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Il. Bilan des activités d’enseignement

1. Statut
Monitrice de 1991 a 1994 a I’Université Paris-Sud 64 hdt/an durant ma thése.
ATER a mi-temps de 1994 a 1996 a I'Université Paris-Sud 96 hdt/an.

Maitre de conférences a I’'Université Paris-Sud, maintenant Paris-Saclay, depuis 1998 section CNU 67
comme Directeur d’études a 'lUFM de Versailles pour la période 1998-2002 puis intégrée pleinement
a I'Université par la suite. J’ai obtenu un Congé de Reconversion pour Changement Thématique (CRCT)
de 6 mois de septembre 2013 a février 2014 puis une Délégation au CNRS pendant un an et demi de
septembre 2014 a février 2016.

2. Themes abordés

Physiologie végétale et biologie végétale : nutrition azotée, carbonée et alimentation hydrique,
croissance, reproduction, développement, systématique des Embryophytes, des algues. Ecologie : Le
sol, les cycles biogéochimiques du carbone et de I'azote, méthodes en écologie, physico-chimie du sol,
dendrochronologie. Etude d’écosystémes : prairies, forét, lac, zone de balancement des marées, sol.
Interactions interspécifiques. Les végétaux des milieux humides. Préparation au concours du CAPES :
Lecons, écrits TP. Stage de terrain : Flore commune de la région lle de France (sortie sur le terrain
campus Orsay, forét de Fontainebleau, forét de Rambouillet, flore des montagnes (stage dans les Alpes
et Auvergne), flore des bords de mer, algologie (stage a Roscoff).

3. Responsabilités d’enseignement

J'identifie deux grandes phases dans mon activité d’enseignement, la premiéere qui a débuté avec mon
recrutement, ol mon activité s’est essentiellement concentrée sur la formation des étudiants aux
concours du CAPES SVT, et la deuxieme qui a débuté aprés mes congés d’enseignement et les réformes
du CAPES, ou l'essentiel de mon activité s’est concentrée sur la filiere de formation des étudiants en
Ecologie. Durant cette deuxieme période, qui correspond a mon service actuel, j’ai maintenu les liens
avec la filiere enseignement en continuant a encadrer la partie végétale du stage pluridisciplinaire de
terrain dans les Alpes et en Auvergne du master MEEF et quelques sorties sur le terrain. Je détaille
dans la suite de ce paragraphe, mes activités d’enseignement pour ces deux périodes.

Période 1: De mon année de recrutement a 2010, j'étais responsable de la filiere « verte » de la
préparation au CAPES SVT de notre Université et de I'lUFM de Versailles. J'y assurais la quasi-totalité
de mon service d’enseignement dans les domaines disciplinaires qui impliquaient les végétaux, de la
cellule a I'écosysteme. Ce travail consistait a réaliser des cours, monter des TP, encadrer des
préparations a I'écrit et aux oraux, faire passer des écrits blancs et oraux blancs. Le deuxieme aspect
de mon travail consistait a organiser les enseignements dans ce champ disciplinaire : contact des
intervenants, planification des themes et des interventions des collegues. Enfin, j'étais responsable de
I’organisation du stage pluridisciplinaire (biologie et géologie) de terrain dans les Alpes et j'y encadrais
la partie « biologie et écologie végétale ». De 1994 a 2005, I'organisation des enseignements se
déroulait sur une année, découpée par nos soins en bloc thématique correspondant au programme du
concours.
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A partir de 2005, avec la loi Fillon, qui a modifié le statut des IUFM qui devenaient des écoles faisant
partie des universités, la filiere a connu de nombreuses réformes avec des changements d’organisation
des concours et des filieres de formation. En 2010, la masterisation de la filiere enseignement nous a
conduit a organiser la formation en Unités d’Enseignement et j’ai alors pris la responsabilité des UE
ayant trait a 'Ecologie et Evolution. Durant cette période 1, j’avais pris aussi en plus la responsabilité
de I'option Floristique du L1 et du stage de biologie marine de Roscoff en M1.

Javoue que la succession des réformes, qui ne me sont pas apparues forcément pertinentes pour la
qualité de la formation, ont fini par me lasser et lorsque que les réformes ont conduit a une diminution
importante du volume horaire consacré a la formation disciplinaire, j'ai demandé un CRCT. Ce CRCT
m’a permis d’une part de me décharger d’enseignements qui allaient disparaitre et d’autre part
d’améliorer mon intégration en recherche dans I’équipe EV. Cela a été tres positif dans la mesure ou
le CRCT m’a permis de relancer mon activité de recherche. Des collegues ont alors accepté de
reprendre les responsabilités que j'assumais et les enseignements qui n’avaient pas été supprimés par
la réforme. J'ai cédé la responsabilité de I'UE Floristique a Hervé Sauquet et partagé la responsabilité
de I'UE BEMA avec Héléne Courvoisier.

Période 2: A la reprise de mon temps plein d’activité, comme des enseignements avaient été
supprimés, je me suis investie dans le master Biodiversité Ecologie et Evolution (BEE) et la licence de
BOE. Actuellement, jeffectue I'essentiel de mon enseignement dans cette filiere et je suis co-
responsable de I'UE BEMA (Biologie et Ecologie des Milieux Aquatiques) qui comprend un stage de
terrain a Roscoff en M1 BEE. Cette année 2020-2021, j’ai monté une nouvelle option pour les L1
intitulée « Initiation a la botanique de terrain », qui ouvrira au deuxieme trimestre. J'interviens en L3
BOE pour un cours et des sorties sur le terrain sur la végétation des milieux humides et les relations
sol et végétation (56 heures), en master BEE pour des TP sur les méthodes de terrain en écologie dans
I'UE METO et sur I'algologie dans I'UE BEMA (70heures), en master MEEF pour le stage de terrain (44
heures). Je fais quelques interventions supplémentaires dans différents modules : Cours d’écologie
microbienne du sol pour le Master 1 Biologie santé, interventions ponctuelles dans le Master 2 BEE,
comme par exemple dans I’'UE ADAC (Adaptations aux changements globaux) ou bien dans 'UE HUNA
(relation humain-nature), cours sur le sol en L2, suivi des études de cas pour le Master 2 Pollution
Chimique et Gestion Environnementale.

4. Niveau d’intervention : L1, L3, M1, M2
5. Organisation des enseignements sur I'lannée

Niveau | Intitulé UE Nature des enseignements HTD
L1 Biodiversité TP sur les embryophytes avec sorties sur le terrain 18
L3 BOE | ECO1 Cours : les végétaux aquatiques 56

TP : la végétation des mares
TP : Les relations sol végétation

M1 Méthodologie et Ecologie | TP : Inventaire forestier et bilan Carbone 22
BEE TP : Granulométrie du sol

M1 Biologie et écologie des | Cours : Algologie 52
BEE | milieux aquatiques Stage de terrain 6 jours Roscoff

M1 Stage de terrain | Stage de terrain dans les Alpes et en Auvergne 10 | 44

MEEF | naturaliste jours pour la préparation aux concours de
I’enseignement
M2 Changement globaux et | Cours: analyse d’articles 6

BEE | bioclimatologie
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6. Philosophie de mes enseignements
La priorité a I'observation : importance des stages de terrain

La science cherche a expliquer le monde qui nous entoure. Je crois qu’il est important de faire attention
a ce que nos cours puissent remplir cet objectif. Le premier pas dans cette démarche consiste a mes
yeux, a faire découvrir aux étudiants le monde naturel qui nous entoure. Souvent ces derniers sont
issus de milieux urbains et n’ont pas forcément eu souvent I'occasion d’observer la nature. Regrettant
gue cet éveil a la biodiversité arrive si tardivement dans leur formation, je prends beaucoup de plaisir
a compenser ce manque et faire découvrir aux étudiants les plantes qu’ils peuvent croiser. Cette
formation a la biodiversité est un enjeu actuel important car comment protéger ce qu’on ignore ? Les
stages sur le terrain sont des moments privilégiés pour cette formation. lls représentent également
I'opportunité de décompartimenter les disciplines et donner aux étudiants I'occasion d’appréhender
la nature selon différents niveaux hiérarchiques ou selon différents angles de vue. Cela leur permet de
solidifier leur connaissance et d’établir des connexions entre différents champs disciplinaires. Par
ailleurs, j’estime que dans la continuité de la philosophie de I’école publique pour tous et selon les
principes de notre constitution, il est de notre devoir de permettre a nos étudiants de découvrir les
richesses naturelles, paysagéres de la France. Ce sont pour ces raisons qu’au cours de mon parcours
j’ai pris en charge des enseignements de terrain: sur le campus, dans les foréts de la région
(Fontainebleau, Rambouillet), au bord de mer a Roscoff, dans les Alpes et en Auvergne, avec suivant
les années et les lieux, les étudiants de L1, L3, M1 BEE, la préparation au CAPES SVT ou le Master MEEF.
Nous avons beaucoup de chance que notre Université accepte de financer ces stages, qui bien que
colteux et difficiles a organiser, sont des outils de formation scientifique et citoyenne extrémement
puissants.

Le plaisir et la motivation a enseigner

Jéprouve généralement un grand respect pour nos étudiants que je trouve la plupart du temps
sympathiques, investis et sérieux. Je constate qu’ils peuvent s’'impliquer fortement dans les projets
d’apprentissage qu’on leur propose et je suis régulierement impressionnée par leurs productions,
parfois remarquables. Leur curiosité, leur questionnement et leur volonté de réussir sont a la base de
ma motivation d’enseigner.

Enseigner m’a aussi beaucoup apporté car j’ai dii investir de nouveaux domaines que je n’avais pas
étudiés dans ma formation et qu’il m’a fallu enseigner. Cet élargissement de ma culture scientifique
grace a I'enseignement est la seconde source de ma motivation. Mon début de carriére a la préparation
au CAPES a été a ce titre extrémement stimulant. J'ai eu la grande chance d’étre accompagnée a ce
moment-la par des collegues qui m’ont beaucoup soutenue et qui m’ont aidée a combler mes lacunes.
Jessaie actuellement de m’inspirer de tous ces moments positifs, pour que les étudiants puissent
également avoir le sentiment que par leur sens de I'observation, leur questionnement, leur travail et
leur réflexion, ils accedent peu a peu a une meilleure connaissance du monde.
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lll.  Bilan des activités de recherche

Initialement, je voulais devenir ingénieur agronome ou travailler sur les plantes au service de
I’agriculture. Finalement, mon godt pour la recherche et la méthode scientifique I'a emporté. Jai
intégré le DEA d’Ecologie et de production végétale de I’'Université Paris-Sud. J'importais alors dans
mes premiers travaux de recherche cette inclinaison pour les problématiques agronomiques, sous
I'angle de I'amélioration des pratiques culturales et de la sélection variétale. Cependant, assez
rapidement dans ma carriére, je me suis rendue compte de I'importance des interactions sol-plante,
notamment dans le cycle de I'azote, pour comprendre le fonctionnement d’un systéeme agronomique,
et plus généralement le fonctionnement de tout écosysteme.

Ainsi, partant, d’une perspective agronomique ou les interactions sol-plante étaient abordées de
maniére incidente, j’ai mis au coeur de ma recherche la perspective écologique, pour explorer le cycle
de I'azote au sein de différents écosystemes, dans un contexte de changements globaux.

En effet, dans le contexte de réchauffement global, le cycle de I'azote est primordial : son analyse
permet d’anticiper la réaction des écosystémes aux effets des changements globaux. De plus, ce cycle
- comme les autres grands cycles biogéochimiques - est largement influencé par les changements
globaux.

Premierement, je reviendrai sur les différentes étapes de ma carriere pour retracer le
cheminement intellectuel qu’elle m’a permis d’opérer (premiére partie), puis je présenterai le contexte
scientifique et bibliographique de ma problématique (deuxieme partie). Enfin, je présenterai les
résultats de mes travaux et leurs apports a ma problématique (troisieme partie).

Premiere partie : ma carriere, de |'agronome a I'écologue

La premiére partie (1990-1998) concerne mes travaux durant ma formation a la recherche (DEA, These
et post Doc) ou j’ai travaillé dans une perspective agronomique sur des thématiques concernant les
relations entre le fonctionnement de I'appareil racinaire et I'appareil caulinaire chez les plantes de
grandes cultures en lien avec des pratiques culturales (DEA these), ainsi que sur la caractérisation des
génomes dans le cadre de I'amélioration végétale (ATER, Post Doc).

La deuxieme partie (1998-2020) présente mon parcours depuis mon recrutement au sein du
Laboratoire Ecologie Systématique et Evolution en tant que Maitre de conférences, d’abord dans
I’équipe Ecologie des Populations et des communautés (1998-2010) puis dans I'équipe Ecophysiologie
végétale (2011-2020). Mes travaux se sont alors inscrits dans une perspective écologique.

1. DEA, these, post-doc : perspectives agronomiques
1.1 DEA et These

J'ai effectué mon stage de DEA au Laboratoire d’Agronomie de I'INRA de Thiverval Grignon. J'ai
travaillé sur la problématique des contraintes mécaniques appliquées sur les racines de plants de mais
et de leurs répercussions sur le comportement du systeme aérien afin de mieux comprendre les
impacts du tassement du sol sur les plantes.

Par la suite, j’ai souhaité poursuivre dans ce genre de thématique qui alliait physiologie de la plante
entiere et préoccupation agronomique : apres avoir obtenu une bourse au concours de |'école
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doctorale de I'Université Paris sud, j'ai choisi de faire ma thése sur le « R6le du nitrate sur le transfert
de I'eau et des composés azotés du xyleme de plantules de mais et de blé » avec Eliane DELEENS au
Laboratoire Structure et Métabolisme des Plantes, dirigé par Robert BOURDU puis par Jean-Louis
PRIOUL, sur le campus d’Orsay. C’'est ainsi au cours de cette thése que je me suis intéressée pour la
premiere fois au cycle de I'azote.

Mon sujet de thése cherchait a comprendre le lien entre la fourniture d’azote aux racines et les
flux d’eau dans la plante, dans le but d’avoir une meilleure compréhension des transferts de I'azote a
|'échelle de la plante entiere. D’un point de vue agronomique, ce travail répondait a un besoin d’une
meilleure utilisation de la fertilisation azotée pour améliorer I'efficacité des épandages et limiter la
perte des nitrates par les eaux de lixiviation. Nous avons mis en évidence que les caractéristiques de
|'exsudation des variétés de blé Thésée et Soissons étaient liées aux rapports d'activité Nitrate
Réductase in vitro foliaire et racinairel. Une expérience de tracage par du KNOs enrichi en >N nous a
permis d’obtenir une valeur de |'absorption totale de l'azote ainsi que sa répartition entre les
compartiments foliaire et racinaire.

Au-dela de cette premiére immersion dans une thématique qui deviendra le fil conducteur de ma
recherche, je retiens deux apports déterminants de cette expérience. Le premier apport concerne la
maniere d’appréhender une question scientifique avec des expériences en conditions controlées et
des expériences in situ en conditions naturelles. Cette combinaison d’approches permet de tester des
hypotheses sur les mécanismes en jeu dans les processus étudiés et de vérifier également leur pouvoir
explicatif dans les conditions réelles. J’ai conservé aussi cette maniére d’appréhender la réponse a des
guestions scientifiques dans la suite de ma carriere.

Le deuxieme apport est ma formation a 'outil isotopique aussi bien au niveau des abondances
naturelles qu’au niveau enrichi, grace a Eliane DELEENS, spécialiste et précurseur de I'emploi des
isotopes stables dans le domaine des plantes. J'ai continué grandement a utiliser cet outil dans la suite
de ma carriére.

A la fin de ma thése, toujours dans une perspective agronomique, j'ai souhaité me former a la
génétique quantitative et j’ai intégré le Laboratoire du Moulon (UMR INRAE CNRS Univ a Orsay), pour
travailler sur les « Quantitative Trait loci » (QTL) du métabolisme du carbone chez le mais.

