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RESUME 

Dans un contexte de changements globaux, il est primordial de comprendre les cycles du 

Carbone (C) et de l’Azote (N) dans les agrosystèmes. Dans les écosystèmes prairiaux (puits de C et 

faible lixiviation), une synchronisation entre l’offre du sol et la demande de la plante en N semble 

exister. Cette synchronisation repose sur différents processus microbiens, tel que le « rhizosphere 

priming effect » (RPE), défini comme l’accélération de la minéralisation des matières organiques du 

sol (MOS) induite par la plante. L’influence de la disponibilité en CO2 (400 et 700 ppm) sous prairie 

d’une part, et en N (40 et 200 kg N/ha) à travers trois modes de gestion : (i) prairie, (ii) blé 

conventionnel, et (iii) blé sur couverture permanente de prairie d’autre part, a été étudiée. Un 

dispositif de marquage continu au 13CO2 a permis de distinguer la respiration du sol de celle des 

plantes dans les mésocosmes. L’augmentation de la disponibilité en CO2 de l’atmosphère a permis 

une hausse significative de la biomasse végétale totale, de l’appareil racinaire, donc de la demande 

en N et de l’offre du sol via l’augmentation du RPE. En outre, l’augmentation de la biomasse, en 

prairie et association blé-prairie sous fertilisation forte, a appauvri le sol en N et conduit à une hausse 

du RPE. Ces résultats préliminaires valident l’existence d’une synchronisation entre l’offre du sol et la 

demande de la plante en N. En revanche, le remaniement récent du sol prairial riche en N ne permet 

pas d’observer une influence nette du mode de gestion sur cette synchronisation. Cependant, 

l’association blé-prairie suggère une meilleure synchronisation sol-plante, notamment par la 

réduction significative du potentiel de lixiviation. Finalement, la poursuite du dispositif à plus long 

terme semble essentielle afin d’observer l’évolution de cette synchronisation au travers des divers 

modes de gestion.  

Mots clés : Carbone ~ Azote ~ Synchronisation sol-plante ~ Modes de gestion ~ Rhizosphere priming effect 

ABSTRACT 

In the framework of global changes, it is crucial to better comprehend the carbon (C) and 

nitrogen (N) cycles involved in agrosystems. Within grassland ecosystems (C sink and low N 

lixiviation), there seems to be a synchronization between plant N-demand and soil N-offer. This 

synchronization relies on different microbial processes, such as the “rhizosphere priming effect” 

(RPE), which is defined as an enhancement of mineralization of soil organic matter (SOM) induced by 

plants. The influence of CO2 availability (400 and 700 ppm) in grassland on one hand, and N 

availability (40 et 200 kg N/ha) through three land-uses (i) grassland, (ii) wheat cropping, (iii) wheat 

on permanent grassland cover on the other hand, have been studied. A continuous 13CO2 labeling 

device permitted to distinguish soil respiration from plant respiration in the mesocosms. The rising 

CO2 availability enabled a significant increase of total plant biomass, root systems, N-demand and 

thereafter of soil offer via a stronger RPE. Besides, the increased plant biomass in grassland and 

mixed cropping, under a high N-fertilization, led to soil-N depletion and higher RPE. These 

preliminary results validate the existence of synchronization between plant N-demand and soil N-

offer. However, the recent disturbance of the N-rich grassland soil, did not allow the clear 

observation of land-uses impact on this synchronization. Mixed cropping suggests better soil-plant 

synchronization, particularly thanks to the significant reduction of the lixiviation potential. Finally, a 

long-term follow-up appears essential in order to observe how this synchronization evolves, from 

one land-use to another. 

Key-words : Carbon ~ Nitrogen ~ soil-plant synchronization ~ land-uses ~ Rhizosphere priming effect 
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I N T R O D U C T I O N   

Le XXIe siècle se place au carrefour de multiples enjeux : explosion de la demande 

alimentaire pour subvenir aux besoins d’une population mondiale en croissance, augmentation des 

émissions de gaz à effet de serre (GES) ou encore épuisement des ressources et pollutions. « Des 

transformations majeures dans les systèmes agricoles, […] et la gestion des ressources naturelles 

seront nécessaires pour répondre à ces nombreux défis » (FAO, 2017). Au cœur de ces enjeux, la 

société pressurise le monde agricole à produire des quantités toujours plus importantes de denrées, 

tout en maximisant la qualité et réduisant les impacts environnementaux.  

Aujourd’hui, près de 25% des terres sont hautement dégradées et une diminution considérable de 

leur fertilité est constatée (FAO, 2011). L’élément clé et fragile de la fertilité des sols sont les 

matières organiques du sol (MOS). Celles-ci représentent le réservoir majeur de carbone (C) ainsi que 

la source principale de nutriments pour la croissance végétale, en particulier en azote (N) (Fontaine 

et Barot, 2005). Cependant, de nombreuses zones d’ombre persistent encore sur la manière dont les 

stocks et flux de MOS sont régulés et interagissent avec les besoins en N des plantes et l’offre du sol 

via les microorganismes. Pourtant, appréhender l’influence du C sur le stockage et déstockage de la 

MOS est primordiale dans un contexte de changement climatique, au vu de l’augmentation de la 

concentration en dioxyde de carbone (CO2) atmosphérique (Fontaine et al., 2003). 

Il a été remarqué que les écosystèmes naturels ou peu perturbés, tels que les prairies, sont 

caractérisés par un faible taux de lixiviation azoté, et une capacité d’accumulation continue de MOS 

(Recous et al., 1997 ; Perveen et al., 2014). Il existerait alors, dans ces écosystèmes, une véritable 

synchronisation entre la demande des plantes en nutriments et l’offre du sol appelé « mécanisme de 

banque » selon Fontaine et al. (2011) et Perveen et al. (2014). Plus précisément, le sol agirait comme 

un réservoir de MOS, capable d’ajuster selon les besoins en N des plantes, la disponibilité du N dans 

la rhizosphère. Ce mécanisme serait dirigé par différents processus rhizosphériques, principalement 

le « rhizosphère priming effect » (RPE). Ce dernier consiste en l’accélération du processus de 

minéralisation de la MOS après addition de matière organique fraiche (MOF) au sol (Bingeman et al., 

1953), notamment par la rhizodéposition. Ainsi, lorsque la demande de la plante en N est forte, la 

minéralisation de la MOS récalcitrante serait stimulée grâce à l’acquisition d’énergie facilement 

assimilable par les micro-organismes (rhizodéposition), permettant ainsi la libération de N (Fontaine 

et al., 2011). A l’inverse lorsque la demande de la plante en nutriments est faible, l’immobilisation et 

l’humification seraient favorisées aboutissant à un stockage du N dans la MOS. Le cycle de N serait 

alors fermé et il n’y aurait aucune perte.  

Ainsi, la théorie du mécanisme de banque est fonction de la disponibilité en C et N. Dans un contexte 

de changement global, l’étude des effets de la fertilisation azotée et d’un enrichissement de 

l’atmosphère en CO2 sur ce mécanisme semble cruciale. En effet, selon les prédictions de ce 

mécanisme, une augmentation du CO2 atmosphérique pourrait se traduire par une augmentation de 

la biomasse végétale, des besoins en N, et ainsi conduire à un appauvrissement des stocks de MOS 

(Perveen et al., 2014). En outre, coupler la demande de la plante en N et la minéralisation des MOS, 

via la compréhension de la dynamique des MOS au travers le cycle du N, permettrait d’améliorer les 

pratiques agricoles, afin de réduire l’utilisation de fertilisants (Fontaine et Barot, 2005) et par 
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conséquent diminuer leur impact environnemental global, tels que l’eutrophisation (Tilman et al., 

2001). 

En outre, si dans les écosystèmes naturels, la présence d’une synchronisation semble possible, quand 

est-il dans d’autres systèmes de culture ? En raison de la forte dépendance aux fertilisants et d’une 

longue période de sol nu, une désynchronisation est probable dans les systèmes de cultures 

conventionnels (Recous et al., 1997). Actuellement, on remarque l’émergence de nouvelles pratiques 

agricoles, se voulant plus respectueuses de l’environnement et moins intensives. C’est le cas de 

l’Agroécologie, conçue dans l’objectif de reproduire des processus écologiques présents dans les 

écosystèmes naturels (ex : prairies, plus grande biodiversité) (Doré et al., 2011). Ainsi, comprendre 

l’évolution du mécanisme de banque au travers d’un gradient d’intensification des modes de 

gestions des cultures : du moins perturbé (prairie) au plus perturbé (blé conventionnel) en passant 

par un mode de gestion intermédiaire et innovant (blé sur couverture permanente de prairie) est 

essentiel afin de redessiner les contours de l’agriculture actuelle.  

Le mécanisme de banque étant un modèle théorique, l’influence du mode de gestion des terres et de 

l’augmentation de la concentration en CO2 atmosphérique n’ont encore jamais été démontrées par 

l’expérience. C’est pourquoi l’Unité de Recherche sur les Ecosystèmes Prairiaux de l’INRA, focalisée 

sur les cycles globaux du C et N dans un contexte de changement climatique, s’intéresse à la 

problématique suivante : 

Quel sont les effets de la disponibilité en (1) CO2 à travers deux types d’écosystèmes prairiaux et (2) 

en N sur des cultures conventionnelles (blé et praire) et innovantes (blé sur couverture permanente 

de praire) sur la synchronisation entre l’offre du sol et la demande de la plante en N? 

 

Dans un premier temps, le cadre dans lequel s’inscrit ce projet de recherche sera présenté. Dans un 

second temps, le contexte, la problématique et les hypothèses étudiées seront développés. Ensuite, 

le dispositif expérimental mis en place ainsi que les mesures réalisées seront expliqués. Par la suite, 

les résultats de l’étude seront détaillés puis discutés, afin de dresser les limites, perspectives et 

conclusions de ces recherches.  
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C A D R E  D E  L ’ E T U D E  

I.   L’Institut National de Recherche Agronomique  

L’INRA (Institut National de Recherche Agronomique) est un centre de recherche public. Il est 

le premier institut de recherche agronomique en France et en Europe, et le deuxième dans le monde.  

L’institut a été fondé, à la fin de la seconde guerre mondiale, en 1946, pour répondre à une 

“demande sociale pressante : nourrir la France !” Aujourd’hui dirigé par Monsieur Philippe Mauguin, 

les sujets de recherches gravitent autour de trois domaines : l’alimentation, l’agriculture et 

l’environnement. L’objectif de l’INRA est de “développer une agriculture à la fois compétitive, 

respectueuse de l'environnement, des territoires et des 

ressources naturelles, et mieux adaptée aux besoins 

nutritionnels de l'homme ainsi qu'aux nouvelles utilisations des 

produits agricoles.” (INRA). L’INRA bénéficie d’une notoriété 

nationale et internationale (Figure 1). 

II.   L’Unité de Recherche sur l’Ecosystème Prairial  

L’Unité de Recherche sur l’Ecosystème Prairial (UREP) est une unité 

mixte de recherche unissant l’INRA et VetAgroSup (UMR 0874). Elle est 

rattachée au département Ecologie des forêts, prairies et milieux aquatiques 

(EFPA) de l’INRA et a pour actuel directeur Monsieur Pascal Carrère. L’unité 

est localisée sur le site de Crouël. L’équipe est composée de 27 agents 

titulaires (dont 7 chercheurs, 5 ingénieurs de recherche et 9 techniciens) et 

une dizaine de non-titulaires (thésards, apprentis, stagiaires et CDD). 

Le projet de recherche porte sur “l’écologie, le fonctionnement et les services de la prairie 

permanente dans un contexte de changement global”. L’objectif de l’unité est ainsi de contribuer à la 

gestion durable de l’écosystème prairial dans un contexte de changement climatique, et d’évolution 

FIGURE 1 : CHIFFRES CLES (SITE OFFICIEL DE L'INRA,2015) 



ISA Lille – Mémoire de Fin d’Etudes  Hélène Desmyttère – Septembre 2017 

4 
 

des pratiques agricoles. Dans cette optique, les recherches s’articulent autour de deux volets 

thématiques :  

1. Biodiversité, fonctionnement et dynamique des écosystèmes prairiaux.  

L’objectif est de comprendre le fonctionnement de l’écosystème prairial et son évolution dans le 

cadre théorique de l’écologie fonctionnelle pour évaluer l’aptitude des prairies à flore complexe à 

remplir des services écosystémiques (notamment approvisionnement et régulation) selon des 

gradients d’intensité écologique. Dans cette optique, l’UREP contribue au Système d’Observation et 

d’Expérimentation de Recherches en Environnement (SOERE) et est responsable de deux sites de 

prairies permanentes de moyenne montagne (Theix-Laqueuille). 

 

2. Cycle C/N et Effet de Serre 

 Dans un contexte de changement climatique et 

de productions agricoles durables, les cycles de C 

et N en prairie sont étudiés, en vue de réduire la 

fertilisation, la lixiviation des nitrates, et les 

émissions de gaz à effet de serre (GES), mais 

aussi dans un objectif d’augmentation du 

stockage de C dans les sols, et d’un bouclage des 

cycles. Cette étude passe par (1) la quantification 

du stockage du C et des émissions de GES en 

prairie et (2) la compréhension des mécanismes 

clés contrôlant les cycles C et N (Figure 2).  

 

 

III.   Sujet de thèse et projet BASIL 

Ce mémoire s’inscrit dans le projet de thèse de Mme Camille Cros, dont l’encadrant de thèse 

est Mr Sébastien Fontaine, Chargé de Recherche.  

Plus largement, ce sujet fait partie du projet européen BASIL, « Balancing Agrosystems services in 

Landscapes », financé par Biodiversa. L’objectif est de comprendre l’importance de la diversité à 

l’échelle du paysage face aux services écosystémiques d’approvisionnement, de régulation et de 

support. Des études sont menées du mésocosme, au champ, au paysage agricole afin d’évaluer une 

mosaïque de gestion extensive et intensive de sites, ainsi que d’habitats naturels dans le but de 

maintenir les services écosystémiques et d’assurer une agriculture durable. 

FIGURE 2 : VOLET CYCLE C/N ET EFFET DE SERRE (D'APRES 

LE SITE OFFICIEL DE L'UREP) 
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C O N T E X T E  
P a r t i e  1  :  R E C Y C L A G E  D E  L A  M A T I E R E  V I V A N T E ,  P R A T I Q U E S  

A G R I C O L E S  E T  E N J E U X  

I.   Les matières organiques du sol 

« Les matières organiques des sols (MOS), 

dans leur acception la plus large, 

correspondent à l’ensemble des matériaux 

organiques, vivants et morts, présents dans le 

sol, ce qui comprend à la fois les organismes 

vivants et les résidus décomposés et non 

décomposés. La matière organique du sol est 

donc un continuum de matières plus ou 

moins complexes en perpétuel 

renouvellement » (Bernoux et al., 2011). Dans 

une définition plus restreinte, les matières 

organiques (MO) sont « le produit de la 

décomposition des plantes et des substances 

animales » (Manlay et al., 2007). Les MOS 

sont composées de 4 éléments principaux : le 

carbone (C), l’hydrogène (H), l’oxygène (O) et 

l’azote (N). L’élément principal est le carbone organique puisqu’il représente en moyenne 58% des 

MOS. Le sol est composé à 5-10% de MO, dont 70-90% d’humus et 10-30% de fraction active 

(organismes vivants et MO facilement décomposable tels que les débris végétaux). 

Les MOS jouent un rôle central dans les sols, occupant de nombreuses fonctions (Figure 3). Elles sont 

sources de nutriments pour les plantes et leur recyclage est un facteur clé de la productivité d’un 

écosystème. Elles affectent aussi la structure du sol ainsi que l’infiltration de l’eau. Elles sont source 

de nourriture pour tout un ensemble d’organismes du sol, notamment microorganismes, qui jouent 

un rôle majeur dans les cycles biogéochimiques du sol. Les MOS constituent donc un indicateur 

important de la fertilité (Manlay et al., 2007). L’ensemble de ces fonctions portées par les MOS sont 

directement rattachées aux services écosystémiques, assurant le fonctionnement et le bien-être des 

sociétés. Ce sont des services de support, d’approvisionnement, de régulation et culturels.  

 

Pourtant, le maintien des MOS et par conséquent de la fertilité des sols est aujourd’hui en danger. 

Les pratiques agricoles intensives, l’érosion… ont dégradé de façon importante les terres arables, 

menaçant la préservation des services écosystémiques (FAO, 2011). En effet, les sols des 

agrosystèmes mondiaux (terres agricoles et prairies) sont fortement appauvris en C organique : entre 

25 et 75% du COS (carbone organique du sol) selon les climats, types de sols, et usages, ce qui 

représente une perte de 10 à 50 tC/ha (Lal, 2011). Il semble donc indispensable de mieux gérer les 

MOS. Aujourd’hui, le recyclage et le devenir notamment des éléments C et N sont au centre de 

nouveaux enjeux environnementaux essentiels (Expertise scientifique collective INRA, 2009). De plus, 

les cycles C et N sont fortement interdépendants. 

FIGURE 3 : ROLE AGRONOMIQUE ET ENVIONNEMENTAL DES 

MO (D’APRES : BIOLOGIE DU SOL ET AGRICULTURE DURABLE : 

UNE APPROCHE ORGANIQUE ET AGROECOLOGIQUE, 2015) 
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II.   La problématique carbone 

Le C constitue un élément indispensable à la croissance végétale et la source principale 

d’énergie pour les microorganismes du sol. Ainsi, les sols qui présentent une part de MO non 

négligeable (5 à 10%) constituent un stock de C important. Ce réservoir de C dans les sols est estimé 

à 2500 Gt à l’échelle planétaire, dont environ 1550 Gt de C organique (COS) et 950 Gt de C 

inorganique (CIS) (Lal, 2004). C’est le premier réservoir de C, puisqu’il y a trois fois plus de C dans les 

sols que dans la végétation, et deux à trois fois plus que dans l’atmosphère (Expertise scientifique 

collective INRA, 2009). 

 

1. Stockage du carbone  

Suite aux sommets de Rio (1992) et Kyoto (1997), la réduction des émissions anthropiques de six 

GES, notamment le CO2, est devenue une priorité face au changement climatique. En effet, le CO2 est 

le premier contributeur à l’effet de serre anthropique (Expertise scientifique collective INRA, 2009). 

