de fa­on holistique, côest-à-dire en sôint®ressant ¨ lôensemble des modes de vie et 

des groupes taxonomiques, dans des dunes c¹ti¯res et encore moins sur lôensemble dôune 

plaine dunaire dans les différents stades de dévelopement. Cette thèse a donc pour objectif 

g®n®ral lôacquisition dôune meilleure compr®hension de lô®cologie des sols et des interactions 

biologiques dôun ®cosyst¯me dunaire c¹tier. Je môint®resse plus précisément à la dynamique 

®cologique des communaut®s de champignons dans les dunes afin dôobserver le ph®nom¯ne de 

succession au niveau des interactions fongiques et de décrire le lien entre les communautés de 

champignons, la végétation et les conditions abiotiques. 

Plus pr®cis®ment, cette th¯se sôarticule autour de trois objectifs :  

1) Décrire la composition des communautés fongiques, leur diversité et leurs fonctions à 

travers un gradient de succession et de conditions édaphiques dans un écosystème dunaire 

côtier ;  

2) Décrire les changements au niveau de la végétation et des principales stratégies 

dôacquisition de nutriments ¨ travers le syst¯me de dune, et ®tudier le lien entre les 

communautés de champignons du sol et les communautés végétales ; 

3) Décrire et comparer les communautés de champignons associées aux principales 

esp¯ces arborescentes des dunes et ®tudier lôeffet de lôh¹te sur la diversit® et la structure de la 

communaut® microbienne quôil supporte ; 

Chacun de ces objectifs est traité dans un chapitre de cette thèse (chapitres 2, 3 et 4). 
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1.5 Sommaire de la méthodologie 

1.5.1 Terrain dô®tude 

Les Ċles de la Madeleine (47Á 23ǋ N, 61Á 52ǋ W) sont situ®es au cîur du golfe Saint-

Laurent, entre la péninsule gaspésienne, Terre-Neuve, le Cap-Breton en Nouvelle-Écosse, 

lôĊle-du-Prince-£douard et lôĊle dôAnticosti. Lôarchipel est constitu® dôune douzaine dô´les, 

dont sept sont reliées par des cordons sableux. Le climat y est tempéré à forte influence 

maritime avec une température annuelle moyenne de 4.5
o
C et des précipitations annuelles 

totalisant 987 mm dont le tiers tombe sous forme de neige (Grandtner, 1967; Houle, 2008). Le 

territoire est continuellement balayé par des vents violents, facteur affectant de façon 

importante les sols et la végétation. Ces vents, plus intenses durant la saison hivernale, 

soufflent à une vitesse moyenne de 31 km/h avec des pointes pouvant dépasser les 100 km/h. 

Les dunes de sable, qui couvrent environ 30% du territoire et représentent plus de 50% 

de la longueur de c¹te, sont dôune importance particulière aux Îles de la Madeleine où elles 

remplissent plusieurs fonctions importantes (Bernatchez et al., 2008). Par exemple, ce sont les 

dunes qui relient les Îles entre elles et permettent la communication et le transport au sein de 

lôarchipel. Elles forment aussi un ®cran protecteur r®duisant lô®rosion des c¹tes et pr®venant 

lôensablement et lôinondation des routes. De plus, les écosystèmes dunaires constituent un 

habitat essentiel à de nombreuses espèces végétales et animales, par exemple pour la 

nidification de plusieurs oiseaux migrateurs. Les dunes y abritent dôailleurs plusieurs esp¯ces 

menacées comme le pluvier siffleur (Charadrius meloduset), lôAster du St-Laurent 

(Symphyotrichum laurentianum) et le Corème de Conrad (Corema conradii) selon la Loi sur 

les espèces menacées ou vulnérales du gouvernement du Québec
2
. 

Bord®e dôun c¹t® par la mer et de lôautre par la lagune, la série de dunes fossiles 

communément appelée Les Sillons (Figure 1.4) est une formation dunaire particulièrement 

int®ressante du point de vue de lôhistoire g®ologique et de lô®volution du paysage. Les Sillons 

couvrent une superficie dôenviron 10 km
2
 sur 7 km de long et comprennent une soixantaine de 

                                                 
2
 Pour la faune : http://www3.mffp.gouv.qc.ca; pour la flore : http://www.mddelcc.gouv.qc.ca. 

http://www3.mffp.gouv.qc.ca/
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cr°tes parall¯les qui correspondent ¨ dôanciennes dunes bordi¯res. Cette plaine de dunes 

reliques est la plus grande formation de ce type dans le Canada Atlantique (Giles and King 