1.2 ATER et post-doc

A la station du Moulon, mon projet a consisté a positionner des genes d’intérét agronomique
concernant le métabolisme du carbone sur la carte génétique du mais en cours d’élaboration?. ||
s’agissait de savoir si ces genes étaient positionnés au méme niveau que des zones dont I’analyse avait
montré que leur polymorphisme moléculaire était associé aux variations de caractéres quantitatifs.
Cette expérience m’a permis de me former aupres de Sylvain SANTONI Ingénieur de Recherche, au
travail avec de la radioactivité, et plus généralement de mieux comprendre le lien entre diversité
génétique et variabilité phénotypique.

1 Barthes L, Deléens E, Bousser A, Hoarau J, Prioul J-L. Xylem exudation is related to nitrate assimilation
pathway in detopped maize seedlings: use of nitrate reductase and glutamine synthetase inhibitors as tools. J
Exp Bot. 1996;47(4):485-495. http://jxb.oxfordjournals.org/content/47/4/485

2 Pelleschi S, Guy S, Kim JY, Pointe C, Mahé A, Barthes L, Leonardi A, Prioul JL. Ivr2, a candidate gene for a QTL
of vacuolar invertase activity in maize leaves. Gene-specific expression under water stress. Plant Mol Biol.
1999;39(2):373-380
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J'ai obtenu par la suite un contrat post-doctoral au Laboratoire ESE avec Agnes RICROCH dans le cadre
d’un projet Européen concernant I'amélioration génétique de cette plante horticole. Mon travail a
consisté a mettre en évidence I'introgression d’'un chromosome de Ciboule (Allium fistulosum) dans le
génome de plants d’oignon (Allium cepa) grace a la technique d’hybridation fluorescente in situ (FISH)3.
Ce post-doc m’a permis d’acquérir des compétences en hybridation in situ et de compléter mes outils
de caractérisation du génome en lien avec des caracteres d’intérét agronomique.

Ces deux expériences post-doctorales m’ont servi par la suite de support conceptuel et technique pour
I’étude des liens entre la caractérisation moléculaire des entités microbiennes du cycle de I'azote, et
les activités enzymatiques du sol en particulier lors de notre collaboration avec le Laboratoire
d’Ecologie Microbienne de Lyon.

Ainsi a la fin de cette période de formation par la recherche, j’ai acquis une expérience dans le
métabolisme de I'azote et du carbone, ainsi qu’une expérience dans les domaines de la caractérisation
moléculaire de la diversité génétique. Le travail sur différentes plantes (mais, blé, oignon), a la
paillasse, en laboratoire, en serre et au champ, dans différents laboratoires (INRA Grignon, Laboratoire
SMP, Laboratoire du Moulon, Laboratoire ESE), et enfin mon expérience d’enseignement comme
monitrice et ATER, m’ont permis de postuler au concours de maitre de conférences a |’Université Paris-
sud.

2. Mes activités de recherches depuis mon recrutement en tant que maitre de
conférences a I’Université Paris-Saclay : perspectives écologiques

Depuis mon recrutement en tant que maitre de conférences au Laboratoire Ecologie Systématique et
Evolution, mon activité de recherche est centrée sur les flux d’azote dans les écosystemes, avec comme
cadre de réflexion les changements globaux. Dans cette thématique générale de recherche, j’ai exploré
plusieurs axes.

2.1 Mes travaux au sein de I'équipe Ecologie des Populations et de Communautés de I'ESE :
les effets des changements globaux sur le cycle de I'azote

Dans un premier temps (période 1998-2010), j'ai travaillé au sein de I'équipe Ecologie des
Populations et de Communautés de I'ESE. Au moment de mon recrutement, Paul LEADLEY venait
également d’intégrer le Laboratoire en tant que Professeur et renouvelait les thématiques de I'équipe
en introduisant les études sur le lien entre la biodiversité et le fonctionnement des écosystémes. Au
sein de cette équipe, et en étroite collaboration avec lui, mon réle a été de comprendre comment les
facteurs des changements globaux (CO,, température, eau, déposition azotée) et leurs interactions
modifient les flux d’azote dans des écosystémes prairiaux.

Ce travail m’a permis de co-encadrer le DEA et la thése de Romain BARNARD (2000-2003), ainsi que le
Master 2 et la thése de Audrey NIBOYET (2005-2008).

Durant cette période, nous avons également travaillé avec Juliette BLOOR, en post-doc dans notre
équipe sur la compétition arbre-herbacée.

3Barthes L, Ricroch a. Interspecific chromosomal rearrangements in monosomic addition lines of Allium.
Genome. 2001;44(5):929-935
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2.2 Mes travaux au sein de I'équipe Ecophysiologie végétale de I'ESE : la dynamique des
réserves azotées et carbonées dans le systéme arbre-sol-biomasse microbienne

En 2011, a la faveur d’une collaboration engagée en 2008 avec Stéphane BAZOT, j'ai intégré
I’équipe d’Ecophysiologie végétale de I'ESE. Un des objectifs de cette équipe est I'étude des flux
élémentaires dans les écosystémes forestiers avec un effort particulier sur les flux de carbone. Au sein
de cette équipe, j’ai travaillé sur la dynamique saisonniére des flux de carbone et d’azote avec Claire
DAMESIN, Nicolas DELPIERRE et Eric DUFRENE. J'ai également co-encadré la these de Angélique
GILSON avec Stéphane BAZOT et Eric DUFRENE et encadré trois stages de Master 1 (Shabnam TAHERI,
Tania MAXWELL, Romain SHROEDER) et trois stages de Master 2 (Liliana PINEK, Baptiste LAFFONT,
Mubarak MAHMUD).

Actuellement, je participe a 'encadrement de la thése d’Aminu FANDA, dirigée par Stéphane Bazot et
j’ai commencé depuis novembre 2020 I'encadrement de la thése de Mubarak MAHMUD sur une
thématique d’agroforesterie en collaboration avec les autres membres de I'équipe.

Mon parcours m’a conduit a placer le cycle de 'azote au cceur de ma problématique, en intégrant le
fonctionnement de la biomasse microbienne du sol et les relations plante-sol-biomasse microbienne
comme des agents clefs de la réponse des écosystémes aux changements globaux.

Je vais maintenant présenter ma problématique générale de recherche en m’appuyant sur une analyse
bibliographique posant le cadre conceptuel de mes études.
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Deuxieme partie : problématique et état de |'art

Dans son livre, « Le défi alimentaire », Samuel Rebulard explique comment les changements
des pratiques agricoles du XX siécle ont permis le recul des famines en Europe et son autosuffisance
alimentaire a partir de 1970 (Rebulard 2018). En effet, parmi les innovations technologiques a I'origine
de l'augmentation des rendements agricoles mondiaux pour les trois céréales majeures de
I'alimentation humaine (blé, riz, mais), les engrais minéraux de synthése constituent I'innovation
principale. Mais si ces nouvelles pratiques ont conduit a notre confort alimentaire, elles ont généré de
nombreux problemes environnementaux avec des incidences locales et globales.

Le procédé Haber-Bosch, est la source la plus importante de I'augmentation des pools d’azote réactif
(100 Tg an), viennent ensuite les cultures qui favorisent la fixation biologique (33 TgN an) et Ia
combustion (25 TgN an™) (Gallloway et al., 2003). 85 % du nitrate d’ammonium produit par le procédé
Haber-Bosch est destiné a la fertilisation (Galloway et al., 2003). Les trois problemes majeurs liés a
I’emploi massifs des engrais sont les suivants. Le premier est la pollution des nappes phréatiques par
les nitrates, les rendant impropres a la consommation au-deld d’un seuil fixé 4 50 mg NOs™ L. Le
deuxiéme est I'augmentation de la concentration en N,O dans I'atmosphére qui est un gaz ayant un
pouvoir réchauffant 300 fois plus puissant que le CO; et qui est un destructeur de I'ozone de la haute
atmosphere. Enfin le troisieme probléme est I'eutrophisation et |'acidification globale des milieux
portant atteintes aux équilibres au sein de la biodiversité. Ces pollutions remettent en cause nos
pratiques et questionnent les adaptations que notre agriculture doit mettre en place pour arréter
ces nuisances tout en garantissant I'autosuffisance alimentaire.

Aux modifications du cycle de I'azote engendrées par I'emploi massif d’engrais s’ajoutent les
modifications du cycle du carbone, liées a la combustion des gaz fossiles. Ainsi on observe depuis le
début de I’ére industrielle, une augmentation des concentrations en CO; et en oxydes d’azote dans
I'atmosphére qui s’accompagne d’une élévation de la température moyenne globale, d’une
modification du régime des précipitations, d’'une augmentation de la déposition azotée d’origine
atmosphérique et d’'une augmentation de la fréquence des feux (IPPC 2007 ; IPCC 2014). Les
caractéristiques de ces changements globaux sont largement présentées dans les rapports du GIEC :
on peut retenir que la concentration actuelle en CO; est de 410 ppm alors qu’elle était de 379 ppm en
2005 et 280 ppm en 1750 (IPPC 2007) ; que la température augmente de 0,2°C par décade (IPCC 2018) ;
que les dépositions azotées bien que connaissant une décroissance ont augmenté de 15 Tg N ha a
165 Tg N an! (Galloway et al. 2004) représentant des apports de 5 & plus de 60 kg N halan't en Europe
(Dise et al. 2009; Dise et Wright 1995).

A ce titre, comprendre comment les écosystemes répondent a ces nouvelles conditions de
I’environnement global est important pour anticiper le comportement futur des écosystémes et leur
capacité a atténuer ou renforcer ces changements. A ce titre comprendre comment le cycle de I'azote
est modifié par les changements globaux est crucial en raison de son implication dans la productivité
des écosystemes et dans leur capacité de stockage du carbone ainsi que dans les différentes pollutions
environnementales précitées.

Par exemple, la réponse des foréts aux changements globaux est déterminante dans cette
problématique générale en raison de leur importance dans le stock mondial de carbone terrestre, leur
échange de CO, avec I'atmosphére et leur réle dans les transferts de carbone dans les sols ou la
majorité du carbone est stockée. Or, pour comprendre la capacité des foréts a limiter ou renforcer
ces changements, I’étude de I'absorption d’azote et de la mise en place des réserves est majeure,
celles-ci étant des fonctions déterminantes de la croissance et de la survie de ces foréts. Dans ce
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cadre nous sous sommes intéressées aux flux de C et N dans le systeme arbre-sol-biomasse
microbienne en étudiant la constitution des réserves azotées et carbonées des arbres, les flux de C
vers le sol, les flux de N au sein de I'arbre et de la biomasse microbienne, en nous appuyant sur le
modele chéne.

Par ailleurs, cette question se décline dans d’autres écosystemes : nous avons ainsi choisi d’aborder
cette question au travers de I'étude de l'impact des changements globaux sur les activités
microbiennes de nitrification et dénitrification sous des couverts herbacés et en prairies ainsi que
sur la compétition arbre-herbacées. En effet comprendre comment le cycle de I'azote dans les prairies
se comporte sous l'influence des changements globaux est important a plusieurs titres. Les prairies
sont le type d’habitat le plus répandu sur la surface émergée du globe et représentent plus de 40 % de
la surface agricole européenne (Peyraud et al. 2012). Le sol des prairies représente un stock d’azote
trés important avec une valeur de 6 500 kg N ha? (Galloway et al. 2003). De plus, de nombreuses
activités agricoles reposent sur I'utilisation de prairies, que ce soit pour la production de foin (prairies
de fauche) ou pour faire paitre les animaux (prairies de paturage). Les prairies sont également un
réservoir de biodiversité important (Habel et al. 2013). La maniére dont les prairies sont colonisées par
les ligneux va également orienter la succession végétale et modifier les paysages. Les prairies ont donc
une importance écologique et économique. Ainsi, les prairies sont également des écosystémes
importants a étudier en raison des conséquences du changement global sur le cycle de I'azote, de
leur importante surface a I’échelle de la planéte et de la richesse en azote de leur sol.

Finalement, I'’étude du cycle de I'azote est incontournable d’une part pour comprendre un des facteurs
déterminants des changements globaux, et d’autre part pour comprendre la réaction des écosystémes
a ces changements.

A des fins didactiques, nous présenterons cette thématique générale en deux temps : dans un premier
temps, il s’agit de comprendre les flux internes de I'azote dans les plantes herbacées et les arbres
forestiers (Section ). Ceci est un préalable nécessaire, notamment pour comprendre la fonction de
puits de carbone des foréts. Ensuite, nous nous focaliserons sur le cycle de lI'azote, afin de
comprendre comment celui-ci est impacté par les changements globaux (Section Il).
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Section | : Les flux internes d’azote dans les plantes herbacées et les

arbres forestiers

Dans cette section, nous nous intéressons aux flux d’azote dans les plantes (1) et au fonctionnement
des arbres forestiers (2), indépendamment de la question de leur réaction aux changements globaux.

1. Absorption de l'azote par les plantes

1.1 Physiologie de 'absorption

L'azote est essentiellement prélevé dans le sol ol il absorbé par les racines grace a la présence de
transporteurs spécifiques au nitrate (Forde 2000; Tsay et al. 2007) et a 'ammonium (Howitt and
Udvardi 2000), les deux molécules azotées minérales prédominantes du sol. Ces transporteurs peuvent
étre constitutifs ou inductibles, de haute affinité ou a faible affinité. Les transporteurs a forte affinité
(HATS) sont saturables et opérent aux concentrations inférieures a 100 uM, les transporteurs a faible
affinité sont mobilisés pour les concentrations supérieures de I'ordre du mM (Castro-Rodriguez et al.
2017). L’absorption de nitrate se réalise contre son gradient électrochimique grace a un transport actif
secondaire s’accompagnant d’'une consommation d’énergie et d’une alcalinisation du milieu.
L’absorption de I'ion ammonium se fait généralement dans le sens de son gradient électrochimique et
s’accompagne d’une acidification du milieu, I'incorporation d’un ion chargé positivement étant
compensé par la sortie d’un proton (Morot-Gaudry 1997).

Il a été mis également en évidence dans les racines des transporteurs a acides aminés qui indiquent
la capacité des racines a d’absorber des acides aminés dans le sol (Ndsholm et al. 2009). Cette capacité
serait particulierement importante pour les arbres poussant naturellement dans des milieux pauvres
ou la minéralisation est faible (Scott and Rothstein 2011). Schimel and Bennett (2004) ont proposé que
la forme prédominante de N disponible pour les plantes passe de I'azote organique, a 'ammonium
NH* et au nitrate NO5™ a fur et a mesure que le taux global de cycle de I'azote d'un habitat augmente
(Schimel and Bennett 2004).

1.2 'adaptabilité de I'absorption et de la croissance des racines aux besoins des plantes et a
la disponibilité en azote dans le sol

L’absorption de nitrate est d’autant plus forte que sa concentration dans le milieu extérieur est
élevée (Shenk 1996). On observe également que I'absorption a une concentration donnée est d’autant
plus élevée que la plante a été privée de nitrate auparavant (Touraine 2000). Des dispositifs de split
root (systéme racinaire séparé en deux) ont également permis de montrer que I’absorption dans une
zone du systéme racinaire dépend de la quantité déja absorbée par ailleurs (Morot-Gaudry 1997). Ainsi
le statut azoté de la plante pilote I'absorption : une plante carencée absorbe plus d’azote qu’une plante
dont la nutrition azotée a été satisfaite auparavant. Cela indique que le nombre ou l'efficacité des
transporteurs présents (constitutifs ou induits) dépend de I'état de « carence » de la plante. La plante
est capable de synthétiser d’autant plus de transporteurs qu’elle en a besoin, les produits de
I’assimilation du nitrate exergant une rétroaction négative sur leur absorption (Imsande and Touraine
1994).
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La croissance locale ou globale du systéme racinaire s’adapte a la disponibilité locale ou globale en
nutriments. Ainsi quand le nitrate est apporté dans une zone précise du systéme racinaire, on peut
observer une stimulation locale de la croissance des racines latérales indiquant que le nitrate peut agir
comme un signal et pas uniquement comme un nutriment (Guo et al. 2005). L'emploi d’inhibiteur a
I'action de I'auxine et de mutants montrent que cet effet positif de la présence locale de nitrate se
réalisait en interaction avec l'auxine. Par contre, a I'échelle globale, dans les milieux riches en
nutriments, la croissance arienne est privilégiée a la croissance racinaire conduisant a des rapports de
biomasse racinaire / biomasse aérienne plus fort en milieu riche que pauvre (Chapin Il 1980). Ces
facultés d’adaptation de la croissance du systéeme racinaire correspondent a des adaptations a
I’hétérogénéité de la distribution et de la disponibilité en azote dans le milieu.