Depuis le début de la révolution industrielle (1750), la concentration en CO2 augmente régulièrement 

dans l'atmosphère, passant de 280 ppmv avant l'ère industrielle à 381 ppmv en 2006. Cette 

augmentation s'est accélérée depuis les années 1960, et a atteint une valeur de +1,93 ppmv par 

année entre 2000 et 2006 (Canadell et al., 2007).  

 

Le sol peut jouer le rôle d’un puits ou d’une source de carbone. La végétation, grâce à la 

photosynthèse, prélève le CO2 de l’atmosphère et le « stocke » sous forme de C organique dans le 

sol, suite à différents processus de décomposition. Puis, cette MO finit par être minéralisée, 

restituant le CO2 à l’atmosphère. Le stockage du C est donc temporaire, mais peut être plus ou moins 

long selon les conditions du milieu, l’usage des terres et les pratiques culturales (Expertise 

scientifique collective INRA, 2009). En outre, selon Fontaine et al., 2007, le potentiel de stockage 

dans les sols est illimité, et le C peut persister pendant plusieurs milliers d’années, notamment en 

sols profonds. La séquestration du C permettrait de diminuer la concentration en CO2 de 

l’atmosphère, afin de compenser les émissions d’origine fossile : le sol est donc l’un des acteurs 

majeurs des évolutions climatiques. L’initiative « 4 pour 1000 », lancée par Stéphane Le Foll en 

France, vise à montrer que l’agriculture, grâce à diverses pratiques, notamment « agroécologiques », 

peut jouer un rôle crucial dans la lutte contre le changement climatique. Une augmentation de 4‰ 

par an de la quantité de carbone contenue dans les sols agricoles, permettrait de stopper 

l’augmentation de la concentration en CO2 de l’atmosphère. De plus, accumuler le carbone dans les 

sols, principalement sous forme de MOS, serait bénéfique pour leur fertilité. Il est estimé qu’une 

augmentation de 1 tonne de C dans des sols cultivés dégradés pourrait permettre une augmentation 

de rendement de 20 à 40kg/ha pour le blé par exemple (Lal, 2004). De plus, les stocks de C dans le sol 

étant très importants, une augmentation même minime du stockage pourrait jouer un rôle 

significatif dans la limitation des flux nets de GES vers l’atmosphère (Expertise scientifique collective 

INRA, 2009). 

2. Modes de gestion des terres : utilisation et pratiques agricoles 

En outre, le stockage potentiel du C dans les sols dépend étroitement du mode d’occupation des 

terres et de leur gestion (Balesdent et al., 2000).  
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FIGURE 5 : TENDANCE DE L'EFFICACITE DE LA FERTILISATION 

AZOTEE SUR LES CULTURES (TILMAN ET AL.,  2002) 

a) Les différents modes d’utilisation des terres 

On observe une différence de capacité de stockage de C dans les sols sous divers modes 

d’occupation des terres. En effet, les prairies (notamment permanentes) sont capables de stocker de 

façon continue du C dans les sols sans limite apparente d’accumulation (Knops et Tilman, 2000 ; 

Perveen et al., 2014). Cela leur permettrait de 

subsister pendant un dizaine d’années, malgré 

une exposition à de fortes pertes en nutriments 

(export de biomasse et absence de fertilisation) 

(Perveen et al., 2014). 

Au travers d’une expertise scientifique collective 

de l’INRA, il a été observé qu’un changement du 

mode d’utilisation passant de cultures à la forêt 

ou prairie augmente la quantité de C stocké dans 

les sols avec 0,5 tC/ha/an durant les 20 

premières années (Figure 4). En revanche, une 

conversion de sols prairiaux ou forestiers en 

cultures provoque un déstockage extrême de C 

avec 1 tC/ha/an (Expertise scientifique collective 

INRA, 2009).  

 

b) Pratiques agricoles 

Il existe également diverses pratiques agricoles favorisant la séquestration de C. Celles-ci passent 

notamment par un travail réduit du sol (non labour), la réduction des jachères par l’utilisation de 

couverts végétaux (cultures énergétiques sur sols nus), une meilleure gestion des nutriments, des 

intrants et de l’irrigation, la conservation des résidus de culture, l’augmentation de l’utilisation de 

plantes fourragères pérennes (dont plantes fixatrices d’azote) dans les rotations ou encore des 

pratiques agroforestières (Paustian et al., 1997 ; Lal, 2004). En Amérique du Nord et en Europe, 

convertir les terres arables marginales en végétation permanente, pour protéger les sols fragiles et 

les paysages, permet d’augmenter le potentiel de séquestration du C (Paustian et al., 1997).  

III.   La problématique azote 

L’élément nutritif dont le recyclage 

semble primordial face aux enjeux 

environnementaux actuels est le N (cycle en 

Annexe 1). Il est l’élément constitutif des 

protéines, essentielles à la croissance 

végétale. Le N est souvent limitant dans les 

systèmes de culture, c’est pourquoi la 

fertilisation azotée y est la plus courante. En 

effet, depuis la révolution verte, l’utilisation 

de pesticides, fertilisants et eau a explosé, 

afin de maximiser les rendements ! 

FIGURE 4 : EVOLUTION DES STOCKS DE C DANS LES SOLS 

SELON LES CHANGEMENTS D'UTILISATION DES TERRES 

(DANS EXPERTISE SCIENTIFIQUE COLLECTIVE INRA, 2009) 
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Entre 1960 et 1995, l’utilisation de fertilisation N s’est vue multiplier par sept, et devrait encore 

augmenter par trois d’ici 2050 (Tilman et al., 2002). Cependant, une déconnection entre l’utilisation 

de fertilisants et le rendement céréalier est observée (Figure 5). On assiste à une diminution de 

l’efficacité de la fertilisation azotée lors d’apports trop importants (Tilman et al., 2002).  

1. Enjeux liés à l’azote 

L’Homme introduit au total 120 Mt de N par an dans la biosphère (N2 atmosphérique via la 

synthèse des engrais et via la culture de légumineuses fixatrices de N, et retombées de combustions 

fossiles) (Mariotti, 1997). Cependant, sur la totalité de ces apports destinées à la production de 

protéines alimentaires, seuls 20% arrivent à la bouche de l’homme (Balesdent et Chenu, 2009). Seul 

30 à 50% du N appliqué est utilisé par les cultures (Tilman et al., 2002). Les pertes par lixiviation et les 

pertes gazeuses (volatilisation et dénitrification) contribuent à d’importants problèmes 

environnementaux et sanitaires. La pollution des eaux par lixiviation du nitrate fait fréquemment 

augmenter sa concentration au-dessus de la norme de potabilité. Sur le plan environnemental, le N 

est à l’origine du phénomène d’eutrophisation, premier problème des eaux côtières (National 

Research Council, 2000). Les prédictions à long terme (sur 50 ans) des conséquences de 

l’eutrophisation citent de graves répercussions sur les écosystèmes, avec dégradations des services 

écosystémiques, pertes de biodiversité, et extinctions d’espèces (Tilman et al., 2001). Les 

conséquences environnementales passent également par l’émission, au cours du processus de 

dénitrification, de protoxyde d’azote (N20), puissant GES, ainsi que l’acidification des sols et eaux 

potables. 

2. Modes de gestion des terres – le cas des prairies  

En outre, le cycle de N semble fonctionner différemment selon les pratiques agricoles. En effet, 

dans les systèmes prairiaux, les apports de C sont continus et importants. On assiste donc à 

l’accumulation de débris carbonés dans les prairies où le potentiel d’organisation de N est élevé, bien 

que limité par la disponibilité en N (Recous et al., 1997). Une minéralisation1 nette équivalente en 

culture annuelle et prairie est observée. Cependant, les vitesses de minéralisation et 

d’immobilisation 2  sont beaucoup moins élevées sous blé ou sol nu. En effet, le potentiel 

d’organisation de N sous culture annuelle est faible, ne permettant pas une immobilisation rapide de 

l’engrais apporté. De plus, dans les systèmes prairiaux, il semble que le renouvellement microbien 

rapide (minéralisation brute élevée) permet aux plantes d’absorber, progressivement et en différé, 

une partie du N de l’engrais auparavant immobilisé, sans accumulation sous forme minérale. Ainsi, 

dans les écosystèmes prairiaux, les pertes par lixiviation sont généralement plus faibles voire nulle, 

car le stock de N sous forme minérale est minime (Recous et al., 1997, Simon et al., 1997). Le cycle de 

N est alors considéré comme « fermé » dans les sols sous prairies permanentes (Knops et Tilman, 

2000). 

Comment expliquer que les cycles semblent fermés dans les systèmes prairiaux à travers peu de 

lixiviation et une séquestration importante de C ? Quels sont les processus en jeux ? 

                                                           
1 La minéralisation correspond à la dégradation par la microflore et la microfaune de la matière organique 
endogène du sol ou exogène (résidus de récolte, amendements organiques etc.) ; l’étape ultime conduit à la 
formation d’ammonium (Nicolardot et al., 1997). 
2 L’immobilisation (ou organisation) est le processus inverse ou l’azote ammoniacal ou nitrique est assimilé et 
transformé en azote organique par la microflore (Nicolardot et al., 1997). 
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P a r t i e  2  :  H Y P O T H E S E  D ’ U N E  S Y N C H R O N I S A T I O N  O F F R E / D E M A N D E  

I.   La théorie du mécanisme de banque 

Au fil des recherches sur les interactions sol-plantes, différentes études laissaient présager un 

lien fort entre les besoins de la plante en nutriments et l’offre du sol en nutriments (Bremer et 

Kuikman, 1997). Serait-il alors possible d’envisager une synchronisation ou mécanisme de 

« feedback » (Fontaine et Barot, 2005) ? 

 

Récemment, des chercheurs ont développé l’hypothèse de l’existence dans les écosystèmes naturels 

ou peu perturbés, d’un phénomène appelé le « mécanisme de banque ». Selon Fontaine et al. (2011) 

et Perveen et al. (2014), le sol serait capable d’agir comme un réservoir de N en ajustant la 

séquestration/libération de la MOS. Ce phénomène serait modulé par les besoins de la plante en N 

(demande) et la disponibilité en N dans la rhizosphère (offre). Lorsque la demande de la plante en N 

est forte (cas a, Figure 6), la minéralisation N provenant de la MOS récalcitrante serait stimulée grâce 

à l’acquisition d’énergie facilement assimilable (matière organique fraîche ou MOF) par les micro-

organismes, tels que les rhizodépôts. La concentration en N minéral (Nmin) du sol augmenterait 

ainsi, afin de répondre aux besoins de la plante (Fontaine et al., 2011). A l’inverse, lorsque la 

demande de la plante en N est faible, les processus d’immobilisation et d’humification seraient 

favorisés aboutissant à un stockage du N dans la MOS (cas b, Figure 6). Afin d’atteindre une 

synchronisation entre l’offre du sol et la demande de la plante, différents processus rhizosphériques 

tels que la minéralisation, l’immobilisation du Nmin ou l’humification seraient plus ou moins 

stimulés. En effet, un phénomène de stimulation de la minéralisation de la MOS, par addition de 

MOF, appelé « priming effect » (Bingeman et al., 1953) a été observé par de nombreux scientifiques. 

Le « priming effect » est considéré comme un phénomène central et fondamental dans le 

fonctionnement du mécanisme de banque.  

FIGURE 6 : MECANISME DE BANQUE (EXTRAIT DE FONTAINE ET AL.,  2011) 
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En outre, ces divers processus étant régulés par l’activité des microorganismes du sol, leur rôle 

majeur dans le mécanisme de banque a été prouvé. Il semblerait que les processus reposent sur un 

jeu d’interactions entre deux communautés de microorganismes : les MOS-constructeurs (Stratégie-

r) et les MOS-décomposeurs (Stratégie-K) (Fontaine et al., 2003). Il a été démontré que le priming 

effect dépend ainsi de la compétition entre ces deux groupes microbiens. En effet, selon la quantité 

de MOF (sous forme de N) disponible, un de ces deux groupes sera privilégié.  

Le mécanisme de banque semble donc sous l’influence de deux facteurs majeurs : la disponibilité en 

nutriments (dans notre cas le N) dans la rhizosphère, et la présence d’une compétition entre deux 

communautés microbiennes aux stratégies différentes (Fontaine et al., 2003, 2004a). Ces deux 

facteurs majeurs modulent l’intensité du priming effect. 

II.   Qu’est-ce que le priming effect  ? 

Il a été observé, de façon récurrente, que l’ajout de MOF dans un sol nu accroit la minéralisation 

de la MOS (par rapport à un sol nu sans apport de MOF). Cela se traduit par une libération plus 

importante de C sous forme de CO2, ou de N, sous forme NH4
+ ou NO3

. (Kuzyakov et al., 2000). Ce 

phénomène a été mis en évidence pour la première fois en 1926, par Löhnis, lors d’une étude sur la 

décomposition d’engrais vert de légumineuses dans le sol. Il observa une intensification de la 

minéralisation du N humique provoquée par l’ajout au sol de résidus organiques frais. Bien que 

Löhnis ait alors suggéré que ce processus jouait un rôle central dans les dynamiques de MOS, ce ne 

fût qu’une vingtaine d’années plus tard qu’il a pu être estimé grâce aux méthodes isotopiques. 

Celles-ci permettent la quantification du CO2 libéré lors de la décomposition des MOS (réaction 

d’oxydation par les microorganismes du sol). 

1. Définition 

Le terme de « priming effect » (PE) a été introduit, en 1953, par Bingeman et al. Ce 

phénomène est alors défini comme « une plus forte décomposition des MOS, dans un sol recevant 

un amendement organique comparé à un sol sans apport » (Bingeman et al., 1953). Par la suite, 

nombre d’auteurs ont suggéré des définitions alternatives pour le PE (Jenkinson et al., 1985 ; 

Dalenberg et Jager, 1989 ; Kuzyakov et al., 2000). Considérant l’ensemble des définitions existantes, 

le PE est défini dans cette étude comme « l’accélération de la minéralisation de la MOS, par l’apport 

de MOF » (Fontaine et Barot, 2005). 

On peut distinguer deux phénomènes opposés : le 

« positive priming effect » et « negative priming effect » 

(Figure 7). Alors que le PE positif traduit une augmentation 

de la minéralisation de la MOS (comparativement à un sol 

nu), le PE négatif se caractérise, au contraire, par le 

ralentissement de la décomposition de la MOS (Bingeman 

et al., 1953). D’après Kuzyakov (2002), le PE négatif ne 

peut être inférieur à -100%, puisque cela correspond à 

l’absence de décomposition de la MOS. Au contraire, le PE 

positif peut varier de 12 à 400% après ajout de MOF (Wu 

et al., 1993 ; Cheng et al., 2003 ; Fontaine et al., 2004b).  FIGURE 7 : POSITIVE AND NEGATIVE PRIMING 

EFFECT (KUZYAKOV, 2002) 
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De plus, le phénomène de PE peut perdurer plusieurs mois, après l’ajout de MOF, conduisant à des 

pertes importantes en MOS (Fontaine et al., 2011). Une étude, menée par Fontaine et al. (2004a), 

montre pour la première fois que le PE peut même induire un bilan de C négatif, soit un déstockage 

de C, après ajout de MOF, par rapport à la concentration de départ. Au vu de l’intensité que peut 

présenter le PE, il semble essentiel de le prendre en compte dans l’étude des dynamiques de C. 

2. Rôle des matières organiques fraîches 

La présence de MOF est un prérequis au PE, puisqu’elle agit comme une amorce à la 

minéralisation de MOS (Fontaine et Barot, 2005). Dans un article paru dans la revue Nature, Fontaine 

et al. (2007) démontrent qu’il ne peut y avoir de minéralisation sans apport de MOF. En effet, la 

MOS, découlant de l’accumulation à long terme de composés biochimiquement récalcitrants, est 

faible en énergie. Cette limitation énergétique ne pourrait maintenir une activité microbienne 

suffisante (Fontaine et al., 2007). En l’absence de MOF, les microorganismes « décomposeurs » 

disparaissent alors lentement ou entrent en dormance, interrompant la minéralisation de la MOS 

(Fontaine et Barot, 2005). Ainsi, la stimulation à long terme de l’activité microbienne dépend d’une 

offre permanente en C frais (Fontaine et Barot, 2005). 

De plus, il semble que le type (facilement assimilable ou non) et la qualité (riche ou pauvre en 

énergie) du substrat ajouté conditionne le PE. L’apport de composés riches en énergie et facilement 

assimilables tels que du glucose ou du fructose, n’a pas d’effet sur la minéralisation de la MOS, bien 

qu’ils stimulent la croissance microbienne et la respiration, tandis que la cellulose accélère sa 

décomposition (Bingeman et al., 1953 ; Dalenberg et Jager, 1989 ; Wu et al., 1993 ; Fontaine et al., 

2007). Cet effet « dépressif » serait dû à une meilleure disponibilité pour les microorganismes de ces 

composés facilement assimilables (glucose, fructose etc), par rapport aux MOS (Bingeman et al., 

1953). 

III.   Le rhizosphere priming effect  

Après que le PE ait été largement étudié en conditions contrôlées, par incubations de sol nu avec 

différents types de substrats (Bingeman et al., 1953 ; Dalenberg et Jager, 1989 ; Wu et al., 1993), les 

scientifiques se sont intéressés à l’influence des plantes sur ce phénomène. Il a été observé que le 

minéralisation de la MOS est accélérée en présence de plantes vivantes, comparativement aux sols 

nus, grâce à la stimulation microbienne (Helal et Sauerbeck, 1986 ; Liljeroth et al., 1994, Cheng et al., 

2003). Dans ce cas, le PE intervient à proximité directe avec les racines vivantes et est ainsi défini 

comme le « rhizosphere priming effect » (RPE) 

(Kuzyakov, 2002). Par exemple, les rhizodépôts de 

blé et de maïs ont permis de doubler le taux de 

minéralisation du C du sol en laboratoire (Liljeroth 

et al., 1994).  