2001). On retrouve dans Les Sillons, en plus de la séquence de végétation typique des 

écosystèmes dunaires ï côest ¨ dire plage, dune bordi¯re, dune mobile, lande, puis for°t 

dunaire ï une alternance de crêtes et de creux qui abritent respectivement des landes ou des 

forêts et des milieux humides.  En effet, certains creux ont atteint un niveau inférieur à celui 

de la nappe phréatique, entraînant la formation de milieux humides comme des tourbières ou 

des marécages. On peut donc observer dans ce système de dunes une très grande diversité 

dôhabitats. Cet ®cosyst¯me a dôailleurs int®ress® des botanistes de renom  comme Miroslav 

Grandtner (1967), ainsi que Gisèle Lamoureux (1977) qui a caractérisé la partie littorale de la 

flore des Sillons. 

 

Figure 1.4.    Vue sur la Dune du Sud et Les Sillons 

 

Ce syst¯me de dunes sôest d®velopp® durant la p®riode postglaciaire holoc¯ne. 

LôInlandsis laurentien qui recouvrait une bonne partie de lôAm®rique du  nord, incluant les Ċles 

de la Madeleine, lors de la dernière glaciation de 95 à 18-13 ka (milliers dôann®es avant notre 

¯re) pouvait avoir jusquô¨ 3 ou 4  km dô®paisseur (Dyke & Prest, 1987). La fonte progressive 

de lôInlandsis a provoqu® des augmentations successives du niveau de la mer, mais aussi une 

provision importante de sédiments (Giles and King 2001). Ainsi, ce système dunaire fut en 

progradation malgr® lôaugmentation du niveau de la mer, et ce gr©ce ¨ cet apport s®dimentaire 

significatif. Au fil du temps, la formation de nouvelles dunes parall¯les ¨ lôavant du syst¯me a 

entraîné la croissance de la plaine de dunes vers le large. Finalement, la plaine de dunes 

reliques des Sillons, de par son histoire g®ologique et la diversit® des habitats quôelle supporte, 

est un système écologiquement très intéressant. De plus, il présente plusieurs avantages pour 
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lô®tude des dynamiques ®cologiques et de la succession, notamment la pr®sence dôun gradient 

marqué sur une courte distance géographique, ce qui diminue la variation de facteurs 

confondants comme le climat. 

1.5.2  Échantillonnage sur le terrain 

Afin dô®tudier les communautés de champignons associées aux différentes zones de la 

dune, une collecte de données sur le terrain fut réalisée sur les Sillons, aux Îles de la 

Madeleine, Qu®bec, ¨ lô®t® 2011. Dix points dô®chantillonnage furent r®partis al®atoirement 

dans chacune des zones de végétation suivant un gradient édaphique et successionnel, soit de 

la plage  aux forêts, et aux milieux humides précédant la lagune. Un total de 80 sites, furent 

visités pour une saisie de données environnementales (type de sol, pente, élévation, etc.) et un 

recensement de la végétation. Des échantillons de sols et de racines furent également prélevés 

puis transportés au laboratoire pour des analyses de sol (pH, salinité et pourcentage de matière 

organique) et pour lôidentification des champignons grâce au séquençage à haut débit. Un 

deuxi¯me ®chantillonnage sôest concentr® sur la zone foresti¯re des dunes, où des échantillons 

de sols et de racines associés aux quatre principales espèces arborescentes furent prélevés. 

1.5.3 Identification des champignons  

En premier lieu, lôADN g®nomique a ®t® extrait ¨ partir des ®chantillons de sol et de 

racines. La région ITS (internal transcribed spacer) située entre la grande et la petite sous-unité 

ribosomale a ensuite été amplifiés par réactions en chaîne polymérase (PCR) avec un couple 

dôamorces (ITS1F et ITS4) permettant lôamplification de la r®gion ITS compl¯te. Cette r®gion 

englobe, en plus du gène intercalaire 5.8S, les deux zones très variables ITS1 et ITS2 et 

présente donc un degré de variation interspécifique pouvant permettre la différentiation des 

taxons fongiques. En utilisant des marqueurs ciblant les gènes ribosomaux adjacents (18S et 