1.3 La contribution des symbioses bactériennes fixatrices et mycorhiziennes a 'absorption de
I'azote

Des associations symbiotiques avec des micro-organismes du sol facilitant la nutrition minérale
ont été sélectionnées au cours de I'évolution.

Les bactéries fixatrices de diazote atmosphérique grace a leur nitrogénase permettent la fixation
du N2 en ammonium au sein de la nodosité racinaire, rendant accessible aux plantes une nouvelle
source d’azote. Cette symbiose est trés bien documentée dans la littérature concernant les Fabacées
herbacées et un peu moins sur les arbres fixateurs (Dommergues et al. 1999). La mise en place de la
symbiose est inhibée par la présence d’un milieu riche en azote (van Noorden et al. 2016).

Le réseau mycélien contribue également a I’absorption de molécules azotées. 85% des
familles botaniques sont mycorhizées par des endomycorhizes et 100% des arbres sont en plus
colonisées par des ectomycorhizes (Selosse 2000). L'extension du réseau mycélien, favorisée par le
faible diametre des hyphes (de 5 a 10 um chez la plupart des espéces), permet d'assurer une surface
maximale de contact entre le champignon et le milieu. Le diamétre des hyphes mycélium est du méme
ordre de grandeur que le diamétre des poils absorbants (12-15 um) mais ils se développent sur une
longueur bien plus grande. Ainsi, chez I'arbre, cet ensemble d'hyphes peut augmenter d'un facteur
mille la capacité racinaire. Les champignons mycorhiziens sont tres abondants dans certains sols, ou
leur mycélium représente en moyenne entre 20 et 30 % de la biomasse microbienne totale du sol
(Leake et al. 2004). Les mycorhizes facilitent la nutrition hydrominérale des plantes en échange de
carbone organique. Les mycorhizes dérivent a ce titre 5 a 10% du carbone fixé par la photosynthese
(Bryla and Eissenstat 2005; Hodge and Storer 2015).

Les deux types de mycorhizes ont un fonctionnement différent. Les ectomycorhizes, qui sont
spécifiques aux especes arbustives ou arborées, produisent des exo-enzymes qui dégradent la matiere
organique du sol mettant alors a disposition des plantes I'azote minéral issu de cette dégradation.
Jusqu’a récemment, on pensait que les endomycorhizes, qui ne présentent pas cette capacité
d’excrétion d’enzymes saprolythiques, étaient sous la dépendance de I'azote minéral du sol et qu’elles
ne contribuaient pas a la nutrition azotée des plantes (Thomas et al. 2009). Maintenant on sait que ce
n’est pas le cas et qu’elles peuvent acquérir de I’azote a la fois a partir de sources organique et minérale
et en transférer une partie aux racines (Hodge and Storer 2015). La faible contribution des
endomycorhizes a la nutrition azotée des plantes est a comprendre eu égard a leur forte concentration
en azote (3-5% vs<1% bois aérien des plantes) et a leur pouvoir compétitif vis a vis de leur héte (Hodge
and Fitter 2010). La disponibilité en azote du milieu modifie la prédominance du type de mycorhizes
présent en milieu forestier : Lilleskov et al., 2019 rapportent que les forts niveaux de déposition azotée
pourraient faire disparaitre certaines espéces ou genres d’ectomycorhizes ce qui réduirait I'accés a
|'azote organique et diminuerait la décomposition de la matiere organique. Les ectomycorhizes des
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coniféres étant plus sensibles que celles des arbres décidus avec des seuils critiques de 5 a 6kg ha* an-
1 pour les premiers et de 10 3 20 kg ha* an pour les deuxiémes (Lilleskov et al. 2019).

1.4 L'absorption par les feuilles

Sil'appareil souterrain est le lieu privilégié de I'absorption de I'azote, les feuilles via leurs stomates
ont également la capacité d’absorber de l'azote d’origine atmosphérique (Sparks 2009). La
contribution de I'absorption des molécules azotées par les feuilles peut étre particulierement
importante dans le cadre de I'impact des dépots d’origine atmosphérique. Cette capacité est
utilisée en agriculture comme moyen de fertiliser et en situation expérimentale pour marquer
I'azote des feuilles. Comparativement a I'absorption et a I'assimilation de 'azote par les racines,
I'absorption et I'assimilation foliaire d’azote ont des répercussions sur la distribution et I’allocation
des composés azotés entre les feuilles et les racines en faveur de I'appareil aérien (Rennenberg
and Dannenmann 2015).

1.5 Phénologie de I'absorption

Chez les arbres I'absorption d'azote par les racines est programmée en fonction des saisons (Li
et al. 2016). Elle dépend non seulement des interactions avec I'état azoté interne, mais aussi des
conditions environnementales comme la lumiére, la disponibilité en azote et la température (Imsande
and Touraine 1994 ; Gessler et al. 1998 : Dong et al. 2002 ; Simon et al. 2017) ou d’autres conditions
environnementales comme I"humidité (Maxwell et al. 2020).

Au début du printemps, I'absorption serait faible en lien avec la température du sol plus basse que
celle de I'air qui pourrait limiter la croissance des racines et les activités microbiennes (Biederbeck and
Campbell 1973; Sarathchandra et al. 1989; Zak et al. 1999), ce qui explique un ralentissement du
renouvellement de I'azote au printemps (Nicolardot et al. 1994).

Puis cette capacité augmenterait en été comme cela a été mis en évidence par des expériences
marquage au °N de différentes molécules azotées sur de jeunes plantules de trois espéces d’arbres
(Erable sycomore, Erable sycomore, Hétre) (Li et al. 2016).

Les saisons privilégiées d’absorption dépendent également des zones bioclimatiques considérées
puisque (Silla and Escudero 2003) montrent chez trois espéces méditerranéennes de chéne que
I"absorption de I'azote se réalise essentiellement durant quelques mois a partir de la fin de I'hiver et
au printemps.

L’automne est aussi identifié comme une saison présentant une absorption active d’azote (Millard and
Grelet 2010; Millard and Neilsen 1989; Millard and Proe 1991) contribuant de maniére significative au
remplissage des réserves.

L’absorption de nitrate est également possible en hiver : Ueda et al 2010 ont montré avec un marquage
au NOs et des mesures d’activité nitrate réductase sur Quercus serrata, que les jeunes arbres pouvait
absorber et assimiler du nitrate au cceur de I'hiver (Ueda et al. 2010).

2. Le fonctionnement azoté et carboné des arbres

Les foréts renferment 40% du stock mondial de carbone (hors océan) et 73% du C contenu dans
la biomasse terrestre (GIEC, 2001 ; Figure 1). Elle constitue ainsi le stock de carbone terrestre le plus
important. Ce stock est si important, qu’une modification méme minime, des flux de C entre les
écosystemes forestiers et I'atmosphére peut avoir des répercussions importantes sur la
concentration en CO; dans I’'atmosphére. Comprendre comment cette biomasse se constitue et quels
sont les facteurs qui jouent sur I'intensité des flux d’échanges de carbone avec I'atmosphére est
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I'objet de nombreuses études et est au coeur de l'activité scientifique de nombreuses équipes
scientifiques dont I’équipe d’Ecophysiologie végétale au Laboratoire ESE.

Stock de carbone mondial (hors océan), en GtC.

Biomasse 610 Sol :1580 Atmosphére

948 750

1002 0319 : 99105

Forét : 1120

Biomasse terrestre hors forét
Biomasse forestiére

Sols forestiers

Sols non forestiers
Atmosphére

Figure 1 : Stock de carbone mondial (hors océan)

La biomasse des arbres constitue 40% du carbone des foréts et leur croissance dépend de la
disponibilité de I'azote dans les sols. On comprend I'importance de la connaissance de la physiologie
de I'arbre et du fonctionnement de la microflore du sol pour essayer d’anticiper le comportement des
foréts dans les conditions actuelles et futures.

Les flux qui correspondent a ces échanges sont a considérer a deux échelles, celle de I’arbre et celle du
systéme arbre sol. A I'échelle de I'arbre, il s’agit de la photosynthése et de la respiration dont le bilan
conditionne la croissance, la productivité primaire et la quantité de C stockée dans la biomasse. A
I’échelle du systéme arbre sol, il faut envisager le transfert de C dans le sol via la rhizodéposition et les
litieres foliaires, racinaires et de branches ou tronc, et son immobilisation plus ou moins longue dans
la matiére organique du sol, ol son déstockage est le fruit de la minéralisation microbienne.

2.1 La baisse de productivité a I'age du peuplement, un lien avec l'azote ?

Au cours du vieillissement des foréts, on observe une baisse de leur productivité (Pregitzer and
Euskirchen 2004 ; Delucia et al. 2007) dont les causes restent encore assez débattues : des études
montrent une diminution de la photosynthése foliaire avec I'dge (Bond 2000), d’autres auteurs
invoquent une diminution de la conductance stomatique pour répondre a des contraintes
hydrauliques (Drake et al. 2010) ou une diminution de la disponibilité en nutriments dans le sol
(Vitousek et al. 1989).

2.2 La mise en place des réserves azotées et carbonées, une fonction majeure pour la
croissance des arbres

En milieu tempéré, les saisons imposent des contraintes particulieres aux especes pérennes qui
voient leur métabolisme ralentir pendant I’hiver et leur croissance repartir au printemps en partie
grace aux réserves carbonées et azotées emmagasinées durant la ou les saisons de végétation
précédente(s). La constitution de ces réserves est donc fondamentale pour la survie durant I’hiver et
la reprise de la croissance au printemps.

Chez le Chéne sessile, la dynamique saisonniére des concentrations en composés de réserves
carbonées et azotées a été étudiée a différents ages : vers 20 ans (Nunez et al. 2011), vers 40 - 45 ans
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(Barbaroux et al. 2003; Nufiez et al. 2010), a 50 ans (El Zein et al. 2011) et sur une chronoséquence
d’arbres agés de 30 a 134 ans (Genet et al. 2010) ou des arbres de 100 ans (Hoch et al. 2003) mais
uniquement pour les réserves carbonées et uniqguement pour les parties aériennes pour ce dernier.

Ces études basées sur des comparaisons a deux ou quatre dates clés de la phénologie au cours de
I’'année de concentrations en composés carbonés non structuraux (amidon et sucres solubles) et les
composés azotés non structuraux (protéines solubles et acides aminés) (Barbaroux et al. 2003 ;
Valenzuela Nunez 2006 ; Nunez et al. 2011) montrent globalement la méme dynamique saisonniére, a
savoir une diminution de la concentration des composés carbonés et azotés non structuraux dans les
tissus pérennes de l'arbre entre I'automne et le printemps, témoignant d’'une remobilisation
printaniere, puis augmentation de leur concentration entre le printemps et I'automne, témoignant de
la constitution de nouvelles réserves durant la saison de végétation (Tableau 1 : Quelques reperes
bibliographiques concernant les réserves azotées et carbonées chez les arbres

Tableau 1 : Quelques reperes bibliographiques concernant les réserves azotées et carbonées chez les arbres

1-2

October 1999, 13-14
April 2000 and 1
March 2002

0.5and 1 cm; (3)
Xyleme du tronc a
13m

Références | age dates préléevements | Compartiments Composés mesurés

mesurés
Barbaroux | 45 ans Octobre 1999 Tronc, branches, Composés carbonés non
et al. 2003 _ racines fines structuraux

Juin 2000 (diamétre @< 2 mm),

racines moyennes (@

= 2-5 mm) et grosses

racines (@ >5 mm).

Valenzuela | 20 ans Octobre 2001 Branches Composés carbonés non
Nunez et . . structuraux; Protéines
Juin 2002 Aubier a différentes
al., 2011 solubles avec

hauteurs du tronc caractérisation SDS
Grosses racines page ; nitrate
El Zein et | 50-55ans | Tous les mois | Aubier Composés carbonés et
al.,, 2011 b d’octobre 2007 a azotés non structuraux
octobre 2008
Genet et | 30 a 134 | Mai 2006 Tronca 1.30 (1.3 m) | Composés carbonés non
al., 2010 ans et grosses racines. structuraux
Octobre 2006
Hoch et al., | 100 ans 22-24 June 1999, 1) Feuilles (2) Xyleme | Composés carbonés non
2003 17-19 August 1999, | des branches entre structuraux

— L’étude du fonctionnement des foréts est donc un enjeu majeur pour évaluer leur capacité de
séquestration du carbone et ainsi contribuer a la mitigation de I'impact des changements globaux.

% %k %
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Section Il : Le cycle de |'azote au coeur du fonctionnement des

ecosystemes et ses réponses aux changements globaux

Nous avons présenté les flux d’azote dans les plantes et les arbres.

Ce préalable permet a présent d’analyser la réaction du cycle de I'azote dans les écosystémes en
interaction avec les changements globaux. Cette thématique se décline dans ma recherche en deux
axes principaux :

- la disponibilité de I'azote dans les sols et son impact sur la croissance des plantes en
interaction avec les changements globaux (1)

- l'importance des activités microbiennes du cycle de |'azote dans la réponse des écosystemes
aux changements globaux (2).

1. La disponibilité de I’'azote dans les sols et son impact sur la croissance des
plantes en interaction avec les changements globaux

L'azote dans le sol est un mélange complexe de molécules organiques et inorganiques dont les
concentrations varient suivant les jours et les saisons et sont caractérisées par une distribution
hétérogene (Miller and Cramer 2005). La quantité totale d’azote dans le sol est habituellement
considérée comme étant voisine de 1 g N par kilogramme de sol sec (Heller et al. 2004) avec une grande
variabilité suivant les écosystémes (Tableau 2 : Contenu en azote dans différents types d'écosysteme.
Les sols des prairies sont ceux qui contiennent le plus d’azote dans les premiers 20 cm du sol : Galloway
et al 2003 retiennent une valeur de 6 500 kg N ha dans les sols prairiaux contre 4 000kg N ha pour
les sols cultivés et 5 000 kg ha™ pour les sols forestiers. La fraction organique représente de 0.1 a 50%
de I'azote total (Miller and Cramer 2005) et souvent la fraction minérale N, sous la forme de nitrate et
ammonium, représente seulement a 1 a 2% de I'azote présent (Heller et al. 2004). Des expériences de
marquage au N des pools de NHs*et NOs™ dans les sols prairiaux révélent que ces pools sont trés
dynamiques avec un turn over de 1 jour pour 'ammonium et inférieur pour le nitrate qui est consumé
aussitot produit (Jackson et al. 1989).

La faible disponibilité en azote dans les sols conduit a une utilisation massive d’engrais pour
optimiser les rendements. A titre d’exemple dans le bassin parisien, en agriculture conventionnelle les
agriculteurs ajoutent jusqu’a 250 kg N ha? sur leur culture de blé (Billen et al. 2007). Le nitrate, en
raison de sa charge négative est peu retenu par le complexe argilo-humique du sol et est facilement
entrainé dans les eaux de lixiviation (Billen et al. 2007).

Tableau 2 : Contenu en azote dans différents types d'écosystemes

Type de sols Contenu en azote Références

Sols forestiers | Azote total : 5000 kgN ha™ Galloway et al., 2003
4 312 tonnes ha Marty el al 2017
13 16 tonnes ha? Ponette et al., 1997

(Britto and Kronzucker, 2002)
in Miller and Cramer 2004

Ammonium : 2 mM ; 0.5-3 mM

Nitrate : tres faible voir nul

Farley and Fitter 1999
0.5-3.5 mM
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Sols agricoles | Azote total: 4000 kgN ha™ Galloway et al., 2003
Nitrate: 1to 5 mM Miller and Cramer 2004
Ammonium : 20 and 200 pM en moyenne mais

peut atteindre 20 mM dans certains sols | (Owen and Jones, 2001)(Britto

agricoles and Kronzucker, 2002)
Sol prairiaux Azote total: 6500 kgN ha™ Galloway et al., 2003
Ammonium : 11-140 mgN m™ (Jackson et al. 1998)

Nitrate : 0 -2 + 1 mgNm-? m

La distribution des molécules azotées assimilables par les plantes est hétérogéne dans le sol,
concentrée dans les horizons superficiels et dans des patchs de nutriments (Farley and Fitter 1999) en
liaison avec les apports de matiere organique dans les sols. La profondeur d’enracinement et
I"architecture du systéme racinaire ainsi que la vitesse de diffusion dans le sol vont étre importantes
pour I'acces a ces ressources.

