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Résumé

Le couplage des cycles du carbone et de I'azote dans les sols est sous le contrdle des
communautés microbiennes hétérotrophes, pour lesquelles les matieres organiques
entrantes (litieres végétales aériennes et souterraines, effluents et produits
organiques) sont les ressources trophiques. Ce chapitre aborde comment la diversité
et l'activité de ces communautés, ainsi que les proportions des éléments majeurs
(carbone, azote, soufre, phosphore) des matiéres organiques vivantes et mortes,
déterminent la partition entre le carbone qui est minéralisé, assimilé par les
microorganismes, stocké dans les sols, et les flux de nutriments associés. En retour,
la nature des couverts végétaux des agrosystémes, leurs mélanges éventuels, et les
ressources en nutriments disponibles, notamment la richesse en azote du sol,
structurent les communautés microbiennes du sol et influencent leurs activités. Sur la
base de ces connaissances récentes, est illustré comment I'objectif de réduire
I'utilisation des fertilisants de synthése et de limiter les excédents d’azote minéral dans
les agrosystéemes, peut étre envisagé en favorisant le couplage des cycles
biogéochimiques dans les sols grace a des systémes de culture basés sur l'utilisation
d’espéces cultivées plus diversifiées.

1. Introduction

Les transformations du carbone et de 'azote des matiéres organiques dans les sols
sont essentiellement (micro) biologiques, car ces matieres organiques sont les
ressources trophiques des organismes hétérotrophes des sols (Paterson et al., 2009).
Les matiéres organiques se trouvent au centre de nombreux services écosystémiques
rendus par les sols (Dominati et al., 2010). Leur dégradation par les organismes du sol
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permet le recyclage des nutriments (essentiellement azote, phosphore et soufre)
indispensable a la croissance des plantes et a la vie des écosystémes (fonction
d’approvisionnement). Les matiéres organiques stockées dans les sols jouent un role
dans le maintien de la structure et de la fertilité des sols (fonction de support). Le
stockage des matiéres organiques dans les sols permet aussi de réguler les émissions
de gaz a effets de serre pouvant entrainer un bouleversement de I'équilibre climatique
et de limiter les fuites de nitrates dans I'environnement, responsables des pollutions
des eaux (service de régulation). C’est pourquoi leur gestion est questionnée et
mobilisée dans I'évolution des systemes de culture, dans la réduction des impacts
environnementaux liés a I'azote, et dans le potentiel de séquestration du carbone par
les sols (Six et al. 2006 ; Schimel & Schaeffer, 2012). De trés nombreuses recherches
actuelles portent sur les communautés microbiennes impliquées dans les cycles du
carbone et de [lazote, leurs activités, les relations entre la diversité des
microorganismes et I'identification de leurs fonctions, les relations entre les couverts
végétaux et les communautés du sol et les effets de ces différentes composantes sur
le stockage du carbone a long terme (Arcand et al., 2016). Nombre de ces travaux et
les connaissances et concepts qui en sont issus proviennent d’études menées dans
les écosystémes peu anthropisés, mais les résultats sont en grande partie
transposables et ont donc vocation a « irriguer » les réflexions et approches en milieu
cultivés. En effet, I'agriculture évolue vers des systémes de culture moins anthropisés
(réduction des intrants chimiques, diversification des cultures, réduction ou abandon
du labour), et basés davantage sur les ressources organiques et leur recyclage
(résidus de culture, déchets verts, effluents industriels, urbains et d’élevage). Inventer
ou concevoir de nouveaux systémes agricoles peut s’appuyer sur une diversité
végétale accrue (nous verrons quel en est I'intérét). Ce paradigme est au coeur de
I'agroécologie, dont la démarche vise a valoriser les processus écologiques pour
concilier, au sein des systémes agricoles, performance économique et performance
environnementale.

Dans ce chapitre nous aborderons a travers des exemples tirés des travaux
scientifiques récents les questions suivantes :

- Comment les cycles biogéochimiques des éléments majeurs (principalement le
carbone et I'azote) interagissent dans les sols et de quelle maniére ils sont
couplés ; quel est le rble de la biomasse microbienne dans ce couplage ?

- En quoi la composition taxonomique (qui est la ?) et fonctionnelle (qui fait quoi ?)
des communautés microbiennes hétérotrophes des sols influence les processus
de transformation de C et N ?

- Comment la végétation impacte les communautés microbiennes du sol et les flux
d’éléments ?

- Quelles sont les perspectives de gestion des matiéres organiques pour
développer une agriculture valorisant les processus écologiques ?
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Si ce chapitre, a travers les exemples choisis, concerne le carbone et I'azote, les
concepts lies aux transformations des matiéres organiques des sols sont pour la
plupart extrapolables aux formes organiques du phosphore et du soufre.

2.

2.1.

Les mécanismes mis en jeu

Couplage des cycles a I’échelle du systéme sol-plante

Le schéma présenté Figure 3-1 permet de rappeler, de maniére simplifiée, les
processus impliqués dans le couplage des cycles biogéochimiques du carbone (C) et
de I'azote (N) au cours des transformations des matiéres organiques des sols.

Le C et N atmosphériques entrent initialement dans le systéme sol-plante grace
aux processus biologiques que sont la photosynthése réalisée a partir du COz2
par les plantes autotrophes et les organismes autotrophes (tels les
cyanobactéries) et la fixation de N2 par des cyanobactéries et des bactéries
symbiotiques fixatrices d’azote, ainsi que par la synthése chimique
d’ammoniaque selon le procédé Haber-Bosch, qui permet la production des
engrais minéraux de synthése (Haber, 1920).

Les « entrées » de matiéres organiques dans les sols sont réalisées par la
restitution de biomasses végétales (résidus de culture, organes sénescents,
racines et rhizodépots) et par les apports d’effluents d’élevage et de produits
résiduaires organiques lorsqu’ils sont épandus sur les sols.