L’activité racinaire induit des changements 

physiques, chimiques et biologiques drastiques dans 

le sol environnant, qui représente la rhizosphère 

(Jones et al., 2009). Les racines libèrent du C 

organique (Corg) dans le sol sous différentes formes, 

appelées « rhizodépôts » (Annexe 2).  
FIGURE 8 : EFFET DES RHIZODEPOTS SUR LE RPE 
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Il a été démontré que le C d’origine racinaire joue un rôle important en tant que source de C pour les 

microorganismes stimulant ainsi la minéralisation de la MOS (Helal et Sauerbeck, 1986). Plus 

précisément, il a été prouvé que les exsudats racinaires sont le moyen le plus important par lequel 

une plante induit le RPE positif (Shazhad et al., 2015). Ainsi à l’échelle rhizosphérique, il existe une 

importante source de MOF, élément indispensable au RPE, que sont les exsudats racinaires (Figure 

8). 

 

L’intensité du RPE est modulée en fonction du type et de la qualité des rhizodépôts. La qualité des 

exsudats racinaires varie selon les espèces végétales, le développement végétal et les conditions 

environnementales (Liljeroth et al., 1994 ; Kuzyakov, 2002 ; Cheng et al., 2003) : 

 Espèce végétales et qualité des rhizodépôts 

Les légumineuses induisent plus de RPE que les graminées (Cheng et al., 2003 ; Shazhad et al., 

2012). Cela pourrait s’expliquer par la plus forte concentration en N dans les tissus de la 

légumineuse. Il semble que la disponibilité en rhizodépôts plus riches en N (ratio C/N faible) favorise 

le RPE, en stimulant l’activité microbienne (Kuzyakov, 2002 ; Cheng et al., 2003). « Cela démontre 

clairement l’importance du facteur « espèces » dans le contrôle de la décomposition de la MOS dans 

les processus rhizosphériques. Les effets des espèces sur le RPE n’ont été que rarement pris en 

compte » (Cheng et al., 2003).  

 
 Stade de développement des plantes (croissance végétale et racinaire) 

Le développement racinaire et aérien est le facteur « plante » le plus important, contrôlant les 

rhizodépôts, et par conséquent le RPE (Kuzyakov, 2002). Il est généralement accepté que l’intensité 

de la rhizodéposition augmente chez les plantes annuelles jeunes jusqu’au tallage, puis l’exsudation 

diminue dès le début de la phase générative car la croissance racinaire ralentit alors (Kuzyakov, 

2002). 

En outre, le RPE serait également variable selon la période de l’année : au printemps, la croissance 

racinaire est intense, les besoins nutritionnels des plantes sont à leur maximum et les racines 

exsudent une grande quantité de composés afin de stimuler la minéralisation de la MOS (Kuzyakov, 

2002). Des études de RPE sur de plus long terme semblent donc indispensables, afin de prendre en 

compte l’effet de saisonnalité. 

IV.  Le rôle central des microorganismes   

1. Démonstration de la présence de deux populations 

Le PE a longtemps été pensé comme résultant d’une augmentation globale de l’activité 

microbienne, stimulée par la MOF, source d’énergie. Cependant, il a été observé que l’apport de 

composés énergétiques facilement assimilables tels que le glucose ou le fructose ne causait que peu 

ou pas de PE, en comparaison à des composés tels que la cellulose, la paille de blé etc, pourtant 

supposés moins disponibles aux microorganismes (Wu et al., 1993). Or, les microorganismes ne 

semblent pas capables d’ajuster leur production enzymatique en fonction du substrat disponible, et 

seraient donc munis d’une spécificité. Les différentes activités microbiennes s’expliqueraient alors 

par la coexistence dans le sol de différentes populations microbiennes. Ainsi, Fontaine et al. (2003) 

émet l’hypothèse d’une possible interaction entre deux communautés de microorganismes, l’une 

spécialisée dans la MOS et l’autre dans la MOF, pour l’acquisition d’énergie/nutriments.  
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2. Caractérisation de K- et r- 

Il y aurait, d’une part, des microorganismes spécialisés dans la MOF, identifiés comme 

« Stratégie-r », capables de se développer rapidement (Table 1). Lorsque la disponibilité en substrats 

diminue, ces « Stratégie-r » meurent ou entrent en dormance, dans l’incapacité d’utiliser la MOS 

comme source d’énergie. D’autre part, les microorganismes spécialisés dans la MOS, caractérisés 

comme « Stratégie-K », se nourrissent de MOS, et sont donc continuellement actifs, bien que leur 

croissance soit lente (Table 1). Le PE aurait donc lieu lors d’une stimulation des Stratégie-K, via la 

production d’enzymes extracellulaires en faveur de la minéralisation de MOS (Fontaine et al., 2003). 

L’intensité du PE devrait ainsi dépendre du type de population stimulé par l’ajout de MOF (Bingeman 

et al., 1953).  

TABLE 1 : COMMUNAUTES MICROBIENNES (D’APRES FONTAINE ET AL.,  2003) 

La présence indispensable de ces deux types de communautés a également été validée par plusieurs 

modèles développés par Fontaine et Barot (2005) et Perveen et al. (2014). Cette étude se base plus 

particulièrement sur le modèle SYMPHONY, élaboré par Perveen et al. (2014) (Annexe 3).  

Le phénomène de PE n’est donc pas le simple résultat de l’augmentation des populations 

microbiennes suite à l’ajout de MOF. Il s’agirait d’une « alternance» de dominance d’une 

communauté à l’autre, favorisant humification ou minéralisation des MOS, selon le type de substrat 

ajouté.  

3. Relation de compétition pour la MOF 

D’après le modèle conceptuel de Fontaine et al., 2003, le PE est basé sur la compétition pour 

l’énergie (par l’acquisition de nutriments) de deux communautés microbiennes. Il suggère que les 

composés les plus énergétiques sont utilisés par les Stratégie-r, tandis que les Stratégie-K 

n’interviennent que plus tard, quand ces substrats riches ont été épuisés et que seuls des composés 

« polymérisés » demeurent. La disponibilité de ces composés pour les Stratégie-K à croissance lente, 

repose sur leur capacité à rivaliser avec les Stratégie-r qui ont une croissance rapide (Fontaine et al., 

2003). Ainsi, lors de l’ajout de substrats facilement assimilables, ceux-ci sont rapidement utilisés par 

les Stratégie-r. Lorsque la MOF est sous forme plus complexe, les décomposeurs de MOS sont 

capables d’en absorber une partie. Grâce à cet apport d’énergie, les Stratégie-K sont favorisés, et 

conduisent à un éventuel PE. Le PE dépend donc de la compétition microbienne pour la MOF 

(Fontaine et al., 2003 et Fontaine et al., 2004a).  

En effet, une corrélation entre le PE et une plus grande abondance de champignons 

saprophytiques (Stratégie-K) a été observée, au détriment des bactéries gram-positives (Stratégie-r), 

qui se trouveraient en compétition (Shazhad et al., 2012). De plus, il a été démontré 

Type de communauté Stratégie-r Stratégie-K 

Autres références 

scientifiques 

“FOM-decomposers” ou 

“SOM-builders” 

« SOM-decomposers » 

Substrat utilisé Décomposeurs de MOF 

 

Se nourrit essentiellement de MOS 

(mais capable de décomposer la MOF) 

Type d’organisme Ex : Bactéries gram-positives Ex : Champignons saprophytiques,  

autres bactéries  

Schéma de croissance Croissance rapide Croissance lente 
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expérimentalement la dominance de l’une ou l’autre de ces communautés au cours du PE dans le sol 

(grâce à une différenciation selon leur taux de croissance) (Chen et al., 2014).  

V.  La disponibilité en nutriments  

1. Disponibilité en C 

La rhizosphere est un «hotspot» d’activité microbienne liée au fonctionnement des racines. La 

rhizodéposition représente un apport majeur de C dans le sol : en moyenne 17 % du C fixé par la 

photosynthèse est perdu par les racines sous la forme de cellules de la coiffe, mucilages, exsudats 

solubles et tissus en décomposition qui sont autant de sources de C pour les micro-organismes du sol 

(Nguyen, 2003). Ces rhizodépôts vont stimuler le RPE et induire un RPE différents selon leur nature 

(Jones et al., 2009 ; Fontaine et al., 2003). 

A l’échelle de la plante, le C sous forme de CO2 est l’élément principal et indispensable à la 

photosynthèse, et à la croissance végétale. Au regard des changements climatiques globaux, il est 

donc important de se demander quel serait l’effet d’une plus grande disponibilité du CO2 sur le PE.  

Outre un fort accroissement de la biomasse aérienne, plusieurs expériences, menées en conditions 

de concentration élevée en CO2, ont montré une augmentation significative de la croissance racinaire 

(Rogers et al., 1994 ; Jongen et al., 1995). De plus, il semble que la libération de rhizodépôts, tels que 

les exsudats racinaires, soit décuplée (Rogers et al., 1994). Ainsi, sous atmosphère au CO2 élevé, il y 

aurait une plus forte allocation de C dans la rhizosphère (Cheng, 1999 ; Phillips et al., 2012). Cet 

apport important de Corg serait responsable de la stimulation du PE sous CO2 élevé et par 

conséquent d’un déstockage de N dans le sol via la minéralisation de la MOS (Kuzyakov et al., 2002 ; 

Phillips et al., 2012 ; Perveen et al., 2014).  

 

2. Quantité de N minéral présente 

Le PE pour le N dépend fortement de la quantité de Nmin présente dans la rhizosphère ou 

ajouté sous forme de fertilisation (Kuzyakov, 2002). 

Il a été observé qu’une plus grande disponibilité en Nmin réduisait fortement le PE (Figure 9) 

(Shazhad et al., 2012). Ces résultats corroborent ceux obtenus en l’absence de plante (Fontaine et al., 

2004a, 2011). De même, lorsque que le Nmin est fortement présent, il a été prédit que la 

minéralisation de la MOS serait faible (Fontaine et Barot, 2005). Il est possible qu’un changement 

dans la disponibilité de N puisse influer sur la structure des communautés microbiennes. Il semble 

qu’une plus forte disponibilité en N pourrait favoriser les Stratégie-r dans la compétition pour la MOF 

et donc diminuer la minéralisation de la MOS (Shazhad et al., 2012).  

Une réduction du RPE lors de fertilisation azotée a également été observée (Liljeroth et al., 1994). 

Cet impact négatif de la fertilisation sur le RPE pourrait être le résultat d’une « utilisation 

préférentielle de substrat » (Cheng, 1999). Cette hypothèse affirme que lorsque l’offre en Nmin du 

sol est abondante, les microorganismes préfèrent le C labile (dérivé des racines), plutôt que le COS. 

Au contraire, lorsque l’offre est faible, les microorganismes favorisent l’utilisation de la MOS, plus 

riche en nutriments (Cheng, 1999). Cela voudrait dire que la minéralisation de la MOS serait plus 

important dans les sols cultivés non fertilisés (écosystèmes naturels) que fertilisés (agrosystèmes) 

(Kuzyakov, 2002).  
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FIGURE 9 : RELATION ENTRE DISPONIBILITE EN NMIN DU SOL 

ET RPE (SHAZHAD ET AL.,  2012) 

 
 

 

3. Conditions optimales pour le RPE : Mécanisme de Banque 

D’après Kuzyakov (2002), il semble que la quantité de Corg décomposable et de Nmin sont 

les facteurs pédologiques les plus importants pour déterminer l’amplitude et la direction du RPE.  

 
FIGURE 10 : HYPOTHESE DOMINANTE DES MECANISMES DU RPE SELON LA DISPONIBILITE EN NMIN ET C DECOMPOSABLE 

(KUZYAKOV, 2002) 

(1) Il semblerait, que lorsque les quantités de Corg et de Nmin sont toutes deux faibles, il existe une 

forte concurrence entre racines et microorganismes pour le Nmin. Ce phénomène retarderait 

alors la décomposition de la MOS (cas 1, Figure 10) 

(2) Lorsque la quantité de Corg est forte, celui-ci est plus disponible pour les microorganismes et 

leur activité plus forte. Cela augmenterait la décomposition de la MOS, afin d’obtenir du Nmin 

(cas 2, Figure 10). Ce cas de figure correspondrait à un RPE positif. 

(3) Lorsque la disponibilité en C décomposable est faible, alors que celle du Nmin est forte, la 

décomposition de la MOS n’est pas nécessaire pour obtenir du Nmin. Ainsi, l’apport de 

rhizodépôts facilement disponibles conduirait à leur décomposition (et non à la décomposition 

de la MOS). Ce phénomène est appelé : « utilisation préférentielle du substrat » (cas 3, Figure 

10). 

(4) Enfin, si Corg et Nmin sont tous deux présents en quantité non-limitante, aucun RPE ne serait 

observé car les microorganismes se trouvent alors dans des conditions de croissance optimale 

(la rhizodéposition n’est alors ni stimulante, ni inhibitrice) (cas 4, Figure 10).  
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Pour aller plus loin, des études ont considéré l’effet de la disponibilité en C et N sur chacun des deux 

types de communautés microbiennes, respectivement. Le PE nécessiterait que les Stratégie-K 

(décomposeurs de MOS) soient C-limités et les Stratégie-r (décomposeurs de MOF) soient N-limités 

(Fontaine et Barot, 2005 ; Chen et al., 2014 ; Perveen et al., 2014). En effet, puisque ces deux 

communautés sont en compétition pour le C frais, alors quand la biomasse de l’un augmente, l’autre 

diminue. A cause de leur limitation en N, les Stratégie-r augmentent en biomasse dès lors que N est 

disponible, ils immobilisent N et le stocke dans la MOS. Au contraire, quand la disponibilité en N est 

réduite, la biomasse des Stratégie-r diminue en faveur des Stratégie-K, permettant la minéralisation 

de la MOS et donc la libération de N.  

 

Finalement, il est à remarquer que ce facteur « disponibilité en nutriments » pour le PE est à l’origine 

de l’hypothèse du mécanisme de banque. En effet, quand le N est limitant, le PE a lieu. Suite à une 

modification de dominance entre communautés microbiennes, il y a libération de N par 

minéralisation de MOS, afin de répondre au besoin en N de la plante. Dans ce cas, il y aurait donc une 

synchronisation entre la demande de la plante et l’offre du sol (Fontaine et al., 2011 ; Perveen et al., 

2014). 

VI.  Problématique et hypothèses 

La disponibilité en nutriments, C et N, étant centrale dans le mécanisme de banque, il est alors 

intéressant de se demander : 

Quel sont les effets de la disponibilité en (1) CO2 à travers deux types d’écosystèmes prairiaux et (2) 

en N sur des cultures conventionnelles (blé et praire) et innovantes (blé sur couverture permanente 

de prairie) sur la synchronisation entre l’offre du sol et la demande de la plante en N (mécanisme de 

banque)? 

Hypothèse 1 : Influence d’une augmentation de la disponibilité en CO2 sur deux écosystèmes 

prairiaux (avec ou sans légumineuse) 

 Un accroissement de la biomasse (par stimulation de la photosynthèse), inhérente à une 

élévation de la concentration en CO2, est attendu. Celui-ci devrait conduire à une augmentation des 

besoins en N, à un épuisement du Nmin dans le sol et ainsi à une élévation du RPE afin d’acquérir le 

N dont la plante a besoin pour sa croissance. In fine, l’augmentation de la disponibilité en CO2 serait 

responsable d’un déstockage de N dans le sol (Perveen et al., 2014) 

De plus, il est probable que la présence de la légumineuse tamponnera le déstockage du N grâce à la 

fixation symbiotique du N atmosphérique (apport de N dans la rhizosphère via les rhizodépôts et les 

mycorhizes). 

Hypothèse 2 : Influence de la disponibilité en N, au travers d’un gradient d’intensification du 

mode de gestion des terres, selon deux niveaux de N 

2.1 - Dans la prairie (graminée associée à une légumineuse), l’hypothèse posée est que les processus 

mesurés associés au mécanisme de banque se comporteront tels que Perveen et al. (2014) le 

propose dans le modèle SYMPHONY :  
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(1) Dans le cas d’une fertilisation basse (N-), un appauvrissement significatif du Nmin dans le sol 

devrait entrainer une augmentation du RPE d’autant plus forte que la demande de la plante 

est forte (ie : RPE faible en hiver et élevé au printemps). 

(2) Dans le cas d’une fertilisation élevée (N+), le RPE serait encore plus faible que celui du N- du 

fait de la présence de Nmin disponible dans la rhizosphère. Cependant, l’apport de Nmin aux 

plantes conduirait un rendement en biomasse plus élevé. 

2.2 - Dans les cultures de blé, l’hypothèse émise est que les processus mesurés associés au 

mécanisme de banque ne se comporteront pas tels que le modèle de Perveen et al. (2014) le prévoit. 

Le RPE devrait être faible ou négatif, avec un faible potentiel de minéralisation dû à un découplage 

entre activité microbienne et besoin en N de la plante (présence de sol nu). Ainsi, une perte de N par 

lixiviation importante est à prévoir. 

(1) Dans le cas d’une fertilisation basse, un faible rendement en épi associé à un tallage faible 

est attendu. 

(2) Dans le cas d’une fertilisation élevée, un rendement élevé et un RPE plus décroissant qu’en 

N- devrait être observé.  

2.3 - Dans les cultures de blé sous couverture permanente de prairie, il est possible que les processus 

liés au mécanisme de banque soient rétablis et se rapprochent de ceux observés en écosystème 

prairial (Perveen et al., 2014). En effet, la présence de plantes pérennes (absence de sol nu) devrait 

permettre une meilleure synchronisation entre l’offre du sol et la demande des plantes, mais un 

rendement plus faible qu’en blé seul (compétition).  

(1) Dans le cas d’une fertilisation basse, la limitation en Nmin devrait conduire à un RPE plus 

élevé qu’en blé seul, fluctuant selon les besoins des plantes. 

(2) Dans le cas d’une fertilisation élevée, un rendement plus fort qu’en N- peut être espéré. En 

outre, la présence suffisante de Nmin dans le sol afin de répondre aux besoins des plantes, 

devrait diminuer le RPE par rapport au N-.  
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M A T E R I E L S  E T  M E T H O D E  

I.   Le dispositif  mis en place 

Afin de répondre à cette problématique, un dispositif expérimental a été conçu et mis en place 

lors de la première année de thèse de Camille Cros. Il s’agit d’une plateforme de production d’air 

continue marqué au 13CO2 distribué dans des mésocosmes aux traitements diverses. Grâce à des 

prélèvements d’air en entrée et en sortie de chaque chambre, les échanges nets de C de 

l’écosystème sont mesurés et par conséquent l’activité photosynthétique et la respiration pourront 

être estimées. 

