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Ou sème un pur froment dans le même terrain 

Qui ’a p oduit d’a o d ue le f le lupi , 
Ou la vesce légère, ou ces moissons bruyantes 

De pois retentissants dans leurs cosses tremblantes. 

Pou  l’avoi e et le li , et les pavots ûla ts, 
De leurs sucs nourriciers ils épuisent les champs : 

La terre toutefois, malgré leurs influences, 

Pourra par intervalle admettre ces semences, 

[…] 
La terre ainsi repose en changeant de richesses ; 

Mais un entier repos redouble ses largesses. 

 

 

Virgile, Les Géorgiques 
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Introduction générale 

 

Au début du 20ème siècle, la seconde révolution industrielle aàp oduitàu à e tai à o eàd i o atio sà

te h i uesà uiào tà oule e s à l ag i ultu eàeu op e eà Paa l e gàetàPaarlberg, 2000 ; Mazoyer et 

‘ouda t,à .àL e ploitatio àduàp t oleàetàleàd eloppe e tàduà oteu à à o ustio ài te eào tà

o t i u à à laà a isatio àdeà l ag i ultu e. Leàd eloppe e tàdeà l i dust ieà hi i ueàa permis la 

synthèse des engrais azotés et, à partir des années 1940, des pesticides organiques. Dans la décennie 

suivant la fin de la seconde guerre mondiale, cette révolution agricole a gagné apide e tàl e se leà

du secteur agricole européen et a eu des effets très positifs sur la productivité agricole.  

 Cependant ces développements industriels conjugués au développement de la recherche 

agronomique et du conseilà ag i ole,à sousà l i pulsio à d tats souhaita tà attei d eà l autosuffisa eà

alimentaire (Bonneuil et Thomas, 2002 ; Pardey et Pingali, 2010), ont modifié profondément les 

paradigmes de gestion des agroécosystèmes, et en particulier la gestion de la fertilité du sol et des 

ennemis des cultures dont les adventices. Ainsi la gestion de la fertilité du sol qui depuis le 18ème siècle 

était basée sur des rotations diversifiées à base de céréales, légumineuses et plantes sarclées et sur la 

gestion des matières organiques du sol grâce au fumier (Waksman, 1936 ; Manlay et al., 2007) s està

orienté à partir des années 1940 vers une gestion de minéraux biodisponibles pour les plantes au-

travers de la fertilisation minérale (Drinkwater et Snapp, 2007) du fait de l i t odu tio àdesàe g aisà

d o igi eà hi i ue. 

Pendant cette période, la productivité des plantes cultivées devint donc beaucoup plus dépendante 

des engrais que de la minéralisation de la matière organique des sols. Dans cette vision de la fertilité, 

le sol fut alors considéré plutôt comme un support que comme une ressource, les matières organiques 

et les activités biologiques du sol furent délaissées. Ainsi, la gestion de la fertilité du sol disparue et 

laissaà pla eà à laà gestio à deà laà fe tilisatio ,à aiso eà à l helleà duà leà deà d eloppe e tà deà la 

culture, tout en considérant les éléments nutritifs indépendamment les uns des autres (Drinkwater et 

Snapp, 2007). 

Co e a tàlesàad e ti es,àa a tàl a e e tàdeàl i dust ieàph topha a euti ue,àleà o t ôleàdeà esà

ioag esseu sàs effe tuaitàp i ipale e t par le travail du sol (labour et hersage) lors des périodes de 

repos des terres (jachères et inter-cultures) et le désherbage mécanique (sarclage et binage de 

certaines cultures de la rotation) (Alder et al., 1977 cité par Zimdahl, 2007; Timmons et al., 2005). Le 

raisonnement des rotations de cultures (alternance de culture annuelles de printempsà età d hi e ,à

prairies temporaires, cultures sarclées) et l utilisatio àde variétés cultivées plus compétitives que les 

variétés actuelles (Cosser et al., 1997) limitaient aussi la pression des adventices dans les systèmes de 

culture.àL i t odu tio àdesàhe i ides de synthèse à partir de 1945 fit de ces molécules le principal  
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Figure 1. Représentation schématique des systèmes de culture et de leurs externalités avant et après 
l i te sifi atio àduà ilieuàduàXX eàsi le.àE à e t,àlesàe te alit sàpositi esàdeàl ag i ultu e,àe à
rouge ses externalités négatives  

 

levier utilisé pour le contrôle des adventices. La lutte se résuma à des interventions techniques simples 

permettant la destruction des adventices au stade plantule, de manière à maintenir leurs populations 

au-dessousàd u àseuilàdeà uisi ilit à K eze i àet al., 2002 ; Marra et Carlson, 1983). 

 

La modification des pratiques de gestion de la fertilité des sols et des adventices, en interaction 

a e àd aut esà olutio sàte h i uesà i se ti idesàetàfo gi ides,à a isatio ,àa lio atio àg ti ueà

des variétés, développement des transports), contribua à réduire la place des systèmes autonomes de 

polyculture-élevage caractéristiques du début du 20ème siècle au profit de systèmes simplifiés et 

spécialisés (Mazoyer et Roudart, 2006 ; Papy et Goldringer, 2011), intensifs en intrants et en capitaux, 

mais peu intensifs en main-d œu eà Ti el,à à Figu eà .àCette évolution se traduisit notamment 

par la séparation des ateliers de production végétale et animale sur les exploitations et par une 

simplification des rotations dans les systèmes de culture. De plus, les orientations de la politique 

agricole commune (PAC), dès 1962, en favorisant les productions céréalières au détriment des oléo-

protéagineux poussèrent les exploitations agricoles à se spécialiser dans les productions les plus 

e ta les.àLaàdispa itio àdeàl le ageàsu àlesàe ploitatio sà o duisità àu eàdi inution des surfaces en 

prairies et en cultures fourragères notamment à base de légumineuses tandis que les pesticides ont 

duisi e tàl i t tàdeà o se e àdesà otatio sàlo guesàetà o ple esàdesti esà à o t ôle à 
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Figure 2. Evolution des surfaces de légumineuses fourragères (à gauche) et de légumineuses à 

graines (à droite) odifi àd ap sàCa aill s,à àetàVoisi àetàal.,à  

 

atu elle e tà lesà ad e ti esà età age tsà pathog es.àái si,à alo sà u e à à laàdu eà desà otatio sà

françaises était comprise entre 6 à 12 ans, dont plusieurs années de cultures fourragères (Sourdillat, 

1950), en 2012, la rotation colza-blé-orge était la plus pratiquée avec 9% de la Surface Agricole Utile 

(SAU) nationale. Les rotations de 2 ans et les monocultures couvraient respectivement 15% et 6% de 

la Surface Agricole Utile (Fuzeau et al., 2012). Sur la même période, les surfaces de légumineuses 

fou ag esà taie tà di is esà pa à .à Ilà fautà ote à epe da tà u a e à , %à deà laà “áUà a à ,à lesà

légumineuses à graines occupent à peu p sàlaà eàsu fa eà u e à à Voisi àetàal.,à à Figu eà

2). 

Ces évolutions profondes des systèmes de production agricole ont permis, entre 1950 et 2000, 

une forte augmentation desà e de e tsà à l he ta e d u à fa teu à à à  suivant les cultures 

considérées) et du volume total de la production agricole (multipliée par 2).  