Elle est également discontinue dans le temps, en lien avec les variations de conditions
environnementales (disponibilité en matiere organique, température, humidité)(Conant et al. 2011),
les prélevements racinaires et des activités microbiennes du sol. Les apports saisonniers de carbone
dans le sol par I'arbre agissent sur la biomasse microbienne du sol et participent a la saisonnalité de la
décomposition de la matiére organique du sol (Kaiser et al. 2010). Néanmoins, les évolutions
saisonniéres des concentrations en nitrate et ammonium dans le sol sont peu reproductibles d’une
année a l'autre (Farley and Fitter 1999).

En dehors de tout apport par fertilisation ou déposition azotée, la disponibilité en azote minéral dans
le sol pour les plantes va dépendre de I’équilibre entre la minéralisation de la matiére organique du sol
liée aux activités oxydatrices des bactéries et aux champignons qui libérent des éléments minéraux et
I'immobilisation microbienne quiincorpore également de I’azote dans sa biomasse (Hodge et al. 2000).
Cet équilibre dépend du ratio C/N de la matiére organique et également de la composition de la
microflore minéralisatrice, en particulier du ratio Champignon /Bactéries (Hodge et al. 2000). Les
activités microbiennes étant fortement dépendantes de la température et de I'"humidité du sol, la
disponibilité de I'azote pour les plantes va dépendre des conditions environnementales et va varier au
cours des saisons et selon les années.

La croissance de la végétation, est limitée par un ensemble de nutriments, et plus particulierement en
milieu tempéré par I'azote (Dickson 1989 ; Vicca et al. 2012 ; Xu et al. 2012 ; Rennenberg and
Dannenmann 2015). En effet, 'azote est le 4™ élément constituant la matiére organique (LeBauer
and Treseder 2008) ou il est intégré dans les acides aminés, les acides nucléiques et certains composés
du métabolisme secondaire, en particulier la chlorophylle ou des hormones végétales. Les interactions
entre le métabolisme du carbone et celui de I'azote sont nombreuses au sein des plantes (Foyer et al.
2001). On peut retenir que I’azote est nécessaire a la fixation du CO; : I'assimilation du C mobilise une
part importante de son stock d’azote qui est fortement investi dans son appareil photosynthétique.
Les feuilles des jeunes arbres peuvent contenir 50% de I'azote total de I'arbre (Dickson 1989) et chez
les plantes a métabolisme C3 environ 75% de l'azote foliaire sont investis dans |'appareil
photosynthétique (Chapin et al. 1987) avec la Rubisco qui peut représenter jusqu’a 65 % des protéines
solubles foliaires (Ellis 1979).

La limitation de la croissance des plantes par I’azote pourrait étre renforcée par les changements
globaux : une croissance accrue due a I'augmentation du CO, augmenterait la demande des plantes
en azote minéral, et augmenterait également la séquestration de I'azote dans la biomasse des plantes
et la matiere organique du sol (Luo et al. 2004). De plus, les apports accrus de carbone dans le sol, via
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I’exsudation racinaire et les litieres foliaires et racinaires tendrait a augmenter la demande
microbienne en azote minéral diminuant la disponibilité en azote pour les plantes(Diaz et al. 1993; Luo
et al. 2004). Ces effets pourraient donc augmenter la limitation de l'azote dans des conditions
d'augmentation du CO,, produisant une diminution dans le temps de la force de la rétroaction entre
les écosystéemes terrestres et le CO; atmosphérique (Hungate et al. 2003; Luo et al. 2004 ; Reich et al.
2006).

Néanmoins l'augmentation des dépots azotés d’origine atmosphérique apporte de [I'azote
supplémentaire qui pourrait lever une partie de cette limitation. Ces dépositions azotées ont été
identifiées comme le principal facteur d'augmentation de la croissance au 20°™ siécle (Vries et al.
2006; Vries et al. 2009 ; Hogberg 2007 ; Magnani et al. 2007 ; Fowler et al. 2013 ; Maes et al. 2019). Ils
peuvent également diminuer la croissance dans les régions ol les charges critiques d'azote sont
dépassées (Aber 1992; Bobbink et al. 2010 ; Sutton et al. 2014). De méme, les apports supplémentaires
de matiére organique facilement décomposable attendue sous fort CO; pourrait également favoriser
la minéralisation de la matiere organique récalcitrante au travers du mécanisme du « priming effect »
(Fontaine et al. 2004; Fontaine et al. 2003) et de I'attraction des prédateurs de la biomasse
microbienne (Raynaud et al. 2006) et augmenter la disponibilité en azote minéral pour les plantes.
Ainsi il a été observé que 'ammonification pouvait étre favorisée par la présence de racines (Bergeron
et al. 2011) et par les rhizodépdts associés (Shahzad et al. 2015).

Comme la disponibilité en azote est généralement faible, distribuée de maniere hétérogene dans les
sols et discontinue dans le temps, les plantes ont acquis diverses stratégies pour assurer leur nutrition
azotée. La capacité a prélever différentes sources de molécules azotées, 'adaptabilité de la croissance
du systéeme racinaire a la disponibilité en azote, I'architecture du systéme racinaire, et I'efficacité du
stockage et du recyclage interne chez les arbres sont des points stratégiques de la sélection des plantes
herbacées et des arbres (Rennenberg et Schmidt 2010).

— Ainsi, il est important de comprendre les stratégies des plantes pour acquérir I’azote dans le sol,
la maniére dont les microorganismes facilitent ou limitent I’absorption de I’azote par les plantes et
comment les changements globaux et les saisons vont intervenir sur ces processus.

2. Importance des activités microbiennes du cycle de |I'azote dans la réponse aux
changements globaux

Les interconvections naturelles entre le diazote inerte et les composés azotés réactifs, hormis
celle liées a la combustion et aux éclairs, sont réalisées via les activités microbiennes (Stein and Klotz
2016). L'ensemble de ces flux peuvent contribuer aux changements globaux, étre modifiés par eux et
avoir des répercussions sur leur évolution. Examinons dans un premier temps I'ensemble de ces flux
(2.1), puis les méthodes utilisées pour les caractériser (2.2) et enfin la maniere dont les activités
microbiennes du cycle de I'azote répondent aux fortes teneur en CO, dans I'atmospheére (2.3) et aux
autres facteurs du changement global (2.4)

2.1 Les principaux flux du cycle de I'azote

Quatre flux naturels sont généralement considérés comme majeurs dans ce cycle : la fixation
biologique du N, atmosphérique, I'ammonification qui correspond a la production d’ammonium et a
I’étape terminale de la minéralisation aérobie de la matiére organique, la nitrification qui correspond
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a I'oxydation de 'ammonium en nitrate et enfin la dénitrification. D’autres processus microbiens ont
également été mis en évidence plus récemment comme 'ANAMOX (ANaréobic AMmonium OXdation)
en milieu marin par des bactéries du groupe des Brocadiceae (Stein and Klotz 2016) ou la DNRA
Dissimilatory Nitrite reduction to Ammonium) qui est réalisée par les bactéries, les archées et les
champignons dans les habitats anoxiques (Stein and Klotz 2016). Ces deux flux ne sont pas considérés
dans la suite de cette étude.

A ces flux naturels s’ajoutent les flux d’origine anthropique, en particulier ceux liés au processus
d’Haber Bosch (production de de nitrate d’ammonium pour la fabrication d’engrais et les explosifs) et
les flux de N,O liés au processus de combustion, qui se répercutent en cascade sur les autres flux
(Galloway et al. 2004). Examinons plus précisément ces flux (Figure 2 : Représentation flux dans notre
schéma fonctionnel du cycle de I'azote.

N,
NH, NOx
péposition d'N [Y Déposition sur les plantes N,O
& h Zri . .
s ey volatilisation [ )
+ ENgrais azotes .o .
denitrification
Déposition sur le sol
N dans la planteM
"éso,‘a NH‘i+ ammaonium
. 5% Yoy,
ran i
ahsor? * nitrite
»| N organique o NH,* | > NO, NOS et
du sol ammenification | ¢ | LU nitratation 2
y L J ammoniac
I
f\\_\ nitrification .
oxydes d'azote
Mg . ;
Gb’frsaa
oxyde nitreux
diazote
. -
N microbien
Déposition Fertilisation
! lixiviation l Mortalité

Figure 2 : Représentation flux dans notre schéma fonctionnel du cycle de I'azote

¢ La fixation du diazote

La fixation du diazote est le fait de bactéries symbiotiques, du genre Rhizobium ou Bradirhzobium
chez les Rhizobiaceae qui vivent en symbiose avec les Fabaceae ou bien des bactéries du genre Frankia
chez les actinomyceétes qui vivent en symbiose avec les Aulnes. La fixation biologique peut également
étre le fait de cyanobactéries, qui peuvent étre importante pour la fertilisation naturelle des riziéres
ou d’autres bactéries libres des sols comme Azotobacter.

Les estimations actuelles suggerent que la fixation biologique de |'azote est de I'ordre de 300 Tg d'azote
par an (Kuypers et al. 2018) avec une augmentation de 33 Tg d’azote par an de Nr sur la planéte
(Galloway et al. 2003) liée a I'augmentation des surfaces agricoles mobilisant la fixation biologique.
Combinée a une fixation industrielle de I'azote de 125 Tg d'azote par an, la production totale de Nr
dépasse la production de dinitrogéne gazeux par dénitrification ou anamox (350 Tg d'azote par an)
(Kuypers et al. 2018).
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¢ La production d’ammonium au cours de I'ammonification ; minéralisation versus
immobilisation

La production d’ammonium dans les sols est liée aux bactéries et aux champignons qui
minéralisent la matiére organique du sol. L'ammonification est la derniere étape de cette
minéralisation. C’'est un processus aérobie, hétérotrophe pour le carbone qui s’accompagne d’un
dégagement de CO; et d’une production nette d’ammonium si I'immobilisation microbienne ne
compense pas I'ammonification brute (Hodge et al. 2000).

La minéralisation primaire correspond a I’oxydation de la matiere organique facilement décomposable
issue généralement des litieres foliaires et racinaires récentes et des rhizodépositions. La
minéralisation secondaire correspond a I'oxydation de la matiere organique plus récalcitrante issue de
I’humification ou de matiére organique difficilement dégradable. L'apport de matiere organique
facilement décomposable favorise la minéralisation de la matiere organique récalcitrante au travers
du mécanisme du « priming effect » (Fontaine et al. 2003 ; Fontaine et al. 2004). Ainsi 'ammonification
est favorisée par la présence de racines (Bradley and Fyles 1995 ; Ehrenfeld et al. 1997 ; Bergeron et
al. 2011) et par les rhizodépots associés (Shahzad et al. 2015). Une partie de la matiere organique
attaquée par les microorganismes est intégrée dans la biomasse microbienne ou elle est immobilisée.

L’équilibre entre la minéralisation et I'immobilisation de I'azote dépend du ratio C/N de la matiére
organique et également de la composition de la microflore minéralisatrice, en particulier du ratio
Champignon /Bactéries (Hodge et al. 2000). En effet en raison de leur quotient respiratoire et de leur
composition biochimique différents, les champignons ont un C/N de 15 alors que celui des bactéries
est de 5 ce qui modifie les relations stoechiométriques avec la matiere organique et I'équilibre
immobilisation/minéralisation (Hodge et al. 2000).

7

% La nitrification

La nitrification est un processus autotrophe pour le carbone, favorisé dans les sols bien aérés,
riches en ammonium et ayant un pH autour de la neutralité (Prosser, 1989). Les électrons contenus
dans les ions ammonium et nitrite sont utilisés dans les chaines de transferts d’électrons pour fournir
du pouvoir réducteur utilisé par la suite pour la fixation du CO;. Le sous-produit de ces réactions étant
le nitrite et le nitrate. Nitrate et nitrite peuvent étre utilisés comme substrats a la dénitrification et
étre entrainés dans les eaux de lixiviation.

On considére généralement que la nitrification se réalise en deux étapes, la premiere étape, la
nitritation, est la formation de nitrite a partir de I'ammonium et est le fait des Ammonia oxydising
Bacteria (AOB) et des Ammonia Oxydising Archea (AOA) (Francis et al. 2007). Cette étape est
considérée comme |'étape limitante de la nitrification totale (Prosser 1990). Depuis 2015, on sait
également qu’elle peut se réaliser en une seule étape par les organismes du comammox (Stein and
Klotz 2016).

Des groupes variés de bactéries et champignons hétérotrophes peuvent également réaliser la
nitrification mais a une vitesse beaucoup plus lente que celle pratiquée par les organismes autotrophes
(Verstraete and Alexander 1973 ; Watson et al. 1981).

Au cours de la nitrification du N,O peut se former et représenter jusqu’a 30% des émissions de N,O
(Wrage et al. 2001). Comme le nitrate et nitrite peuvent étre en plus utilisés comme substrats a la
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dénitrification et étre entrainés dans les eaux de lixiviation, la nitrification contribue aux changements
globaux.

¢ La dénitrification

La dénitrification est un processus hétérotrophe pour le carbone favorisé par I’anaérobie. En absence
d’oxygene, le nitrate sert d’accepteur d’électron et se réduit en NO (oxyde nitrique), puis N,O (oxyde
nitreux) et N,. Les sols sont a I'origine de 70% de la perte annuelle en N,O (10 Tg an) avec 6.3 Tg an™
qui provient des activités agricoles (Mosier et al. 1998; Philippot et al. 2007).

Un grand nombre d’organismes sont dénitrifiants : on trouve aussi bien des bactéries, que des archées
et des champignons ( Zumft 1997 ; Philippot et al. 2007; Achouak et al. 2019). Il est néanmoins reconnu
que de nombreuses bactéries, archées ou champignons n'expriment que partiellement les genes
permettant la réduction compléte en N,. Ainsi, tout I'oxyde nitreux produit par la réduction de I'oxyde
nitrique n'est pas forcement réduit en dinitrogéne gazeux. Ces parcours incomplets peuvent conduire
a la libération d'azote des gaz tels que le NO et le N,O. La proportion de N>O / Naproduit au cours des
processus de dénitrifications dépend de la ppO,, du pH, la disponibilité en azote, en carbone, en eau
dans I'environnement microbien (Saggar et al. 2013).

Bien que le flux d'oxyde nitreux soit faible comparé aux autres flux d'azote, il a un effet profond sur
I'environnement car I'oxyde nitreux est le principal agent destructeur de la couche d'ozone et un
puissant gaz a effet de serre. Avec un pouvoir réchauffant 300 fois plus élevé que le CO,, il contribue a
6% de I'effet de I'effet de serre anthropogénique (Cicerone 1989 ; Philippot et al. 2007).

2.2 Principes des méthodes utilisées pour quantifier les flux et les organismes impliqués

2.2.1 La mesure des flux

La mesure de ces flux repose soit sur des mesures d’activités enzymatiques potentielles, ou
les conditions de substrats et d’environnement de la réaction sont optimales, et qui indiquent les
conditions dans lesquelles les organismes ont évolué les jours précédents la mesure ; soit sur des
mesures de flux bruts, généralement basées sur des dilutions isotopiques.