1. La plateforme 

a) Les mésocosmes : Méthode de marquage au 13C 

La méthode du marquage au 13C utilisée, aussi appelée « Free-Air CO2 enrichment (FACE) », 

consiste en la modification de la composition isotopique naturelle de l’air (Leavitt et al., 1996 ; 

Andrews et al., 1999 ; Shazhad et al., 2012).  

Concrètement, le dispositif est constitué d’un compresseur, ou décarbonateur, permettant de retirer 

le CO2 de l’air ambiant, tout en conservant les caractéristiques de l’air atmosphérique. Ensuite, du 

CO2 provenant de la combustion fossile, appauvri en 13C, est ajouté, afin d’obtenir un δ13C différent 

de celui du sol de départ (δ13C = -36‰ contre -25,96‰).  

L’air est ensuite distribué dans les 40 mésocosmes ou chambres de cultures, via un système de 

distribution d’air (schéma de la plateforme en Annexe 4). Les bulles mesurent 25 cm de diamètre 

(0.049 m2). La hauteur de la bulle en PMMA transparente est de 1 mètre. La profondeur de la 

colonne de sol de la partie en PVC enterrée des mésocosmes est de 90 cm. Ils se composent de trois 

horizons de sol de prairie tamisés afin de reconstituer au mieux les conditions naturelles (h1 : 1-20 

cm, h2 : 20-40 cm, h3 : 40-90 cm). Le sol choisi provient de prairies de moyennes montagnes situées 

au SOERE de l’INRA (Theix, 45°43’N, 03°01’E). C’est un Cambisol (de roche granitique) dont les 

propriétés sont les suivantes : pH 6.1±0.21, argile (%) 27±1.3, COS (g.kg-1 de sol) 26.7±0.37 et COS 

δ13C (‰) -26.7±0.02. 

Cette technique est utilisée afin de différencier la respiration issue du sol de départ, c’est-à-dire de la 

dégradation de la MOS récalcitrante, de celle issue des plantes, c’est-à-dire respiration et 

décomposition des MOF (Shazhad et al., 2012). Cela permet également de suivre l’incorporation de 

la MOS provenant des plantes marquées dans le sol. De plus, cette méthode présente différents 

avantages : tous les réservoirs de carbone de la plante sont marqués, c’est une méthode non-

intrusive et n’impliquant pas la manipulation de matériel radioactif (Kuzyakov, 2002). 

b) Mini-serres : Récoltes destructives 

En outre, deux mini-serres ont également été mises en place (CO2 ambiant et CO2 élevé), où tous les 

traitements présents dans les mésocosmes ont été répliqués 12 fois dans des pots de diamètres 

inférieurs (10 cm soit 0.00785 m2). Cela permet de ne faire aucune mesure intrusive sur le sol dans 

les mésocosmes, afin de ne pas perturber les échanges gazeux, et les mesure de RPE.  
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Les colonnes sont constituées du même sol, réparti selon les mêmes horizons. Ces pots permettront 

la réalisation de 3 récoltes destructives afin d’évaluer l’effet des saisons, et par conséquent, de la 

demande de la plante en N sur le mécanisme de banque. 

c) Maintenance de l’irrigation 

Un système d’irrigation automatique a été installé sur la plateforme permettant de maintenir 

l’humidité à 60% de la capacité au champ, sans devoir ouvrir les mésocosmes. Un système 

d’acquisition automatique de données via des sondes d’humidité, nous permet de vérifier en direct 

l’humidité des pots et de moduler l’irrigation. 

 

2. Les traitements 

Dans un premier temps, afin de vérifier la présence d’une synchronisation sol/plante et évaluer 

l’influence d’une concentration élevée en CO2 atmosphérique, des traitements sol nu, ray grass 

anglais seul et ray grass anglais associé avec du trèfle blanc ont été soumis à des conditions de CO2 

ambiant (400 ppm) et CO2 élevé (700 ppm), soit 5 traitements différents.  

Dans un second temps, différents modes de gestion des terres ont été reproduits : une culture 

conventionnelle (blé seul), une culture de type agroécologique (blé planté dans un couvert prairial 

permanent), et prairie (ray grass anglais et trèfle blanc) avec une fertilisation azotée faible ou forte. 

Cela fait 5 traitements supplémentaires. En tout, il existe 10 traitements, répétés 4 fois, pour un total 

de 40 mésocosmes (Figure 11).  

 

FIGURE 11 : SCHEMA DES DIX TRAITEMENTS DU DISPOSITIF 

3. Conduite des trois modes de gestion des terres 

a) Espèces végétales 

Les espèces prairiales choisies sont une graminée : le ray grass anglais (RGA), Lolium perenne, et 

une légumineuse : le trèfle blanc (TB), Trifolium repens. Le choix s’est porté sur ces deux espèces car 

elles sont typiques des prairies tempérées, et ont déjà été étudiées dans des expériences similaires 

(Shazhad et al., 2012). Les densités de semis choisies pour ces espèces sont les suivantes : 30 kg/ha 

Mécanisme de 
banque et CO2

Sol nu Ryegrass

seul

CO2 ambiant

CO2 élevé

associé au 
trèfle blanc 

CO2 ambiant

CO2 élevé

Mode de 
gestion et N

Blé cultivé seul

N+

N-

Blé et prairié 
associés

N+

N-

Prairie

N+

N-
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Type Espèces Ferti N P2O5 K2O 1 2 3

(17/03) (24/03) (18/05)

RGA+TB N+ 200 60 200 10 123 67

RGA+TB N- 40 60 200 10 30 0

RGA+TB C+ N- 40 60 200 10 30 0

G C- N- 40 60 200 10 30 0

G C+ N- 40 60 200 10 30 0

Tallage Epi 1 cm

Avant mi-

montaison    

/gonflement

(17/03) (12/04) (23/05)

W N+ 200 60 200 0 120 80

W N- 40 60 200 0 40 0

W + RGA+TB N+ 200 60 200 10 120 70

W + RGA+TB N- 40 60 200 10 30 0

Traitements Doses totales en kg/ha Fractionnement des apports N

Prairie

Culture 

annuelle

apportés 17/03

FIGURE 12 : CALENDRIER DE LA CONDUITE DES MODES DE GESTION 

pour RGA seul, 15 kg/ha pour RGA en association avec le TB à 2 kg /ha, qui correspondent aux 

pratiques agricoles. 

Un blé tendre de printemps a été choisi pour représenter l’espèce annuelle d’agriculture 

conventionnelle. La variété Lennox a été utilisée, c’est un blé biologique décrit comme productif avec  

94,4 q/ha (Saaten Union, 2015), ayant une bonne résistance aux maladies et à paille courte. Le blé a 

été implanté à une densité de 340 grains/m2. 

b) Modes de gestion 

Chaque « mode de gestion des terres » a été traité de façon indépendante. Il a été complexe 

de définir les itinéraires techniques, car l’enjeu était de trouver un équilibre entre des pratiques 

culturales reflétant au mieux celles des agriculteurs, et une gestion homogène des agrosystèmes afin 

de pouvoir les comparer scientifiquement (Annexe 5).  

Concernant la prairie, celle-ci a été fauchée à deux reprises, pour des coupes d’exportation, qui 

seraient utilisées comme fourrages par les exploitants agricoles. Cependant, pour le bon maintien du 

dispositif, des coupes d’entretiens ont également dû être réalisées en début d’année, pour favoriser 

l’implantation du trèfle. Ces coupes seront, dans le futur, restituées au sol sous forme de broyat de 

matière sèche.  

Le blé seul ou conventionnel et le blé en association a été planté le 27 février et récolté le 6 Juillet. 

Pour les traitements associant prairie et blé, plusieurs coupes de prairie ont été effectuées afin de 

faciliter la croissance des jeunes plants de blé (Figure 12).  

 

 

c) Fertilisation 

 

 

 

 

 

 

 

 

Le choix des doses de fertilisation s’est basé sur une moyenne réalisée à partir de données 

régionales (Auvergne, 2016) et bretonnes (on considère que le climat chaud et humide, interne aux 

mésocosmes est comparable aux prairies bretonnes) de prairies permanentes et temporaires, à la 

gestion des fauches similaires. La fertilisation du blé N+ est celle réalisée en agriculture 

FIGURE 13 : ETALONNAGES ET DOSES DE FERTILISATION SELON LES TRAITEMENTS 
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conventionnelle, soit 200 kg N/ha. La fertilisation azotée faible de 40 kg/ha s’est basée sur des 

pratiques en prairie très peu anthropisée (Figure 13). 

II.   Mesures 

1. Mesures du RPE 

Des mesures fréquentes de respiration sont effectuées à l’issue d’une période de 24h d’incubation 

sous chambre opaque, l’absence de lumière stoppant la photosynthèse. Grâce à la différence de 

marquage au 13C entre les plantes (marquées) et le sol (non marqué), les respirations du sol et des 

plantes peuvent être distinguées. Après 24h d’incubation, l’air est prélevé en sortie de chambre 

opaque, dans des pots de 120 mL, où l’air y est renouvelé 10 fois, grâce à une pompe.  

Par la suite, les concentrations en CO2, N20 et CH4 sont mesurées par chromatographie en phase 

gazeuse (Gas Chromatograph Clarus 480, PerkinElmer). Seuls les résultats de CO2 seront présentés 

ici, afin de quantifier la respiration totale (Rt) (Annexe 6). Puis, l’abondance en 13C est analysée par 

un spectromètre d’absorption laser (CRDS Analyzer for Isotopic CO2 - G2101-i, Picarro). Le CRDS 

calcule le δ13C de chaque échantillon selon l’équation suivante :  

 

𝛅𝟏𝟑𝐂 = ( 
((

13𝐶
12𝐶

) é𝑐ℎ𝑎𝑛𝑡𝑖𝑙𝑙𝑜𝑛 − (
13𝐶
12𝐶

) 𝑃𝐷𝐵

(
13𝐶
12𝐶

) 𝑃𝐷𝐵
)𝑥1000 

Le PDB, ou Pee Dee Belemnite, étant la référence standard internationale du δ13C, pour lequel on 

admet (
13𝐶

12𝐶
) 𝑃𝐷𝐵 = 0,0112372. 

A partir du δ13C, il possible de différencier la respiration du sol (Rs) et des plantes (Rp). D’après 

Shahzad et al., 2012, le RPE pourra alors être calculé de la façon suivante (détails des calculs en 

Annexe 7) :    RPE =  (Rs du sol planté)  – (Rs du sol nu)  [avec Rs = Rt – Rp]  

Les respirations du sol planté et nu sont exprimés par la moyenne des 4 répétitions (mésocosmes 

indépendants). 

 

Le RPE cumulé est calculé en multipliant le RPE journalier (mesure sur 24h) par le nombre de jour 

constituant la moitié de la période séparant une mesure de la suivante, par exemple : 

𝑅𝑃𝐸 𝑐𝑢𝑚𝑢𝑙é = 𝑅𝑃𝐸𝑗1 ∗ (
56

2
) + 𝑅𝑃𝐸𝑗56 ∗ (

56

2
+

91 − 56

2
) + 𝑅𝑃𝐸𝑗91 ∗ (

91 − 56

2
) 

La Rp cumulée est calculée suivant le même type de calcul. 

Le RPE relatif représente le ratio du RPE et de la respiration de la plante (Rp), comme indicateur du 

flux de carbone entrant dans le système) : RPE relatif =  
𝑅𝑃𝐸

𝑅𝑝
 

 

2. Récoltes destructives 

Parallèlement aux mesures du RPE, des analyses ont été réalisées au cours de récoltes 

appelées « destructives », afin de comprendre plus finement à l’échelle du sol et de la plante les 

processus influençant le RPE. La plupart des études ont été réalisées sur de courtes périodes, 

généralement de 2 à 4 mois, afin de simuler la période printanière (Kuzyakov, 2002). L’objectif est, 

ici, de réaliser une étude d’un an, afin de comparer différentes saisons, correspondant à une 

modification des demandes en N et de l’activité des microorganismes. Trois récoltes destructives 
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distinctes sont ainsi effectuées : une première en sortie d’hiver (prairies et sol nus), une seconde au 

printemps et la dernière en automne (tous traitements).  

Les récoltes destructives consistent à prélever dans les mini-serres, des pots pour chaque traitement 

(4 répétitions). La première récolte a eu lieu le 6 mars 2017 et ne concerne que les traitements 

prairiaux et sols nus soit 5 traitements ou 20 pots (car le blé venait tout juste d’être planté), tandis 

que la seconde récolte a eu lieu début mai 2017, sur tous les traitements soit 40 pots. Cette 

deuxième récolte a été divisée en 2 semaines consécutives : 20 pots prélevés le 2 mai et les 20 autres 

le 9 mai.  

Les récoltes destructives consistent en 4 étapes successives, afin de récupérer toutes les parties 

végétales et le sol et de procéder à une série d’analyse en laboratoire : 

ETAPE 1 : ANALYSE DES PARTIES AERIENNES ET RACINAIRES 

Tout d’abord, les parties aériennes sont coupées au collet et aussitôt triées par espèces : trèfle, ray 

grass et blé. Parties aériennes et racinaires sont ensuite séchées à l’étuve à 60°C afin d’en mesurer 

ultérieurement le poids sec, et ainsi évaluer la biomasse totale récoltée (aérien + racinaire) depuis 

l’implantation des individus. Plus tard, ces éléments sont broyés. Des micro-pesées sont effectuées 

dans des capsules en étain, en vue d’un passage à l’analyseur élémentaire (CNS). Cela permettra le 

dosage du C et N organique total de la plante par la méthode de Dumas (1831). 

ETAPE 2 : TAMISAGE DU SOL ET LAVAGE DES RACINES  

Les colonnes sont découpées en 3 afin de séparer les horizons de départ. Les racines sont prélevées 

pour chaque échantillon. Le sol est ensuite homogénéisé et tamisé à 2 mm pour permettre une série 

d’analyses en laboratoire. 

ETAPE 3 : METHODE DU « 15N POOL DILUTION »  

Sur l’horizon h1, les capacités de minéralisation et d’immobilisation du N du sol sont analysées grâce 

à la méthode du « 15N pool dilution » (protocole en Annexe 8) (Kirkham et Bartholomew, 1954). Cette 

méthode permet la microdiffusion de l’ammonium (NH4
+) et des nitrates (NO3

-) par enrichissement 

au 15N. Comme schématisé en Annexe 8, cela consiste en l’incubation de sol (T0 et T1 : 24h) avec du 
15N marqué, puis en l’extraction du Nmin au KCl 2M. Ensuite, grâce à une microdiffusion fractionnée 

en deux temps, le NH4
+ d’une part, puis le NO3

- d’autre part, sont piégés par volatilisation sur disque, 

en vue d’une analyse isotopique de 15N du Nmin du sol par IRMS. La minéralisation brute (m) est 

ensuite calculée via l’équation suivante (Mary et al., 1998) (calculs en Annexe 9) : 

 

  𝑚 = − 
∆𝐴

∆𝑡

ln (𝑒𝐴1/𝑒𝐴2)

ln(𝐴2/𝐴1)
 avec  

 

ETAPE 4 : ANALYSE DE SOL : N MINERAL, NORG, CORG 

D’autre part, le Nmin (NH4
+ et NO3

-) sur les trois horizons h1, h2 et h3 est dosé, grâce à une 

extraction au KCl 2M. De plus, les compositions en Corg et Norg sur l’horizon h1 sont mesurées. Le 

Corg et le Norg sont analysés à l’analyseur élémentaire (CNS).  
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3. Evaluation du rendement 

Au fil des saisons, les différentes coupes d’entretiens, récoltes de blé et fauches de prairies sont 

triées, séchées à l’étuve (48h à 60°C) et pesées afin de réaliser un suivi de biomasses aériennes. Pour 

chaque mésocosme, la somme de tous ces poids secs permet d’estimer la biomasse aérienne finale 

au 6 Juillet, ou la production primaire nette aérienne (NPP) en g de poids sec. 

Le rendement de la prairie est également exprimé en tMS/ha. Au niveau du blé, parmi les différentes 

composantes du rendement, seule la capacité de tallage, soit le nombre d’épis au m2, a pu être 

mesurée à ce stade. De plus, une estimation provisoire du rendement en grain (q/ha) selon les 

traitements est disponible. 

Afin d’estimer la performance de l’association blé-prairie, le « land equivalent ratio » (LER) a été 

utilisé (Perfcom, 2012) : 

𝐿𝐸𝑅 =  
𝑟𝑒𝑛𝑑𝑒𝑚𝑒𝑛𝑡 𝑏𝑙é 𝑎𝑠𝑠𝑜𝑐𝑖é

𝑟𝑒𝑛𝑑𝑒𝑚𝑒𝑛𝑡 𝑏𝑙é 𝑠𝑒𝑢𝑙
+  

𝑟𝑒𝑛𝑑𝑒𝑚𝑒𝑛𝑡 𝑝𝑟𝑎𝑖𝑟𝑖𝑒 𝑎𝑠𝑠𝑜𝑐𝑖é𝑒

𝑟𝑒𝑛𝑑𝑒𝑚𝑒𝑛𝑡 𝑝𝑟𝑎𝑖𝑟𝑖𝑒 𝑠𝑒𝑢𝑙𝑒
 

Si LER = 1, il n’y a pas de différence entre les modes de cultures ; si LER < 1, il y a une perte de 

rendement en association ; si LER > 1, il y a un avantage productif de l’association. 

III.   Traitement des données 

Toutes les analyses statistiques ont été réalisées avec le logiciel R. Les analyses des différences 

significatives entre traitement ont été réalisées par analyse de variances (ANOVA). Les conditions de 

validité ont été vérifiées via un test de Bartlett pour l’homoscédasticité des résidus, un test de 

Shapiro pour vérifier la normalité des résidus et un test de Durbin-Watson pour l’indépendance des 

résidus (package « lmtest ») puis des tests post hoc de Tukey ont été réalisés si l’ANOVA s’avérait 

significative (package « agricolae »). Si les conditions n’étaient pas respectées, une transformation en 

logarithme, racine carré ou boxcox (package « MASS ») a été effectuée.  

 

Des tests de corrélation ont également été réalisés entre biomasse et RPE, ainsi que respiration de la 

plante (Rp) et RPE. Les méthodes de Pearson ou de Spearman, après vérification de la normalité de la 

distribution, ont été utilisées. 