 Cepe da t,à lesà p ati uesà ag i olesà d elopp esà da sà eà o te teà d i te sifi atio à deà laà

production agricole ont eu des conséquences négatives sur les agroécosystèmes (Figure 3). A titre 

d e e ple,àleàt a ailàduàsolàp ofo dà o i à àu eàfai leàe t eàdeà ati esào ga i uesà i.e.àefflue tsà

d le age àda sàlesà gio sàdeàg a desà ultu esàsa sà le age,àe t a aàu eàdi i utio àdesàte eu sàe à

matières organiques, pilier de la fertilité du sol (Balesdent et al., 2000). En France, les sols des régions 

de grandes cultures présentent ainsi des teneurs en carbone organique de 40 à 50 T/ha contre 50 à 70 

T/haàda sàlesà gio sàd le ageà Gisà“ol,à .àCetteàdi i utio àdesàte eu sàe à ati re organique des 

sols,à o jugu eà àd aut esàp ati uesà solà uàe àhi e ,àsupp essio àdesàhaies àa e tuaà leàp o essusà

d osio àdesàsolsà uiàtou heà %àdesàsolsàf a çaisà Gisà“ol,à àetà uiàestà espo sa leàd u eàpe teà

moyenne de 6T de sol/ha/an (Evans et al., 2006). Concernant la gestion des adventices, des résistances 

aux herbicides sont apparurent chez de nombreuses espèces (Walsh, 2007 ; Kleeman et Gill, 2006) 

suiteà à l usageà i te sifà desà he i ides.à Deà plus,à laà si plifi atio à desà otatio sà fa o isaà les espèces 

adventices présentant des caractéristiques semblables à celles de la culture en terme de cycle de 
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d eloppe e t,àd e ige esàe à l e tsà ut itifsàouàdeàtol a eàau àhe i ides,à o pli ua tàe o eà

la gestion de ces bioagresseurs (Fried et al., 2009, 2010, 2015). 

 L utilisatio àe essi eàdesàpesti ides,àdesàe g aisà i au  et la simplification des rotations ont 

entrainé une réduction de l a o da eàetàdeàlaàdiversité de différents groupes taxonomiques dans les 

agroécosystèmes (Storkey et al., 2012 ; Fried et al., 2008 ; Benton et al., 2002 ; Donald et al., 2001 ; 

Wilson et al., 1999 ; Miller et al., 1995). Cet appauvrissement de la biodiversité dans les 

ag o os st es,àe àpa ti ulie àauà i eauàdesàpolli isateu s,àp dateu sàd e e isàdesà ultu es ou 

symbiontes racinaires (Poehling, 1988 ; Miller et al., 1995 ; Franke et al., 2009 ; Chagnon et al., 2015), 

pourrait conduire à une diminution des services écosystémiques (définis comme « the benefits people 

obtain from ecosystems » ; Millenium Ecosystem Assesment, 2005) rendus par ces écosystèmes 

(Björklund et al., 1999). Ces effets négatifs des pratiques agricoles sont à l o igi eàde pressions  

Figure 3. P essio sàs e e ça tàsu àlesàs st esàdeàp odu tio àag i oleài te si e 

 

réglementaires et économiques qui encouragent actuellement à modifier les systèmes de production 

agricole (Figure 3). Le plan Ecophyto 2018 Mi ist eà deà l ág i ultu eà età deà laà P he,à , 

transposition de la directive européenne 2009/128/CE,àetàdo tà l chéance a été repoussée à 2025 

(Potier, 2014), vise ainsi à dui eàl utilisatio àdeàpesti idesàdeà %àsiàpossi le. De même, la directive 

Nitrates (Directive 91/676/CEE à iseà à dui eàlesàpollutio sàazot esàd o igi eàag i oleàetàlaàdi e ti e- 
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ad eàsu àl eau (Directive 2000/60/CE) visait un bon état écologique des milieux aquatiques pour 2015. 

Laà Loià d á e i à pou à l ág i ultu e,à l áli e tatio à età laà Fo tà à aà i t oduità u à dispositifà deà

« phytopharmacovigilance » pour suivre les effets des pesticides su àl e i o e e t. 

 Ces orientations montrent que l ag i ultu eàdesàpa sàd elopp sàse doit de diminuer ses impacts 

environnementaux mais tout en maintenant son niveau de production. Pour répondre à ce double 

enjeu, le monde scientifique propose plusieurs voies d olutio à et/ouà d adaptatio à desà s st esà

agricoles, basées sur une meilleure compréhension du fonctionnement écologique des 

agroécosystèmes. L u eà deà esà oies,à l i te sifi atio à ologi ueà ouà ag i ultu eà ologi ue e tà

intensive), proposeàd aug e te àlaàp odu tio àagricole en augmentant le nombre etàl effi ie eàdes 

processus et des fonctions écosystémiques dans les agroécosystèmes, afin de pouvoir limiter le recours 

aux intrants (Chevassus-au-Louis et Griffon, 2008).  

 Ce concept, développ eàauàCI‘áDàda sà leà o te teàdeà l ag i ultu eàvivrière des pays du Sud 

(CIRAD, 2010), s estàp opag à apide e tàauàsei àduà o deàu i e sitai eàetàdu monde agricole français 

(Bonny, 2010 ;àGoulet,à .àLaà otio àd i te sifi atio à ologi ueàaà gale e tà t à ep iseàpa àl IN‘á 

et le CIRAD dans les scénarios de la prospective Agrimonde (Paillard et al., 2010). Les promoteurs de 

l i tensification écologique mettent l a e tàsu àl i po ta eàdeàlaàdi e sit  biologique, domestique 

ou sauvage, à tous les niveaux d o ga isatio à iologi ue (gènes, espèces, écosystèmes), pour 

maintenir un haut niveau de fonctionnement deàl cosystème (Griffon, 2004 ; Chevassus-au-Louis et 

Griffon, 2008 ; Schaller, 2013). En effet, une grande partie des processus et fonctions écosystémiques 

utiles à la production agricole sont réalisées par les organismes présents dans les agroécosystèmes et 

il existe une généralement une relation positive entre la diversité de ces organismes et le 

fonctionnement écosystémique (Naeem et Wright, 2003 ; Hooper et al., 2005 ; Thompson et 

Starzomski, 2007). Par exemple, certains microorganismes des sols sont impliqués dans un ensemble 

de processus responsables de la décomposition et de la minéralisation de la matière organique. Ces 

processus conduisent à la libération des minéraux solubles assimilables par les plantes et contribuent 

ainsi à la fertilité des sols agricoles. Les plantes adventices sont, elles, impliquées dans des processus 

de compétition avec la culture plus ou moins marqués selon les espèces et qui peuvent conduire in 

fine à des pertes de rendement (Zimdahl, 2007 ; Mézière et al., 2015). Ces deux fonctions 

écosystémiques, décomposition/minéralisation de la matière organique et compétition 

adventice/culture dépendent de la structure et de la diversité des communautés, respectivement, 

microbiennes et adventices. La compréhension des processus impliqués dans les fonctions 

os st i uesà alis esà pa à esà deu à g oupesà d o ga is esà et des facteurs susceptibles de les 

influencer pourrait repr se te àu eàalte ati eà àl utilisatio àdes engrais minéraux et des herbicides, 

deu à at go iesàd i t a tsàsou isà àdeàfo tesàp essio sàpou àlaà est i tio àdeàleu sàusagesà D i k ate à

et Snapp, 2007 ; Gaba et al., 2014). Ces organismes sont notamment influencés par les conditions du 
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milieu (climat, type de sol…) (Lauber et al., 2009 ; Fierer, 2009 ; Navas, 2012), les niveaux de ressources 

(nutriments, eau, espaces vides) et les régimes de perturbations liés aux pratiques agricoles (Dequiedt 

et al., 2011 ; Gaba et al., 2014). Dans le cadre deà l i te sifi atio à ologi ue, la modification des 

successions de culture a été identifiée comme l une des pratiques agricoles majeures pour maitriser 

les adventices et maintenir la fertilité du sol (Wezel et al., 2014). Les changements de composition des  

 

Figure 4. Surfaces cultivées en pois par région en pourcentage de la SAU en 2013 (données : UNIP, 
2014) 
 

su essio sà ultu alesàpe ette tàdeàfai eà a ie àd u eàa eàfa illesà hi i uesàd he i idesàutilis s,à

type deà t a ailà duà sol… à età lesà essou esà alte a eà desà e ige esà e à ut i e tsà età e à eau,à

compétition pour la lumière, composition des résidus de culture … .à De manière générale, 

l aug e tatio àduà o eàdeà ultu esàda sàlaà otatio àpe etàdeà dui eàlaàp ession des adventices 

(Bertrand et Doré, 2008). Ainsi, en passant de 3 à 4 cultures dans la rotation, la pression des adventices 

est réduite de plus de 50 % (Dubois, 2007). La diversification de la rotation avec une cinquième culture 

permet encore de rédui eàleà o eàd ad e ti esàdeàplusàdeà à%à Du ois,à .àParmi les possibilités 

de diversification des successions végétales, un exemple commun estàl i t odu tio àdeàl gu i eusesà

annuelles dans les rotations à base de céréales et, en particulier, l i t odu tio àduàpoisàp ot agi eu  