Les microorganismes hétérotrophes des sols, aussi appelés « biomasse
microbienne », tirent leur énergie et les éléments nécessaires a leur croissance
de la décomposition de ces matiéres organiques. Cela se traduit par la
minéralisation d’'une partie du carbone sous forme ultime de CO2 émise vers
'atmosphere (le métabolisme oxydatif produit de 'ATP en consommant de 'Oz
et libérant du COz2), l'autre partie est assimilée dans les corps microbiens. La
partition entre assimilation et minéralisation se reproduit au cours du recyclage
microbien, conduisant in fine a ce qu’une grande partie du carbone apporté a un
sol soit minéralisé. Les microorganismes morts sont a leur tour consommeés par
les microorganismes vivants au cours du « recyclage microbien ». Une faible
fraction des matiéres organiques apportées au sol (résidus végétaux, animaux,
fumier etc....) est directement humifiée ou transformée en matieres organiques
inaccessibles a la biodégradation. Les produits du recyclage microbien peuvent
aussi étre inclus dans les agrégats et/ou adsorbés sur les surfaces minérales et
contribuer a 'humification. La partition du carbone entrant dans les sols ou
minéralisée varie donc en fonction du pas de temps considéré (court terme ou
long terme), ce qui a des implications différentes selon les fonctions considérées
(par exemple a court terme : effets sur la vie biologique du sol, a long terme :
bilan sur le stockage du C).

L’activité des organismes hétérotrophes agit directement sur les cycles des
nutriments, dont, quantitativement, le principal élément est I'azote. L'importance
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des flux d’azote et des autres éléments majeurs (P et S) associés a la
dégradation du carbone, dépend de la richesse relative de ces éléments dans les
matieres organiques entrant dans les sols et dans les organismes, cet aspect
sera détaillé dans la section 2.2.1.

Les communautés microbiennes hétérotrophes du sol sont donc au coeur du couplage
entre les cycles du carbone et les autres nutriments, notamment I'azote. De la nature
de la ressource, et de leurs activités, dépendent lintensité des processus qui
consomment ou au contraire alimentent les formes minérales et organiques,
minéralisation, nitrification, assimilation microbienne (organisation). Ces flux sont eux-
mémes « source » des autres flux tels que la volatilisation, la lixiviation, la
dénitrification qui impactent la qualité des eaux (par exemple la teneur en nitrate) et
de I'atmosphére (émissions d’'ammoniac et de protoxyde d’azote).

2.2. Rbéle des communautés microbiennes hétérotrophes

L’'importance quantitative et qualitative des communautés bactériennes et fongiques
des sols est connue et mentionnée ailleurs dans cet ouvrage (voir chapitres 4 et 10).
Les méthodes, notamment en biologie moléculaire, ont énormément progressé au
cours des 20 derniéres années, rendant possible I'étude a grande échelle des
communauteés, en particulier en comparant des situations culturales, mais aussi I'étude
de la dynamique fine d’évolution de ces communautés aprés des changements de
facteurs environnementaux ou anthropiques. L’abondance microbienne est
appréhendée par la mesure de la quantité d’ADN microbien extrait par gramme de sol
(biomasse moléculaire microbienne) et a permis d’établir des référentiels pour des
modes d’occupation des sols et des pratiques culturales (Dequiedt et al., 2011). La
mesure de la densité des bactéries et des champignons (nombre d’individus) basée
sur le dénombrement des génes ribosomiques spécifiques de ces communautés
(ADNr-16S et ADNr-18S respectivement), et la caractérisation de la diversité des
communautés de bactéries et de champignons appréhendée par pyroséquengage de
ces genes ribosomiques permettent de réaliser des inventaires taxonomiques des
organismes présents (Bouchez et al., 2016). La diversité, appréhendée par des indices
de diversité, permet d’estimer le nombre d’espéces (richesse), et I'équilibre entre les
espéces microbiennes (équitabilité) (Leinster & Cobbold, 2012). Enfin, les
phospholipides, composants essentiels des membranes de toutes les cellules
vivantes, extraits d'échantillons de sol sous forme d'acides gras (PLFA : acides gras
phospholipidiques), apportent des connaissances quantitatives et qualitatives relatives
a la biomasse microbienne active du sol. Les PLFA peuvent également permettre une
différentiation fonctionnelle a l'intérieur de communautés microbiennes complexes
(Fanin & Bertrand, 2016). L’ensemble des organismes hétérotrophes des sols dégrade
les substrats en produisant des enzymes extracellulaires. Ces enzymes, acteurs de la
dégradation, sont utilisées comme des indicateurs fonctionnels des besoins en
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nutriments de la biomasse microbienne hétérotrophe (Amin et al., 2014 ; Lashermes
et al., 2016).

Ces diverses méthodes utilisées en écologie microbienne des sols ont été mobilisées
dans la plupart des travaux récents présentés dans ce chapitre. Néanmoins de
nombreuses connaissances ont été acquises aussi par des méthodes plus simples,
comme, par exemple, la mesure du carbone de la biomasse microbienne hétérotrophe
totale, proposée initialement par Jenkinson & Powlson (1976) et qui a fait I'objet de
trés nombreux travaux. Cette méthodologie a l'intérét de pouvoir étre quantitativement
comparée a des compartiments spécifiques du carbone séparés chimiquement ou
physiquement (par exemple le carbone total des sols, le carbone de fractions
granulométriques ou d’agrégats des sols, etc.). Cette mesure de la quantité de C
microbien total est bien corrélée aux quantités de matieres organiques des sols. Ceci
a été montré depuis assez longtemps (Chaussod et al., 1986) et se trouve confirmé
dans une grande diversité de situations. Bien que le carbone microbien représente une
faible part du C total des sols (0-3 a 3% du C total du sol) (Fierer et al., 2009), la
biomasse microbienne hétérotrophe est le compartiment biologique clé de toutes les
transformations du carbone et des nutriments (Paterson et al., 2009) et de la formation
des matiéres organiques des sols (Miltner et al., 2012). Sous linfluence de
changements d’occupation des sols (par exemple la substitution de prairies
temporaires par une rotation de cultures annuelles et vice versa), Attard et al. (2016)
ont montré I'étroite corrélation dans les évolutions du carbone organique du sol et du
carbone de la biomasse microbienne totale, a I'échelle de quelques mois a trois ans.