 

Les graphiques ont été réalisés sur R (diagrammes en barres et corrélations linéaires) ou Excel 

(courbes). Les barres d’erreurs représentent toujours l’erreur standard. 
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FIGURE 14 : DIAGRAMME DU RATIO SHOOT/ROOT SELON 

LE TRAITEMENT CO2 (RECOLTE DE MARS) 

FIGURE 15 : DIAGRAMME DE LA BIOMASSE TOTALE 

RECOLTEE SELON LE TRAITEMENT CO2 (RECOLTE DE MARS) 

R E S U L T A T S  

I. Impact de l’augmentation du CO 2  dans l’atmosphère sous 

écosystème prairial  

La première partie des résultats, correspond à l’étude de l’effet du CO2 sur deux écosystèmes 

prairiaux. Celle-ci repose sur les données de la première récolte (mars) et les trois premières mesures 

de RPE réalisées de décembre à mars dans les mésocosmes. 

Les résultats, qui suivent, présentent uniquement les analyses de variances en fonction de la 

concentration en CO2. En effet, les analyses de variances n’ont pas révélé de différences significatives 

selon les traitements avec ou sans trèfle blanc (Annexe 10). En effet, lors de la récolte de mars, le 

trèfle n’était que peu implanté, et les pots étaient peuplés en grande majorité par le ray-grass. En 

moyenne, seulement 2% de trèfles ont été recensés lors de la récolte. 

 

1. Analyse des biomasses aériennes et racinaires récoltées (mars) 

Tout d’abord, une analyse de variance sur la biomasse totale récoltée a été effectuée (Figure 15). 

La biomasse totale récoltée en CO2 élevé (CO2+) est significativement supérieure à celle en CO2 

ambiant (CO2-) (valeur p = 0.000164*** après transformation logarithmique). La biomasse totale 

récoltée en CO2+ est en moyenne de 9,07 g, contre 5,62 g en CO2-.  

De plus, la biomasse racinaire est significativement plus élevée en CO2+ (valeur p = 0.002288). Une 

analyse de variance sur le « shoot/root ratio » (biomasse aérienne récoltée/biomasse racinaire 

récoltée) montre que ce ratio est significativement plus petit dans le traitement en CO2+, comparé au 

CO2- (valeur p = 0.0169*). Le développement racinaire relatif est donc plus important lorsque la 

CO2- = 400 ppm; CO2+ = 700 ppm CO2- = 400 ppm; CO2+ = 700 ppm 
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FIGURE 16 : DIAGRAMME EN BARRE DU C/N MOYEN 

DES PLANTES SELON LE TRAITEMENT CO2 (RECOLTE DE 

MARS) 

concentration en CO2 disponible augmente (Figure 14). Ce ratio avoisine 1 pour le CO2+, ce qui 

traduit une biomasse aérienne et racinaire presque équivalente.  

 

L’analyse de variance du ratio C/N du 

matériel plante moyen (parties aériennes et 

racinaires) est significativement différent 

entre les deux traitements CO2- et CO2+ 

(Figure 16). La composition C/N moyenne des 

plantes en CO2+ est strictement plus 

importante (C/N = 39,54) qu’en CO2- (C/N = 

27,7). Il semble donc que les plantes ayant 

évoluées dans un environnement plus riche 

en CO2, aient des tissus plus riches en C et 

dilués en N. 

 

 

2. Analyse du sol (mars) 

Des différences significatives ont été 

observées sur le développement végétal. Il est 

donc essentiel de comprendre les 

changements qui se sont opérés au niveau du 

sol selon la disponibilité en CO2.  

Une analyse de variance a été réalisée sur la 

concentration en Nmin (NH4
+ + NO3

-) en 

comparaison au sol nu sur l’horizon superficiel 

h1 (Figure 17). Trois groupes statistiquement 

différents se dégagent entre sol nu, CO2- et 

CO2+ (valeur p = 1.7e-13 ***). En moyenne, 

les sols nus sont composés d’environ 50 mg 

N/kg de sol sec, les sols plantés en CO2-de 

2,48 mg N/kg, et les sols plantés en CO2+ de 

1,49 mg N/kg.  

FIGURE 17 : DIAGRAMME DE LA CONCENTRATION EN N 

MINERAL DU SOL SELON LE TRAITEMENT CO2 (RECOLTE DE 

MARS) 

CO2- = 400 ppm; CO2+ = 700 ppm 

CO2- = 400 ppm; CO2+ = 700 ppm 
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La méthode de la « 15N pool dilution » a 

permis d’estimer la minéralisation brute des 

microorganismes du sol au cours d’une 

incubation de 24h.  

La minéralisation brute du sol nu, des 

traitements CO2- et CO2+ sont toutes trois 

significativement différentes (valeur p = 

0.00102**) (Figure 18). La minéralisation est 

plus élevée dans le sol nu (0,187 mg N kg-1h-1), 

puis diminue lors de la présence de plantes en 

CO2- (0,126 mg N kg-1 h-1). Elle est encore plus 

faible en CO2+ (0,097 mg N kg-1 h-1).  

 

 

3. Mesures du RPE  

Des incubations des mésocosmes ont été effectuées de décembre à mars afin d’étudier l’évolution 

du RPE (différence entre respiration du sol planté et du sol nu) selon les traitements. Ces incubations 

ont également permis d’évaluer la respiration du matériel végétal (Rp) et de calculer le RPE relatif 

(RPE/Rp).  

Une analyse de variance permet de révéler des différences significatives entre les respirations du sol 

nu, du sol planté en CO2+ et en CO2-, au cours des trois mesures (Annexe 11). En hiver, le RPE est 

faible (Table 2). Puis, il ne cesse d’augmenter jusqu’en mars (Table 2, Figure 19). Les RPE des trois 

mesures et le RPE cumulé en CO2+ sont significativement plus importants que leurs homologues en 

CO2- (Annexe 11, Table 2). 
 

TABLE 2 : EVOLUTION DU RPE AU COURS DU TEMPS, SELON LES TRAITEMENTS ET RPE CUMULE 

 

RPE 14-déc. 
j1 

8-févr. 
j56 

15-mars 
j91 

 
 

RPE cumulé 

GN-C+ 8,29 13,23 16,05  
 

1115,01 

GLN-C+ 9,77 14,67 21,45   1316,44 

Moyenne CO2 + 9,03 13,95 18,75   1215,72 

GN- 4,76 7,82 11,46   689,73 

GLN- 4,80 7,73 14,89   746,73 

Moyenne CO2 - 4.79 7,75 13,75   727,33 

 

 

FIGURE 18 : DIAGRAMME DE LA MINERALISATION BRUTE 

SELON LES TRAITEMENTS CO2 (RECOLTE MARS) 

CO2- = 400 ppm; CO2+ = 700 ppm 

CO2- = 400 ppm; CO2+ = 700 ppm 
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** 
* 

* 

*** 

*** 

*** 

FIGURE 19 : RESPIRATION DU SOL SELON LES TRAITEMENTS CO2 

FIGURE 21 : RPE RELATIF SELON LES TRAITEMENTS CO2 

FIGURE 20 : RESPIRATION DES PLANTES SELON LES TRAITEMENTS CO2 

CO2- = 400 ppm; CO2+ = 700 ppm 

CO2- = 400 ppm; CO2+ = 700 ppm 

CO2- = 400 ppm; CO2+ = 700 ppm 
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L’analyse de la respiration des plantes permet d’observer son évolution au cours du temps et du 

développement végétal. Lors de la première mesure, fin autonome, une respiration moyenne de 

26,86 mg de C-CO2 par mésocosme est mesurée (Figure 20). Cette respiration diminue ensuite 

légèrement en février puis augmente en fin d’hiver. La respiration des plantes varie de manière 

similaire au travers des traitements CO2. Cependant, la respiration des plantes en CO2+ est toujours 

significativement plus élevée comparée à celle en CO2- au cours du temps (Annexe 11). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Une corrélation positive significative entre Rp et RPE (valeur p = 0,002249), de coefficient 0,79 est 

observée pour les trois dates réunies (Figure 22). Dans ce cas, plus la respiration de la plante 

(indicateur du flux entrant de C dans le système sol-plante) est élevée, plus le RPE est fort.  

De plus, le RPE relatif (soit le ratio RPE/Rp) des deux traitements augmente entre les deux premières 

dates puis diminue en mars (Figure 21). Ce ratio est équivalent entre les traitements CO2+ et CO2- au 

fil des trois mesures indépendantes. En effet, il n’existe pas de différences significatives (valeur p > 

0.05) (Annexe 11). Cependant, pour la 2ème mesure, ce ratio est sensiblement plus élevé en CO2+ 

(pvalue ≈ 0.05).  

II. Impact de la fertil isation N sur un gradient d’intensifica tion 

du mode de gestion des terres  

La seconde partie des résultats s’intéresse à l’influence de la disponibilité en N (par la 

fertilisation) au travers de différents modes de gestions des terres du plus au moins intensif (culture 

conventionnelle de blé, association culturale blé-prairie et prairie). 

 

Une récolte commune à ces différents traitements a été réalisée en mai. Pour le moment, seuls des 

résultats préliminaires, relatifs à la biomasse, au Nmin du sol, et au calcul de la minéralisation brute, 

sont disponibles. En outre, des mesures de RPE ont été effectuées sur les mésocosmes d’avril à mai 

(4 mesures indépendantes). 

FIGURE 22 : RELATION DE CORRELATION ENTRE LA RESPIRATION DES PLANTES (RP) ET LE RPE 
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1. Analyse de la biomasse aérienne et racinaire (mai) 

La première étape de la récolte 

consiste en l’analyse des parties aériennes et 

racinaires. Une analyse de variance réalisée sur 

la biomasse totale récoltée a permis de 

dégager des groupes de différences 

significatives (pvalue = 6.59e-08***) (Figure 

23). Dans la prairie (GLN), et l’association blé-

prairie (WGLN), les biomasses sont 

significativement plus élevées sous fertilisation 

azotée intensive (plus de 70% d’augmentation 

dans les deux cas). Cependant, en mai, la 

biomasse totale du blé (WN) n’était pas 

significativement différente entre les 

traitements N- et N+. 

 

 

2. Analyse du sol (mai) 

Une analyse de variance a été réalisée 

sur la concentration en Nmin (NH4
+ + NO3

-) 

entre les différents traitements sur l’horizon 

superficiel h1 (Figure 24).  

La concentration en Nmin est la plus forte dans 

le sol nu (12,20 g/kg de sol en moyenne) et la 

plus faible dans les traitements prairiaux (0,56 

g/kg de sol). La concentration de Nmin diminue 

selon le gradient d’intensification (GLN < WGLN 

< WN). Celle-ci n’est pas significativement 

différente entre traitement N+ et N- pour 

chaque mode de gestion. 

Cependant, la concentration en Nmin du 

traitement WN+ (blé seul avec fertilisation 

forte) tend à se rapprocher de celle du sol nu. 

Quant au traitement WN-, celui-ci n’est pas 

significativement différent du blé sur 

couverture permanente de prairie.  

 

FIGURE 23 : BIOMASSE TOTALE SELON LES TRAITEMENTS N 

ET LES MODES DE GESTION (RECOLTE DE MAI)  

FIGURE 24 : DIAGRAMME DE LA QUANTITE DE N MINERAL 

NH4+ ET NO3- EN H1 (RECOLTE DE MAI) 

GLN = RGA+TB ; WGLN = RGA+TB+Blé ; WN = Blé 
N- = 40 kg N/ha; N+ = 200 kg N/ha 

GLN = RGA+TB ; WGLN = RGA+TB+Blé ; WN = Blé 
N- = 40 kg N/ha; N+ = 200 kg N/ha 
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FIGURE 25 : DIAGRAMME DE LA QUANTITE DE NO3- EN H3 

SELON LES MODES DE GESTION (RECOLTE DE MAI) 

Une analyse de variance a été réalisée sur 

la concentration en NO3
- dans l’horizon profond 

du sol (h3) (Figure 25). La quantité de nitrates est 

très forte dans le sol nu (28,68 g/kg de sol en 

moyenne). Cette quantité diminue en sols plantés 

et est la plus faible dans les sols avec prairie (0,50 

g/kg de sol).  

 

De la même façon que pour le Nmin de l’horizon 

h1, la concentration en nitrates diminue selon le 

gradient d’intensification (GLN < WGLN < WN).  

 

 

Une analyse de variance de la 

minéralisation brute permet de dégager des 

groupes significativement différents (valeur p 

= 0.00193*) (Figure 26). En effet, les 

traitements GLN+, GLN-, WGLN- et WN+ ont 

une minéralisation brute (par heure) 

significativement plus élevée que le sol nu. 

WGLN+ et WN- ont une minéralisation 

intermédiaire, ayant tendance à être plus 

importante que dans le sol nu (0,037 mg N 

kg-1 h-1 en moyenne).  

Il est pertinent de remarquer que lors de la 

récolte de mai, les minéralisations brutes 

mesurées ici sont d’un ordre de grandeur 

bien moins important que lors de la récolte 

de mars.  

3. Mesures du RPE 

 Une comparaison de l’évolution des mesures de RPE au cours du temps est réalisée grâce à 4 

mesures réparties d’avril à mai.  

FIGURE 26 : DIAGRAMME DE LA MINERALISATION BRUTE SELON LES 

TRAITEMENTS N ET MODES DE GESTION (RECOLTE DE MAI) 

GLN = RGA+TB ; WGLN = RGA+TB+Blé ; WN = Blé 
N- = 40 kg N/ha; N+ = 200 kg N/ha 

GL = RGA+TB ; WGL = RGA+TB+Blé ; W = Blé 
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FIGURE 28 : EVOLUTION DU RPE RELATIF 

FIGURE 29 : EVOLUTION DU RPE 

FIGURE 29 : EVOLUTION DU RPE RELATIF 

FIGURE 27 : EVOLUTION DU RPE 

  

FIGURE 27 : EVOLUTION DE LA RESPIRATION DES PLANTES FIGURE 28 : EVOLUTION DE LA RESPIRATION DES PLANTES 
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Une évolution globalement en « dents de scie » du RPE peut être observée au travers de ces 5 

mesures indépendantes (Figure 27). Pour l’ensemble des traitements, le RPE diminue entre la 1ère et 

la 2ème mesure, puis remonte mi-mai, pour ralentir à nouveau fin-mai. Pour les deux traitements 

prairiaux (GLN- et GLN+), le RPE maximal se situe mi-avril alors qu’il a lieu mi-mai pour les cultures de 

blés seuls (WN- et WN+).  

On remarque que le RPE est très faible (130,83 mg de C-CO2 libéré/mésocosme en cumulé) pour le 

traitement WGLN-, c’est-à-dire en association blé-prairie, sous faible fertilisation N. Lors de la 4ème 

mesure, il admet même un RPE négatif, soit un ralentissement de la minéralisation de la MOS par 

rapport au sol nu. Ainsi, les RPE et RPE cumulé des associations blé-prairie sous fertilisation forte 

sont toujours strictement supérieurs au cours du temps que les traitements sous faible fertilisation 

(WGLN+ > WGLN-). Il en est de même pour les traitements prairiaux (GLN+ > GLN-) (Annexe 11). 

Cependant, les RPE et RPE cumulé des traitements en blé seul sont toujours similaires au cours du 

temps entre N+ et N- (WN+ ≈ WN-) (Annexe 11). 

L’analyse de la respiration des plantes permet de dégager une tendance générale pour l’ensemble 

des traitements : la respiration de la plante est de plus en plus forte d’avril à mai (Figure 28). 

Cependant, il existe deux observations divergentes. D’une part, les respirations des plantes en 

écosystèmes prairiaux chutent entre la 3ème et 4ème mesure (diminution de 14% pour GLN-et 30% 

pour GLN+), avant d’augmenter à nouveau par la suite. Il n’existe pas de corrélation significative 

entre RPE et Rp (valeur p = 0.48). Au niveau du RPE relatif à la Rp, la tendance globale est à la baisse 

entre le mois d’avril et le mois de juin (Figure 29). Cependant, de façon similaire aux variations de 

RPE, des fluctuations en « dents de scie » entre répétitions sont observées.  

Une corrélation significative positive existe, de coefficient 0,89, entre la biomasse aérienne finale et 

le RPE cumulé montre que plus la biomasse est développée, plus le RPE cumulé est important (valeur 

p = 0.01465). De la même manière, il existe une corrélation robuste (r = 0,86 ; valeur p = 0.05788) 

entre Rp cumulée et RPE cumulé (Figure 30). Cela signifie que sur la période d’avril à mai, 

l’augmentation de la respiration cumulée des plantes est une variable explicative de la hausse du RPE 

cumulé. 

 

FIGURE 30 : RELATION DE CORRELATION DU RPE CUMULE EN FONCTION DE LA BIOMASSE AERIENNE FINALE (A GAUCHE) 

ET DE LA RP CUMULEE (A DROITE)  
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4. Bilan agronomique 

L’analyse de variance de 

la production primaire nette 

aérienne (NPP), aux termes de 

la 2nde fauche et de la 

« moisson » permet d’observer 

une biomasse significativement 

plus élevée lors de fertilisation 

forte pour la prairie et 

l’association blé-prairie (Figure 

31). En revanche, la biomasse 

finale des blés seuls est 

équivalente en N+ et N-.  

 

 

TABLE 3 : PROPORTION DE TREFLE BLANC DANS LES PRAIRIES 

 

 

La proportion de trèfle blanc (TB) dans la prairie GLN et 

WGLN est significativement plus faible en N+ (valeur p = 

0,00145**) (Table 3). 

 Le rendement du blé et de la prairie ont été estimé après la moisson de Juillet (Table 4). Les blés en 

association ont beaucoup moins tallé que le blé seul. De plus, en WGLN-, les épis de blés étaient plus 

petits et peu remplis, par rapport aux épis de blés en WGLN+. Au contraire, les rendements en grains 

sont élevés en blé seuls, et particulièrement sous fertilisation forte, bien que le tallage soit 

équivalent. Entre traitements, le rendement de WGLN- a diminué de 84% par rapport à WN-, et celui 

de WGLN+, de 58% en comparaison à WN+. Une faible diminution de 62% du rendement en prairie 

est observée entre WGLN- et GLN-. Sous fertilisation forte, le rendement de la prairie en association 

avec le blé diminue de 68%, par rapport à la prairie seule. Finalement, en WGLN-, le « land equivalent 

ratio » (LER) est de 0,76 et de 0,74 pour le traitement WGLN+. 