(Fuzeau et al., 2012 ; Schaller, 2012). Le pois protéagineux (Pisum sativum L.) est la légumineuse à 

graines la plus cultivée en France, avec 66% des surfaces en légumineuses (Schaller, 2012 ; Agreste, 

2014 ; Figure 4). Du fait de la fixation symbiotique deàl azote atmosphérique, le pois restitue au sol des 

sidusà i hesàe àazoteàetàe àsouf eàetàp l eàpeuàd azoteàda sàleàsol,àfou issa tàu à eli uatàd azote 

minéral pou àlaà ultu eàsui a teàsup ieu à à eluiàd u eà ale (Chalk et al., 1993 ; Carrouée et al., 
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2012). Cet arrière effet permet ainsi de réduire la fertilisation de la culture suivante (Carrouée et al., 

2012) tout en maintenant les stocks de C et de N du sol. I s àda sàlesà otatio sàdeà alesàd hi e ,à

le pois de printemps introduit de nouvelles perturbations en variant les dates de semis et les familles 

d he i idesàutilis s.àCe iàpe etàdeà dui eàl a o da eàdes adventices (Chauvel et al., 2001 ; Vacher 

et al., 2008 cité par Carrouée et al., 2012) et conduit à une diminution du travail du sol et de la quantités 

d he i idesà Ca ou eàet al., 2012).  

 L o je tifàdeàlaàth seàestàdeà o p e d eàl effetàdeàl i t odu tio àduàpois de printemps dans une 

rotation triennale à aseà deà ultu esà d hi e à sur l a o da eà età laà di e sit à ta o o i ueà età

fonctionnelle des adventices et des microorganismes des sols et sur les fonctions écosystémiques qui 

leur sont associées : compétition etàd o positio ,à i alisatio àdeàl azoteàetàduàsouf e. 
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  1. Les o u autés d’o ga is es, effe teu s des fo tio s é os sté i ues 

Lesà o u aut sà d o ga is esà desà ag o os st esà alise tà u à e se leà deà fo tio sà

écosystémiques. Si le terme « fonction écosystémique » est souvent utilisé en écologie, sa signification 

est souvent ambigüe du fait des nombreuses définitions u ilàpeutàp e d eà(Jax, 2005). Dans ce travail, 

nous considérons une fonction écosystémique comme la résultante complexe de processus (Jax, 2005), 

mesurable par une valeur unique. En nous inspirant des définitions de processus données par la norme 

ISO 9000 et par Dominati et al. (2010), nous définissons un processus écosystémique comme toute 

transformation ou transfert mesurable par un taux (quantité par unité de temps). Appliquée à la 

communauté végétale adventice, la compétition vis-à-vis de la culture est une fonction : elle est 

mesurable par une valeur unique (la perte de rendement) mais elle sulteàd u eài fi it àdeàp o essusà

(absorptio à d azote,à a so ptio à d eau,à assi ilatio à photos th ti ue…) (Figure 1.1). De même, la 

i alisatio àdeàl azoteàouàduàsouf eàestàu eàfo tio à os st i ueàpo t eàpa àlesà o u aut sà

microbiennes du sol et mesurée par la production de C ou de N minéral. Cette fonction est la résultante 

des différentes activités enzymatiques impliquées dans la dégradation des formes organiques de N/S 

etàda sàl a so ptio àdeà esà ut i e tsàpa àlesà i oo ga is esà p o essusà os st i ues à Figu eà

1.1). Dans ce cadre le « fo tio e e tàdeàl os st e » fait simplement référence aux valeurs prises 

par les différentes fonctions écosystémiques.  

Ilàestàg ale e tàa ept à u ilàe isteàdesà elatio s,àpositi esàouà gati es,àe t eà iodi e sit à

et fonctionnement des écosystèmes.  

La diversité biologique présente trois niveaux d o ga isatio à: la diversité des écosystèmes, la 

diversité spécifique et la diversité génétique. Historiquement, les approches de diversité taxonomique 

as esà su à l ide tifi atio à desà esp esà p se tesà (richesse spécifique et abondance) ont été les 

premières utilisées pour expliquer le fonctionnement écosystémique. Sur 51 études analysées par 

Thompson et Starzomski (2007), 29 observent une relation positive entre diversité taxonomique et 

fonction écosystémique p odu tio àdeà io asse,àp datio ,àd o positio … . Quatre de ces études 

mettent en évidence une relation négative et 18 aucune de relation. Bien que ces études soient 

biaisées par une surreprésentation des prairies parmi les écosystèmes étudiés et de la production 

p i ai eàpa iàlesàfo tio sà os st i uesà Bal a e aàetàal.,à ,àellesàsoulig e tà u ilà e isteàpasà

de elatio àu i e selleàe t eàdi e sit àta o o i ueàetàfo tio e e tàdeàl os st e.àE à alit , le 

fo tio e e tàd u à os st eàserait plus susceptible de dépendre de la diversité fonctionnelle que 

de la diversité taxonomique (Naeem et Wright, 2003 ; Hooper et al., 2005 ; Reiss et al., 2009). La 

diversité fonctionnelle est la diversité des traits fonctionnels (Tilman, 2001). Un trait fonctionnel est 

défini comme « any morphological, physiological or phenological feature measurable at the individual 
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Figure 1.1 Exemples de processus et de fonctions écosystémiques 

 

level, from the cell to the whole-organism level, without reference to the environment or any other level 

of organisation » (Violle et al. 2007) qui conditionne la performance (survie, croissance, reproduction) 

d u ào ga is eàda sàl os st eà Violleàetàal.à . Si initialement le concept de trait fonctionnel a 

su toutà t àd elopp àe à ologieà g taleà Violleàetàal.,à ,àilàseàd li eàa tuelle e tàpou àd aut esà

taxons, dont les microorganismes (par exemple, Fierer et al., 2014). Ainsi, la capacité des bactéries à 

minéraliser ou non certaines classes de molécules o ga i uesà este sàdeàsulfate,àpeptides… àestàu àt aità

fonctionnel qui peut modifier la disponibilité en nutriments minéraux. La capacité des adventices à 

acquérir des ressources plus ou moins vite est un autre trait fonctionnel qui va modifier la croissance 

du peuplement de plantes cultivées.  

 

La composition fonctionnelle desà o u aut sà g talesà età i o ie es,à sus epti leà d olue à

selo àdiff e tsàfa teu sà ioti uesàet/ouàa ioti ues,à aài flue e àleàfo tio e e tàdeàl écosystème. 

Dans les agroécosystèmes, les communautés végétales et microbiennes sont soumises à de fréquentes 

perturbations, conséquences des pratiques agricoles, qui détruisent des organismes et/ou des 

habitats, et modifient les disponibilités en ressources. Les communautés végétales et microbiennes se 

reconstituent à pa ti àdeà a uesàd i di idus dormants présentes dans le sol (Forcella et al., 1992 ; 

Kaprelyants et al., 1993 ; Aanderud et al., 2015) ou à partir de pluies de propagules provenant des 

écosystèmes adjacents (Webster et al., 2003 ; Gonzalez-Martin et al., 2014) (Figure 1.2). La capacité 

des organismes à p t e ,à ge e ,à o t eà età seà ep odui eà da sà l ag o os st eà d pe dà deà

l ad uatio àentre leurs traits fonctionnels et la disponibilité en ressources et le régime de  
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Figure 1.2 Interactions entre filtres environnementaux, traits fonctionnels et fonctionnement de 
l ag o os st e.à 
 

pe tu atio sàdeà l ag o os st e,à uià agisse tà o eàdesà filt es écologiques (Ryan et al., 2010 ; 

Gaba et al., 2014 ; Pickles et al., 2015 ; Ranjan et al., 2015). Par exemple, dans un champ labouré en 

so tieà d hi e ,à seulesà lesà ad e ti esà ge a tà auà p i te psà pou o tà s i stalle .à De même, les 

microorganismes capables de dégrader rapidement le carbone soluble se développeront 

préférentiellement sur les résidus de culture fraîchement enfouis (Pascault et al., 2010, 2013 ; Ramirez-

Villanueva et al., 2015). 