2.2.1. Processus impligués dans le couplage des cycles

Quantitativement, les cycles C et N sont couplés par les transformations des matieres
organiques (mais c’est le cas aussi pour P et S), a travers les proportions de ces
éléments dans les différents compartiments concernés, c’est-a-dire les matieres
organiques jeunes ou humifiées, les produits organiques (substrats des
microorganismes hétérotrophes) et les corps microbiens (Figure 3-2). Ces rapports,
appelés rapports stoechiométriques (C:N;C:P;C:S;N:P,etc.), et les différences
entre les différents compartiments, leur stabilité ou leur flexibilité éventuelle régissent
l'intensité des flux entre compartiments (Mooshammer et al., 2014).

Selon la teneur en azote des substrats en décomposition (rapport C : N), le rendement
d’assimilation du carbone par les microorganismes, encore appelé efficience
d’utilisation du carbone (ou CUE pour « Carbon Use Efficiency » en anglais), et le
rapport C : N des microorganismes décomposeurs, l'azote disponible pour les
décomposeurs au cours de la dégradation d’'un substrat ne sera pas suffisant pour
couvrir leurs besoins (N limitant) ou au contraire permettra de les couvrir. Pour un
substrat ayant un rapport C : N élevé, 'azote sera prélevé par les microorganismes
dans le stock d’azote minéral du sol (on observe alors une diminution de I'azote minéral
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du sol, il se produit une organisation d’azote). Si 'azote minéral n’est pas disponible
en quantité suffisante, la croissance microbienne et donc la dégradation pourront étre
ralenties. L'exemple donné (Figure 3-2a) montre que la décomposition d’'une paille de
céréales avec un rapport C : N de 100, va provoquer une organisation d’azote minéral
du sol si celui-ci est disponible (Nicolardot et al., 1997). Dans le cas d’'un substrat a
faible rapport C : N (par exemple I’'humus ou un résidu d’'une culture riche en N) (Figure
3-2b), la quantité d’azote disponible au cours de la dégradation du substrat sera
suffisante, voire en excés des besoins en azote des microorganismes décomposeurs,
et 'excés d’azote pourra s’accumuler dans le sol. On constate alors une augmentation
de la teneur en azote minéral du sol, qui représente une minéralisation nette d’azote.
L’effet net sur les flux d’azote dans le sol (bilan des processus opposés d’assimilation
de l'azote minéral et de minéralisation de l'azote organique) dépend donc de la
concentration en azote des différents compartiments. Cet équilibre va dépendre aussi
des valeurs prises par les autres parameétres, c’est-a-dire le rendement d’assimilation
(Y) et le rapport C : N de la biomasse qui peut varier. Notamment les caractéristiques
chimiques et physiques des substrats déterminent leur plus ou moins grande
récalcitrance intrinséque a la dégradation, en modifiant I'accessibilité des nutriments
contenus dans les substrats aux décomposeurs et a leurs enzymes. Cette accessibilité
plus ou moins facile des nutriments du substrat va, elle aussi, modifier les rendements
d’assimilation et les vitesses de dégradation (Amin et al., 2014 ; Geyer et al., 2016 ;
Lashermes et al., 2016).

Ces principes, déja anciens, forment la base théorique de nombreux modéles
numériques décrivant les transformations des matiéres organiques des sols, et ne sont
pas remis en cause actuellement (Manzoni & Porporato, 2009). Néanmoins on
s’intéresse davantage que par le passé a la diversité taxonomique et fonctionnelle des
populations microbiennes des sols, et a décrire plus finement le fonctionnement
microbien afin de mieux anticiper leur adaptation possible aux changements
(climatiques, des modes d’occupation des sols, des pratiques culturales). La question
est notamment posée de savoir dans quelle mesure une population microbienne peut
modifier, ou non, son efficience d’utilisation du carbone et ses besoins en azote (donc
son rapport C : N), et étre remplacée par une population avec des besoins différents
(Strickland et al., 2009 ; Schimel & Schaeffer, 2012).

2.2.2. Facteurs de contrble

Plusieurs facteurs importants contrélent ces processus dans les sols et 'on commence
a bien en comprendre le déterminisme. Cependant leur importance relative dépend de
I'échelle de temps et d’espace a laquelle on se situe.

Le premier facteur important est la qualité du substrat a décomposer, déja évoquée,
et qui modifie trés fortement la dégradation des matiéres organiques a court terme
(jours a année). Ce facteur fait I'objet d’'une quantité considérable de travaux depuis
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de nombreuses années, notamment en raison de ses effets déterminants sur les flux
de minéralisation/organisation de I'azote (Figure 3-2). La trés grande diversité des
ressources vegeétales et produits résiduaires organiques recyclés dans les sols
cultivés, et la variation de leur composition en fonction des conditions culturales
(plante) ou des conditions de production (produits organiques) rendent difficile
I'obtention de lois d’action simples et génériques pour une large gamme de situations.
Le seul rapport C : N des litieres végétales ne permet pas de prédire leur
décomposition (Sall et al., 2007). L'importance de la composition chimique des tissus
végetaux, représentée par la teneur en composés solubles et la proportion et
composition des parois des cellules végétales (cellulose, hémicellulose, lignine), pour
la dégradation est connue depuis assez longtemps (Heal et al., 1997 ; Bertrand et al.,
2006 ; Machinet et al., 2011 ; Talbot & Treseder, 2012). Ces indicateurs de la
biodégradabilité du substrat ont également été transposés aux produits résiduaires
organiques bien que les matieres organiques les constituant aient subi des
transformations biologiques (compostage, digestion) et ne contiennent plus les tissus
végétaux intacts. lls sont utilisés pour prédire des classes de comportements de
minéralisation de ces produits (Parnaudeau et al., 2004 ; Lashermes et al., 2010).