28S) qui sont bien conserv®s, il est possible dôamplifier la r®gion ITS pour un large ®ventail de 

champignons (Lindahl et al., 2013). Cette région est très fréquemment utilisée pour la 

caractérisation des communautés de champignons et est donc bien représentée dans les bases 

de données. Les PCR ont été réalisées avec des amorces fusionnées qui comprennent une 

séquence de nucléotides unique à chaque échantillon (communément appelée MID) et un 

adapteurs directionels nécessaires pour le pyroséquençage. Les amplicons ont ensuite été 
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purifiés, quantifiés, puis regroupés à des concentrations égales. Le volume a ensuite été 

corrig® par pr®cipitation ¨ lô®thanol afin dôatteindre la concentration requise, soit au moins 15 

ng/ul, et enfin envoy® au centre dôinnovation de G®nome Qu®bec (Montr®al, Canada) pour le 

séquençage avec la plateforme 454 GS-FLX+ de Roche Life Sciences. Les séquences 

obtenues ont ensuite été traitées avec différents outils bio-informatiques afin de contrôler la 

qualité des séquences, de les regroupées en Operational Taxonomic Units (OTUs) et de leur 

attribuer une classification taxonomique. Lôapproche moléculaire ainsi que les analyses 

bioinformatiques utlilisées seront détaillées dans les chapitres suivants. 

 



 

 

Chapitre 2 | Taxonomie, diversit® et modes de vie des 

communaut®s fongiques du sol ¨ travers un gradient 

®daphique et successionnel dans un ®cosyst¯me dunaire 

c¹tier 

 

Pour commencer, nous avons voulu dresser un portrait dôensemble des communaut®s 

de champignons du sol à travers les différentes zones des dunes. En plus dôune description 

taxonomique dérivée de marqueurs ITS, nous avons tenté de prédire les modes de vie 

fongiques selon les informations disponibles dans la littérature. Par cette approche, nous 

souhaitions mieux comprendre comment les variations au niveau des communautés de 

champignons du sol peuvent se traduire en changements fonctionnels.  

 

Ce chapitre a été publié dans la revue Environmental Microbiology Reports en juin 2015.
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2.1 Abstract 

Coastal sand dunes are extremely dynamic ecosystems, characterized by stark 

ecological succession gradients. Dune stabilization is mainly attributed to plant growth, but the 

establishment and survival of dune-inhabiting vegetation is closely linked to soil 

microorganisms and to the ecological functions they fulfill. Fungi are particularly important in 

this context, as some interact intimately with plant roots, while others are critical to soil 

structure and nutrient availability. 

Our study aimed to wholly describe fungal diversity and community composition in a 

secluded coastal dune ecosystem at eight different stages of succession. We comprehensively 

sampled a relic foredune plain, which is part of an archipelago in the Gulf of Saint Lawrence 

(Québec, Canada), by collecting soils from 80 sites and measuring soil characteristics. Soil 

fungal communities were characterized by pyrosequencing, followed by taxonomic 

classification and assignment of putative roles. Even though we did not observe clear patterns 

in diversity, we were able to detect distinct taxonomic and community composition signatures 

across succession stages, which seemed to translate into variations in fungal life strategies. 

Our results show that a taxonomically and functionally diverse fungal community exists at 

each dune succession stage, even in the barren foredunes.  

 

2.2 Keywords 

454-sequencing / coastal sand dunes / fungal community / microbial diversity and functions / 

primary ecological succession / soil ecology 

 

2.3 Introduction 

Coastal dune ecosystems act as transition zones between marine and continental 

environments, and are globally distributed (Mart²nez & Psuty, 2008). Dune ecosystems are 

present on most major coastlines, and often reduce coastal erosion and protect littoral zones by 

providing a barrier against wave and wind action (Maun, 2009). They also contribute to water 

filtering, groundwater replenishment, maintenance of biodiversity, and are of cultural, 
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aesthetic, and recreational importance (Everard et al., 2010). These services, however, depend 

on the integrity of the dune ecosystem, and on the ecological interactions that take place 

within it.  

Both fungi and bacteria perform crucial ecological functions in nearly barren habitats 

such as sand dunes, including nitrogen fixation, decomposition of organic matter into 

compounds that are easily assimilated by plants, and rock degradation, which releases 

essential nutrients such as phosphorus (Landeweert et al., 2001; Van Der Heijden et al., 2008). 