Les différents traits fonctionnels portés par les organismes ne sont pas totalement indépendants les 

uns des autres en raison de compromis entre traits (Lavorel et Garnier, 2002 ; Reich et al., 2003 ; Figure 

1.2). Les organismes présentent également une plasticité phénotypique leur permettant de modifier 

leur morphologie et/ou leur métabolisme pour répondre à la disponibilité en ressources (Griffith et 

Sultan, 2012 ; Godoy et al., 2012 ; Behm et Kiers, 2014) et aux perturbations (Maire et al., 2013).  

 

 

  2. Les microorganismes des sols 

2.1 Abondance et diversité des communautés microbiennes 

La biomasse microbienne dans les sols agricoles varie entre 43 et 2000 milligrammes de carbone, entre 

àetà à illig a esàd azoteàpa àkilog a eàdeàsol,àa e àu eà o e eàdeà à illig a esàdeà
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a o eà età deà à illig a esà d azoteà pa à kilogramme de sol (Kallenbach et Grandy, 2011). La 

biomasse microbienne soufrée, moins souvent mesurée, varie entre 0,1 et 20 milligrammes de S par 

kilogramme de sol (Banerjee et Chapman, 1996 ; Chowdhury et al., 2000 ; Vong et al., 2003). La 

biomasse microbienne représente ainsi 1 à 3% du carbone organique du sol (Serna-Chavez et al., 2013), 

à à %àdeàl azoteàduàsolà Vo gàetàal.,à àetà à à %àduàsouf eàduàsolà “agga àetàal.,à .àLes bactéries 

sont 25 à 50 fois plus abondantes que les champignons dans les sols agricoles (Lauber et al., 2008). Les 

phyla bactériens dominants sont les Proteobacteria, Acidobacteria, Bacteroidetes, Firmicutes et 

Verrucomicrobia (Janssen, 2006 ; Xuan et al., 2012 ; Portillo et al., 2013 ; Navarro-Noya et al., 2013) 

tandis que les phyla fongiques dominants appartiennent principalement aux Ascomycètes (Lauber et 

al., 2008 ; Klaubauf et al., 2010 ; Rousk et al., 2010 ; Viebahn et al., 2005 ; Vujanovic et al., 2007). En 

dépit de difficultés conceptuelles et techniques, liées à la comple it àdeàlaàd fi itio àd esp eà hezàlesà

microorganismes (Ereshefsky et al., 2010) et aux difficultés pour les cultiver ou séquencer leurs 

génomes (Donachie et al., 2007 ; Bent et Forney, 2008 ; Bell et al., 2009), la diversité microbienne dans 

les sols est considérée comme très élevée. Navarro-Noya et al. (2013) observent ainsi plus de 3 000 

« unités taxonomiques opérationnelles » (OTU) bactériennes dans 3 grammes de sol et estiment la 

richesse totale à environ 10 000 OTU. La diversité fongique semble beaucoup plus faible avec des 

richesses allant de 20 à 100 OTU par gramme de sol (Fitter et al., 2005 ; Klaubauf et al., 2010). 

Néanmoins, la richesse taxonomique semble largement sous-estimée, notamment parce que certains 

groupes taxonomiques restent difficiles à isoler et à dénombrer (Ludley et Robinson, 2008). 

Cepe da t,àl a o da eà elati eàdesà«esp es»à i o ie esàda sàlesàsolsàestàt sài uita le.àái si,à

certaines « espèces » sont considérées comme des espèces rares car elles représentent moins de 1% 

desài di idusàdeàlaà o u aut .àCesàesp esà a esà uiàpeu e tà ep se te àjus u à %àdesà a t iesà

du sol (Elshahed et al., 2008) pourraient cependant jouer un rôle important dans le fonctionnement 

deàl os st eà ásh àetàal.,à . 

 

La grande majorité des microorganismes du sol sont hétérotrophes pour le carbone. Ces 

microorganismes peu e t,à duà faità d u eà di e sit à fo tio elleà i po ta te,à utilise à une grande 

diversité de molécules organiques plus ou moins complexes, via la synthèse d e z esà capables 

d h d ol se à esà ol ules (Nannipieri et al., 2003 ; Caldwell, 2005). Actuellement, la caractérisation 

de la diversité fonctionnelle des communautés microbiennes est particulièrement difficile du fait de 

verrous techniques (Larsen et al., 2012 ; Fierer et al., 2014 ; Koide et al., 2014). Néanmoins, il est 

g ale e tà o sid à u ilàe isteàdeu àg a dsàg oupesàfo tio elsà hezàlesà a t ies par rapport à 

l utilisatio àdesàsou esàdeà a o eàet correspondant à deux stratégies écologiques (Fierer et al., 2007). 

Ainsi, les bactéries copiotrophes (stratégie de type r ; MacArthur et Wilson 1967) utilisent 

préférentiellement des molécules organiques simples et ont un fort taux de croissance mais exigent 
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un milieu riche en nutriments. Les bactéries oligotrophes (stratégie de type K) utilisent quant à elles 

des substrats organiques complexes et peu labiles, présentent un faible taux de croissance et se 

développent sur des milieux pauvres en nutriments.  

La description des communautés bactériennes copiotrophesà età oligot ophesà està pasà totale e tà

indépendante de la taxonomie. En se basant sur des corrélations entre abondance de différents phyla 

et disponibilité en carbone dans le sol (Fierer et al., 2007) ou sur leur vitesse de croissance sur milieu 

de culture (Davis et al., 2011), il est possible de constater que les Acidobacteria et les Chloroflexi sont 

g ale e tà oligot ophesà ta disà ueà lesà β-Proteobacteria et les Bacteroidetes sont plutôt 

copiotrophes (Fierer et al., 2007 ; Davis et al., 2011). 

 

 

2.2 Les fa teu s i flue ça t l’a o da e et la dive sité des o u autés i o ie es 

Plusieurs facteurs peuvent influencer la taille du compartiment microbien dans les sols. Le premier de 

ces facteurs est l hu idit àduàsol à laquelle la biomasse microbienne est corrélée positivement (Serna-

Chavez et al., 2013 ; Franzluebbers et al., 2001). La biomasse microbienne (biomasse microbienne 

carbonée ou biomasse moléculaire) est également positivement corrélée avec la teneur en argiles ou 

en limons fins, le pH, la capa it à d ha geà atio i ue et la teneur en matière organique 

(particulièrement la matière organique facilement dégradable) et négativement corrélée avec le C/N 

(Murphy, 2011 ; Gunapala et al., 1998 ; Wardle, 1998 ; Dequiedt et al., 2011).  

 

La composition taxonomique de la communauté microbienne varie également en fonction de ces 

facteurs. Le ratio bactéries/champignons dans les sols varie notamment selon le C/N du sol auquel il 

est positivement corrélé (Fierer et al., 2009). La composition taxonomique de la communauté 

bactérienne est fortement influencée par le pH (Fierer et Jackson, 2006 ; Lauber et al., 2008, 2009 ; 

Fierer et al., 2009) et l hu idit  (Lauber et al., 2009) du sol. La diversité taxonomique bactérienne est 

notamment maximale dans une zone de pH autour de 6,5-7 (Fierer et Jackson, 2006 ; Lauber et al., 

.à“iàl a o da eàdeà e tai sàph la bactériens (Acidobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes) est 

sig ifi ati e e tà o l eàauàpHàduàsol,àl a o da eàdesàProteobacteria ne semble pas influencée par 

ce facteur (Lauber et al., 2009). Pour la composante fongique, les facteurs qui influencent la 

composition taxonomique sont le C/N et la teneur en P du sol (Lauber et al. 2008). La diversité fongique 

est également positivement corrélée àl hu idit ,àauàpHàetàdeàlaàte eu àe àCaàduàsolà Tede sooàetàal.,à

2014 ; Gange, 2000). 