Il reste pourtant trés difficile de prédire la croissance microbienne et les flux de
minéralisation de C et N avec précision en fonction de la composition chimique initiale
des substrats car la composition chimique globale ne reflete que trés indirectement
I'accessibilité du carbone aux microorganismes et leurs enzymes (Amin et al., 2014).
Les recherches plus récentes cherchent a caractériser des typologies de réponse,
basées sur:

- la maturité des plantes: une méme espece modifie considérablement la
composition de ses parois cellulaires (parois primaires puis parois secondaires)
et 'organisation tissulaire en cours de maturation (Bertrand et al., 2009) ;

- la famille botanique : par exemple, les céréales (famille des Poaceae) et les
légumineuses (famille des Fabaceae) présentent des caractéristiques
anatomiques et biochimiques différentes de leurs tiges et racines, qui impactent
significativement leur dégradation et minéralisation potentielles (Roumet et al.,
2008 ; Redin et al., 2014) ;

- le type d’'organes (tiges, feuilles, racines), dont les fonctions déterminent des
organisations tissulaires spécifiques, relativement stables par grands types
d'espéces et qui produisent une typologie de réponse au cours de la
décomposition dans les sols. C’est le concept d’« after-life effect » (Freschet et
al., 2012). Les racines des cultures ont fait I'objet de nombreux travaux au cours
des dernieres années, pour connaitre leur composition chimique et estimer leur
contribution a la stabilisation du carbone dans les sols. Leur structure chimique
les rend moins rapidement dégradables que les tiges et feuilles a court terme
(Rasse et al., 2005 ; Bertrand et al., 2006) mais les conditions environnementales
de leur décomposition in situ favorisent leur contribution au carbone du sol a long
terme (Rasse et al., 2005 ; Tahir et al., 2016).
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Un autre facteur important est la structure des communautés microbiennes des sols,
en relation avec I'historique d’'usage des sols. La question posée est celle de savoir si
un substrat organique (résidu végétal, litiere d’arbre etc..) se dégradant dans un sol
ayant déja recu le méme type de substrat organique subit une dégradation accélérée
comparé a des substrats nouveaux pour ce sol, et si oui, par quels mécanismes (Austin
et al., 2014). L’hypothése d’'une dégradation accélérée est appelée « home-field
advantage » (HFA), ce qui peut se traduire, par analogie au sport, par 'avantage
donné quand on « joue a domicile », et ceci grace a I'adaptation des communautés
dégradantes du sol et/ou de leurs enzymes, a ce substrat. Veen et al. (2015) analysant
125 jeux de données chiffrent 'accroissement moyen a +7.5% C minéralisé par
processus HFA, avec néanmoins une forte variabilité entre situations. Un avantage
pourrait aussi étre donné aux communautés microbiennes dégradant habituellement
des composés plutdt récalcitrants (exemple en sol forestier) lorsqu’elles sont
confrontées a des substrats plus labiles. Ces communautés auraient alors acquis une
amplitude fonctionnelle plus importante, leur donnant un avantage quel que soit le
substrat (functional breadth) (Strickland et al., 2009 ; Fanin et al. 2016). D’une maniére
générale, les travaux récents montrent que les différences générées par les
interactions locales entre substrat et communautés microbiennes des sols sur la
minéralisation de ce substrat sont quantitativement faibles quoique significatives, et
trés inférieures a celles engendrées par des difféerences de composition initiale des
substrats (Veen et al., 2015 ; Fanin et al., 2016).

Actuellement, de nombreux travaux s’attachent a comprendre comment les usages
des sols, et en particulier les conditions trophiques et environnementales des
microorganismes du sol, modulent leur diversité taxonomique et diversité
fonctionnelle, et comment, en retour, cela impacte les fonctions microbiennes. Ceci
concerne d'une part I'adaptation des communautés microbiennes a la qualité des
substrats entrants (les litieres végétales) et, d’autre part, a la richesse en azote du sol.
Les résultats s’accordent pour montrer des réponses rapides des communautés
microbiennes aux apports de substrats (Pascault et al., 2010 ; Marschner et al., 2011).
Pascault et al. (2010) par exemple observent une différenciation marquée des familles
de bactéries présentes dans les sols au cours de la décomposition de résidus végétaux
de composition variée (résidus de blé, colza et luzerne) et une dynamique de
différentiation spécifique a chaque résidu en relation avec sa dynamique de
dégradation. De nombreux travaux portent aussi sur les effets de la richesse en azote
du milieu, résultant soit d’'une fertilisation organique ou minérale (sols agricoles) ou de
dépbts atmosphériques (milieux naturels) (Fierer et al., 2012 ; Ramirez et al., 2012).
Fierer et al. (2012) par exemple ont étudié la structure et les caractéristiques
fonctionnelles des communautés microbiennes du sol de parcelles soumises a des
fertilisations azotées contrastées sur le long terme. Ces auteurs n’ont révélé aucun
effet significatif de la fertilisation azotée sur la diversité bactérienne, mais des effets
significatifs sur la composition des communautés sur les différents sites. Les taxons
de type copiotrophes (organismes vivant dans des milieux riches en nutriments, ayant
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une croissance rapide, opportuniste), ont généralement augmenté en abondance
relative dans les parcelles riches en azote, alors que 'abondance des taxons de types
oligotrophes (organismes vivant dans des milieux pauvres en nutriments, ayant une
croissance lente, une activité faible et généralement une densité de population faible)
ont présenté la tendance inverse. Dans l'ensemble, les résultats suggérent que la
fertilisation azotée peut, directement ou indirectement, provoquer un changement dans
les stratégies microbiennes d’acquisition de nutriments, favorisant une communauté
plus active (aussi appelée en écologie, communauté d’espéces de stratégie type r),
quand N est élevé en remplacement d’especes de stratégie type K.