 

TABLE 4 : EVALUATION DU RENDEMENT 

  

 % TB moyen dans prairie 

GLN- (ab) 38.47 % 

GLN+ (c) 13.30 % 

WGLN- (a) 55.09 % 

WGLN+ (bc) 30.75 % 

Traitements 
Rendement 

prairie 
(tMS/ha) 

Nombre 
d'épis par 

m2 

(capacité de 
tallage) 

Rendement en 
grains (q/ha) 

Evaluation de l’association : 
Différence de rendement et LER 

GLN- 14,73 / / Soit - 84 % du WN- et -62% du 
GLN- 

LER = 0,76 
WN- / 785,71 92,50 
WGLN- 8,78 275,51 14,82 

GLN+ 23,05 / / Soit - 58 % du WN+ et -68% du 
GLN+ 

LER = 0,74 
WN+ / 780,61 116,09 
WGLN+ 7,40 321,43 48,48 

FIGURE 31 : PRODUCTION PRIMAIRE NETTE AERIENNE AU 6 JUILLET SELON LES 

TRAITEMENTS N ET MODES DES GESTION DES TERRES 

GLN = RGA+TB ; WGLN = RGA+TB+Blé ; WN = Blé 
N- = 40 kg N/ha; N+ = 200 kg N/ha 

GLN = RGA+TB ; WGLN = RGA+TB+Blé 
N- = 40 kg N/ha; N+ = 200 kg N/ha 

GLN = RGA+TB ; WGLN = RGA+TB+Blé ; WN = Blé 
N- = 40 kg N/ha; N+ = 200 kg N/ha 
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D I S C U S S I O N  

I.   Hypothèse 1  :  Influence du CO2  sur le mécanisme de banque 

Influence d’une plus grande disponibilité en CO2 sur le développement végétal 

Un environnement riche en CO2 a conduit à une augmentation significative de la biomasse 

totale (+60%), ce qui traduit une photosynthèse plus importante en CO2+ (Gosse et al., 1986). L’effet 

positif d’un enrichissement en CO2 sur la productivité végétale a été largement démontré dans la 

littérature (Kimball et al., 1993 ; Rogers et Dahlman 1993). De plus, pour les deux traitements, la 

respiration végétale (Rp) ralentit légèrement en hiver et augmente au début du printemps, période 

où l’activité végétale est forte. Pour chacune des trois mesures, la Rp est significativement plus 

importante en CO2+, ce qui traduit également d’une activité végétale plus forte, relative à une 

biomasse plus développée. En effet, une plus forte disponibilité en CO2 stimule la photosynthèse, 

particulièrement dans les plantes en C3 (telles que le Ray-grass) (Rogers et al., 1994). 

 

Une augmentation de la biomasse racinaire et une diminution du shoot/root ratio, toutes deux 

significatives, en CO2+ comparé au CO2-, ont également été observées. Celles-ci rejoignent les 

observations de Jongen et al. (1995) sur L. perenne et T. repens. Les plantes en CO2+ investissent 

donc plus dans le développement de leur organe racinaire. Cela permettrait aux plantes d’intensifier 

leur exploration du sol afin d’améliorer leur accès à l’eau et aux nutriments du sol (N, P) (Jongen et 

al., 1995). En effet, les plantes en CO2+ ayant une photosynthèse et une croissance plus forte, 

auraient des besoins en N accentués.  

 

Une analyse de la composition en C et N des plantes (racines et parties aériennes) révèle une 

augmentation significative du ratio C/N en CO2+. Cela signifie que dans cet environnement, les 

plantes ont des tissus plus riches en énergie (C) et pauvre en nutriments (N) (Jongen et al., 1995). De 

nombreuses hypothèses coexistent quant aux mécanismes responsables de cette dilution (Taub et 

al., 2008). Cela pourrait être la simple conséquence d’une augmentation de l’assimilation 

photosynthétique de C, la diminution du taux spécifique d’assimilation de N par les racines, due à 

une diminution de la conductance stomatique en CO2+, ou encore l’effet d’une diminution du N 

disponible dans le sol (Kimball et al., 1993 ; Taub et al., 2008). 

 

Impact de l’élévation du CO2 sur la disponibilité en Nmin du sol 

En effet, l’analyse de la composition en Nmin du sol montre une forte diminution de la 

quantité de Nmin dans les sols plantés par rapport au sol nu. La présence de plantes fait donc chuter 

la concentration en Nmin du sol. Les traitements en CO2+ ont visiblement conduit à une utilisation 

plus importante des ressources du sol en Nmin comparativement aux traitements en CO2- (Perveen 

et al., 2014). Cette observation est en faveur du postulat suivant : la prairie en CO2+ exprime des 

besoins plus importants en N.  

 

Conséquence d’une plus forte demande en N de la plante sur le fonctionnement du sol 

Un RPE croissant de décembre à mars et significativement plus important en CO2+, au cours 

des 3 mesures, est observé. Il semble donc qu’une demande plus forte en Nmin des plantes en CO2+ 

induit une accélération de la minéralisation de la MOS (Shazhad et al., 2012). 
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En outre, il existe une forte corrélation positive entre RPE et Rp (r = 0,79) (Shazhad et al., 2015). 

Ainsi, plus la respiration de la plante, c’est-à-dire son activité physiologique, est importante, plus le 

RPE est fort. Or, cette forte activité végétale en CO2+ traduit un flux de C entrant dans le système 

plante-sol plus important. En effet, en moyenne 17% du C net fixé par la photosynthèse est perdu par 

les racines (Nguyen, 2003). Il y aurait alors une plus forte allocation de C dans la rhizosphère (Cheng 

et al., 1999 ; Phillips et al., 2012) sous la forme de rhizodépôts (Rogers et al., 1994) et donc plus de 

RPE induit, en CO2+. En outre, il est à remarquer que le ratio RPE/Rp n’est pas significativement 

différent entre les deux traitements CO2. La Rp étant un indicateur du flux entrant de C dans le 

système plante-sol, cela signifie qu’à apport de C équivalent, le RPE est similaire. Ainsi, la hausse du 

RPE en CO2+ est majoritairement expliquée par une hausse de l’activité physiologique des plantes 

dans cet environnement. 

 

En parallèle, la méthode du « 15N pool dilution » a permis d’estimer la capacité de minéralisation 

brute (ou ammonification) des microorganismes du sol. Tout d’abord, une forte minéralisation brute 

est constatée dans les sols nus. Celle-ci serait due au type de sol de départ. En effet, avant la mise en 

pot, le sol de prairie a été fortement remanié, ce qui s’apparente à un profond travail du sol. Or, le 

travail du sol favorise l’aération du sol et modifie la répartition de la matière organique dans le profil, 

facilitant son attaque par les microorganismes (Nicolardot et al., 1997 ; Balesdent et al., 2000 ; Vertès 

et al., 2007), et donc stimule de manière importante la minéralisation de la MOS. De plus, cette forte 

stimulation de la minéralisation de la MOS, par le retournement d’un sol de prairie, peut perdurer 

pendant environ un an, avant de s’atténuer (Cohan et al., 2012). Dans cette étude, ce phénomène est 

donc à l’origine d’un biais non négligeable. En outre, les vitesses de minéralisations brutes diminuent 

en sols plantés. La minéralisation brute est significativement plus lente en CO2+ qu’en CO2-. Ces 

observations vont à l’encontre du postulat de départ, et des résultats de RPE. Comment expliquer 

cette contradiction ? 

 

Avant tout, il est important de bien faire la distinction entre ces deux mesures et les mécanismes 

sous-jacents. La mesure du RPE consiste en la quantification du CO2 dégagé par la minéralisation de 

la MOS, et traduit donc de l’intensité de l’activité des microorganismes décomposeurs de MOS 

(Stratégie-K) par rapport au sol nu. En revanche, la minéralisation brute représente la quantité de N 

réellement minéralisée, qui résultent de la décomposition par la biomasse microbienne (de manière 

active ou passive). Les microorganismes dégradent la MOS par réaction enzymatique, afin d’assimiler 

du N sous forme ammoniacal (immobilisation brute). Cependant, ce Nmin n’est libéré que lorsque sa 

disponibilité dépasse les besoins de la microflore (Nicolardot et al., 1997). Ainsi, il est possible que ce 

décalage soit la conséquence d’un système « hors-équilibre ». En effet, pour toute décomposition de 

MOS (C et N couplés), le C est aussitôt libéré, alors que le N est utilisé par la biomasse microbienne et 

ne sera libéré que plus tard, en régime stationnaire. 

Ainsi, il semble que dans les sols plantés, l’activité des microorganismes, Stratégie-K, soit stimulée 

par l’apport de Corg frais (Fontaine et al., 2007), bien que le Nmin ne soit pas libéré par les 

microorganismes.  

 

Adéquation au mécanisme de banque 

Ces premières observations concordent avec les prévisions du modèle SYMPHONY (Perveen 

et al., 2014) sur les premières années, exceptée pour la minéralisation brute. Ainsi, ces observations 

soutiennent l’existence du mécanisme de banque dans les écosystèmes prairiaux avancée par 

Fontaine et al. (2011) et Perveen et al. (2014). Ces résultats sont encourageants pour la poursuite du 
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dispositif expérimental et montrer à long terme que l’augmentation du CO2 atmosphérique pourrait 

conduire à un épuisement des ressources de la MOS (Perveen et al., 2014). 

En outre, il n’a pas été possible de tester l’hypothèse concernant l’effet de la présence de 

légumineuses sur cette période. Cependant, le trèfle blanc s’est fortement développé au printemps. 

Par la suite, il sera sans doute possible de se positionner sur l’effet de la présence de légumineuse 

dans ces processus. 

II.   Hypothèse 2 : Influence de la disponibilité en N sur le mécanisme 

de banque selon divers modes de gestion 

Influence d’une plus grande disponibilité en N sur le développement végétal 

 La biomasse totale de tous les traitements a été observée lors de la récolte de mai, afin 

d’évaluer l’impact de la fertilisation N. Seuls les traitements GLN+ et WGLN+ présentaient une 

biomasse significativement plus élevée que leur homologue en N-. En effet, une fertilisation élevée 

stimule la croissance végétale. Au contraire, le blé seul s’est développé de manière équivalente sous 

fertilisation faible et forte. Le sol nu dans lequel le blé a été planté avait une concentration en Nmin 

élevée (estimée à environ 200 kg N/ha) via une forte minéralisation due au remaniement du sol. 

Ainsi la disponibilité en Nmin du blé N- est aussi forte que la concentration visée en N+ (doublée par 

rapport à la concentration souhaitée). Or, au-delà d’une certaine fertilisation, il y a une stabilisation 

de la croissance végétale (Meynard et al., 1981) 

Disponibilité en Nmin du sol 

Au regard des concentrations en Nmin de l’horizon superficiel, celles-ci sont faibles en 

prairies et associations blé-prairie. La disponibilité en Nmin est bien plus importante en blé seul, 

notamment en N+, où la concentration en Nmin se rapproche de celle des sols nus. Ces observations 

valident les interprétations ci-dessus. De plus, pour les traitements avec prairie (GLN et WGLN), il 

n’existe pas de différence significative entre N+ et N-. Il est alors probable que la majorité du Nmin, 

apporté par la fertilisation, ait profité à la croissance végétale.  

La concentration en NO3- présente en profondeur est un indicateur du potentiel de lixiviation qui 

pourra avoir lieu à l’autonome/hiver (Mariotti, 1997 ; Recous et al., 1997). Ces résultats mettent en 

évidence que les sols nus, ainsi que les cultures conventionnelles, ont un fort potentiel de lixiviation, 

tandis que ce potentiel est faible en praire (Recous et al., 1997). Dans cette étude, il est clair que la 

présence de prairie dans l’association blé-prairie a permis de réduire considérablement ce potentiel 

de lixiviation.  

 

Observation du fonctionnement du sol au travers des différents traitements 

Le développement végétal et la disponibilité en Nmin varient donc, respectivement, en 

fonction de la fertilisation azotée, et du mode de gestion. Quels en sont les conséquences sur le 

fonctionnement du sol ? 

En ce qui concerne, la vitesse de minéralisation brute, un changement de l’ordre de grandeur pour 

tous les traitements entre mars et mai, et notamment dans le sol nu (-83%) est observé. Ce témoin 

« sol nu » permet d’identifier un ralentissement important de la vitesse de minéralisation brute, en 

majorité induite par le remaniement du sol prairial. En mai, tous les traitements (sol plantés) 

présentent une minéralisation brute significativement supérieure au sol nu. La présence de plantes 

permet donc de stimuler l’activité de décomposition de la MOS de 86% en moyenne comparé au sol 



ISA Lille – Mémoire de Fin d’Etudes  Hélène Desmyttère – Septembre 2017 

37 
 

nu. Bien que des vitesses de minéralisation brutes élevées soient attendues dans les écosystèmes 

prairiaux, en raison d’un fort potentiel d’organisation sous prairie (Recous et al., 1997), il n’existe pas 

de différence selon le mode de gestion. Il semble que le sol utilisé présente encore à court terme 

toutes les caractéristiques d’un sol prairial, et non d’un sol typique de cultures annuelles 

conventionnelles (WN).  

D’autre part, le RPE a été mesuré pour tous les traitements à quatre reprises et s’est révélé très 

variable. Différentes fluctuations notables du RPE et de la Rp au cours du temps ont été identifiées. 

Leurs diminutions simultanées pourraient être expliquées par plusieurs facteurs physiologiques, 

météorologiques et anthropiques : 

 Au cours de la mesure du 24 avril, tous les RPE chutent. En effet, il est à noter une forte baisse 

des températures (et évènement neigeux) quelques jours avant la mesure du 24 avril. En effet, 

les réactions enzymatiques qui se produisent lors de la minéralisation sont sous l’influence de la 

température. Ce lien a été décrit à l’aide de l’équation d’Arrhenius (1889). 

 Une première fauche a été réalisée le 12 mai, juste après la 6ème mesure de RPE (traitements 

GLN). Cette coupe pourrait être à l’origine de la diminution simultanée du RPE et de la Rp de 

l’écosystème prairial entre les deux dates de mai. En effet, selon Shazhad et al. (2012), les 

coupes de parties aériennes sont responsables d’une réduction immédiate du RPE. Suite à la 

diminution de la biomasse et donc de la photosynthèse, l’assimilation de N par la plante est plus 

faible. La demande de la plante serait alors amoindrie et la minéralisation de la MOS 

diminuerait. Il a été observé, pour L. perenne, que cette réduction de la minéralisation de la 

MOS pouvait perdurer près d’un mois après la coupe (Shazhad et al., 2012). 

 

De plus, bien que la Rp ait tendance à s’intensifier d’avril à mai, le RPE connait des variations 

importantes. On assiste notamment à un « décrochage » entre ces deux variables dans les 

traitements en présence de blé lors de la dernière mesure (Rp augmente et RPE diminue). Ainsi, sur 

cet ensemble de mesures, il n’existe pas de corrélation entre Rp et RPE. De plus, une diminution du 

RPE relatif est observée sur la période d’avril à mai. Cela signifie que malgré un flux entrant de C dans 

le système plantes-sol (Rp) plus important, le taux de minéralisation de MOS baisse. Ce phénomène 

pourrait résulter d’une réduction de la quantité de C réellement alloué à la rhizosphère (baisse du 

taux de rhizodépôts libérés). Or, d’après la littérature, l’intensité de la rhizodéposition augmente 

chez les jeunes plants, puis diminue au début de la phase générative, et semble suivre les besoins 

nutritionnels des plantes (Kuzyakov, 2002). Ainsi, il est probable qu’aux alentours de la fin du 

printemps/début d’été, les plantes exsudent moins, puisqu’elles entrent en phase générative. Par 

exemple, il est à remarquer que la diminution du RPE des blés seuls correspond à l’apparition des 

premiers épis de blés. Pendant cette période, les besoins de la plante en N sont faibles car l’activité 

principale est le remplissage des grains, qui consiste en la réallocation du N de la plante vers les épis 

(Martre et Deswarte, 2014). Conjecturer une diminution de l’exsudation, et par conséquent de 

l’apport de C frais au sol, semble pouvoir expliquer un ajustement du RPE à la baisse lorsque les 

besoins sont faibles, tandis que la Rp reste forte. 

 

Conséquence de la fertilisation N sur les besoins de la plante et l’offre du sol 

En outre, bien que le RPE ne soit pas corrélé à la Rp ponctuelle, il existe un lien robuste entre 

le RPE cumulé et la biomasse finale (r = 0,89), ainsi que la Rp cumulée (r = 0,86), comme montré par 

Shazhad et al. (2015). En effet, la biomasse finale est un indicateur de l’activité photosynthétique 

globale d’un individu (Rp) et de ses besoins nutritionnels. Ainsi, malgré sa variabilité, le RPE reflète à 
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long terme les besoins des plantes en N. Ces résultats préliminaires sont encourageants pour 

montrer la présence d’un ajustement entre les besoins de la plante et l’offre du sol.  

Dans l’ensemble, le RPE est plus important en N+. Cette différence est significative pour la prairie et 

l’association blé-prairie, où la biomasse est nettement plus développée en N+. Cependant, il n’existe 

pas de différence significative du RPE dans les deux traitements de blé conventionnel, à l’instar de la 

biomasse finale. Finalement, lorsque la fertilisation N a favorisé la croissance végétale, la plante 

exprimerait des besoins croissants en N, suite à l’épuisement du Nmin disponible issu de la 

fertilisation. La rhizodéposition pourrait alors être plus forte (Nguyen, 2003). Il résulte de cette 

stimulation initiale, un RPE plus fort, qui pourrait in fine libérer plus de N (la minéralisation brute 

devrait alors augmenter).  

 

Adéquation au mécanisme de banque 

Finalement, les résultats suivants ne permettent pas de valider l’hypothèse de départ et les 

prédictions du modèle SYMPHONY. En effet, au regard de la littérature scientifique, ces résultats 

semblent à l’encontre des attentes (Liljeroth et al., 1994 ; Cheng et al., 1999, Shazhad et al., 2012). 