 

Du point de vue fonctionnel, l a o da eà deà microorganismes oligotrophes relativement aux 

microorganismes copiotrophes est influencée par la qualité des matières organiques du sol et 
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notamment par leur ratio C/Nutriments et par la labilité des composés organiques (Zechmeister-

Boltenstern et al., 2015). Pascault et al. (2010, 2013) ont ainsi montré, u ap sà i t odu tio à de 

ati eào ga i ueàf a heàda sàleàsol,àlesà o u aut sà i o ie esàso tàd a o dàdo i es par des 

organismes copiotrophes. Puis, lorsque les composés les plus facilement assimilables sont épuisés, les 

communautés microbiennes oligotrophes succèdent aux communautés copiotrophes (Fontaine et al., 

2003 ; Fierer et al., 2007). 

 

 

2.3 La décomposition et la minéralisation de la matière organique : une fonction écosystémique 

 contrôlée par les microorganismes 

Les microorganismes sont responsables de 80 à 85% de la décomposition de la matière organique 

(Wolters, 2000).à E à effet,à lesà i oo ga is esà assi ila t que des éléments minéraux et des 

composés organiques solubles (Kredich, 1996 in Kertesz, 1999 ; Farrell et al., 2013 ; Hill et al., 2012) 

synthétisent des enzymes qui hydrolysent ou oxydent la matière organique complexe des sols. Cette 

dégradation enzymatique de la matière organique est l u à des principaux facteurs contrôlant sa 

décomposition (Sinsabaugh, 1994 ; Schimel et Weintraub, 2003). Les protéases, les cellulases et les 

ligninases sont considérées comme les principales enzymes microbiennes impliquées dans la 

décomposition des matières organiques (Schimel et Weintraub, 2003). Les molécules organiques 

si plesà peptides,à a idesà a i s,à oligo/ o osa ha ides… à ai sià li esà peu e tà t eà e suiteà

h d ol s esàpa àd aut esàenzymes microbiennes (peptidases,àa lsulfatases…) pouvant contribuer à la 

li atio àd l e tsà i au àpote tiellement disponibles pour la croissance des plantes.  

Cependant, les microorganismes prélèvent également une partie des éléments minéraux libérés pour 

répondre à leurs besoins deà oissa eà fo tio àd i o ilisatio àouàd o ga isatio à i o ie e .à

Sachant que les fonctions de minéralisation et d immobilisation se produisent conjointement dans les 

sols, il en résulte une balance entre minéralisation et immobilisation qui conduit à des situations soit 

de minéralisation nette, soit d i o ilisatio à etteà dans les sols. ái si,à l e se leà desà fo tio sà

portées par les communautés microbiennes par rapport à la dynamique des éléments traduit le rôle 

majeur de la biomasse microbienne dans les cycles biogéochimiques des éléments présents dans les 

sols (Figure 2.1) et, de ce fait, dans la fertilité minérale du sol.  

 

 

2.3.1 Azote et soufre, deux éléments indispensables pour la croissance des plantes cultivées 

Les plantes absorbent les éléments essentiels à leur croissance principalement sous forme minérale 

via le système racinaire. Les plantes so tà gale e tà apa lesàd a so e àdesà ol ulesào ga i uesà

solubles. Cependant da sàl tatàa tuelàdesà o aissa es, leur contribution à la nutrition de la plante 
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estàa e doti ue,à ota e tàe à aiso àd u eàplusàg a deàcompétitivité des microorganismes pour ces 

formes (Seegmuller et Rennenberg, 2002 ; Hill et al., 2011, 2013 ; Jones et al., 2013). L azoteàestà leà

principal facteur limitant la croissance des plantes non fixatrices. Dans le cas de certaines cultures 

(notamment les Brassicacées et les Légumineuses) caractérisées par de fortes exigences en soufre, une 

limitation par ce second élément peut apparaitre. Il faut remarquer que les limitations en S sont 

sus epti lesàd o asio e àdesàdi i utio sàdeàl assi ilatio àde N par la plante (Scherer et al., 2006 ; 

Ja alàetàal.,à àetàleà atioàN/“àdesàsolsàestàsus epti leàd i flue e àleà e de e tàdeàlaà ultu e 

 

 

 
Figure 2.1. Lesà i oo ga is esàauà œu àdesà lesà iog o hi i uesàda sàlesàsols.àLesà oitesà
représentent les stocks et les flèches les flux de matière. Les noms des processus sont indiqués en 
rouge. Les cercles représentent la biomasse microbienne et ses dérivés (enzymes extracellulaires, 
acides organiques, sidérophores) 
 

 

 (Jamal et al., 2010). La disponibilité en N et S dans le sol influencent également la qualité de la récolte, 

la teneur en protéine soufrées influençant par exemple les propriétés rhéologiques des farines de blé 

(Zhao et al., 1997). 

 Si l azoteàetàle soufre sont essentiels pour les végétaux, la majeure partie des composés soufrés 

et azotés sont stockés dans les sols sous des formes organiques, non directement disponibles pour les 

organismes supérieurs (Fitzgerald, 1978). Soixante-dix à %àdeàl azoteàtotal du sol est présent dans la 

matière organique morte et 3 à 7% dans la biomasse microbienne, majoritairement sous forme de 

p ot i esàetàd a idesàa i sà %àe à o e eàdeàl azoteào ga i ueàduàsol  (Jones et al., 2005 ; Vong 

Fixation N2

Biomasse 
microbienne

Minéraux 
précipités

Minéraux solubles

Biomasse animaleAtmosphère

Enzymes 
extracellulaires

Acides 
organiques

CO2

Sidérophores

Matière 
organique 

soluble

Enzymes 
extracellulaires

Prédation

Minéralisation

Immobilisation

Dissolution

Hydrolyse et oxydation

Hydrolyse et oxydation

Mort

Ingestion

Respirations 
aérobies et 
anaérobies

Matière 
organique 

morte



Synthèse bibliographique 

 

42 
 

et al., 1990 ; Schulten et Schnitzer, 1998). Concernant le soufre, 90 à 95% du soufre dans les sols est 

contenu dans la matière organique morte et 1 à 3% dans la biomasse microbienne (Tabatabai, 1984 ; 

Saggar et al., 1981). Les principales formes de soufre organique dans les sols sont les esters de sulfates 

(C-O-S) qui représentent de 27 à 78% du soufre organique (Bettany et Stewart, 1983). La matière 

o ga i ueà o stitueàdo àu eà se eà ajeu eàd azoteàetàdeàsouf eàda sàlesàsols.à 

 

 

. .  Deu  fa illes d’e z es i o ie es i po ta tes pou  la dé o position et la  

 minéralisation : les protéases et les arylsulfatases 

Deux familles d e z es, les protéases (EC 3.4) et les arylsulfatases (EC 3.1.6.1), jouent un rôle 

i po ta tàda sàlesà lesàdeàl azoteàetàduàsouf eàe àpa ti ipa tà àlaàd o positio / i alisation des 

molécules organiques azotées et soufrées. Ces enzymes sont considérées comme des indicateurs de 

la réponse des sols aux pratiques agricoles et, dans le cas des arylsulfatases, entrent dans le calcul de 

plusieurs indicateurs composites (Giacometti et al., 2013 ; Gispert et al., 2013 ; Alvaro-Fuentes et al., 

2013 ; Blecker et al., 2013 ; Castro Lopes et al., 2012 ; Marinari et al., 2013 ; Paz-Ferreiro et al., 2014 ; 

Puglisi et al., 2006 ; Stursova et al., 2006). 

Les protéases dégradent les protéines et peptides, principales formes d azoteào ga i ueàduàsolà Jo esà

et al., 2005), en acides aminés. D u àpoi tàdeà ueàg al,àilàestàpossi leàdeàdisti gue àdeu àt pesàdeà

protéases. Les endoprotéases hydrolysent les liaisons peptidiques internes dans les chaînes protéiques 

tandis que les exopeptidases hydrolysent les liaisons peptidiques des acides aminés en N et C terminal 

des protéines (Rao et al., 1998 ; Kalisz, 1988). Les protéases sont classées selon les acides aminés 

constituants leur site catalytique, le pH auquel elles sont actives, leur besoin en cofacteur métallique 

et leur homologie de séquences en acides aminés (Callis 1995 ; Gupta et al., 2002 ; Rao et al., 1998).  