Quels effets ces différences de composition des communautés induisent-elles sur des
fonctions liées aux cycles du carbone et de I'azote dans les sols ? La littérature n’est
pas unanime sur I'effet de la composition de la communauté microbienne du sol sur la
dégradation du carbone, avec des résultats montrant une redondance fonctionnelle
importante (Griffiths et al., 2001 ; Fanin et al., 2016) alors que d’autres résultats
suggeérent une relation entre diversité microbienne et dynamique du carbone (e.g.,
Louis et al., 2016). D’autre part, pour I'azote, dont on connait les génes impliqués dans
certaines transformations, les travaux mettent en évidence l'altération significative
d’'une fonction comme la nitrification ou la dénitrification lors de la perte de diversité
microbienne dans le sol (Philippot et al., 2013). Schimel et al. (2005) ont proposé de
distinguer la réponse des processus agrégeés (c’est le cas notamment de la respiration
ou de la minéralisation de I'azote) qui vont rarement répondre au changement de
composition des communautés microbiennes, et celles des processus spécifiques,
c’est-a-dire réalisés par un nombre plus restreint d’espéces, par exemple la nitrification
ou la dénitrification. Pour la dégradation de la matiére organique, la manifestation de
différences fonctionnelles des microorganismes sur le cycle du carbone ou de 'azote,
liées a leur diversité, implique aussi que le facteur biologique soit le facteur limitant de
la transformation (Schimel & Schaeffer, 2012). Cela pourrait étre le cas pour la
dégradation des litieres végétales fraichement restituées au sol (en mélange ou en
paillis a la surface d’un sol) pour lesquelles la dégradation est liée a la production des
enzymes extracellulaires dégradant les lignocelluloses. Mais la diversité taxonomique
des communautés bactériennes et fongiques entre sols semble peu affecter la
dégradation des litieres. Les communautés, bien que différentes, semblent converger,
d’'un point de vue fonctionnel, vers une stratégie enzymatique (intensités des activités
enzymatiques et efficiences enzymatiques) plutot dictée par la stratégie d’utilisation
des ressources par les organismes du sol, que par la structure de leur communauté et
donc la nature des sols (Fanin et al., 2016). Le développement des décomposeurs, la
succession des populations et leurs activités enzymatiques dépendent donc trés
fortement de la quantité de substrat disponible et de la composition de ce substrat, et
non de la structure initiale de la communauté du sol. En ce qui concerne les matiéres
organiques humifiées, la protection physique de la matiére organique est considérée
actuellement comme le principal facteur de contréle de la dynamique des
microorganismes et de leurs fonctions de dégradation (Dungait et al., 2012). Ce
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contréle s’exerce notamment a travers la distribution spatiale des matiéres organiques
et leur accessibilité au sein de la structure du sol par les microorganismes et leurs
enzymes (voir chapitre 2 de cet ouvrage ; Schimel & Schaeffer, 2012).

Les autres facteurs importants sont climatiques, la température et 'humidité, et les
types de réponses sont bien connus méme si les paramétres utilisés pour décrire ces
réponses varient pour différents écosystémes et climats (Kirschbaum, 1995 ; Moyano
et al., 2013).

2.3. Interactions entre cycles du carbone et de I'azote - Rétrocontréles du
cycle de C par N et « priming effect »

Un premier rétrocontrdle entre les cycles du carbone et de I'azote s’exerce lors des
interactions entre disponibilité de I'azote minéral du sol et dégradation des matiéres
organiques. Depuis longtemps il a été observé que les matieres organiques pauvres
en azote et relativement riches en carbone hydrolysable (exemple des pailles de
céréales a maturité) sont dégradées plus rapidement en présence d’azote minéral
dans le sol (rendu disponible par un apport de fertilisant minéral ou organique, favorisé
par l'incorporation dans le sol, ou par I'apport conjoint d’'un autre substrat fournisseur
d’azote). Il a été montré que ce ralentissement de la dégradation, lié a la non-
satisfaction des besoins en azote des décomposeurs, est transitoire et s’estompe avec
la dégradation du substrat qui correspond a la disparition des formes les plus
hydrolysables du C. Ce ralentissement est accompagné d’'un moindre besoin en azote
des microorganismes décomposeurs par unité de carbone décomposé (Recous et al.,
1995), qui est attribué a I'adaptation de la composition de la communauté microbienne
dégradante a la pauvreté en azote, ou a sa flexibilité stoechiométrique, ou encore a sa
stratégie enzymatique vis-a-vis du substrat, sans que I'importance relative de chacune
de ces trois hypothéses soit, a ce jour, établie. L’effet de la disponibilité de I'azote sur
la dégradation du carbone est inversé pour la matiére organique humifiée. Il a été
observé en effet que la pauvreté en azote d’un sol favorise la dégradation de la matiére
organique humifiée en développant les communautés fongiques (stratégie oligotrophe
d’acquisition des nutriments ou stratége K) équipées d’enzymes oxydatives
spécifiques (laccases, peroxydases) leur permettant de récupérer I'azote des matieres
organiques humifiées des sols pour satisfaire leurs besoins (Allison et al., 2009 ;
Rinkes et al., 2016).