Par exemple, le flux potentiel de nitrification (NEA) correspond a une mesure d’activité enzymatique
dans des conditions optimales, c’est-a-dire en aérobie avec des concentrations en NH;* non limitantes.
Cette mesure indique la quantité d’enzymes nitrifiantes fonctionnellement actives présentes dans le
sol et est sensée refléter les valeurs maximales de ce flux et les conditions environnementales
auxquelles les organismes nitrifiants ont été soumis pendant plusieurs semaines précédant la mesure
(Pinay et al. 2007). On peut également mesurer séparément les deux étapes de la nitrification en
utilisant un inhibiteur de I'oxydation du nitrite en nitrate (Niboyet et al. 2011)

Pour la dénitrification potentielle (DEA) (Smith and Tiedje 1979), les conditions optimales sont
I’anaérobie, concentration en substrats NOs™ et carbonés non limitants. La mesure se réalise en
présence d’acétylene de maniere a inhiber la derniere étape de la réduction de I'azote et révéler la
présence de N,O (Bernhard-Reversat and Poupon 1980).

Le flux brut de nitrification peut étre mesuré a I'aide de la technique de dilution isotopique qui consiste
a marquer le pool de NOs avec du N et de suivre la dilution de ce pool par I'arrivée de molécules de
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NOs non marquées produites par la nitrification pendant un temps donné (généralement 24 ou 48h)
(Kirkham and Bartholomew 1955). De méme I'ammonification brute peut se mesurer a I'aide de la
technique de pool dilution qui consiste, en absence de prélevement racinaire, a marquer le pool de
NH4* avec du N et de suivre la dilution de ce pool par I'arrivée de molécules de NH4* non marquées
produites par 'ammonification pendant un temps donné (généralement 24 ou 48h) (Davidson et al.
1991).

Les mesures de dénitrification nette reposent sur des mesures de variations de N,O dont les variations
sont supposées représenter celles de la dénitrification totale. Pour se faire, la dénitrification nette se
mesure in situ a I'aide de chambres étanches posées sur le sol de maniére étanche et de la mesure de
I"augmentation de la concentration en N,O dans la chambre en chromatographie en phase gazeuse
(Benoit 2014).

2.2.2 Quantification des organismes impliqués dans ces flux

L'identification et la quantification des entités responsables de ces flux peuvent étre
appréhendées par les techniques de gPCR ciblées sur les genes codant pour les activités enzymatiques
considérées (Henry et al. 2004; Horz et al. 2004; Poly et al. 2008)(Tableau 3 : Liste des genes ciblés
pour la quantification des organismes impliqués dans une activité enzymatique du cycle de I'azote.

Les grands groupes microbiens présents (Champignons, Bactéries, Archées) peuvent également étre
identifiés et quantifier par gPCR ciblant les génes ribosomiques 16 S (Smith and Osborn 2009) pour les
bactéries ou 18S (Prevost-Boure et al. 2011) ou l'utilisation des PLFA (Kaur et al. 2005; Zelles 1999)
cette derniere technique présentant I'avantage de quantifier les organismes vivants.

Tableau 3 : Liste des géenes ciblés pour la quantification des organismes impliqués dans une activité enzymatique du cycle de
I'azote

Flux Gene ciblé Références
Nitritation amoA (Horz et al. 2004)
Nitratation nxrA (Poly et al. 2008)
Dénitrification nirkK (Henry et al. 2004)

L’ensemble de ces flux, stocks et organismes peuvent étre modifiés par les changements globaux et
peuvent également avoir des répercussions sur leur évolution. Examinons maintenant I'impact des
changements globaux sur ces flux.

2.3 Les activités microbiennes du cycle de 'azote face au changement global : effet des
fortes teneurs en CO2 atmosphérique

Les effets du CO; sur les activités enzymatiques du sol ne sont pas directs mais passent par
I'intermédiaire des effets sur les plantes. Aux fortes teneurs en CO; dans I'atmosphére on s’attend a :

1) une augmentation des apports de C dans le sol, soit par la stimulation de la rhizodéposition, soit par
une croissance accrue du systéme racinaire ou une élévation du C/N de la biomasse des litieres
(Cotrufo and Gorissen 1997). Ces apports de C organique pourraient favoriser I'immobilisation
microbienne (Diaz et al. 1993; Hungate 1999), les activités hétérotrophes du sol comme Ia
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dénitrification (Tiedje 1988) et la minéralisation par le mécanisme du priming effect (Zak et al. 1993 ;
Fontaine et al. 2004). L’équilibre entre minéralisation, immobilisation et dénitrification conditionnera
la disponibilité en azote minéral du milieu.

2) une diminution de la teneur en eau du sol, en lien avec la diminution de la transpiration foliaire
observée sous fort CO; (Stitt and Krapp 1999). Cette augmentation de la teneur en eau du sol pourrait
avoir des effets positifs ou négatifs directs suivant la sensibilité de I’activité a la teneur en eau et les
conditions in situ, ou indirects par son effet sur la teneur en O du sol.

3) a une diminution de la concentration en O, dans le sol, liée a I'augmentation de la teneur en eau du
sol précitée et a une stimulation des activités respiratoire du sol liées aux apports accrus de C dans le
sol sous fort CO; (Tiedje 1988). La diminution de la concentration en O, devrait stimuler les activités
anoxiques du sol (dénitrification) et diminuer les activités aérobies (minéralisation et nitrification).

De plus, la stimulation de la croissance des plantes sous fort CO, pourrait s’accompagner d’'une
augmentation de I'absorption d’azote par les racines (Bassirirad et al. 2001), intensifiant la compétition
entre les plantes et les microorganismes du sol pour le NH,* (substrat des nitrifiants) et pour les NO5’
(substrat des dénitrifiants).

— Ainsi les fortes teneurs en CO, peuvent avoir des effets sur la teneur en eau du sol, son
oxygénation, la disponibilité en azote et en carbone labile dans le sol. L'ensemble des activités
microbiennes du sol peuvent donc étre impactées sous fort CO..

2.4 Les activités microbiennes du cycle de I'azote face aux autres facteurs du changement
global : température, précipitations et dépots azotés

Une augmentation de la température du sol pourrait avoir des effets directs et indirects. Les
effets directs dépendent de la sensibilité propre a chaque activité enzymatique et de la gamme de
variation de température considérée. Les effets indirects concernent I'impact des fortes températures
sur la teneur en eau du sol et son oxygénation via |'effet des températures sur les processus
respiratoires qui tendent a augmenter avec I'élévation de la température (Fierer et al. 2006).

Les précipitations modifient la teneur en eau du sol et la disponibilité en oxygéne avec des
conséquences sur les activités microbiennes déja évoquées. Elle agit également sur la diffusion des
substrats ou leur entrainement par la nappe drainante dans les eaux de lixiviation.

L’augmentation de la déposition atmosphérique en augmentant la disponibilité en substrats pour les
nitrifiants et les dénitrifiants devraient stimuler ces activités.

— Ainsi, la complexité des interactions entre les différents flux fait que les effets combinés des
facteurs du changement global sur ces flux sont peu déductibles des effets de ces facteurs pris
individuellement. Des expérimentations manipulant les effets combinés sont nécessaires.
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Troisieme partie : mes résultats

Maintenant que ce cadre théorique est posé, je vais présenter |'apport de ma recherche a cette
problématique générale de la réaction du cycle de I'azote aux changements globaux.

Les changements globaux constituent le contexte de toute ma recherche. D’abord dans une
perspective agronomique, puis dans une perspective écologique, j'ai analysé l'impact de ces
changements sur le cycle de I'azote au sein des écosystemes. Ma recherche s’est ensuite déplacée vers
des questions plus fondamentales sur les flux d’azote dans les arbres et ses interactions avec les micro-
organismes dans le sol. L’analyse de ces interactions participera, a terme, a la compréhension de la
réaction des écosystemes aux changements globaux.

Je présenterai d’abord mes résultats concernant le fonctionnement azoté des plantes (Section 1) puis
mes résultats concernant le fonctionnement azoté du sol, et les transferts sol-plante en lien avec le
fonctionnement de la biomasse microbienne (Section Il).

Section | : Fonctionnement azoté des plantes

1. Influence du nitrate sur les transferts de seve chez le blé et le mais (thése)

Durant ma thése, nous avons choisi d'étudier les caractéristiques du flux xylémique (composition,
concentration, vitesse) en réponse a la présence de nitrate dans le milieu racinaire chez de jeunes
plantules décapitées de mais ou de blé en condition de poussée racinaire, un chercheur de I'équipe,
Jackson Hoarau ayant remarqué un effet stimulateur de I'addition du nitrate sur la poussée racinaire.
Nous avons alors caractérisé ce phénomeéne et montré que les plantules traitées au KNOs;,
comparativement a celles traitées au KCl a la méme concentration, présentaient une vitesse
d'exsudation double*. Cet effet du nitrate a été attribué a une augmentation de la conductivité
hydrauliqgue du systéme racinaire puisque aucune augmentation significative de la différence de
potentiel hydrique entre les exsudats et le milieu extérieur n'avait pu étre mise en évidence. La
guestion qui s’est posée alors était de savoir si I'effet était direct ou s'il impliquait la chaine de
réduction et d’assimilation des nitrates. L'emploi d'inhibiteurs spécifiques des enzymes impliquées
dans la réduction (nitrate réductase) et l'assimilation des nitrates (glutamine synthétase) a permis de
montré I'implication de cette chaine métabolique dans ce processus®. Une transposition de ce modeéle
a ensuite été entreprise sur le blé par une comparaison variétale entre Thésée et Soissons qui different
par leur besoin en azote®. Nous avons mis en évidence que les caractéristiques de I'exsudation de ces
deux variétés étaient liées aux rapports d'activité Nitrate Réductase in vitro foliaire et racinaire. Une
expérience de tracage par du KNOs enrichi en >N nous a permis d’obtenir une valeur de I'absorption
totale de I'azote ainsi que sa répartition entre les compartiments foliaire et racinaire. L'étude d'extrait

4 Barthes L, Bousser A, Hoarau J, Deleens E. Reassessment of the relationship between nitrogen supply and
xylem exudation in detopped maize seedlings. Plant Physiol Biochem. 1995;33(2)

5 Barthes L, Deléens E, Bousser A, Hoarau J, Prioul J-L. Xylem exudation is related to nitrate assimilation
pathway in detopped maize seedlings: use of nitrate reductase and glutamine synthetase inhibitors as tools. J
Exp Bot. 1996;47(4):485-495. http://jxb.oxfordjournals.org/content/47/4/485.

6 Barthes L, Deléens E, Bousser A, Hoarau J, Prioul JL. Nitrate use and xylem exudation in detopped wheat
seedlings: An early diagnosis for predicting varietal differences in nitrogen utilisation? Aust J Plant Physiol.
1996;23(1)
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de collets et du couvert végétal jusqu'a la floraison de cultures en champ a prolongé la comparaison
variétale : les criteres étudiés au stade jeune se révelent étre des diagnostics précoces du métabolisme
azoté des cultures. Des résultats concernant la composition isotopique naturelle de I'azote des feuilles
suggerent leur utilisation comme indicateur d'origine de |'azote du sol (fertilisant ou minéralisation
naturelle)’.

2. La dynamique des réserves carbonées et azotées chez les arbres au cours d’une
saison de végétation chez les arbres matures. Exemple de chénes agés de 100
ans

Au cours, de I'année 2008 jai entamé une collaboration avec Stéphane BAZOT de I'équipe
d’écophysiologie pour étudier la dynamique temporelle des composés azotés et carbonés chez des
arbres matures (100 ans) sur quatre périodes de I'année.

Nous avons cherché a préciser le scénario de dynamique des réserves azotées et carbonées
proposé dans la littérature (Cf. Etat de I'art, section Il 2.1), sur des arbres d’une classe d’age plus agée
(100 ans) et en renforcant I'effort de préléevement sur 4 dates de prélévement au lieu de deux dans les
études précédentes et en étudiant conjointement les réserves carbonées et azotées, sur un ensemble
de compartiments a la fois aérien et racinaire. Dans notre article (Bazot et al., 2013)® nous avons
confirmé que chez un chéne mature, le stockage du C démarrait rapidement apres |'expansion des
feuilles avec une augmentation de la concentration en amidon significative dés le début de I'été dans
tous les compartiments de I'arbre. Nous avons également révélé que le cycle interne de I'azote était
différent. En effet, nous avons observé que la reconstitution du pool azoté n’a lieu que plus tard dans
la saison de végétation, c'est-a-dire pendant la sénescence des feuilles en automne, ou la résorption
de l'azote foliaire dans les tissus pérennes contribue au stockage. Nous avons également mis en
évidence que les racines moyennes (diametre > 2mm) et les jeunes branches étaient des organes de
stockage d’azote important alors que tous les compartiments du chéne étaient des organes de
stockage C potentiels, a I'exception du tissu du phloeme.

Au regard, de I'effet de I’age sur la productivité (Ryan et al. 1997) (Cf. Etat de I'art section Il 2.2) il nous
a paru intéressant d’essayer de mettre en évidence des différences dans la gestion des réserves
azotées chez des ages d’arbres différents. En effet, Il était difficile a partir de la littérature disponible
de conclure sur I'effet age en comparant des études qui n’ont pas été effectuées sur un méme site et
au cours d’'une méme période.

3. La dynamique des réserves carbonées et azotées suivant les classes d’ages chez
le chéne

Ainsi pour tester I’hypothése d’un effet age sur ces processus il fallait pouvoir mener les études
sur des chénes d’age différents, situés sur un méme site et durant la méme période. C'est ce que nous
avons fait durant la these d’Angélique GILSON, en forét de Barbeau sur des chénes sessiles de trois

7 Barthes L, Deleens E, Bousser A, Hannachi L, Gate P, Prioul J-L. Variations of wheat leaf C and N isotope
compositions after crop fertilization. Comptes Rendus I’Academie des Sci - Ser I1l. 1995;318(2).

8 Bazot S, Barthes L, Blanot D, Fresneau C (2013) Distribution of non-structural nitrogen and carbohydrate
compounds in mature oak trees in a temperate forest at four key phenological stages. Trees 27: 1023-1034
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classes d’ages distinctes (8 ans, 20 ans, et 100 ans) se développant in situ dans des conditions
environnementales proches.

Examinons dans un premier temps, les résultats concernant les réserves carbonées.

A la fin de I'hiver, dans les branches, les niveaux de réserves carbonées totales sont les mémes chez
toutes les classes d’age. Par contre la proportion d’amidon et de sucres solubles différent, la teneur
hivernale en sucres solubles des jeunes branches des arbres du fourré étant significativement plus
élevée que celles des arbres plus agés. Les sucres solubles semblent donc étre un composé de stockage
privilégié chez les jeunes arbres, ce qui pourrait également contribuer a leur acclimatation au froid
(Morin et al. 2007)

Au cours de la remobilisation printaniere nous avons montré que la nature biochimique du composé
carboné remobilisé différait selon les classes d’ages : chez les arbres agés du gaulis et de la futaie,
I"amidon est le principal composé remobilisé, tandis que chez les arbres plus jeunes du fourré, I'amidon
et les sucres solubles sont remobilisés dans les mémes proportions.

Durant la saison de végétation la dynamique temporelle des réserves carbonées est également
différente selon les ages que ce soit dans les branches ou les racines :

- Dans les branches, la concentration en amidon commence a augmenter des apres le
débourrement chez les arbres de la futaie, alors qu’elle n’augmente seulement qu’entre la
maturité foliaire et la fin de la croissance du bois chez les arbres du fourré et du gaulis. Ainsi
les arbres agés constituent leurs réserves carbonées dans les branches précocement alors que
les plus jeunes arbres ne commencent a stocker du carbone qu’une fois la maturité foliaire
achevée, privilégiant ainsi une allocation du carbone a la croissance durant la saison de
végétation.

- Dans les racines fines et moyennes, les concentrations en composés carbonés augmentent
également durant la saison de végétation chez les jeunes arbres mais ne varient pas chez les
arbres de la futaie. Ainsi, chez les jeunes arbres, les racines fines et moyenne peuvent servir
de compartiment de stockage tandis que chez les arbres plus dgés ce sont les plus grosses
racines qui assurent cette fonction. Ce point permet de souligner la perte de la fonction de
stockage des racines moyennes et fines avec I'age.

Examinons maintenant, ce qui concerne |'azote.