Dans les sols, plusieu sà lassesà d e dop ot asesà i o ie esà o tà t à a a t is es. Ce sont 

essentiellement des métallo-endoprotéases (EC 3.4.24), neutres ou alcalines, et des endoprotéases à 

sérine alcalines (EC 3.4.21) (Bach et Munch, 2000 ; Hayano et al., 1987). Les métallo-protéases neutres 

o tàu àpHàopti alàd a ti it à o p isàe t e 5 et 8 et une plus forte affinité pour les acides aminés 

hydrophobes alors que les métallo-protéases alcalines ont un pH optimal d a ti it à o p isàe t eàde 

7 à 10 et une gamme de substrats très large. Les métallo-endoprotéases requièrent toutes soit un, soit 

à atio sà di ale tsà ) ,à Cu,à Ni,àMg… à pou à t eà a ti es.à Laà plupa tà de ces métallo-endoprotéases 

microbiennes sont extracellulaires (Wu et Chen, 2011). Les protéases à sérine alcalines ont un pH 

optimal d a ti it  variant de 7 à 11 et une large gamme de substrats. Au sein de etteà lasseàd e z es, 

les protéases à sérine de type subtilisine sont les mieux caractérisées. Ces enzymes ont un pH optimal 

d a ti it àde 10 et une affinité plus forte pour les acides aminés hydrophobes et aromatiques (Kalisz, 
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1988). Ces enzymes so tà g ale e tà d o igi eà a t ie eà età s t esà da sà leà ilieuà

extracellulaire. 

Les protéases micro ie esàe t a ellulai es,àp i ipale e tàd o igi eà a t ie eà(Sakurai et al., 2007 

; Watanabe, 2009 ; Hofmockel et al., 2010 ; Geisseler et al., 2012) réalisent une étape généralement 

considérée comme limitante pour la minéralisation de N (Jan et al., 2009).à L a ti it à p ot aseà està

fréquemment corrélée positivement à la minéralisation brute de N (Zaman et al., 1999 ; Mishra et al., 

2005 ; Yuan et al., 2011). 

L a ti it àp ot ase,àg ale e tà esu eàe àutilisa tàlaà as i eà o eàsu st atà od le,à a ieàe t eà

30 et 300 µg de tyrosine libérée par heure par gramme de sol sec (Asmar et al., 1992 ; Badalucco et al., 

1996 ; Alvaro-Fuentes et al., 2013 ; Giacometti et al., 2013).  

Il existe actuellement peuàd i fo atio sàsu àl ide tit àdesà a t iesà espo sa lesàdeàlaàs th seàdesà

protéases des sols. La communauté cultivable de bactéries protéolytiques, est dominée par 

Pseudomonas fluorescens (Bach et Munch, 2000). Les bactéries appartenant au genre Bacillus ou au 

groupe Flavobacterium-Cytophaga sont également bien représentées (Bach et Munch, 2000). Les 

gènes apr codant des métalloprotéases alcalines des sols sont généralement proches des gènes de 

Pseudomonas fluorescens, les gènes npr codant les métalloprotéases neutres proches des gènes de 

Bacillus (Sakurai et al., 2007 ; Bach et al., 1999). Mrkonjic Fuka et al. (2009) trouvent cependant une 

ajo it àdeàs ue esàdeà tallop ot asesà eut esàd o igi eài o ue. Les subtilisines, codées par 

les gènes sub, sont généralement produites par les Bacillus (Rao et al., 1998 ; Bach et al., 2001). Les 

Flavobacterium peuvent également produire des subtilisines et des métalloprotéases neutres ou 

alcalines (Bach et al., 2001 ; Chevalliers et al., 1992 ; Tarentino et al., 1995). 

Les protéases fongiques, autre composante des protéases des sols, ont une large gamme de substrats 

et de pH (de 4 à 11) mais une vitesse de réaction plus faible que les protéases bactériennes (Rao et al., 

1998). Des endoprotéases à sérine alcalines ainsi que des métalloprotéases alcalines ont été 

caractérisés chez différents genres fongiques dont les genres Aspergillus et Neurospora alors que des 

endoprotéases à aspartate acides ont été identifiés chez des isolats affiliés aux genres les genres 

Aspergillus, Penicillium, Rhizopus, Neurospora, Endothia et Mucor (Rao et al., 1998). 

 

Concernant la dynamique du soufre dans les sols agricoles, la principale enzyme décrite et étudiée est 

l a lsulfataseà a lsulfateàsulphoh d olase,àECà . . . à uià atal seàl h d ol seàdesàeste sàdeàsulfateà

aromatiques en SO4
2-, en clivant la liaison O-S (Fitzgerald, 1978). Les esters de sulfate constituent la 

principale forme de soufre organique dans les sols agricoles (Scherer, 2001 ; Solomon et al., 2011 ; 

Bettany et Stewart, 1983). L arylsulfatase est une des enzymes clefs du cycle du soufre considérée 

comme un indicateur de la minéralisation des esters de sulfate et du statut nutritionnel des 

microorganismes (Goodwin et al., 2000). “o à a ti it à està positi e e tà o l eà à l i o ilisatio à
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brute de soufre par les microorganismes (Dedourge et al., 2003 ; Vong et al., 2003 ; Vong et al., 2008) 

et au prélèvement de soufre par les plantes (Vong et al., 2002 ; Legay et al., 2014). Le large spectre 

d a ti it àdeàcette e z eàluiàpe etàd h d ol se àdesà o pos sàa o ati uesàsouf sàsta da dsàtelsà

le p-nitrophényl sulfate ou le nitrocatéchol sulfate qui sont des substrats artificiels utilisés au 

laboratoire pour la mesure de cette activité enzymatique potentielle (Tabatabai et Bremner, 1970). 

Toutefois, le substrat naturel de cette enzyme, dans les sols, semble être assez éloigné de ces 

composés aromatiques puisque les arylsulfatases hydrolysent également des esters de sulfate 

aliphatiques et des glucosulfates (Fitzgerald, 1978 ; Nicholls et Roy, 1971 ; Kertesz, 1999). Il existe deux 

g oupesàd a lsulfatasesàe àfo tio àduàpH.àLesàa lsulfatasesàacides ont un pH optimum compris entre 

6,5 et 7,1 tandis que les arylsulfatases alcalines ont un pH optimum compris entre 8,3 et 9 (Fitzgerald 

et Milazzo, 1970 ; Deslile et Milazzo, 1970). Chez les bactéries, les arylsulfatases peuvent être 

intracellulaires, périplasmiques ou membranaires (Muller et Schmidt, 1986 ; Long et al., 2011 ; Cregut 

et al., 2013) alors que chez les champignons, cette activité peut être intracellulaire ou extracellulaire 

(Marzluf 1997 ; Hamdan 2010). Une même bactérie peut posséder plusieurs arylsulfatases ayant des 

localisations cellulaires et des pH optimum différents (Cregut et al., 2013). La température optimale 

d a ti it à deà l e z eà pu ifi eà à pa ti à de souches bactériennes varie entre 37 et 57°C suivant les 

microorganismes (Beil et al., 1995 ; Deslile et Milazzo, 1972 ; Jung etàal.,à .àL opti u àdeàl a ti it à

mesurée dans le sol se trouve autour de 57-58°C (Elsgaard et Vinther, 2004 ; Trasar-Cepeda et al., 

2007).  