Un processus important - et qui fait I'objet de trés nombreux travaux scientifiques
depuis une décennie environ est le « priming effect », processus qui correspond a une
sur-minéralisation de la matiére organique humifiée des sols, qui se produit lors de la
dégradation de matiére organique nouvellement apportée (Blagodatskaya &
Kuzyakov, 2008). Ce processus est mis en évidence, la plupart du temps, au
laboratoire. Plusieurs phénomeénes sont au coeur de ce processus, qui ne peut étre
mis en évidence qu’avec l'utilisation de I'isotope stable du carbone (le carbone 13)
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(Fontaine et al., 2007 ; Guenet et al.,, 2012). Une des hypothéses est que la
dégradation de la matiére organique qualifiée de stable des sols, serait due a un
manque d’énergie disponible pour les décomposeurs, énergie alors fournie,
temporairement, a ceux-ci par l'apport d’'un substrat plus labile a décomposer.
Néanmoins ce processus ne correspond qu'a quelques pourcents du carbone
minéralisé (Fanin et al., 2016). Fontaine et al. (2007) ont montré que le C-CO2
supplémentaire émis était un carbone plus ancien que le C minéralisé par le sol sans
apport de substrat, indiquant indirectement que ce compartiment « ancien » du
carbone organique était stocké non pas en raison de sa nature chimique récalcitrante
a la dégradation, mais en raison de I'absence d’énergie pour la croissance et I'activité
des décomposeurs. D’autres auteurs suggerent plutdt une récalcitrance
physicochimique ou une inaccessibilité physique (voir chapitre 2 de cet ouvrage), mais
finalement ces différentes visions ne se contredisent pas forcément puisque
l'inaccessibilité physique, physicochimique ou chimique peut étre en partie surmontée
en présence d’énergie disponible pour les microorganismes. Cette question n’est pas
que théorique, puisque les causes du stockage des matiéres organiques dans les sols
sont posées de maniére récurrente (Kemmitt et al., 2008 ; Schmidt et al., 2011).

Finalement il est possible de relier les scénarios de limitation par le carbone ou par
'azote disponibles, le rbéle des communautés et les effets sur les équilibres
minéralisation-humification (du carbone mais aussi de I'azote) (Fontaine et al., 2011 ;
Keiluweit et al., 2015). Une situation de faible disponibilité en azote minéral du sol peut
étre rencontrée pour différentes raisons : forte absorption de I'azote minéral par le
couvert végétal, faible recyclage de I'azote en raison de la quantité ou de la nature des
litieres végétales recyclées, faible teneur en matiére organique du sol considéré. Cette
situation va favoriser les communautés du sol ayant les enzymes adaptées a la
dégradation de la matiere organique plus récalcitrante, par exemple les champignons
qui, en dégradant le C organique des sols, vont exploiter la matiére organique du sol
riche en azote (on parle de « mining » ou déstockage) (Figure 3-3a). C’est la situation
évoquée auparavant avec le priming effect. En situation de plus forte disponibilité en
azote (due au recyclage de couverts végétaux riches en azote, a la fertilisation, a une
teneur en matiére organique du sol plus élevée), et en présence de C a décomposer,
les microorganismes vont assimiler I'azote disponible (organisation de I'azote minéral)
au cours de la décomposition et vont contribuer au stockage de matiére organique par
I'humification (Figure 3-3Db).

Cette approche conceptuelle a le mérite de relier les stratégies de développement des
couverts et d’absorption et d’accumulation de I'azote (via leur vitesse de croissance,
leurs besoins en azote, et le type de litieres en fin de vie), I'adaptation des
communautés des sols, et les flux d’azote et de carbone dans le sol. Dans ces deux
scénarios, les disponibilités relatives de I'azote et du carbone peuvent donc conduire
a stocker ou déstocker la matiére organique du sol et donc influencer aussi le priming
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effect. Le sol est considéré alors comme une sorte de banque pour I'azote, affectée
par les modes d’occupation et de gestion des sols.

Cette démarche peut étre transposée a une plus large échelle des interactions entre
peuplements végétaux et leurs caractéristiques (encore appelés traits fonctionnels en
écologie) et les communautés des sols. De Deyn et al. (2008) ont aussi proposé une
relation entre typologie de croissance des plantes et stratégies d’acquisition des
nutriments : les espéces de type exploitative présentent des vitesses de croissance
elevées (plutdt les cultures annuelles, en particulier les graminées) alors que les
espéces de type conservative ont des vitesses faibles (plutdt les espéces pérennes a
semi-pérennes et les légumineuses) (Figure 3-4). A cette typologie d’espéces
correspondent des types de litieres (feuilles sénescentes, tiges, racines) ayant aussi
des traits différents (composition chimique, teneur en azote, diamétre et densité des
organes), et, au niveau racinaire, les espéeces incluent, ou non, des interactions
racinaires (symbioses) (voir chapitres 12, 15 et 16 de cet ouvrage). L’approche
propose une cohérence entre le type de couverts végétaux, les communautés
microbiennes fonctionnelles des sols, et les flux de matiéres (nutriments et matiéres
organiques). Les céréales et, d'une maniere plus générale, la plupart des espéces
annuelles cultivées au champ (a vitesse de croissance et absorption d’azote rapides)
orientent le systéme sol-plante vers un fonctionnement saprophyte. Les systémes
naturels ou cultivés incluant des espéces pérennes ou semi-pérennes dont des
légumineuses vont orienter le systéme sol-plante vers un fonctionnement plutét de
type symbiose, un recyclage de litieres plus récalcitrantes a la décomposition, et une
stabilit¢ du C entrant dans les sols plus grande. Ainsi, il est possible de mieux
comprendre et donc d’orienter, a I'échelle des agroécosystémes et sur la durée de
successions culturales, les interactions entre mode d'occupation des sols,
communautés microbiennes des sols et stockage du carbone et des nutriments dans
les sols.