Concernant I'azote, |'effet age réside premiérement et avant tout dans les valeurs des concentrations
absolues en acides aminés : a toutes les dates et pour tous les compartiments (branches n, branches
n-1, racines fines et moyennes) les concentrations chez les arbres du fourré sont systématiquement
plus faibles que celles des arbres du gaulis, ces derniéres étant également plus faibles celles des arbres
de la futaie. La plus forte concentration en acides aminés dans les tissus des arbres agés peut peut-
étre expliquée par une meilleure absorption racinaire de I'azote liée a une augmentation de la
biomasse racinaire avec I'age (Varik et al. 2013) ou a une meilleure efficacité de la captation de 'azote
présent liée a une mycorhization plus importante (Marmann et al. 1997) ou a un impact positif de la
présence de racines sur la biomasse microbienne rhizosphérique minéralisatrice (Bradley and Fyles
1995 ; Bergeron et al. 2011 ; Ehrenfeld et al. 1997 ; Zhang et al. 2012) via la rhizodéposition. La faible
réserve en acides aminés chez les jeunes arbres, les rend également plus dépendants de
|"approvisionnement en azote dans le sol.

La deuxieme différence concerne la dynamique des protéines solubles dans les branches n-1 dont les
concentrations restent stables entre I'hiver et le débourrement alors qu’elles diminuent pour les
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autres catégories d’ages. Ainsi les jeunes arbres utiliseraient moins leurs réserves azotées de proximité
pour la croissance des nouveaux organes et privilégieraient les sources externes d’azote. Leur

éventuelle incapacité a utiliser I'azote des réserves les rendraient également plus sensibles a la
disponibilité en azote du milieu.

Pour les autres compartiments, la dynamique temporelle est relativement identique pour toutes les
classes d’age : dans les branches n, on observe une diminution des concentrations en protéines
solubles et acides aminés du débourrement a la fin de la croissance du bois attestant a la fois d’'une
mobilisation des réserves au printemps et d’une dilution des composés azotés liée a I'accroissement
de biomasse. Puis au moment du jaunissement, on observe une augmentation attribuée a la résorption
de l'azote foliaire. Dans les racines fines et moyennes, la concentration en protéines solubles reste
stable durant la saison de végétation pour les arbres de la futaie mais présente une légere baisse a la
fin de la croissance du bois pour les autres catégories d’age.

Ainsi, la gestion des réserves carbonées et azotées présente des différences selon les classes d’age. Les
arbres agés ont vraisemblablement une meilleure autonomie vis-a-vis des variations de disponibilité
du milieu en privilégiant le stockage a la croissance et possédant des capacités de réserves en acides
aminés plus élevées. Les arbres dgés auraient donc une capacité de résilience plus élevée vis-a-vis de
la ressource externe que les jeunes arbres.

Nous avons alors cherché a quantifier la contribution des sources externes d’azote dans la constitution
des réserves et leur utilisation chez les arbres d’une classe d’age intermédiaire agés d’une vingtaine
d’année.

4. Origine et temporalité de la mise en réserve chez des arbres in situ

Afin de préciser I'origine et la temporalité de la mise en réserve et de I'utilisation de ses réserves
nous avons réalisé des marquages au °N durant la saison de végétation (Bazot et al. 2016)°. Nous
avons marqué les feuilles pour marquer les réserves foliaires et le sol pour mettre en évidence
|"absorption racinaire au printemps et a I'automne (Figure 3 : Marquage et prélevement du sol en forét
de Barbeau avec Stéphane Bazot

9 Bazot S, Fresneau C, Damesin C, Barthes L (2016) Contribution of previous year's leaf N and soil N uptake to
current year's leaf growth in sessile oak. Biogeosciences 13: 3475-3484
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Figure 3 : Marquage et prélevement du sol en forét de Barbeau avec Stéphane Bazot

Ces travaux nous ont permis de montrer que la reprise de croissance au printemps se réalise dans un
premier temps a partir des réserves internes a I’arbre, I'utilisation de I'azote du sol étant plus tardive.
De plus, ces expériences révelent une compétition pour I'azote minéral entre les arbres et la
microflore (Cf. section suivante).

5. Bilan de la répartition de I'azote absorbé durant une saison de végétation

Un marquage du sol réalisé au printemps 2016, a été effectué au pied de cinq chénes agés de 20
ans par un ajout de 1,82 g de > NOs'>NH, équivalant a I'apport de 5 kg N ha (Maxwell et al. 2020). Le
stage de M1 de Romain SHROEDER en 2019 et le stage de M2 de Mubarak MAHMUD, durant I'année
2020, a permis de finaliser le bilan a I'automne de la répartition de I'azote et du >N absorbé durant la
saison de végétation (Article en cours de rédaction). A partir de I’analyse de la composition élémentaire
et isotopique des différents compartiments de I'arbre et des données de biomasse obtenues apres
abattage des arbres et excavation de I'ensemble du systéme racinaire, ainsi que des estimations des
biomasses de chaque cerne a partir de la mesure du largueur des cernes et de relations allométriques
(Dik 1984), nous avons pu réaliser un bilan fin et complet de la répartition de I'azote absorbé durant
une saison de végétation (Figure 4).

Nous avons montré que I’ensemble de I'aubier, en particulier le premier cerne, est marqué au *°N. Cela
signifie une allocation d’azote dans |'ensemble de ce compartiment a cette période. Les
compartiments, rarement inventoriés dans la littérature, comme le pivot, les grosses branches et les
grosses racines représentent prés de 40 % du N retrouvé. Nous avons obtenu un faible taux de
récupération dans I'arbre du N apporté (425 mg °N, ie 23%) et ainsi que dans la biomasse
microbienne (100 mg *°N ; ie 5%) et le sol (25 mg >N ; 1 %) bien que I'ensemble des compartiments de
I'arbre ait été investigué. Cela indique des pertes de °N importantes par volatilisation, dénitrification
ou lixiviation. Un bilan complet du devenir de I'azote nécessite donc de quantifier 'ensemble de ces
flux.
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Section Il : Le fonctionnement azoté du sol, et les transferts sol-plante
en lien avec le fonctionnement de la biomasse microbienne

Au cours du DEA (2000) de Romain BARNARD nous avons cherché a mieux comprendre
comment les activités potentielles de nitrification (NEA) et de dénitrification (DEA) sont affectées par
un taux élevé de CO, atmosphérique. Avec la thése de Romain BARNARD (2000-2003) et celle
d’Audrey NIBOYET (2005 -2008) nous avons investigué les impacts combinés des différents facteurs
du changement global. Ce travail a été mené en étroite collaboration avec Xavier Leroux et Franck Poly
du Laboratoire d’Ecologie microbienne de Lyon et Bruce Hungate de I'Université d’Arizona.

Enfin avec I'arrivée de Juliette BLOOR dans notre équipe (Post-doc de Paul Leadley) nous avons
envisagé une autre dimension du fonctionnement des prairies au travers des relations de compétition
qui surviennent entre les herbacées et les ligneux lors de la succession végétale. Présentons, les
principaux résultats de ce travail.

1. Les activités microbiennes du sol face aux changements globaux.

Notre travail s’est centré sur les activités microbiennes de nitrification et dénitrification en raison
de leur réle sur la disponibilité en ammonium et nitrate et leur contribution aux pollutions azotées
(effet de serre et pollutions des nappes phréatiques).

Une approche a différents pas de temps et a différents niveaux de complexité a été mise en
place a travers plusieurs expériences: i) dans des mésocosmes de Holcus lanatus soumis a une teneur
élevée en CO; a court terme, ii) dans des mésocosmes monospécifiques de Holcus lanatus et Festuca
rubra enrichis en CO; a moyen terme, iii) dans quatre sites en Europe du programme MEGARICH
d'enrichissement en CO; in situ et a moyen terme, iv) dans la Jasper Ridge Global Change Experiment,
dans laquelle la teneur élevée en CO, est combinée avec d'autres changements globaux.

Les résultats obtenus dans le cadre du DEA et la thése de Romain BARNARD suggerent que
la teneur en O, dans le sol est le facteur principal par lequel une teneur élevée en CO, atmosphérique
peut affecter la NEA. En détail, voici le résumé de nos principaux résultats.

Dans notre premier article!?, les fortes concentrations en CO, appliquées pendant deux mois
sur des microcosmes de Holus lanatus cultivés sous serre (Figure 5), ont stimulé la croissance des
plantes (+76% ) sans modifier la quantité totale d’azote absorbée. La quantité d’azote dans la biomasse
microbienne a été augmentée sous fort CO; et les concentrations en nitrate et ammonium dans le sol
ont diminué. La NEA a légérement augmenté et la DEA diminué. Les modifications de la concentration
des ions minéraux azotés dans le sol ont été attribuées a une augmentation de la quantité de N dans
la biomasse microbienne (+17%; p 0,061). La diminution de la concentration en nitrate aurait
provoqué une diminution de la DEA, tandis que qu’une stimulation de I'ammonification sous I'effet
d’une rhizodéposition accrue sous fort CO; a été proposée pour expliquer I'augmentation de la NEA.

10 Barnard R, Leadley PW, Lensi R, Barthes L (2005) Plant, soil microbial and soil inorganic nitrogen responses
to elevated COz: a study in microcosms of Holcus lanatus. Acta Oecologica 27: 171-178
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Figure 5 : Dispositif d'enrichissement en CO, des microcosmes

Nous avons voulu alors tester les effets du CO3 sur un pas de temps plus long (15 mois) dans
le cadre d’'une comparaison d’espéces (Holcus lanatus et Festuca rubra) 1. Nous avons retrouvé un
effet positif des fortes teneurs en CO; sur la biomasse des deux especes mais un effet différentiel des
fortes teneurs en COz sur la NEA et la DEA des deux espéces. Chez Holcus lanatus |la NEA a été diminuée
et la DEA légerement augmentée tandis que chez Festuca rubra la NEA et la DEA n’étaient pas
différentes sous fort et faible CO,. L’analyse des différents facteurs susceptibles d’affecter les activités
enzymatiques suggere que les réponses différentes de la NEA chez les deux especes pourraient étre
liées aux concentrations en O, plus ou moins abaissées par les fortes concentrations en CO; en lien
avec une augmentation des teneurs en C labile dans le sol et les respirations racinaire et microbienne.
Les niveaux de DEA ont été quant a eux expliqués par la teneur en C labile dans le sol. L'évolution
comparée de la quantité d’azote dans les plantes et la biomasse microbienne, montre que
|"augmentation de I'immobilisation microbienne sous fort CO; est vraisemblablement responsable
d’une limitation de I'absorption d’azote par les plantes dans le court terme (4 mois) mais qu’elle ne
perdure pas dans le temps (on n’observe plus d’effet du CO; sur les teneurs en N dans la biomasse
microbienne aprés 15 mois).

Dans un troisieme article!? une expérience de marquage au >N du sol aprés les 15 mois de
traitement montre que la plus forte capacité d’'immobilisation de N dans la biomasse microbienne sous
fort CO, étaient maintenue aprés 15 mois mais que cette capacité ne se répercutait pas sur la quantité
de N dans la biomasse microbienne, suggérant un effet du CO; sur la vitesse du turn over microbien.
L’évolution du C/N de la biomasse microbienne au cours du temps suggére également un changement
du fonctionnement ou de la structure de la communauté microbienne.

Le quatriéme article ! présente les résultats obtenus par Romain Barnard sur les 4 sites
européens du programme MEGARICH. Ici le traitement CO; a été appliqué in situ sur des parcelles de
prairies en combinaison avec des fréquences de coupes dans 2 sites et un traitement température sur
un des sites. Le traitement CO; avait été appliqué depuis plusieurs années (de 20 a 48 mois a la date
des prélevements) et presqu’aucun effet sur les paramétres mesurés n’a été observé hormis sur le site
francais ol une diminution de la DEA a été observée et mise en relation avec la diminution de la
concentration en NOs'.

11 Barnard R, Barthes L, Le Roux X, Leadley PW (2004) Dynamics of nitrifying activities, denitrifying activities
and nitrogen in grassland mesocosms as altered by elevated CO.. New Phytologist 162: 365-376.

12 Barnard R, Barthes L, Leadley PW (2006) Short-Term Uptake of °N by a Grass and Soil Micro-Organisms
after Long-Term Exposure to Elevated CO2. Plant and Soil 280: 91-99.

13 Barnard R, Barthes L, Roux XL, Harmens H, Raschi A, et al. (2004) Atmospheric COzelevation has little effect
on nitrifying and denitrifying enzyme activity in four European grasslands. Global Change Biology 10: 488-497
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Dans le dernier article 14, le traitement CO, a été combiné a 4 autres facteurs du changement
global (température, précipitation et dépots d’azote atmosphérique) dans un dispositif de long terme
(5 années) de type FACE a la Jasper Ridge Experiment en Californie (Figure 6). Ce site piloté par
I’'Université de Standford, permet I'étude a long terme et in situ des effets de quatre facteurs des
changements globaux (CO,, température, précipitation, dépot d’azote atmosphérique) et de
I’ensemble de leurs interactions sur une prairie de type méditerranéen. Le nombre élevé de réplicats
par traitement (n=8) et la présence de I'ensemble des combinaisons possibles entre ces 4 facteurs (16
traitements) en font un site d’étude des changements globaux tout a fait exceptionnel.

Figure 6 : Vue aérienne du site de Jasper Ridge et dispositif d'application des traitements

En traitement seul, nous avons trouvé que les fortes teneurs en CO, n’ont aucun impact sur les
activités de NEA et DEA. Cependant, en incluant I'ensemble des traitements, la NEA a été diminuée par
les fortes teneurs en CO; et augmentée par les additions d’azote. En effet, les fortes teneurs en CO;
suppriment I'effet positif de I’addition d’azote dans tous les traitements qui incluent une addition
d’azote. En ce qui concerne la DEA, nous avons trouvé une interaction positive entre les fortes teneurs
en CO; et I'addition d’azote, avec un effet positif du CO, uniquement sur les parcelles ayant regues de
I'azote. Ces résultats suggérent une limitation par I'azote de la communauté des dénitrifiants.

Tableau 4 : Effet des fortes teneurs en CO; sur les activités de NEA, DEA sur la quantité de N dans les plantes et la biomasse
microbienne (Travail de these de Romain BARNARD).

Réf. | Durée  des | Type de systeme étudié NEA DEA | N plant N-BM
traitements
10 2 mois Microcosme sous serre ) J = T
11 | 4et15mois | Microcosme  sous | Holcus \’ ) LpuisT | Tpuis=
serre

Festuca = = -1 =

13 | 20248 mois | FACE Megarich monolithes = = sauf nd =
un

14 | 5ans FACE Jasper Ridge prairies d = nd =

14 Barnard R, Le Roux X, Hungate BA, Cleland EE, Blankinship JC, et al. (2006) Several components of global
change alter nitrifying and denitrifying activities in an annual grassland. Functional Ecology 20: 557-564.
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Ainsi la comparaison des résultats obtenus sur des microcosmes de monocultures sous serre
sur des temps courts et ceux obtenus sur des mélanges d’espéces sur des dispositifs FACE sur du plus
long terme (Tableau 4) indique que les effets des fortes teneurs en CO; sur la biomasse microbienne
ou sur les activités microbiennes de nitrification et dénitrification sont plus facilement observables
sur les temps courts et des milieux perturbés que sur des milieux soumis depuis plus longtemps a
cette augmentation et qui semblent donc plus résilients a cette perturbation.

Le travail d’Audrey NIBOYET (2005-2008) a permis de développer I’étude de I'impact des changements
globaux sur les activités de nitrification et dénitrification étudiées de maniére combinée. Comme
Romain Barnard, elle s’est appuyée sur des expériences sous serres et sur le dispositif expérimental de
la Jasper Ridge Global Change Experiment. Elle a travaillé sur des pas de temps plus long
d’application des traitements, introduit les mesures de nitrification brutes, mesuré les deux étapes
de la nitrification et valorisé scientifiquement le passage d’un feu accidentel sur les parcelles.