L a ti it à desà a lsulfatasesàda sà lesà solsà ag i oles,à esu eàa e à leà su st atà od leàp-nitrophényl 

sulfate, varie entre 5 et 125 µg de p-nitrophénol libéré par heure par gramme de sol sec avec une 

moyenne de 44 µg par gramme de sol et par heure (Baligar et al., 1999 ; Vanegas et al., 2013 ; Gajda 

et al., 2013 ; Ajwa et al., 1999 ; Lemanowicz et al., 2014 ; Perucci et al., 1984 ; Castro Lopes et al., 2012 

; Legay et al., 2014 ; , Cregut et al., 2009 ; Dedourge et al., 2004 ; Vong et al., 2003). En règle générale, 

da sà lesàsols,à %àdeà l a ti it àa lsulfataseàtotaleàestàe t a ellulai eàetà %àestàasso i eàau à o psà

microbiens et correspond à la composante intracellulaire/périplasmique et membranaire de cette 

activité (Klose et Tabatabai, 1999). Les microorganismes capables de produire cette activité ont été 

isolés de différents sols et caractérisés notamment dans la rhizosphère (Cregut et al., 2009 ; Slezack-

Des hau esàetàal.,à .àLaà o u aut à a t ie eàposs da tàl a ti it àa lsulfatase est dominée 

pa àdesàisolatsàaffili sàau àá ti o a te ia,àα-P oteo a te iaàetàγ-Proteobacteria (Cregut et al., 2009 ; 

Slezack-Deschaumes et al., 2012) tandis que la communauté fo gi ueàposs da tàl a ti it àa lsulfataseà

est dominée par des Ascomycètes appartenant aux genres Eupenicillium et Trichoderma (Slezack-

Deschaumes et al., 2012).  
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2.4 Régulation des activités microbiennes impliquées dans la décomposition et la minéralisation de 

 la matière organique 

  2.4.1 Stœ hio ét ie et égulatio  de la ala e i é alisatio /i o ilisatio  

Lesào ga is esà i a tsàso tà o t ai tsàpa àlaàstœ hio t ieàdeàleu àp op eà io asse,à 'est-à-dire les 

ratios entre leurs différents constituants :àC/N/P/“…à Cle ela dàetàLiptzi ,à .àLes communautés 

i o ie esàduàsolàp se te tàdesàstœ hio t iesàe à l e tsàt sà a ia les.àLes bactéries ont ainsi 

un C/N compris entre 3 et 12 avec une moyenne de 6 et un C/S compris entre 57 et 85 alors que les 

champignons ont un C/N compris entre 4 et 60 avec une moyenne de 12 et un C/S compris entre 180 

et 230 (Strickland et Rousk, 2010 ; Saggar et al., 1981 ; Wu et al., 1994 ; Mouginot et al., 2014). Afin de 

mai te i àl ho ostasieàstoe hio t i ue,à lesà i oo ga is esàajuste tàl utilisatio àetàl a uisitio à

en éléments nutritifs et influencent ainsi la disponibilité en éléments nutritifs dans les sols (Haney et 

al.,2012 ; Geisseler et al., 2010 ; Zechmeister-Boltenstern et al., 2014). Si la matière organique soluble 

absorbée présente un ratio C/nutriment minéral inférieur au ratio de la biomasse vivante, le minéral 

en excès sera excrété vers le stock des nutriments solubles (minéralisation nette). Par contre, si le ratio 

de la matière organique est supérieur à celui de la biomasse vivante, le manque de minéraux sera 

compensé en mobilisant et prélevant les éléments minéraux nécessaires (immobilisation nette) 

(Mooshammer et al., 2014a, 2014b). La mobilisation des él e tsà ut itifsà s effe tue aà via la 

p odu tio à d e z esà sus epti lesà deà d g ade à lesà essou esà o ga i uesà dispo i lesà da sà leu à

environnement (Mooshammer et al. 2014b). La résultante des activités de minéralisation et 

d i o ilisatio à deà l e se leà desà i oo ga is esà o duità à u eà i éralisation nette ou une 

i o ilisatio à ette,à àl helleàduàsol. 

 

 

  2.4.2 Régulation des activités enzymatiques 

   2.4.2.1. Modèles de régulation des activités enzymatiques microbiennes 

áà l helleà deà laà o u aut à i o ie e,à lesà a ti it sà e z ati ues sont généralement 

positi e e tà o l esà àl a o da eàetà àl a ti it à i o ie e (Tableau 2.1) ai sià u àlaàte eu àduà

sol en matière organique (Tableau 2.1). La corrélation positive entre matière organique et activités 

enzymatiques peut être la conséque eà i di e teà deà l aug e tatio à deà laà io asseà i o ie eà

causée par la matière organique mais également une conséquence directe de la stimulation de la 

synthèse des enzymes par la présence de substrats (présents dans la matière organique des sols ou 

issus de la mort des cellules microbiennes) et de la levée des répressions par les produits, consommés 

par les microorganismes.  
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Tableau 2.1 Corrélations significatives (p<0,05) entre activités enzymatiques microbiennes et teneur 
en carbone organique du sol ou biomasse microbienne carboné. Les valeurs données sont les 
coefficients de corrélation (r) de Pearson. 

Enzyme Biomasse microbienne C C organique du sol Référence 

Phosphatase 

 0,68 Balota et al., 2011 

0,87 0,87 Balota et al., 2011 

 0,8 Gispert et al., 2013 

0,30  Jorge-Mardomingo et al., 2013 

β-glucosidase  

 0,61 Lopez-Garrido et al., 2012 

 0,65 Melero et al., 2009 

 0,67 Gispert et al., 2013 

0,89  Jorge-Mardomingo et al., 2013 

0,55-0,73 0,67-0,84 Giacometti et al., 2013 

β-glucosamidase 0,44-0,71 0,42-0,76 Ekenler et Tabatabai, 2002 

Uréase 

0,64  Jorge-Mardomingo et al., 2013 

0,57-0,76 0,74-0,93 Giacometti et al., 2013 

0,40-0,56  Klose et Tabatabai, 2000 

 

L a o da eàdesàenzymes impliquées dans la mobilisation des éléments nutritifs dans le sol dépend 

de leur niveau de synthèse par les microorganismes et de leur temps de demi-vie. La synthèse de ces 

enzymes peut être constitutive mais est plus généralement régulée, en raison du coût en matière (C, 

N,à“… àetàe à e gieàpou  leur production (Frankena et al., 1988 ; Christiansen et Nielsen, 2002). Les 

mécanismes de régulation de la synthèse sont variables selon les enzymes considérées mais impliquent 

souvent une stimulation par le substrat et une répression par le produit de la réaction ou par le carbone 

(Geisseler et Horwath, 2009b ; Allison et al., 2011). 

 

Dans le cas particulier des enzymes extracellulaires, la régulation de la synthèse des enzymes est 

décrite par la théorie deà l allo atio àdesà essou es (German et al., 2011 ; Allison et al., 2014). Les 

enzymes ne sont s th tis esà ueà s ilà à aà u à « retour sur investissement » suffisant (Schimel et 

Weintraub, 2003 ; Allison et al., 2011), c'est-à-dire si les quantités de substrat sont suffisantes pour 

couvrir les coûts de production des enzymes. Selon cette théorie, en dessousà d u eà e tai eà

concentration en substrat, la synthèse des enzymes devrait donc être réprimée (Allison et al., 2014 ; 

German et al., 2011). Cepe da t,à deà petitesà ua tit sà d e z esà so tà s th tis es de manière 

constitutive afin que les microorganismes puissent détecter la présence de substrats dans leur 

environnement (Allison et al., 2011). Toujours e àlie àa e àlaàth o ieàdeàl allo atio àdesà essou es, la 
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synthèse des enzymes peut être inhibée par les produits de la réaction catalysée (Sinsabaugh et 

Moo head,à .à Laà pe eptio à deà l e i o e e tà pa à lesà i oo ga is esà està u ialeà pou à laà

régulation de la synthèse des enzymes. La structure du sol et sa teneur en eau vont modifier la diffusion 

et la concentration relative des enzymes, des substrats et des produits, et donc, conjointement avec 

le pH et la température, modifier la vitesse de la réaction enzymatique et la perception du milieu par 

les microorganismes (Redfield, 2002 ; Allison et al., 2011 ; Sinsabaugh et al., 2008 ; Kuka et al., 2007).  