Fungi have particularly important roles in decomposition and in affecting plant nutrition and 

diversity (Van Der Heijden et al., 2008).  Within the estimated 1.5 x 10
6
 fungal species on 

Earth (Hawksworth, 2001), there are many known lifestyles that both directly and indirectly 

impact plant survival. For instance, mycorrhizal fungi are ubiquitous plant partners, and 

increase plant nutrient absorption while protecting them against pathogen attacks and abiotic 

stresses (Read, 1992; Smith & Read, 2008). Saprotrophic fungi release a range of enzymes 

into soils, contributing to organic matter decomposition and nutrient cycling (Baldrian et al., 

2011), and converting nutrients into forms that are available to plants. Some fungi are 

parasites of plants and/or animals, while others are nematophagous, and may alter the impact 

of pathogenic nematode populations on plant performance. The combined activities of these 

functional guilds ultimately determine the suitability of soil habitats for ecosystem 

development. 

In coastal dunes, the sequence of plant communities along the spatial gradient 

extending from upper beaches to fixed dunes is often used to study plant succession. The 

foredune is colonized by pioneer species with dense root systems, allowing dune stabilization, 

and facilitating the colonisation of other herbs, shrubs, and eventually, trees. Yet, in these 

extreme environments, plant survival, growth, and reproduction are greatly limited by 

environmental factors such as wind, salinity, and drought. As a result, the development of 

pioneer vegetation is strongly linked to the presence of soil microorganisms, and fungi in 

particular, since these microbes help to offset the negative impacts of environmental 

constraints (Koske & Polson, 1984; Maun, 2009).   

Îles de la Madeleine is an archipelago in the Gulf of St Lawrence in Québec, Canada, 

containing different successional stages, which are each represented by characteristic plant 

communities, over a short spatial gradient (generally < 1 km). The simplicity of island 
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ecological systems and the compacted succession gradients of dunes make each a model 

system for ecological studies (Lichter, 1998a; Vitousek, 2002), and this system possesses both, 

reducing the confounding effects of geography and complex biotic interactions. The functional 

importance of fungi in coastal dunes is not fully understood, but the positive effect of some 

fungal groups ï mainly mycorrhizal taxa ï on plant establishment, survival, and growth, has 

been clearly demonstrated (e.g. Corkidi & Rincón, 1997; Gemma & Koske, 1997; reviewed in 

Read, 1989). In this study, we used pyrosequencing of the fungal ITS region to 

comprehensively describe soil fungal composition and diversity across eight zones of an 

isolated foredune plain of ca. 10 km
2
 in the Îles de la Madeleine archipelago.  Based on 

previous research on soil microbial populations in forested ecosystems (Gao et al., 2015) and 

in successional habitats such as glacier retreats (Jumpponen, 2003; Blaalid et al., 2012; Brown 

and Jumpponen, 2013), we expected to observe important shifts in fungal community 

composition and in soil abiotic parameters across successional stages. In addition to shifts in 

taxonomy, we estimated shifts in functional guilds of fungi across dune zones by assigning our 

fungal genera to the most probable functional roles based on the literature, and on existing 

databases. While the functional capacity of soil bacterial communities has been estimated 

from 16S rRNA gene data (Langille et al., 2013; Barberán et al., 2014), this type of approach 

has only been applied to fungi in a few recent studies (e.g. Clemmensen et al., 2013; Tedersoo 

et al., 2014; Clemmensen et al., 2015).  We aimed to determine whether functional 

assignments of fungal taxa would reflect the taxonomic patterns we observed, or even 

strengthen them.  

 

2.4 Results and discussion 

2.4.1 Study site description and soil properties 

Our unique study site is an isolated coastal dune system known as Les Sillons, and was 

selected because of the large habitat diversity that it supports, as described by Grandtner 

(1967). In this system, it is possible to observe a complete ecological succession sequence, 

from the beach to a relic foredune plain, including forested and wetland habitats (Figure 1.2).  
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The study site comprised eight different zones belonging to three larger regions: the 

coastal region encompassing the 1) pioneer zone, 2) front of the foredune, 3) back of the 

foredune and 4) mobile dune; the forested region including the 5) heathland and 6) forest 

dune, and the humid region with the 7) inter-ridge swale, and 8) lagoon wetland. The coastal 

region consists of younger sites located close to the shore, which are characterized by dry 

sandy soils and a plant community that is largely dominated by Ammophila breviligulata 

Fern., the American beachgrass, as well as a few herbaceous plants such as Artemisia stellaria 

and Festuca rubra in areas that are not directly exposed to wind and salt spray. Heathlands are 

dry habitats, dominated by shrubs such as Myrica pensylvanica, Juniperus communis, and 

Spiraea alba, and these transition into black spruce, fir, and pine forests. The humid region 

encompasses the inter-ridge depressions and the wetlands that are located close to the lagoon, 

and harbour an extremely diverse array of vegetation, including several Ericaceae, Sphagnum, 

and Carex species. The dominant plant species for each zone are listed in Table S2.1. In terms 

of environmental variables, we observed variations in elevation, slope and soil type at 

sampling sites from different zones (Table S2.2). Physiochemistry also shifted substantially 

across the dune succession gradient, with significant increases in organic carbon, total 

nitrogen, and bio-available phosphorus at later successional stages, as well as decreasing 

trends in pH and conductivity (Tables S2.3). 