3. Quelles options envisager pour I'évolution des systemes
cultivés ?

3.1. Gestion des ressources et couplage-découplage des cycles

Nombre des connaissances et approches conceptuelles présentées ici ont été
obtenues a partir de travaux sur des écosystémes peu anthropisés ou des
agrosystémes plus pérennes (comme les prairies), car dans ces systémes, le couplage
étroit entre végeétation et ressources n’est pas ou peu perturbé par la fertilisation et il
s’établit sur des durées pluriannuelles qui mettent en exergue les processus. La
nécessaire évolution des systemes de culture vers davantage d’autonomie, pour
réduire les intrants chimiques, économiser les ressources et réduire les impacts
environnementaux, rapproche ces systémes cultivés des écosystemes peu
anthropisés. Quelles sont finalement les options possibles pour une gestion globale
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optimisant les recyclages et limitant au maximum les pertes vers I'environnement (on
parle de « bouclage » des cycles biogéochimiques), tout en préservant les capacités
de production des milieux cultives ? L'approche proposée par Drinkwater et
collaborateurs aux Etats Unis (Drinkwater & Snapp, 2007 ; Hufnagl-Eichiner et al.,
2011), met en regard des options techniques de management pour I'agriculture, leurs
effets sur la rétention de I'azote dans les systeémes, et la mobilisation (ou non) des
couplages des cycles de C et N (Figure 3-5). Ce schéma présente l'intérét de
positionner concrétement les options techniques face aux connaissances acquises et
classe ces options en trois grands types de mesures :

- la correction des pollutions ;

- les mesures que les auteurs qualifient d’éco-efficientes, améliorant la valorisation

des apports minéraux et organiques par exemple ;
- les mesures impliquant une re-conception des systémes de culture.

Lorsque I'on passe horizontalement d’'une mesure a I'autre, on mobilise plus ou moins
le couplage des cycles du carbone et de I'azote. Lorsque I'on passe verticalement de
'une a l'autre, la rétention de l'azote dans le systéme sol-plante est accrue ou
diminuée. Les cultures pérennes et les rotations incluant des Iégumineuses fixatrices
d’azote mobilisent un couplage fort du cycle du carbone et de I'azote : le couplage le
plus étroit est par essence celui de la fixation symbiotique d’azote et de fixation du
carbone au cours de la croissance de légumineuses. L’amélioration des pratiques de
fertilisation raisonnée, visant a augmenter l'efficacité de I'azote apporté (nouvelles
formes d’engrais a relargage lent, localisation et dates d’apport, incorporation des
effluents a 'épandage par exemple), contribuent a l'efficience des systémes (options
éco-efficientes) mais ne mobilisent pas le couplage des cycles du carbone et de
I'azote, excepté a travers les effets de la fertilisation sur la production végétale. Enfin
certaines options sont seulement correctives et ne mobilisent pas du tout le couplage.

La démarche d’optimisation des pratiques est certes indispensable pour améliorer le
bouclage des cycles biogéochimiques et limiter les nuisances vers I'environnement.
Néanmoins le couplage des cycles du carbone et des nutriments, valorisant les
interactions entre cultures, communautés des sols et matiéres organiques, doit
conduire a intensifier les travaux vers la re-conception de systémes de culture
performants basés sur la connaissance et la valorisation des interactions biologiques
dans les sols et la diversification des especes végétales (Duru et al., 2015). C’est tout
le sens de I'agroécologie.

3.2. Diversification et mélange des espéeces

Les divers couverts végétaux procurent aux interactions sol-plante des fonctions
différentes qui dépendent des caractéristiques des parties aériennes (biomasse
produite, morphologie, composition, etc.) et souterraines (densité racinaire, profondeur
d’enracinement, longueur et diameétre des racines) et des cinétiques de croissance et
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d’accumulation des nutriments (McDaniel et al., 2014). La quantité et la dynamique
des besoins en élément nutritifs ne sont pas les mémes pour différentes espéces, ainsi
que la capacité de ces différentes espéces a intercepter les ressources (lumiere, eau,
nutriments). Il a été montré que les litieres ou résidus de culture ont des
caractéristiques bien différentes qui régulent les communautés des sols et leurs
fonctions (respiration, stockage de C, flux de minéralisation/organisation, production
enzymatique, etc.) (Freschet et al., 2012). Les recherches sur la mise au point de
nouveaux systemes de culture, valorisant les interactions sol-plante et les bouclages
des cycles biogéochimiques, sont basées sur une valorisation accrue des ressources
et une diversification des cultures (Gaba et al., 2015). Quelques exemples des
recherches récentes sont présentés ici :

- Le principe de mélanges des cultures repose sur la complémentarité de niches,
par exemple avec deux espéces n'utilisant pas les mémes ressources (par
exemple le nitrate et le N2 atmosphérique), et n’ayant pas les mémes
caractéristiques fonctionnelles au cours de la croissance (feuilles, racines) et
dans la phase de recyclage (caractéristiques des litieres et résidus de récolte).
C’est ce principe qui a été utilisé pour explorer le potentiel de mélanges
d’especes (Iégumineuses et graminées) en cultures intermédiaires (Hinsinger et
al., 2011). Tribouillois et al. (2016) ont étudié 25 mélanges de deux cultures ayant
des caractéristiques différentes (une graminée et une légumineuse) et
susceptibles d’étre cultivées pendant les phases d’interculture. L'une, la
graminée, contribuerait davantage a la capture efficace de I'azote minéral, et
I'autre, la légumineuse, valoriserait mieux le service « d’engrais vert » au moment
de la destruction du couvert. Le mélange peut, grace a cette complémentarité,
répondre a deux fonctions écosystémiques des cultures intermédiaires.

- Un autre exemple est celui de l'utilisation accrue (ou la réintroduction) des
cultures de légumineuses dans les systémes de culture (Magrini et al., 2016), qui
permet de supprimer les engrais minéraux de synthéese sur certaines phases de
la rotation. Une étude comparée des systéemes de culture en agriculture
conventionnelle et en agriculture biologique (systéme sans aucun intrant
chimique) a montré en région lle de France que le changement majeur est
I'allongement des rotations (dans I'exemple pris, la rotation typique blé-orge-
colza sur 3 ou 4 ans, passe a une rotation de 8 a 14 ans selon les cas avec
plusieurs années de légumineuses) et une diversification des cultures (Anglade
et al., 2015). Certes, la possibilité de le faire a grande échelle tout en assurant la
production agricole nécessaire est sujette a de nombreuses controverses, mais
il est intéressant de retenir que les solutions passent par une évolution de la
longueur et composition des rotations culturales et pas seulement des pratiques
appliquées aux systémes de culture actuels.