Un des résultats intéressants de cette étude est I'absence d’effet des traitements sur la nitrification
brute malgré des effets marqués des traitements azotés sur la nitrification potentielle (Niboyet at al.,
2010%°; Niboyet et al., 2011a%). La dénitrification potentielle a été augmentée par les parcelles
supplémentées en azote et en eau, mais aucun effet du traitement CO; n’a été observé. Par contre, et
c’est le résultat le plus marquant de cette étude, le passage d’un feu sur le dispositif a fortement
augmenté les émissions de N,O en particulier longtemps apres le passage du feu (effet maximal 33
mois aprés son passage) et lorsqu’il a été combiné a une élévation de la teneur en CO; et a une
augmentation des dépdts d’azote (Niboyet et al., 2011b*’). Ainsi, des différences entre traitements qui
n’avaient pas été observées en I'absence de feux sont apparues sous |'effet du feu. Les impacts des
changements globaux peuvent donc étre sous-estimés et mis a jour sous I'impact d’une perturbation
ponctuelle qui peut révéler des effets qui n’avaient pas été anticipés.

Nous avons alors analysé la compétition pour |'azote entre des arbres et un couvert herbacé pour
simuler la compétition lors de la succession végétale dans les prairies.

2. Importance de la disponibilité en azote sur la compétition arbre—herbacée
dans un contexte de changement global

Les graines d’arbres, arrivant dans les prairies par la dissémination par le vent ou les animaux ou
bien présentes dans la banque de graines sont alors soumises a la compétition avec les herbacées
présentes. Le résultat de cette compétition conditionnera la réussite de I'implantation des ligneux et
la suite de la dynamique de la succession végétale. Comprendre les modalités de cette compétition et
comment les changements globaux sont susceptibles de les affecter a été I'objet de notre travail avec
Juliette Bloor dans notre équipe.

Nous avons dans un premier temps caractérisé cette compétition avec un dispositif original permettant
de distinguer la contribution de la compétition aérienne et de la compétition souterraine dans la
compétition totale (Bloor et al. 2007)*® (Figure 7). Sous serre et avec un Fréne comme arbre et du

15 Niboyet A, Barthes L, Hungate BA, Le Roux X, Bloor JMG, et al. (2010) Responses of soil nitrogen cycling to
the interactive effects of elevated CO2 and inorganic N supply. Plant and Soil 327: 35-47

16 Niboyet A, Le Roux X, Dijkstra P, Hungate BA, Barthes L, et al. (2011) Testing interactive effects of global
environmental changes on soil nitrogen cycling. Ecosphere 2: art56

17 Niboyet A, Brown JR, Dijkstra P, Blankinship JC, Leadley PW, et al. (2011) Global Change Could Amplify Fire
Effects on Soil Greenhouse Gas Emissions. PLOS ONE 6: e20105

18 Bloor JMG, Leadley PW, Barthes L (2007) Responses of Fraxinus excelsior seedlings to grass-induced above-
and below-ground competition. Plant Ecology 194: 293-304
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Dactyle comme plante herbacée modeéles, nous avons empéché ou autorisé la compétition souterraine
ou aérienne grace un systeme de partitionnement des parties racinaires ou caulinaires des deux
espéces. Le bilan des masses, I'étude de la morphologie et de la répartition de I'azote dans ce dispositif
a permis de mettre en évidence que I'impact négatif de la présence du Dactyle sur la croissance du
Fréne était liée avant tout a une compétition au niveau racinaire pour la ressource en nutriment (Bloor
et al. 2007)*.
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Figure 7 : Dispositif expérimental utilisé pour distinguer la composante souterraine et aérienne de la compétition (Bloor et
al., 2007).

Nous avons ensuite caractérisé la compétition entre le Fréne et le Dactyle sous I'effet de deux facteurs
du changement global ° : 'augmentation du CO; atmosphérique et I'augmentation de la disponibilité
en azote. Dans des microcosmes sous serres supplémentés ou non en azote (+ 100 kg N ha? an?) et
sous atmosphére naturelle ([CO,] = 380 ppm) ou enrichie en CO; ([CO,] =645 ppm) dans un dispositif
expérimental de split plot avec le CO3 en facteur principal, nous avons fait pousser durant trois mois
des Frénes, seuls ou en compétition avec du Dactyle. Au bout des 3 mois, nous avons dressé un bilan
de la croissance et de la répartition d’azote chez les deux especes ainsi que des mesures sur le carbone
et "azote dans la biomasse microbienne. Un marquage au >N du sol a permis également d’analyser la
répartition de °N entre le Fréne, le Dactyle et la biomasse microbienne du sol 24h aprés I'ajout du
marqueur?. Les résultats principaux de ces expériences montrent :

- Que I'addition d’azote a un effet positif sur la croissance du Fréne en absence de compétition
mais un fort effet négatif (-80%) en présence de Dactyle (Figure 8 : Biomasse du Fréne sous les
traitements de CO; et de N en présence (+COMP) ou en absence (-COMP) de la compétition
herbacée. ¢ = CO, a 380 ppm C = CO; a 665 ppm ; n, teneur ambiante , N teneur en azote
élevée (+100 kN ha). Moyenne et écart-type de la moyenne (n=6) (from Bloor et al. 2007), ce
dernier profitant a lui seul de cet apport supplémentaire en azote et augmentant ainsi son
effet négatif sur la croissance du Fréne. Le marquage au >N montre d’ailleurs que le Dactyle
est le puits majoritaire de >N (environ 90% du N apporté est retrouvé dans le Dactyle), suivi
de loin par la biomasse microbienne (autour de 1%) et par le Fréne (moins de 0,5% du °N

19 Bloor JMG, Barthes L, Leadley PW (2008) Effects of elevated CO2and N on tree-grass interactions: an
experimental test usingFraxinus excelsiorandDactylis glomerata. Functional Ecology 22: 537-546

20 Bloor JMG, Niboyet A, Leadley PW, Barthes L (2009) COz and inorganic N supply modify competition for N
between co-occurring grass plants, tree seedlings and soil microorganisms. Soil Biology and Biochemistry 41:
544-552
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retrouvé). Ainsi les forts niveaux de fertilisation azotée favorisent le Dactyle et limitent le
succes d’implantation du Fréne.

- Que I'enrichissement de I'atmosphére en CO; a un effet positif sur la croissance du Fréne quel
gue soit le niveau de fertilisation azotée et méme en présence du Dactyle. Néanmoins cet
impact positif lié au CO; est beaucoup plus faible que I'impact négatif de la présence de Dactyle
sur la croissance du Fréne. L'effet du CO; sur le Dactyle dépend du niveau de fertilisation
azotée : il est positif sur milieu riche en azote (+25%) et sans effet sur le milieu pauvre.
L'absence d’effet du CO; sur la croissance du Dactyle au faible niveau d’azote peut s’expliquer
par une limitation de la croissance du Dactyle par I'azote, renforcée par I'immobilisation
microbienne de I'azote dans la biomasse microbienne plus élevée sous fort CO,. L’addition
d’azote et I'enrichissement en CO; de I'atmosphére augmente la quantité de N et C dans la
biomasse microbienne uniquement en présence de Dactyle.

Les expériences avec addition d’azote confirment donc la contribution de la compétition racinaire pour
la ressource azotée dans la compétition entre le Fréne et le Dactyle. Les quantités d’azote retrouvées
dans le Fréne et I'analyse de la morphologie du Fréne qui présente des symptomes d’étiolement aux
forts niveaux d’apport d’azote suggerent également une contribution plus importante de Ia
compétition aérienne pour la lumiere aux forts niveaux de disponibilité en azote.
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Figure 8 : Biomasse du Fréne sous les traitements de CO; et de N en présence (+COMP) ou en absence (-COMP) de la
compétition herbacée. ¢ =CO, a 380 ppm C = CO, a 665 ppm ; n, teneur ambiante, N teneur en azote élevée (+100 kN ha).
Moyenne et écart-type de la moyenne (n=6) (from Bloor et al. 2007).

L'ensemble de ce travail sur cette période a confirmé Ila difficulté a anticiper la réponse des
écosystémes aux changements globaux en raison de la complexité des interactions entre les flux a
I’ceuvre dans ce cycle et des impacts différenciés en fonction du temps d’application des traitements.
Au sein du sol, les changements possibles des populations microbiennes au cours du temps sous I'effet
des changements renforcent également cette difficulté. Nous pouvons retenir que comparativement
au facteur COy, la disponibilité en azote est le facteur le plus déterminant des modifications
observées que ce soit en court terme ou sur le long terme : il a en particulier des effets majeurs sur les
activités de dénitrification et la compétition arbre-herbe.
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Le développement de cette thématique a ensuite été pris en charge par Audrey Niboyet qui en a assuré
le leadership. Je me suis investie dans les travaux dans ma nouvelle équipe pour contribuer aux
avancées concernant les flux de C et N dans le systéme arbre sol.

3. La compétition entre les arbres et la biomasse microbienne pour |'acquisition
de l'azote

Dans une premiére expérimentation avec Stéphane Bazot, nous avions mis en évidence que la
biomasse microbienne était un puits important pour I'azote marqué apporté au sol (Bazot et al.
2016)Erreur ! Signet non défini.. Dans une deuxiéme série de manipulations, j'ai souhaité confirmer c
ette compétition et affiner sa caractérisation en augmentant le nombre de répliquas et les points de
prélevements sur une nouvelle de manip. Nous avons réalisé une nouvelle campagne de mesure, dans
le cadre du stage de Master 2 de Liliana PINEK (2016) olu nous avons suivi le devenir d’une solution
marquée en >N appliquée sur le sol dans les différents compartiments de I'arbre (feuille, branches,
racines), le sol rhizosphérique et la biomasse microbienne du sol. Nous sommes passés de 2 répliquas
dans I'expérience 2010 (Bazot et al., 2016) a 5 dans I'expérience 2016 et réalisés 6 dates de
prélévements avant le stade « débourrement » et 4 dates de prélevements du stade « débourrement »
au stade « LAlmax ». Ces mesures ont été complétées lors du stage de Master 1 de Tania MAXWELL
(2017) en dosant le °N dans les 3 cernes les plus externes du xyléme secondaire et en finissant le
dosage des dates que Liliana n’avait pas eu le temps de faire. La publication issue de ces données vient
d’étre acceptée a Plant and Soil (Maxwell et al. 2020) 2. Un des principaux résultats de ce travail est la
mise en évidence que la biomasse microbienne du sol est un pool important de la rétention d’azote en
forét.

Dans le détail, nos résultats :

e Montrent que la biomasse microbienne du sol est pool important de rétention de I’azote
dans les foréts puisque qu’il représente environ 20 g d’azote / plot ce qui est équivalent 400
kg ha* dans les premiers 15 cm de sol. Cette valeur peut étre comparée a la quantité d’azote
contenue dans les feuilles par plot qui est de 56 g N plot™® dans les feuilles (moyenne des
valeurs du 10 au 21 juin) équivalant a 51 kg N ha si on considére une surface de houppier
d’environ 11 m? (nos mesures).

e Confirment que la biomasse microbienne du sol est un fort compétiteur potentiel pour
I'azote, puisqu’un jour aprés le marquage 40% du N apporté sont immobilisés dans la
biomasse microbienne et que la quantité de >N retrouvé dans la biomasse microbienne
reste supérieure a 20% durant la quasi-totalité de I'expérience.

e Indiquent que la construction des feuilles au printemps 2016 mobilise de I’azote du sol de
maniere plus précoce que celle précédemment constatée sur une expérience réalisée en
2010 sur le méme emplacement (Bazot et al., 2016). En effet nous montrons que le
marquage apporté au sol peut se retrouver dans les feuilles de maniére importante (15%)
deés les 15 jours qui suivent le gonflement des bourgeons ce qui correspond a ce qui est
habituellement identifié comme le stade « débourrement ». Cette apparition du marquage

21 Maxwell TL, Bazot S, Marmagne A, Pinek L, Laffont B, et al. (2020) In situ fate of mineral N in the tree-soil-
microorganism system before and after budburst in 20-year-old Quercus petraea (Matt.) Liebl. Plant and Soil:
1-14
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plus précoce que celle montrée par Bazot (2016) peut étre mise en relation a des conditions
environnementales différentes entre les deux années d’expérimentation : le printemps
2010 étant plus sec que le printemps 2016.

e Suggerent donc que la contribution relative de I'utilisation d’azote du sol et de la
mobilisation des réserves de courte distance pour la synthése des nouvelles feuilles
dépend des conditions environnementales liées a la disponibilité en eau.

4. ldentification des groupes microbiens présents

Dans cette expérimentation, nos efforts se sont également portés sur la caractérisation de la
biomasse microbienne présente. En 2016, nous avons obtenu un financement par le labex BASC pour
mettre en place une collaboration avec Valérie POUTEAU et Claire CHENU pour identifier et quantifier
les grands groupes microbiens présents grace aux PLFA (Phospho Lipid Fatty Acid). Ce fut I'objet du
stage de Master 2 de Baptiste LAFFONT (2017). Ces dosages ont permis de montrer que les bactéries
représentaient 90% de la biomasse microbienne et que le niveau de leur abondance pouvait expliquer
les variations de N mesurées dans la biomasse microbienne globale (Figure 9 : Evolution des proportion
de bactéries et champignons du 1mars au 13 octobre 2016 sous une chénaie en forét de Barbeau
(article en préparation).
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Figure 9 : Evolution des proportion de bactéries et champignons du 1mars au 13 octobre 2016 sous une chénaie en forét de
Barbeau (article en préparation)

Un deuxieme aspect de ce travail, qui est en cours de finalisation, est de coupler les résultats
acquis sur la teneur globale en C et N dans la biomasse microbienne totale avec ceux acquis sur la
guantification des champignons et bactéries par les PLFA, pour connaitre la proportion de C et N qui
releve de ces deux groupes microbiens. Ces résultats permettront de faire le lien entre des entités
biologiques identifiées et leur contenu élémentaire ce qui précisera la localisation des stocks de C et N
dans au sein de la biomasse microbienne (Figure 10).
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Figure 10 : Schéma conceptuel simplifié des flux d’azote dans le systeme arbre-sol-microflore : 1) Minéralisation de la
matiere organique du sol ; 2) Nitrification, 3) Absorption par les arbres, 4) Immobilisation microbienne, 5) Flux de matiére
provenant des arbres (feuilles, racines exsudats) 6) Mortalité microbienne (turn over) 7) Absorption microbienne de matiére
organique, 8) Flux de transfert de matiére organique aux arbres via les mycorhizes, 9) Dénitrification, 10) Lixiviation
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IV. Projet de recherche

Nous avons vu dans la partie précédente comment, au cours de ma recherche, j’ai évolué d’une
perspective agronomique orientée vers I'adaptation de I'agriculture aux changements globaux vers
une perspective écologique pour comprendre les effets des changements globaux sur les écosystemes.
Les résultats de ma recherche ont mis en avant et précisé I'importance du cycle de I'azote pour
comprendre |'adaptation des plantes et des activités microbiennes aux diverses pressions résultant de
ces changements.

Désormais, ma perspective de recherche se situe a la croisée de ces deux champs de réflexion :
dans une perspective souvent qualifiée « d’agro-écologique », je voudrais intégrer I'ensemble de mes
résultats et questionnements sur le cycle de I’azote au sein d’un systéeme agronomique.

Cette nouvelle perspective, en cours de construction, m’amene sur un terrain ou problématiques
appliquées et fondamentales se mélent : il s’agira d’'une part d’approfondir I'analyse du cycle de I'azote
entre les sols et les systémes racinaires de différentes plantes, et d’autre part de contribuer a la
réflexion pour une agriculture moins polluante en termes de pollution azotée.

Ainsi, j'aimerais participer a la construction d’'un nouveau modele conceptuel décrivant les flux
d’azote entre les microorganismes des sols, les plantes ou herbes superficielles, et les arbres. Ces flux
pourront étre caractérisés selon qu'’ils induisent une compétition entre les organismes pour I'azote, ou
au contraire une facilitation via des mécanismes de recyclage de 'azote. lls pourront également étre
décrits au cours des saisons.