2.4.2 Fungal diversity 

After sequence processing and quality filtering, we obtained 233,037 ITS reads that 

were clustered into a total of 3406 97% OTUs (after excluding singletons). Reads per sample 

ranged from 449 to 6556, but rarefaction curves were always close to saturation (Supplemental 

Figure S2.1a-c). In support of this, the mean Goodôs coverage was 0.98 for all three zones. 

The sampling effort curve (Supplemental Figure S2.1d) shows that the number of samples 

treated (77) allowed us to capture over 75% (3406 OTUs) of the estimated total diversity 

(4492 OTUs).  

Although one might expect to find few co-existing fungal species in the nutrient-poor, 

water-limited, and windy conditions of sand dunes, diverse bacterial and fungal communities 

have been observed in these environments (Webley  et al,. 1952) and other arid regions (e.g. 

Fierer and Jackson, 2006; Fukami et al., 2010; Schmidt et al., 2014; reviewed in Zak, 2005). 



Chapitre 2 | page 26 

 

 

We expected to see an increase in soil fungal richness with habitat development, soil 

complexity, and diversification of vegetation (Van Der Heijden et al., 2008; Blaalid et al.,  

 

Figure 2.1. Soil fungal diversity across succession stages. Diversity measures are based on 

rarefaction analysis with the Chao richness estimator (a and c) and on the Shannon diversity 

index (b). The size of the circles on the map (c) is proportional to the number of estimated 

OTUs at each sampling point. 

 

2012; Zumsteg et al., 2012). Brown (1958) investigated fungal diversity in coastal dunes of 

the UK by cultivation and isolation of fungi from sand samples, and found the greatest fungal 

diversity in the semi-fixed dune, where pioneer and late successional plants overlapped 

(reviewed in Frankland 1998). In this study, richness ranged from 54 (in the pioneer zone) to 

329 (in the lagoon wetland), with an average of 150 OTUs per sample, and ANOVA did not 
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reveal significant differences in either the variance or means of the Chao richness estimator or 

the Shannon diversity index across the succession gradient. There was no clear pattern in OTU 

richness, but the highest mean number of OTUs was recorded in the heathland and forested 

dune zones (Figure 2.1).  

2.4.3 Fungal community structure and links to environmental variables 

Redundancy analysis indicated that fungal community composition varied across 

succession zones (Figure 2.2a), with the objects (sites) clearly segregating into three groups 

that were fairly consistent within the three regions. The cluster located at the right of the graph 

consisted mainly of the younger sites of the coastal region. The sites located at the left of the 

ordination correspond to sites from the more advanced succession zones and the wetland 

lagoon, the upper part primarily including the drier sites of the forested region, and the lower 

portion the humid region. In fact, PERMANOVA revealed a significant grouping of sites with 

respect to the three regions as well as to the eight succession zones (both P-values= 0.0001, R
2
 

of 0.083 and 0.079, respectively). The pairwise comparisons indicated significant groupings 

for all pairs of regions and succession zones at a significance level of P < 0.05 (adjusted P-

values), with the exception of the back foredune, which was not significantly different from 

the front foredune or the mobile dune. The canonical axes explained 9% and 5% of the 

response data variance, for a total R
2
 of 0.356, and of 0.141 when adjusted for the number of 

observations and degrees of freedom. The F-statistic (F7,69 = 1.654) was significant (P= 0.001). 