- L’association des arbres aux cultures annuelles, dans le cadre de I'agroforesterie,
apparait aussi comme un agroécosysteme prometteur qui structure dans le
temps et I'espace les interactions biotiques et abiotiques dont il est le siége. Ainsi,
les systémes agroforestiers pourraient conduire a une résilience fonctionnelle
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accrue face aux changements climatiques (Malézieux et al., 2009). lIs sont aussi
décrits comme pouvant favoriser une large gamme de services écosystémiques,
y compris ceux associés aux interactions biotiques souterraines comme la
séquestration du C, le maintien de la qualité/fertilité du sol, la protection contre
I'érosion des sols et la réduction des pertes de N par lixiviation (Lorenz & Lal,
2014).

4. Conclusion

La décomposition de la matiére organique par les microorganismes hétérotrophes des
sols constitue le fondement de la chaine trophique, pilote globalement les cycles du
carbone et des nutriments, et impacte la production végétale (en régulant la
disponibilité des nutriments) et la composition atmosphérique (émission de GES). En
retour, les couverts végétaux modifient le fonctionnement biotique des sols par des
interactions racinaires (effets rhizosphériques) ou par la nature des litiéres qui
retournent au sol. Les relations stoechiométriques entre le carbone, 'azote et les autres
éléments majeurs régissent les flux de carbone et des nutriments entre les divers
compartiments des matiéres organiques vivantes et mortes. La densité et les diversités
taxonomique et fonctionnelle des microorganismes des sols sont modifiées par le type
de couverts végétaux, a travers la quantité et la qualité de leurs substrats (les litieres
végétales, les exsudats racinaires), la richesse en azote du sol (fertilisation,
minéralisation des matiéres organiques du sol et recyclées, besoins de la plante) et la
présence ou non dorganismes symbiotiques. Les caractéristiques de ces
communautés, leur limitation relative en carbone assimilable et en nutriments, peuvent
modifier I'équilibre entre minéralisation et stabilisation du carbone et de I'azote.

Gérer des matiéres organiques, afin de réduire les intrants minéraux et limiter les
pertes vers I'environnement, c’est gérer un compromis entre la minéralisation et la
stabilisation des matiéres organiques, toutes deux indispensables au fonctionnement
du systéme sol-plante. Ceci est potentiellement facilité par 'usage simultané, dans
'espace et/ou dans le temps, de combinaison d’especes, ayant des caractéristiques
fonctionnelles (traits) différents : modes de croissance, allocation de biomasse,
caractéristiques chimiques, exploration racinaire, etc.

Les pertes vers I'environnement, notamment d’azote, sont liees a I'accumulation
temporaire d’azote minéral dans le sol, soit par défaut de synchronisation entre la
production (minéralisation de la matiére organique humifiée, décomposition de
produits ou résidus végétaux) et I'absorption par la culture, soit par apport excessif
notamment dans le cadre de la fertilisation. Ces pertes peuvent étre réduites, voire
supprimées, par la recherche d’'un couplage étroit des cycles C & N. Le couplage idéal
est celui offert par les plantes fixatrices d’azote pendant leur croissance, et leur
réintroduction accrue dans les systémes de grande culture, soit en culture principale
ou en culture intermédiaire, est une option importante de ce point de vue. Tous les
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mécanismes évoqués sollicitent les composantes taxonomiques et fonctionnelles des
microorganismes hétérotrophes dans les sols.
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Figures

Figure 3-1. Schéma simplifié des principaux processus du carbone et de I'azote dans
un sol cultivé.
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Figure 3-2. Relations entre la richesse en azote des substrats a décomposer, et la
minéralisation-organisation de I'azote dans les sols. A : la décomposition d’une paille
pauvre en azote provoque l'organisation d’azote minéral du sol pour assurer les
besoins en azote de la biomasse hétérotrophe. B : la dégradation de 'humus riche en

azote conduit a la minéralisation nette d’azote minéral dans les sols. Y est le

rendement d’assimilation des microorganismes ; adapté de Nicolardot et al. (1997).
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Figure 3-3. Relations entre stratégies de croissance des plantes, richesse en azote
du milieu, stratégies microbiennes de champignons cellulolytiques, et stockage et
déstockage du carbone et de I'azote contenus dans I'humus des sols. A : situation de
faible disponibilité en azote du sol provoquant la minéralisation de la matiére organique
des sols (mining ou déstockage) ; B : situation de forte disponibilité de 'azote dans le
sol provoquant I'organisation microbienne de 'azote et son accumulation ultérieure

dans les sols ; adapté de Fontaine et al. (2011).
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Figure 3-4. Relations fonctionnelles entre stratégies de croissance des couverts
végeétaux, recyclages des litieres aériennes et racinaires, communautés microbiennes
des sols et cycles du carbone et des nutriments. En fin de vie, les racines constituent
un apport de C dégradé par les bactéries et champignons saprophytes ; adapté de De

Deyn et al. (2008).
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Figure 3-5. Pratiques culturales et gestion des cycles biogéochimiques. Relations
entre options techniques, intensité de la mobilisation du couplage des cycles du
carbone et de l'azote, et pertes d’azote dans les systemes de culture ; adapté de
Hufnagl-Eichiner et al. (2011).

Corrections Eco-efficience Re-conception
e —————— e ————————— o ———— - ———— - -
C- N découplé C - N couplé
A
Cultures pérennes &
(prairies, agroforesterie) ,Fs-'
Rotations ]
. (A, s - -
diversifiées o
Légumineuses ]
Inter-cultures ~— oo o=E=== > e
Nouvelles formes B
de fertilisants N = = e o o o s o o o o o o o o e e e o
[
Apports de fertilisants P
localisés (temps-espace) = mm mm mm mm mm o o e o o e o e - g
Zones tampons Inhibiteurs ur_;
Retraitement des - R — P —— (- 8]
eaux =
>

Mobilisation croissante du couplage de Cet N