Au-dela de ses apports a I'écologie fondamentale, ce modéle répondra a des problématiques
d’agroforesterie. En effet, I'azote est I'un des éléments les plus limitants de la croissance des plantes
dans les écosystéemes tempérés. Sa faible disponibilité naturelle dans le sol conduit a I'utilisation
massive d’engrais, avec comme conséquences négatives la pollution des nappes phréatiques par les
nitrates et l'augmentation des pollutions azotées atmosphériques (Galloway et al. 2003). Ces
pollutions conduisent a une augmentation de la concentration des gaz a effet de serre (N;0), a une
augmentation de I'ozone et des aérosols troposphériques ainsi qu’a une destruction de I'ozone
stratosphérique (Galloway et al. 2003). Cet ensemble de pollutions induit des problémes sur la santé
des hommes et des écosystémes (Galloway et al. 2003 ; Rennenberg and Dannenmann 2015).

Ainsi, il est nécessaire de bien comprendre les rapports de compétition ou de facilitation entre les
différentes composantes d’un écosystéme agro-forestier pour permettre une utilisation optimisée de
I'azote. Par ailleurs, les questionnements sur les cycles des cultures sont primordiaux en agroécologie.
Un modele évolutif au cours des saisons sera donc pertinent a ce titre.

Pour réaliser ce modele, plusieurs pistes doivent étre envisagées, qui permettront d’affiner les
modeles existants (1 et 2). A plus court-terme, mon projet de recherche en cours permettra de
contribuer a I'analyse des flux d’azote dans un systeme agro-forestier, pour comprendre dans quelle
mesure les diverses composantes de cet écosysteme contribuent a la limitation de la lixiviation de
I'azote (3).
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1. Projet1: Le cycle de I'azote au cours des saisons dans les systemes arbre/sol

L’'objectif général est de mieux comprendre le fonctionnement saisonnier des arbres en particulier en

ce qui concerne la dynamique de I'azote dans le systeme sol-arbre en prenant en compte le
fonctionnement du compartiment microbien du sol. Le projet vise a quantifier les fluctuations
saisonniéeres des flux d’azote et de comprendre les liens entre ces flux et le fonctionnement de la
microflore du sol. En particulier, il s’agira de quantifier I'absorption d’azote par les arbres et
I'immobilisation microbienne d’azote a I'automne pour compléter la description du cycle de I'azote au
cours des différentes périodes de I'année. Il s’agira également d’identifier les grands groupes
microbiens impliquées dans cette immobilisation. In fine, ceci devrait nous permettre de dresser un
modele conceptuel, mécaniste et évolutif au cours des saisons, des relations entre les différents
acteurs biotiques du cycle de I'azote entre sol et arbre.

2. Projet 2 : Contribution relative des champignons et des bactéries au pool de C
et N de de |la biomasse microbienne

L'écologie fonctionnelle a pour objet I'étude des flux de matiéres entre les différents de
compartiments d’'un écosysteme. La caractérisation des pools de C et N est aisée quand les
compartiments sont bien identifiés mais cela devient plus difficile dans le sol ou la quantification des
protagonistes présents est par elle-méme une difficulté. Ceci conduit souvent a considérer les
microorganismes du sol comme une boite noire. Cette difficulté se concrétise aussi dans les modéles
de flux de C et de N dans le sol ou les entités modélisées restent virtuelles car elles ne correspondent
pas a des groupes d’organismes réels identifiés.

La compréhension des processus qui ont lieu dans le sol fait généralement appel a deux approches qui
ne se combinent pas. La premiére consiste a quantifier le C et le N dans le pool global de la biomasse
microbienne sans connaissance plus fine de la diversité interne a ce pool. La deuxieme consiste a
identifier et quantifier les organismes présents par différentes techniques moléculaires sans étre
capables d’attribuer a ces organismes leur contribution spécifique au bilan de C et N du sol.

Ainsi, dans cet axe, mon projet de recherche consistera a préciser la contribution relative des
champignons et de bactéries au bilan de carbone et azote total de la biomasse microbienne.

3. Projet 3 : La limitation de la lixiviation de I'azote par les systemes agroforestiers

3.1 Problématique

L'agroforesterie, est un mode d’exploitation agricole en expansion qui vise d’une part a garantir une
production agricole correcte avec des revenus garantis pour les agriculteurs, et d’autre part a préserver
la biodiversité et protéger les sols de I'érosion et de la lixiviation des éléments nutritifs (Cardinael et
al. 2020). C’est une forme de multi-culture qui consiste a combiner au moins une espece ligneuse-
pérenne avec une culture. Elle est considérée comme I'un des moyens les plus prometteurs de réduire
la perte de nitrate avec d'autres avantages environnementaux importants (Somarriba 1992 ; Sinclair
1999). Etant donné que 80% des terres arables européennes ont été classées comme une zone a risque
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potentiel d'érosion des sols et de lessivage des nitrates, |'agroforesterie peut étre considérée comme
un systeme alternatif d'utilisation des terres pour I'Europe (Reisner et al. 2007). Les pratiques
agroforestieres étaient courantes en Europe (Eichhorn et al. 2006) mais elles ont décliné en raison de
I'intensification de I'agriculture (Herzog 1998). Ce renouveau dans les pratiques agricoles fait que ce
systeme de culture est actuellement en plein essor (den Herder et al. 2017).

Si des études ont déja été menées ou sont en cours concernant le réle positif de I'agroforesterie sur la
protection de la biodiversité des insectes, celles concernant la capacité des systemes agroforestiers a
limiter la lixiviation des nutriments en milieu tempéré sont peu nombreuses (Rowe et al.1998 ;
Bergeron et al. 2011 ; Tully et al.2012) et reposent essentiellement sur de la modélisation (Dupraz et
al.,, 2019) sans de larges confrontations a des données expérimentales. De méme les arbres en
agroforesterie sont considérés comme pouvant maintenir la fertilité du sol et limiter les apports
d’engrais mais peu de données expérimentales appuient cette maniére de voir les choses.

Il est important maintenant d’apporter des preuves objectives justifiant ces changements de
pratiques de I’agriculture conventionnelle vers une agriculture plus écoresponsable. C’est |'objet de
ce projet. Les données obtenues dans ce cadre pourront également étre utiles pour le développement
et la paramétrisation des modeles agroforestiers (Keesman et al., 2011).

Qu’elle est la capacité des systémes agroforestiers a limiter la lixiviation des nitrates ?

Dans le systeme agroforestier, les arbres aux racines profondes peuvent potentiellement intercepter
les nutriments entrainés par I'eau dans le profil du sol et capturer ce qui n’a pas été absorbé par la
culture ou récupérer les nutriments qui se sont accumulés dans le sous-sol sous la profondeur
d'enracinement des cultures annuelles (Vanlauwe et al. 2005). lls peuvent également rentrer en
compétition avec la culture pour la lumiere ainsi que pour I'eau et les nutriments dans les horizons
superficiels (Van Noordwijk et al. 2015). Les éléments nutritifs absorbés par les arbres sous la zone
d'enracinement des cultures annuelles deviennent un intrant lorsqu'ils sont transférés au sol de
surface sous forme de litiere de feuilles, de racines et de fruit ainsi que des produits de la taille des
branches (Schroth,1995). Cependant, a I'automne, la translocation de I'azote des feuilles vers les
parties pérennes de I'arbre dans le cadre de la mise en réserve provoque une résorption de 40 a 80 %
de I'azote foliaire (Millard and Proe 1991 ; Vizoso et al. 2008 ; Jordan et al. 2011 ; Millard and Grelet
2010 ; Babst and Coleman 2018) limitant les possibilités d’apport d’azote aux cultures. La capacité des
arbres a rétrocéder de |'azote au culture est donc questionnée.

Quelle est la capacité des arbres a rétrocéder I’azote absorbé a la culture I’année suivante ?

Néanmoins, le développement du systéme racinaire des arbres permet aussi le développement d’'une
biomasse microbienne importante dans la rhizosphére de I'arbre augmentant la biomasse microbienne
totale du sol et sa diversité (Lejon et al. 2005 ; Bloor et al. 2009). A la faveur des apports de carbone
apportés les exsudats racinaires et le turnover racinaire (rhizodépots), la biomasse microbienne
rhizosphérique peut immobiliser de maniere importante I'azote du sol (Diaz et al. 1993 ; Hungate
1999), limitant également sa lixiviation. L’azote contenu dans la biomasse microbienne constitue alors
un réservoir temporaire d’azote qui pourra étre restitué au sol et donc a I'arbre lors de son propre turn
over. La biomasse microbienne du sol peut représenter jusqu’a 21% de I'azote présent dans un
écosystéme et de 82 a 400 kg N ha (Rennenberg and Dannenmann 2015 ; Maxwell et al. 2020. La
biomasse microbienne du sol constitue donc un puits d’azote important qui reste cependant négligé
dans les études.
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La biomasse microbienne des sols peut-elle contribuer a limiter la lixiviation du nitrate ?

Selon les systémes agroforestiers, le sol entre les arbres d’une ligne d’arbres peut étre valorisé par des
cultures d’arbustes, de plantes aromatiques et médicinales ou bien simplement occupé par une zone
enherbée (Cardinael et al. 2020). Cette zone enherbée peut avoir un réle important dans le
fonctionnement des agrosystémes en particulier comme réservoir et source de mycorhizes pour les
cultures (Battie-Laclau et al. 2020). Elle doit également participer a I'établissement d’un réservoir
d’azote sous forme de litiere et de biomasse microbienne associée. Il est donc crucial de la prendre en
compte dans l'analyse du systéme.

Quelle est la contribution de la zone enherbée dans la rétention d’azote dans le systéeme ?

Dans ce projet, nous proposons donc d'évaluer comment le systéme « arbre-biomasse microbienne
associée aux arbres-zone enherbée » contribue a limiter le lessivage des nitrates apportés par les
engrais en récupérant I'azote lessivé

= Un marquage au °N de I'engrais apporté permettra de quantifier la proportion de
I’engrais retrouvé dans les différentes entités du systéeme ce qui nous permettra
d’évaluer I'efficacité de I'utilisation de I’engrais et son devenir dans les différents
pools et évaluer la capacité des arbres et de la bande herbacée a restituer I'azote
a la culture les années suivantes.

=> Les flux de lixiviation, de volatilisation et la dénitrification seront mesurés ou
estimés pour évaluer la capacité des systemes agroforestiers a limiter les pertes
d’azote.

=> Les microorganismes présents seront identifiés avec I'aide des PLFA (collaboration
Valérie Pouteau et Claire Chenu, Laboratoire ECOSYS)

3.2 Proposition de stratégie pour répondre a ces questions : projet de thése en cours

Ce projet sera développé dans la these de Mubarak MAHMUD, financée par I'institut de convergence
C-LAND. Cette these est co-encadrée avec Stéphane Bazot, Paul Leadley et Nicolas Delpierre.

Ce travail se réalisera en collaboration avec Isabelle Bertrand et Jérome Ngao de 'lUMR ECO & SOL qui
nous accueillent dans leur nouveau dispositif d’étude des systémes agroforestiers DIAMs. Ce dispositif
offre de nombreux avantages notamment d’étre largement instrumenté et de posséder un dispositif
expérimental permettant une analyse statistique des résultats (réplicats, différents témoins).

La stratégie repose d’une part sur la comparaison de la répartition de >N apporté a la culture dans la
culture, les arbres adjacents, la bande enherbée, la biomasse microbienne du sol dans un systeme
agroforestier et en absence d’arbre ; et d’autre part sur la mesure ou la modélisation des flux de pertes
d’azote.
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Figure 11 : Modele représentant le systeme agroforestier. BM : Biomasse microbienne

Le marqueur se répartit de la maniere suivante (Figure 11 : Modele représentant le systéme
agroforestier

15N apporté = °N absorbé par la culture + N immobilisé par la biomasse microbienne + >N perdu par
volatilisation + °N perdu par dénitrification + *°N lixivié + °N absorbé par I'arbre + >N absorbé par la
bande enherbée

N lixivié (1) = >N apporté (1) — °N culture (1) — N BM (1) — N dénitrification (1) — *N
volatilisation (1) — *N arbre (1) - >N absorbé par la bande enherbée (1)

N lixivié (2) = >N apporté (2) — °N culture (2) — N BM (2) — N dénitrification (2) — *N
volatilisation (2) — °N arbre (2) - °N absorbé par la bande enherbée (2)

Nous faisons I’hypothese que :

15N lixivié (1) < °N lixivié (2) car *>N arbre, >N BM et >N arbre et bande enherbée plus grand dans (1)
que dans (2)

Stratégie de marquage proposée : La marquage se fera en méme temps que les apports de fertilisant.
La composition isotopique du fertilisant devra étre déterminée avant son mélange avec le fertilisant.
Le marqueur sera apporté mélangé au fertilisant sous la forme de NH,*NOj3 enrichi a 98% a raison
de I'équivalent de 5 kgN ha ce qui devrait étre suffisant pour observer un signal dans les arbres et |a
culture (Bazot et al. 2016; Maxwell et al. 2020). Dans la parcelle forestiére, le marquage s’effectuera
sur une surface de 9 m? de chaque c6té de I'arbre de maniére a obtenir un marquage uniforme de
I'arbre (Figure 12 : stratégie de marquage proposéeet permettre d’établir un bilan correct dans I’arbre.
Dans la parcelle cultivée, une seule surface de 9m? serra marquée. Le marquage sera répliqué au
minimum 3 fois et plus si les financements le permettent. Trois campagnes de prélevement sont
proposées : Au moment de la fertilisation pour avoir les TO avant et apres marquage. A la récolte pour
connaitre la répartition de I'azote. A I'automne et a la récolte suivante pour connaitre les potentialités
de restitutions de I'azote récupéré a la récolte suivante. Les préléevements dans la culture seront faits
a la récolte a deux distances de I'arbre pour mettre en évidence I'effet de la distance a I'arbre sur le
rendement et prélevement d’azote par la culture. Cette stratégie pourra étre remaniée apres
discussion avec les collaborateurs.
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Figure 12 : stratégie de marquage proposée

Estimation des stocks élémentaires et isotopiques : La mesure des stocks de N et N se fera a partir
des déterminations de biomasse et des analyses élémentaires et isotopiques des différents
compartiments (Collaboration Anne Marmagne, Institut Jean-Pierre Bourgin, Versailles).

Estimation des pertes azotées :

La lixiviation sera mesurée a l'aide de bougies poreuses et de I'estimation par modélisation du flux
d’eau de la nappe drainante et de la classification de pédotransfert de Jarmagne de maniéere similaire
a Marie Benoit dans sa these (Benoit 2014).

Les pertes par volatilisation et dénitrification seront évaluées par modélisation et confrontées au
données de terrain que 'UMR Eco and Sol souhaite réaliser. Les choix des modeles a utiliser (modéles
DNDC, Hi-Safe, STICS, autres) est encore en cours d’évaluation.

3.3 Résultats attendus
L’ensemble de ces données permettra de mettre en évidence :

=> l'impact des systéemes agroforestier sur la lixiviation de I'azote

=>» d’établir la contribution de chaque entité (arbre, bande enherbée, biomasse
microbienne, culture) dans la rétention d’azote par le systéme agroforestier

=> identifier les grands groupes microbiens présents et leur contribution respective
au bilan d’azote

=>» évaluer la capacité des arbres et de la bande enherbée a rétrocéder a la culture
suivante une partie de I’azote apporté.
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CONCLUSION

La rédaction de cette H.D.R. a été I'occasion de prendre du recul sur ma carriére et sur le cheminement
intellectuel qu’elle m’a permis d’opérer. Partant d’'une perspective agronomique, a la recherche du
rendement, je me suis orientée vers des problématiques écologiques, a la recherche d’interactions, de
flux, de complexité des mécanismes a l'ceuvre dans les écosystemes. J'espére contribuer a
I'importation de cette perspective dans I'agriculture de demain.

A bien des égards, mon évolution est a I'image de celle qu’effectuent nos sociétés. Prenant conscience
de la complexité du vivant, des interdépendances, 'homme cherche désormais a inclure les
problématiques écologiques dans ses modes de production. Le changement de paradigme opéré par
I"agroforesterie par exemple, le méne a concevoir son action comme un élément compris au sein d’un
écosystéme plus vaste. Fondamentalement, c’est peut-étre cette évolution de notre cadre conceptuel
qui sera le remede le plus efficace aux conséquences néfastes des activités anthropiques.
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