Cependant, ces expériences ne considéraient pas la capacité des plantes à absorber le N apporté par 

la fertilisation, et ainsi à rendre la rhizosphère limitée en N. Dans la littérature, et selon le 

phénomène d’ « utilisation préférentielle du substrat » (Cheng, 1999), la minéralisation de la MOS 

serait réduite en faveur de l’utilisation de substrats plus facilement disponibles. Or, dans le cas 

présent, la disponibilité en Nmin n’est pas significativement différente entre traitements N+ et N-, et 

ne peut constituer un facteur explicatif influençant le RPE. Cette étude présente donc une approche 

globale, en considérant l’ensemble du système plante-sol et leurs interactions, au sein de plusieurs 

modes de gestion. Cependant, évaluer l’influence de la fertilisation N sur ce système n’est pas aisé. 

En effet, en raison de la compétition entre racines et microorganismes, des processus concurrents 

affectent simultanément le Nmin et le devenir de celui-ci est incertain (Recous et al., 1997). 

 

En outre, d’autres études, n’ayant pas révélé d’effet significatif de la fertilisation sur le RPE, 

soulèvent l’influence du développement végétal plus ou moins important selon les traitements et 

espèces (Chen et al., 2003). Les analyses de biomasses montrent une abondance significativement 

plus élevée du T. repens en traitement WGLN- et GLN-. L’apport de N par fertilisation a changé les 

proportions de ray-grass/trèfle blanc dans les prairies (Soussana et Arregui, 1995). Ainsi, en N-, la 

présence de trèfle, légumineuse capable de fixer de manière symbiotique le N atmosphérique, 

permettrait d’enrichir le sol en N, et serait bénéfique à la nutrition azotée de la graminée (Soussana 

et Arregui, 1995). Analyser le N présent dans les tissus de chaque espèce nous permettrait de 

confirmer ou non un mécanisme de facilitation entre les deux espèces. En revanche, en N+, la 

proportion de trèfle est réduite. Les besoins du ray-grass en N dépendraient uniquement de l’offre 

du sol. Cet effet serait accentué par l’augmentation de la biomasse et donc des besoins totaux en N 

du ray-grass. In fine, un milieu enrichit en N par fertilisation pourrait hypothétiquement présentait 

des besoins si forts, que le Nmin aurait tendance à y être limitant (N+  N-). 

 

Influence du mode de gestion 

En outre, l’influence du mode de gestion sur la synchronisation sol-plante n’a pu être 

clairement observée à court terme. Pour le moment, le dispositif et l’historique du sol prairial utilisé 

sont encore trop récents pour que les caractéristiques propres à chaque mode de gestion dans les 

mésocosmes se rapprochent des conditions réelles.  
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Malgré tout, les modes de gestion prairie et association blé-prairie suggèrent une meilleure 

synchronisation sol-plante en N (faible potentiel de lixiviation). Cependant, en WGLN-, le RPE est 

constamment faible, en lien avec une biomasse réduite. Ainsi, il semble que la compétition pour le 

Nmin entre graminées (ray-grass et blé) soit trop forte et défavorise le blé. En effet, une chute du 

rendement en blé de 84% est observée. Le LER est de 0,76 ce qui traduit une perte de rendement de 

l’association par rapport aux cultures seules, puisque le rendement de la prairie a également chuté 

de 62%.  

En WGLN+, le rendement de la prairie diminue de 68% par rapport au GLN+. En effet, des coupes 

successives ont été effectuées pour favoriser le blé. Malgré tout, il semble que le blé ait été pénalisé, 

avec une chute du rendement en grains de 58% en WGLN+. Le blé serait donc un mauvais 

compétiteur pour les nutriments dans l’association blé-prairie. Cependant, il est à noter que le 

rendement du blé seul est particulièrement élevé avec 116 q/ha en WN+, en comparaison à un 

rendement moyen de la variété estimé à 94,4 q/ha en semis d’automne (Saaten Union, 2015). En 

effet, dans ce sol prairial riche en nutriments, il semble que le blé seul se trouve dans des conditions 

optimales, avec un potentiel maximal de rendement. A long terme, l’association blé-prairie devrait 

être favorisée et pourrait présenter un avantage productif, comparativement au blé seul, où le sol 

aura tendance à s’appauvrir. Le LER est équivalent en WGLN+ et WGLN-. 

Finalement, ce bilan agronomique n’est que provisoire, une année complète est nécessaire. Il sera 

notamment intéressant de voir comment le fonctionnement du sol évolue à partir de Juillet en 

l’absence de blé. Une désynchronisation en raison de période de sol nu dans les systèmes de cultures 

conventionnels est attendue. De plus, l’absence de blé dans les associations après moissons pourrait 

permettre une recrudescence de la croissance prairiale, notamment en WGLN-. 

III.   Limites et perspectives   

Finalement, la limite principale rencontrée lors de cette étude réside dans l’utilisation d’un sol 

prairial remanié. Celui-ci est à l’origine d’un artefact de départ, qui devrait s’effacer au cours du 

temps. De surcroît, la qualité des résultats issus de la méthode de « 15N pool dilution » sont 

discutables. En effet, le protocole exige de nombreuses étapes et manipulations qui augmentent le 

risque d’erreurs. De plus, cette méthode préconise l’utilisation de sol tamisé afin que le marquage au 
15N soit homogène, or le tamisage pourrait fortement perturber les microorganismes. Il semble 

également que le temps d’incubation (24h) ait été trop court afin de mesurer les processus 

microbiens. Il serait intéressant de comparer ces résultats avec des incubations plus longues (une 

semaine par exemple). En outre, des difficultés liées aux marquages 13C multi-espèces ont été 

rencontré. En effet, selon leur physiologie (fractionnement isotopique) et leur stade de 

développement (marquage non stable), des différences dans le marquage des espèces et au cours du 

temps ont été décelées. L’utilisation d’un ratio en fonction de l’abondance de chaque espèce dans les 

mésocosmes, basée sur des coupes, est discutable.  

 

A présent, il serait pertinent d’observer comment ces paramètres évoluent au fil du temps afin de 

valider ou réfuter la stabilité de ce mécanisme de banque. Tout d’abord, la synchronisation entre 

l’offre du sol et la demande semble résulter d’un équilibre s’installant à long terme (Perveen et al., 

2014). De plus, une étude de plus longue durée pourrait également permettre d’effacer l’artefact de 

la minéralisation brute. Enfin, observer comment le fonctionnement du sol évoluera au fil des 

saisons, au travers des différents modes de gestions apportera de précieuses informations.  
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En outre, identifier les communautés microbiennes est essentiel pour étudier le mécanisme de 

banque et le changement de communautés en fonction des demandes de la plante. Les analyses de 

biomasses et communautés microbiennes à venir, permettront sans doute de répondre aux 

hypothèses formulées, et aux prédictions du modèle SYMPHONY (diminution du ratio Stratégie-

r/Stratégie-K en CO2+ par exemple) (Perveen et al., 2014). De plus, des mesures de lixiviation réelle 

en fin d’année permettront de confirmer ou non les hypothèses relatives aux modes de gestion. Il 

sera également possible de calculer l’activité photosynthétique réelle des plantes, et in fine de 

réaliser des bilans globaux de C (grâce aux mesures continues des échanges de CO2 notamment), afin 

d’observer à long terme des éventuels changements dans les stocks de MOS.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  



ISA Lille – Mémoire de Fin d’Etudes  Hélène Desmyttère – Septembre 2017 

41 
 

C O N C L U S I O N  

En conclusion et dans un contexte de changements globaux, l’effet de la disponibilité en CO2 

d’une part et, en N d’autre part, sur le mécanisme de banque, ont été testés, de manière 

indépendante, sur différents modes de gestion des terres. 

Ce projet de recherche est tout à fait innovant de par les modalités testées. En effet, bien que l’effet 

d’une augmentation de la disponibilité en CO2 atmosphérique sur la végétation et la microflore du sol 

ait été largement étudié (Rogers et al., 1994 ; Jongen et al., 1995 ; Phillips et al., 2012), son effet sur 

la synchronisation sol-plante n’a été que peu observé. De plus, cette étude constitue la première à 

analyser le concept théorique de mécanisme de banque, par le biais d’une approche globale et 

systémique, à l’échelle du mode de gestion des terres.  

Dans un premier temps, une augmentation significative de la biomasse végétale, de l’appareil 

racinaire et du ratio C/N des plantes, a été observée en milieu enrichi en CO2. Ces changements 

drastiques du développement végétal ont eu des répercussions importantes sur le fonctionnement 

du sol. Bien que la minéralisation brute soit faible dans les deux traitements, une augmentation 

significative du RPE a été mesurée en CO2+. L’accélération de la minéralisation de la MOS est donc 

plus forte en CO2+ afin de répondre aux besoins accrus des plantes. Ces résultats permettent de 

valider à court terme les prévisions du modèle SYMPHONY sur l’existence d’un ajustement de l’offre 

du sol à la demande des plantes en N (Perveen et al., 2014).  

 

Dans un second temps, l’application d’une forte fertilisation N en prairie et association blé-prairie 

semble favoriser la croissance végétale, ce qui a conduit à un appauvrissement en Nmin du sol et en 

réponse, à une augmentation du RPE en N+. Ces résultats ne permettent pas de valider l’hypothèse 

posée quant à l’influence de la fertilisation N sur le RPE, mais ouvre sur la nécessité de considérer le 

devenir du N dans le système sol-plante. De plus, les résultats préliminaires ne nous permettent pas 

de conclure sur l’influence des modes de gestion sur la synchronisation sol-plante. Cependant, 

l’association blé-prairie semble avoir un fonctionnement plus proche de l’écosystème prairial et a 

notamment permis une forte réduction du potentiel de lixiviation, ce qui suggère une meilleure 

synchronisation. 

Ces résultats soulèvent donc maintes interrogations quant au devenir de cette synchronisation à plus 

long terme. Il est essentiel de maintenir le dispositif pendant une plus longue période afin de mieux 

comprendre l’effet des saisons, en fonction des modes de gestion. De plus, des éléments clés de la 

compréhension plus fine des processus en place résident dans l’analyse à venir des communautés 

microbiennes (Fontaine et al., 2003).  

Par ailleurs, il semble primordial de prendre en compte la synchronisation entre l’offre du sol et la 

demande de la plante dans la conception d’agrosystèmes innovants, face aux multiples enjeux 

actuels, tels que la séquestration du C, et la limitation des pertes en N. En effet, Il semble qu’un 

mode de gestion agroécologique, par l’association du blé et de la prairie, permet de réduire la 

lixiviation. Par ailleurs, la présence de plante pérenne pourrait favoriser la séquestration de C. Ainsi, il 

serait pertinent de réaliser sur une année un bilan environnemental, avec la vraie lixiviation et bilan 

C, afin d’évaluer les services écosystémiques rendus par cet agrosystème (Doré et al., 2011). 
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Outre des bénéfices environnementaux, l’agroécologique permet une diversification des activités et 

des débouchés grâce aux associations culturales. En effet, le rendement du blé est réduit en 

association, mais à celui-ci s’ajoute un rendement complémentaire et non négligeable en fourrage 

sur une même surface. Cependant, l’association culturale proposée ici ne semble pas optimale. Il 

semble que le blé ait été un faible compétiteur pour le Nmin. Il serait judicieux de sélectionner des 

variétés plus compétitives ou d’entrevoir d’autres types d’associations. Il existe, par exemple, de 

nombreux essais de céréales en association avec des légumineuses telles que la féverole, le pois, le 

lupin ou encore le pois-chiche (Perfcom, 2012).  

Finalement, dans la poursuite des recherches sur la synchronisation sol-plante, il est nécessaire 

d’envisager des études à l’échelle de la parcelle, et en lien avec les agriculteurs, afin de tendre à la 

conception d’agrosystèmes favorisant cette synchronisation.  
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ANNEXE 1 : CYCLE DE L’AZOTE ET DU CARBONE 

Au cœur du cycle de l’azote, se trouve le nitrate (NO3-) et l’ammonium (NH4+), nutriments 

assimilable par les plantes, il est aussi consommé par la biomasse microbienne, contribuant ainsi à la 

synthèse de MOS via le processus d’immobilisation (Mariotti, 1997). Cependant, le N peut se trouver 

sous de nombreuses formes. L’essentiel des échanges de N dans la biosphère est constitué par : 

i. Les entrées dans le cycle biologique via la fixation libre ou symbiotique du N atmosphérique. 

ii. Les transformations entre pools organiques et minéraux du sol. 

iii. Le retour au diazote atmosphérique (N2) par dénitrification (Cellier et al., 1997). 

Les processus d’immobilisation et de minéralisation (ii) permettent un passage de N sous forme 

minérale à organique et inversement. La minéralisation correspond donc à la dégradation par la 

microflore de la MO pour former de l’ammonium (NH4+). Au contraire, l’immobilisation (ou 

organisation) transforme le N ammoniacal ou nitrique en N organique (MOS) (Cellier et al., 1997). Le 

cycle de N comprend également une part d’émissions de N sous formes gazeuses. Il peut tout 

d’abord y avoir une perte de N par volatilisation sous forme ammoniacal (NH3-), en raison des 

équilibres entre les différentes formes de N ammoniacal dans les couches superficielles du sol. 

Cependant, les expériences ont également montré la production de N2O seul ou associé au NO 

(oxydes d’azote gazeux) au cours de la nitrification (oxydation microbienne de l’ammonium en 

nitrites et nitrates). Enfin, la dénitrification est un processus fondamental permettant le retour à 

l’azote diatomique, gaz inerte est stable par réduction des nitrates (NO3-  NO2-  NO  N2O  N2 

couplé à l’oxydation de la MOS) (Mariotti, 1997). Cependant, cette chaine de réductions, catalysée 

par des bactéries, peut mal fonctionner et se bloquer au stade N2O, gaz possédant un très fort effet 

de serre, évalué à 298 fois celui du CO2 à 100 ans (IPCC, 2005). Le Nmin subit également 

d’importantes pertes par ruissellement et lixiviation, polluant alors les eaux souterraines et de 

surface. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
IMAGE TIREE DE BALESDENT ET CHENU (2009) 
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Le cycle du carbone s’articule autour des échanges entre les quatre réservoirs naturels de la 

planète, que sont l’atmosphère, la biosphère, l’hydrosphère et la lithosphère. Le cycle du C peut être 

divisé en deux composants : le C organique (COS) et C minéral (CO2, CH4, CaCO3 etc.). Ces deux 

formes de C interagissent via différents flux tels que la photosynthèse des plantes et la respiration du 

sol. Les végétaux permettent l’assimilation du CO2 sous forme gazeuse, et sa transformation en Corg.  

 

La compréhension du cycle du C est cruciale puisque le CO2 est un important GES. Le cycle du C est 

naturellement équilibré mais les activités anthropiques intenses, depuis la révolution industrielle, 

conduisent à un rejet excédentaire non négligeable de CO2 dans l’atmosphère (industrialisation, 

déforestation est combustion d’énergies fossiles). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

IMAGE TIREE DE BALESDENT ET CHENU (2009) 
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ANNEXE 2 : LES RHIZODEPOTS 

Les racines sont capables de libérer du carbone organique, produisant des changements 

physiques, chimiques et biologiques drastiques dans la nature du sol environnant (Jones et al., 2009). 

Cet apport de carbone organique par les racines peut se faire sous deux formes : (1) la biomasse 

racinaire une fois la plante morte et (2) les rhizodépôts, qui regroupent toute forme de libération 

dans le sol de carbone organique par la plante vivante (Kuzyakov, 2002).  

 

D’après Jones et al., 2009, les rhizodépôts peuvent être de plusieurs types :  

(1) Coiffe racinaire et cellules de la paroi ;  

(2) Sécrétion par les cellules vivantes de polymères insolubles (mucilage) ;  

(3) Perte de solutés de cellules vivantes (exsudats racinaires) ;  

(4) Pertes gazeuses ;  

(5) Flux de C aux symbiotes racinaires (e.g. mycorhizes) ;  

(6) Mort et lyse de cellules racinaires. 

 

Les exsudats racinaires sont le composé majoritaire des rhizodépôts, et permettent la libération de 

10 à 100 fois plus de carbone que le mucilage et les cellules pariétales.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

SCHEMA D'UNE SECTION LONGITUDINALE DE 

RACINES ET TYPES DE RHIZODEPOTS  

(JONES ET AL., 2009)  
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ANNEXE 3 : MODELISATION DU MECANISME DE BANQUE  

 Le mécanisme de banque se traduit par le modèle SYMPHONY (Perveen et al., 2014). Ce 

modèle considère la destruction de la MOS au travers du PE et l’interaction de deux communautés 

microbiennes. Cette étude s’inscrit dans le même schéma et souhaite démontrer par l’expérience les 

prédictions du modèle ci-dessous : 
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Les prédictions du modèle SYMPHONY sont les suivantes : 

 

 

 

 

Les critères de validité du modèle sont : 

- La coexistence des plantes et des décomposeurs,  

- La résistance de l’écosystème à une diminution nette à long terme du N, 

- L’accumulation à long terme de MOS (dans le cas d’une entrée nette de N dans 

l’écosystème), 

- Eventuelle stabilité du réservoir de MOS. 
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W (wheat) =    Blé 

G (graminée) =    Ray-grass 

L (légumineuse) =  Trèfle blanc 

N + ou - =    Niveau de fertilisation 

C + ou - =    Niveau de CO2 

ANNEXE 4 : SCHEMA DE LA PLATEFORME 
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ANNEXE 5 : IDENTIFICATION DES MODES DE GESTION 

Le tableau ci-dessous regroupe les caractéristiques principales de trois modes de gestion sur 

lesquelles se basent cette étude. Ils suivent un gradient d’intensification (i) prairie, (ii) agroécologie, 

(ii) agriculture conventionnelle.  

L’Agroécologie est l’utilisation intégrée des ressources et des mécanismes naturels dans l’objectif de 

production agricole (Ministère de l’agriculture, de l’agroalimentaire et de la forêt, 2016). 

 

Une comparaison de ces trois modes de gestion a également été représentée par Doré et al. (2011). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 Agriculture 

conventionnelle 
Agroécologie (Doré et al., 2011) Prairie (Simon et al., 1997) 

Travail du 

sol 

Travail profond : labour Travail du sol réduit  Absence de travail du sol 

 

Couvert 

 

Plantes annuelles, périodes 

de jachères/sol nu 

notamment en 

automne/hiver : lixiviation 

importante. 