Despite the clear groupings, compositional shifts were not easily explained by environmental 

descriptors alone. Of all explanatory variables included in the model, only total nitrogen (F= 

1.388, P= 0.024) and water content (F7,69 = 1.34, P= 0.041) significantly influenced fungal 

composition, and total phosphorus (F7,69 = 1.22, P= 0.082) had a nearly significant influence 

(at the 0.05 level). This suggests that soil properties alone did not have an overwhelming role 

in shaping soil fungal communities. Unlike bacteria, which appear less limited by dispersal 

and are shaped heavily by soil parameters, fungi may be somewhat disconnected from the 

abiotic environment (Schmidt, et al., 2014). For example, correlations to soil pH, as has so 

often been shown for bacteria (Fierer and Jackson, 2006), are less clear for fungi, possibly 

because they have wider pH optima (Rousk et al., 2010). Although changes in the community 

structure of some fungal groups (e.g. EM fungi) have been attributed to shifts in pH, soil 
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moisture, and nitrogen availability (Erland & Taylor, 2003), the factors determining soil 

fungal communities remain poorly understood, especially in natural and undisturbed 

environments (Van Der Heijden & Sanders, 2002). Our results could suggest, as previously 

supported in microbial studies of glacier retreats (Jumpponen, 2003; Blaalid et al., 2012; 

Brown & Jumpponen, 2013; Schmidt et al., 2014), that fungal communities assemble in a less 

deterministic way than bacteria, and that they might be more sensitive to stochastic processes 

such as history and dispersal limitation.  

 

 

Figure 2.2.  (a) tb-RDA biplot of the fungal communities in relation to soil properties and 

site topography using the Hellinger distance and displaying the Hellinger distance in terms of 

OTU composition using soil properties. (b) Heatmap displaying interplot variability as the 

mean Hellinger distance within and between succession zones. Different letters indicate 

significant differences between pairs of dune regions (for P < 0.05).  

 

In comparison to bacteria, fungi, as exclusively heterotrophic organisms, are more 

dependent on the presence of organic matter, or on living organisms in the case of obligate 

parasites or symbionts. Vegetation could therefore play a key role in shaping soil fungal 

communities in this dune system. A more substantial shift in the composition of fungal 

communities than bacterial communities following plant host introduction, and based on plant 

identity, was already described in contaminated soils (Bell et al., 2014). Because of the 

specificity of root exudates and litter quality, plant communities have been acknowledged as 
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important drivers of soil microbial community structure (Edwards et al., 2006; Miniaci et al., 

2007). In fact, we found that plant species composition did explain a substantial proportion of 

the variation in fungal community data in this study that was left unexplained by soil 

parameters (unpublished data). 

Visual examination of inter-plot variability of fungal communities within and between 

succession zones (Figure 2.2b) revealed that community structure was much more similar 

within the primary succession zones, and indicated increasing fungal community divergence at 

later succession stages. An ANOVA revealed highly significant differences in inter-plot 

distance (P < 0.001) across the different dune successional zones and regions. The post-hoc 

Tukey HSD test performed between pairs of regions confirmed that community structure is 

more variable in the latter succession stages. Inter-plot variability was lowest within the 

coastal region, and highest within the humid region and between the forested and humid 

regions. We also observed distinct fungal taxonomic signatures in each of the designated dune 

zones, with substantial variation in the relative abundance of most major fungal groups (Figure 

S2.2). For example, the relative abundance of Glomeromycota (in terms of number of reads) 

was higher in the coastal region, chytrids were found only in the coastal and humid regions, 

and the Basidiomycota (especially the Agaricomycetes) were more abundant in the heathland 

and dune forest.  

2.4.4 Functional guilds and indicator taxa 

Although we have learned a great deal from high-throughput taxonomic studies of 

microbial communities, we need to better understand how these shifts relate to ecosystem 

functioning. One approach is to correlate microbial taxa with measures of ecosystem 

productivity, while another is to project functions from previous data annotations. 

Metagenomic estimates of the functional diversity in bacterial communities rely heavily on 

such methods, as tools such as MG-RAST assign gene sequences to known functional 

categories (e.g. nitrogen fixation). While powerful and informative, metagenomics (which 

produces detailed functional and metabolic profiles by sequencing the vast majority of 

abundant genes in a community) requires deep sequencing and substantial analysis, and is still 

prohibitive due to its cost. The computational capacity required to assemble such datasets may 

limit its application to complex natural soil systems. By contrast, taxonomic profiles can 
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sometimes be used to reliably predict major shifts in soil microbial functional potential with 

minimal financial investment, allowing processing of many more samples, and the major 

functional abilities of bacterial communities can be predicted from 16S rRNA marker  

 

 

Figure 2.3. Changes in fungal life strategies across dune succession stages. Panels A-G 

show mean and standard error (n = 10) of the number of reads found in samples for each 

functional guild. Different lower case letters indicate indicate significant differences between 


































































































































