Maximisation de la couverture 

végétale 

Le couvert végétal est 

permanent (ou du moins 

dans la majorité des cas 

en place pour plusieurs 

années)  

Espèces 

végétales 

Mono-espèce Cultures associées, rotation, 

diversité fonctionnelle 

Diversité botanique 

 

Diversité Réduite Biodiversité importante, 

promotion des ingénieurs du 

sol, régulation biologique. 

Macrofaune et 

microfaune importante 

Fonctions L’objectif est la 

maximisation du 

rendement, alimentaire 

Utilisations variées, 

rendement, services 

écosystémiques 

Variées : fauche pour le 

foin ou l’ensilage, 

pâturage, services 

écosystémiques 

SCHEMA TIRE DE DORE ET AL (2011) 
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ANNEXE 6 : FONCTIONNEMENT DU CHROMATOGRPAHE GAZ ET PICARRO 

Chromatographe en phase gazeuse (GC) 

 

Spectromètre d’absorption laser 

La chromatographie est une méthode basée sur 

les différences d’affinité des composés de 

l’échantillon gazeux avec la phase stationnaire 

(liquide) et la phase mobile ou gaz vecteur 

(hélium). L’échantillon gazeux est injecté dans le 

four, où les différents composés de l’échantillon 

vont être emportés et séparés suivant leur 

affinité avec la phase stationnaire. Le détecteur 

identifie l’ensemble des signaux émis par les 

composés. Le chromatogramme représente une 

série de pics, en fonction du temps de rétention 

dans la phase stationnaire, et dont l’intégrale 

permet de déterminer la quantité des différents 

gaz de l’échantillon. 

Ce spectromètre de masse associé à un laser mesure 

le temps de vie des photons piégés dans une cavité 

optique. La lumière projetée par le laser se met en 

résonnance via les miroirs de la cavité optique, et 

son temps d’absorption naturelle en situation de 

vide est le « ring down » ou déclin (en bas à gauche); 

en présence d’un échantillon gazeux, l’appareil 

mesure le temps d’absorption de la lumière par les 

diverses molécules d’un échantillon gazeux selon 

leur longueur d’onde d’absorbance, ce qui accélère 

le déclin naturel de la lumière du laser (en haut à 

gauche). La mesure de ce deuxième temps de « ring 

down » permet de déduire celle des molécules de 

l’échantillon et ainsi de les différencier. 

 

 

 

 
 

 

Image :  

www.masterchimie1.u-psud.fr 

 

 

Image: 

http://www.picarro.com/technology/cavity_ring_down_s

pectroscopy 
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ANNEXE 7 : COMMENT CALCULER LE RPE A PARTIR DU Δ13C ? 

Grâce au Picarro, le δ13C (Delta Mean dans le tableau ci-dessous) de chaque échantillon est 

mesuré. Voici les données brutes en sortie du Picarro : 

 

 

 

Tout d’abord, plusieurs corrections sont nécessaires : correction du δ13C donné par le Picarro, à l’aide 

d’étalons passés entre chaque échantillon, et correction de la pression en raison d’éventuels 

changements de températures (dilatation et contraction de l’air). Puis, une série de calculs est alors 

nécessaire afin d’obtenir le RPE. 

1. Correction avec le T0 

Le T0 représente la quantité de CO2 atmosphérique présente dans les chambres opaques avant la 

mise en incubation. Grâce à la chromatographie en phase gazeuse, on obtient la concentration en 

CO2 totale (en ppm) et on peut en déduire la masse de C dans la chambre à T0 (mC T0). Ensuite, à 

partir du δ13C, on calcule le rapport isotopique et l’abondance de T0  (AT0) sachant que : 

 

𝛅𝟏𝟑𝐂 = ( 
(

13𝐶
12𝐶) é𝑐ℎ𝑎𝑛𝑡𝑖𝑙𝑙𝑜𝑛 − (

13𝐶
12𝐶) 𝑃𝐷𝐵

(
13𝐶
12𝐶) 𝑃𝐷𝐵

) × 1000   

 

avec 𝟏𝟑𝐑 =
13C

12𝐶
  donc 𝛅𝟏𝟑𝐂 = (

13𝑅é𝑐ℎ

13𝑅𝑟é𝑓
− 1) × 1000 ou 𝟏𝟑𝑹é𝒄𝒉 =   ( 

δ13C

1000
+ 1) × 13𝑅𝑟é𝑓 

 

Avec δ13C correspondant à la composition isotopique (en ‰ PDB) et 13R représentant le rapport 

isotopique, avec d’une part le rapport isotopique de l’échantillon mesuré (13Réch) et d’autre part le 

rapport isotopique de référence (13Rréf), défini par le PDB (référence standard internationale). 

 

 𝐀 =  
13𝑅é𝑐ℎ

1 + 13𝑅é𝑐ℎ
=  

13𝐶

(13𝐶 + 12𝐶)
 

Où A est l’abondance isotopique fractionnaire de l’échantillon. 

 

2. Calculer l’abondance isotopique des plantes (par les mesures de respiration des plantes) 

Régulièrement, des feuilles sont prélevées lors des incubations des mésocosmes. Ces feuilles sont 

placées dans des bocaux et laissées 24h à respirer. De la même manière, le δ13C est obtenu par 

analyse au Picarro, et l’abondance des plantes est alors calculée (équations ci-dessus). Le δ13C des 

plantes peut également être obtenue par analyse du matériel plante au CNS.  

Le marquage global de l’association d’espèces de plantes (Aplante) étant difficile à mesurer, un ratio 

de l’abondance totale a été calculé en prenant le δ13C de chaque espèce ainsi que leur proportion (P 

en %) dans les mésocosmes : 

Aplante = (ABlé x Pblé) + (ARGA x PRGA) + (ATB x PTB) 
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Où A est l’abondance isotopique (sans unité) : des plantes de blé (ABlé), de ray-grass (ARGA), et de 

trèfle blanc (ATB) ; et P est la proportion d’une espèce (en pourcentage de poids sec de la biomasse 

aérienne de l’espèce sur le poids sec de biomasse totale du pot) : proportion de blé dans le 

mésocosme (Pblé), proportion de ray-grass (PRGA) et de trèfle (PTB). 

 

3. Calcul quantification de C 

A partir de la concentration en CO2 des flacons (GC), on obtient le volume de CO2 dans la chambre, 

puis le nombre de moles de CO2 (n avec PV=nRT), et la masse de C dans la chambre (mC éch = n x 

MM). Ce résultat est corrigé (mC éch corrigée) en soustrayant la masse de C déjà présente à T0 (mC 

T0) (air ambiant des chambres opaques avant fermeture). 

 

4. Calcul du marquage 

Puis, à partir du δ13C de chaque échantillon, le 13Réch et l’abondance de l’échantillon (Aéch) sont 

calculés par les mêmes équations présentées en 1. 

L’abondance est ensuite corrigée par rapport au T0 : 

𝑨é𝑐ℎ 𝑐𝑜𝑟𝑟𝑖𝑔é𝑒 =  
( 𝑚𝐶 é𝑐ℎ × 𝑨é𝑐ℎ) − (𝑚𝐶 𝑇𝑂 × 𝑨𝑇𝑂)

𝑚𝐶 é𝑐ℎ 𝑐𝑜𝑟𝑟𝑖𝑔é𝑒 
 

Avec mC T0 : masse de C dans la chambre à TO ; AT0 : abondance isotopique à T0 ; mC éch : masse de 

C dans la chambre ; Aéch : abondance isotopique de l’échantillon ; mC éch corrigée : masse de C 

après correction T0 et Aéch corrigée : abondance isotopique après correction T0. 

Vient alors le calcul de α, qui correspond à la fraction de C du matériel plante. 

𝛼 =  
𝑨é𝑐ℎ 𝑐𝑜𝑟𝑟𝑖𝑔é𝑒 − 𝑨𝑠𝑜𝑙 𝑑𝑒 𝑇ℎ𝑒𝑖𝑥 𝑟é𝑓

𝑨𝑝𝑙𝑎𝑛𝑡𝑒 − 𝑨𝑠𝑜𝑙 𝑑𝑒 𝑇ℎ𝑒𝑖𝑥 𝑟é𝑓
 

Où Aéch corrigée correspond à l’abondance isotopique de l’échantillon d’air après correction T0 ; 

Asol de Theix réf est l’abondance isotopique dans le sol de Theix utilisé ; et Aplante est l’abondance 

isotopique des plantes dans les mésocosmes. 

5. Respiration du sol  

La respiration du sol (Rs) est alors calculée : 𝑅𝑠 = 𝑅𝑡 × (1 − 𝛼) où Rt (respiration totale) correspond 

à la masse de C mesurée dans la chambre (mC après correction T0). 

La respiration liée à la végétation et la MOF (Rp) correspond à 𝑅𝑝 = 𝑅𝑡 × 𝛼 

 

Finalement, il est possible d’estimer le RPE de la façon suivante : 

RPE =  (Rs du sol planté)  – (Rs du sol nu) (moyenne de la respiration des sols nus) 

 

Sachant que : 

Rréf ou (
13𝐶

12𝐶
) 𝑃𝐷𝐵 = 0,0112372 

 

Asol de Theix réf = 0,0108270 puisque la composition isotopique du sol de Theix de référence (δ13C 

sol de Theix) = -25,96‰, et le 13R sol de Theix= 0,0109455. 
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ANNEXE 8 : SCHEMATISATION DU PROTOCOLE DE MICRODIFFUSION 
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ANNEXE 9 : CALCULS DE MINERALISATION BRUTE 

 

La minéralisation brute du NH4+ (ou ammonification) est calculée grâce à l’équation suivante (Mary 

et al., 1998) : 

 

    

   

Grâce au dosage par colorimétrie du Nmin marqué au départ de la méthode du « 15N pool dilution », 

on connait la quantité d’ammonium initiale (à T0) et finale (à T1). De plus, l’abondance est mesurée 

par analyse des disques issus de la microdiffusion grâce au marquage au 15N. Il est alors nécessaire de 

corriger cette abondance : 

𝐴é𝑐ℎ =  
([𝑁]𝑚𝑒𝑠𝑢𝑟é𝑒 × 𝐴𝑚𝑒𝑠𝑢𝑟é𝑒) − ([𝑁]𝑏𝑙𝑎𝑛𝑐 × 𝐴𝑏𝑙𝑎𝑛𝑐)

[𝑁]é𝑐ℎ
 

Où Aéch est l’abondance isotopique 15N de l’échantillon, [N]mesurée est la concentration en N-NH4
+ 

(en µg/g de sol sec) mesurée sur les disques, Amesurée est l’abondance isotopique 15N mesurée sur 

les disques, [N]blanc est la concentration en N-NH4
+ (en µg/g de sol sec) des disques témoins, Ablanc 

est l’abondance isotopique 15N des disques témoins et [N]éch est la concentration en N- NH4
+ des 

échantillons (corrigée grâce aux blancs, soit [N]éch = [N]mesurée - [N]blanc) 

Puis l’excès isotopique (e) est obtenu par différence entre l’abondance de l’échantillon avec celle de 

référence : e = Aéch - Aréf 
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ANNEXE 10 : RESULTATS NON SIGNIFICATIFS : EFFET LEGUMINEUSE 

 
Biomasse totale 

(en g de poids 

sec) 

Shoot/root 

ratio 
C/N moyen Nmin sol 

Minéralisation 

brute 

ANOVA pvalue 
(log) 

0.00179** 0.00291** 0.00817 ** 1.47e-11 *** 0.00102** 

Moyennes (log) et groupes significatifs 

GC+ 2.189 (a) -0.9068 (ab) 3.722 (a) 0.2659 (c) -2.401 (b) 

GLC+ 2.181 (a) -1.181 (b) 3.611 (ab) 0.4876 (bc) -2.106 (b) 

GC- 1.809 (b) -0.6501 (a) 3.254 (b) 0.984 (b) -2.05 (ab) 

GLC- 1.621 (ab) -0.6233 (a) 3.362 (ab) 0.8062 (b) -2.106 (ab) 

Sol nu / / / 3.91 (a) -1.731 (a) 

Pas d’effet du traitement C sur la proportion de TB (pvalue =0.63) 

 

Respi MOS Respi 1 Respi 2 Respi 3 

ANOVA pvalue 5.63e-07 *** 8.04e-10 *** (bx) 5.51e-06 *** 

GN-C+ 18.08 (a) 23.03 (a) 25.27 (ab) 

GLN-C+ 19.56 (a) 24.47 (a) 30.66 (a) 

GN- 14.59 (b) 17.61 (b) 20.68 (b) 

GLN- 14.55 (b) 17.52 (b) 24.11 (ab) 

Sol nu 9.792 (c) 9.792 (c) 9.218 (c) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 coupes d'entretien 1ère fauche 2nd fauche 

 09/02/17 28/02/17 12/05/17 04/07/17 

GLN-C+ 1,0% 4,5% 20,8% 83,1% 

GLC-  0,5% 1,9% 14,1% 72,6% 
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ANNEXE 11 : ANALYSE DE VARIANCE SUR LES RESPIRATIONS DU SOL ET 

RESPIRATIONS DES PLANTES 

I. Hypothèse 1 : Influence de la disponibilité en CO2 

 

1. Respiration du sol (MOS) 

Respi MOS Respi 1 

14-déc. 

Respi 2 

08-févr. 

Respi 3 

15-mars 
RPE cumulé 

ANOVA pvalue 
(boxcox) 

2.96e-08 *** 1.95e-11 *** 2.31e-06 *** 7.6e-06 *** 

C + 18.82 (a) 23.75 (a) 27.97 (a) 1216 (a) 

C - 14.58 (b) 17.54 (b) 22.97 (b) 727.7 (b) 

SOL NU 9.792 (c) 9.792 (c) 9.218 (c) / 

 

2. Respiration des plantes (MOF) 

 

3. RPE relatif à la Rp (ratio RPE/Rp) 

Il n’existe pas de différence significative du RPE relatif entre les traitements CO2
+ et CO2

-. 

 

 

 

 

 

 

 

Respi plantes Respi 1 

14-déc. 

Respi 2 

08-févr. 

Respi 3 

15-mars 

ANOVA pvalue 0.00516 ** 0.014 * 0.0231 * 

C + 32.57 (a) 27.65 (a) 45.89 (a) 

C - 24.58 (b) 21.62 (b) 39.91 (b) 

RPE / Rp Respi 1 

14-déc. 

Respi 2 

08-févr. 

Respi 3 

15-mars 

ANOVA pvalue 0.251 0.0538 0.29 

C + / / / 

C - / / / 
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II. Hypothèse 2 : Influence de la disponibilité en N selon les modes de gestion 

 

1. Respiration du sol (MOS) 

 

2. Respiration des plantes (MOF) 

 

3. RPE relatif à la Rp (ratio RPE/Rp) 

Respi MOS 
Respi 1 
11 –avr. 

Respi 2 
24-avr. 

Respi 3 
12-mai 

Respi 4 
25-mai 

RPE cumulé 

ANOVA pvalue 1.48e-09 *** 1.04e-06 *** 
2.01e-10  
*** (log) 

0.000319 *** 
6.98e-06 

*** 

GLN- 60 (b) 19.41 (bc) 3.932 (b) 51.19 (ab) 970.1 (b) 

GLN+ 88.86 (a) 44.69 (a) 4.438 (a) 51.63 (ab) 2032 (a) 

WGLN- 31.63 (cd) 12.59 (c) 3.302 (c) 16.68 (c) 130.8 (c) 

WGLN+ 43.85 (bc) 35.35 (ab) 4.269 (ab) 49.36 (ab) 1403 (ab) 

WN- 55.28 (b) 48.28 (a) 4.351 (a) 57.88 (ab) 1800 (a) 

WN+ 44.88 (bc) 40.06 (a) 4.356 (a) 76.22 (a) 1760 (ab) 

SOL NU 13.39 (d) 11.93 (c) 3.0 (c) 33.64 (bc) / 

Respi plantes 
Respi 1 
11 –avr. 

Respi 2 
24-avr. 

Respi 3 
12-mai 

Respi 4 
25-mai 

ANOVA pvalue 1.61e-08 *** 0.000319 *** 1.56e-08 *** 1.21e-11 *** 

GLN- 114.1 (a) 158.3 (a) 248 (c) 214.3 (d) 

GLN+ 137.6 (a) 188 (a) 420.9 (a) 292.5 (c) 

WGLN- 58.73 (b) 108.5 (b) 175.8 (c) 209.8 (d) 

WGLN+ 72.25 (b) 179.8 (a) 331.5 (b) 376.9 (b) 

WN- 76.96 (b) 178.6 (a) 385.8 (ab) 503.1 (a) 

WN+ 63.43 (b) 177.8 (a) 388.6 (ab) 520.7 (a) 

RPE / Rp 
Respi 1 
11 –avr. 

Respi 2 
24-avr. 

Respi 3 
12-mai 

Respi 4 
25-mai 

ANOVA pvalue 8.82e-05 *** 2.22e-05 *** 0.00035 *** 0.000204 *** 

GLN- 0.4037 (bc) 0.04902 (bc) 0.1246 (a) 0.08132 (a) 

GLN+ 0.548 (a) 0.1714 (a) 0.1556 (a) 0.06036 (a) 

WGLN- 0.3009 (c) 0.00294 (c) 0.039 (b) -0.0825 (b) 

WGLN+ 0.4167 (abc) 0.1307 (ab) 0.1572 (a) 0.0379 (a) 

WN- 0.538 (a) 0.2013 (a) 0.1491 (a) 0.0478 (a) 

WN+ 0.4941 (ab) 0.158 (a) 0.1552 (a) 0.08056 (a) 
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C Carbone 

CO2 Dioxyde de carbone  

Corg Carbone organique 

COS Carbone organique du sol 

GES Gaz à effet de serre 

GL (ou RGA+TB) 
Mode de gestion : prairie mixte composée de ray-grass anglais et de trèfle 

blanc 

MOF Matières organiques fraîches 

MOS Matières organiques du sol 

N Azote 

Nmin Azote minéral 

Norg Azote organique 

PE De l’anglais : “Priming effect” 

RGA Ray grass anglais ou Lolium perenne 

Rp Respiration des plantes 

RPE De l’anglais : “Rhizosphere priming effect” 

Rs Respiration du sol  

TB Trèfle banc ou Trifolium repens 

W Blé et mode de gestion : blé seul conventionnel 

WGL (ou RGA+TB+W) 
Mode de gestion : association cultural de blé sur couverture permanente 

de prairie 