 

Il est généralement admis que la composition et la diversité de la communauté microbienne, 

o t ai e e tà àso àa o da e,à o tàpasàd effetàsu àleà i eauàd a ti it àe z ati ueàe à aiso àdeà

l i po ta teà edo da eàfo tio elleàdesà o u aut sà i o ie es du sol (Griffiths et al., 2001 ; 

Wertz et al., 2006 ; Bell et al., 2009 ; Le Roux et al., 2011). Néanmoins, ceci est à nuancer selon les 

activités enzymatiques considérées (par exemple, pour la dénitrification ; Philippot et al., 2013). Du 

point de vue de la composition fonctionnelle,àl a o da eà elati eàdesà i oo ga is esàoligot ophesà

et copiotrophes, qui présentent des activités enzymatiques différentes par unité de biomasse et qui se 

d eloppe tà da sà desà o ditio sà diff e tes,à pou aità th o i ue e tà odifie à leà i eauà d a tivité 

e z ati ueàdesàsols.àáu u eà tudeà à ot eà o aissa eà aà tudi àleàlie àe t eàl a o da eàdeà esà

g oupesà fo tio elsà età l a ti it à e z ati ueà esu eà à l helleà duà sol.à E à e a he,à leà

développement de ces groupes sont supposés pouvoir accélérer la décomposition de la matière 

organique (effet « priming ») (Fontaine et al., 2003 ; Blagodatskaya et Kuzyakov, 2008). 

 

U eàfoisàli esàda sàl e i o e e t,àles enzymes interagissent avec les composants du sol. Elles 

peuvent être dégradées par des protéases ou stabilisées par adsorption sur les argiles, les tannins et 

les polyphénols. Cette stabilisation protège les enzymes de la dégradation par les protéases du sol. 

“ui a tàlesà as,àl e z eàsta ilis eàpeutà este àa ti eàouànon. Ces mécanismes de stabilisation peuvent 

également concerner les enzymes intracellulaires libérées suite à la lyse des cellules microbiennes.  

 

 

  2.4.2.2. Cas des activités protéases et arylsulfatases 

D ap sà lesà tudesà su à sou hesà i o ie es, la synthèse des protéases extracellulaires peut être 

constitutive, ou régulée (Cohen, 1981). Ainsi, la synthèse peut être induite par le substrat (les 

protéines) ou réprimée par les produits de la réaction (acides aminés, azote minéral) (Allison et 

Macfarlane, 1990 ; Hase et Finkelstein, 1993 ; Beg et al., 2002). La synthèse peut également être 

réprimée par le glucose, ce qui suggère que ces enzymes sont aussi régulées par la disponibilité en 

carbone du milieu (Beg et al., 2002). Enfin, la synthèse de certaines protéases fongiques est induite par 



Synthèse bibliographique 

 

48 
 

la limitation en soufre car les protéines constituent une sou eàd a idesàa i sàsouf sà Ma zluf,à  ; 

Rolland et Bruel, 2008). 

Dans les sols, l a ti it à p ot aseà peut être constitutive ou induite par la disponibilité en substrat 

(Geisseler et Horwath, 2008 ; Weintraub et Schimel, 2005 ; Mrkonjic Fuka et al., 2008a) (Figure 2.2). La 

répression de la synthèse des protéases par les produits de la réaction (acides aminés et azote minéral) 

aàpasà t ào se eàpa àGeissele àetàHorwath (2008) et Jan et al. (2009). Néanmoins, en se basant sur 

des corrélations, Hofmockel et al. (2010) suggèrent que la synthèse est réprimée par l ammonium. En 

plusàdeàl i du tio àpa àleàsu st at,àil semblerait que la synthèse de protéases soit induite par le besoin 

en C mais pas par le besoin en N (Sims et Wander, 2002 ; Geisseler et Horwath, 2008), sauf dans les 

sols très limités en N minéral (inférieur à 5mg N/kg) (Geisseler et Horwath, 2008). La synthèse de 

protéases pourrait être la stratégie la plus favorable énergétiquement dans les cas où C et N sont à la 

fois limitants, les stratégies de capture de NH4
+ étant plus efficaces quand seul le N est limitant 

(Geisseler et Horwath, 2008). 

 

D ap sà lesà tudesàsu à isolatsà i o ie s, la synthèse des arylsulfatases peut être régulée par deux 

mécanismes. Dans le premier cas, la synthèse des arylsulfatases est réprimée en présence de sulfate, 

de cystéine (un acide aminé soufré essentiel) ou des intermédiaires de la biosynthèse de la cystéine 

(sulfites et sulfides) et induite e àl a se eàdeà esà o pos sà Beilàet al., 1995 ; Dodgson et al., 1982 ; 

Kertesz et al., 1993 ; Murooka et Harada, 1981). Dans le second cas, la synthèse est stimulée par la 

p se eàd este sàdeàsulfate,à eàe àp se eàdeàsouf eàminéral (Cregut et al., 2013). Par ailleurs, 

chez les organismes possédant plusieurs arylsulfatases, les différentes formes de régulation peuvent 

coexister (Cregut et al., 2013). Les mêmes mécanismes de contrôle existent chez les champignons, 

mais la synthèse des arylsulfatases y est également réprimée par la méthionine (Goodwin et al., 2000 ; 

Ma zluf,à ,à eà uià estàpasàleà asà hezàlesà a t iesà Ke tesz,à . 

Les arylsulfatases, du fait de la li atio àdeà“à i alàsus epti leàd e t e àda s la voie de biosynthèse 

de la cystéine, peuvent être régulées par la disponibilité en certains composés azotés. La synthèse est 

ainsi induite par les monoamines et inhibée par l a o iu  chez les bactéries (Murooka et al., 1996 ; 

Murooka et Harada, 1981). 

La régulation des arylsulfatases par les composés soufrés dans les sols est moins facile à mettre en 

évidence, en raison de la stabilisation de la fraction extracellulaire par les constituants du sol. Il a 

néanmoins été montré que de faibles niveaux de sulfates sti ulaie tàl a tivité arylsulfatase tandis que 

des niveaux élevés la réprimaient (Saviozzi et al., 2006). En revanche, l appo t de rhizodépôts 

o te a tàdeàlaà st i eà i hi eàpasàl a ti it àa lsulfataseà Dedou geàet al., 2004) (Figure 2.3). 

Les ni eau à d a ti it sà a lsulfataseà età p ot aseà d pe de tà deà laà te tu eà desà sols.à L a ti it à

arylsulfatase est plus élevée dans les sols argileux que dans les sols limoneux-sableux (Gajda et al., 
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Figure 2.2 Co t ôlesàe i o e e tau àdeàl a ti it àp ot ase.àE àpoi till ,àlesàfa teu sàdo tàl a tio à
est incertaine.  
 

2013 ; Perucci et Scarponi, 1984). Une activité supérieure a également été observée dans un sol 

calcaire par rapport à un sol brun acide (Dedourge et al., 2004). Ces différences pourraient être dues 

à des différences de stabilisation par les constituants du sol (argile), à des différences de teneur en 

matière organique, plus élevée dans ces sols argileux que dans les sols limoneux-sableux, ou à une 

dénaturation des enzymes en environnement acide (ce qui serait cohérent avec la corrélation positive 

observée entre pH et activité ; Fu et al., 2012 ; Jorge-Mardomingo et al., 2013 ; Gispert et al., 2013). 

Les protéases sont stabilisées dans les sols par les argiles (Mrkonjic Fuka et al., 2008a). Les 

arylsulfatases peuvent être stabilisées par les acides humiques mais les complexes acides humiques-

a lsulfataseà eàso tà espo sa lesà ueàd u eàf a tio àdeàl a ti it àa lsulfataseà Whale àetàWa a ,à

1996). 

Les activités enzymatiques sont également influencées par les facteurs météorologiques. L a ti it à

protéase est positivement corrélée avec leà i eauàdeàp ipitatio sàouàd hu idit àduàsolà Ma i ellià

et al., 2013 ; Sardans et Penuelas, 2005 ; Gispert et al., 2013 ; Dilly et al., 2007 à ai sià u a e à laà

température (Fraser et al., 2013). L a ti it àa lsulfataseàestàpositi e e tà o l eà àl hu idit àduàsolà

(Vanegas et al., 2013). Leà odeà d a tio à desà p ipitatio sà età deà laà te p atu eà su à l a ti it à desà

enzymes est peu clair (Bell et Henry, 2011) mais plusieurs mécanismes sont avancés : modification de 

la rhizodéposition, effet des conditions climatiques sur la croissance microbienne, modification de la 

diffusion des substrats et des enzymes en fonction de la teneur en eau du sol (Geisseler et al., 2011, 

2012). 
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Figure 2.3 Co t ôlesàe i o e e tau àdeàl a ti it àa lsulfatase.àE àpoi till ,àlesàfa teu sàdo tà
l a tio àestài e tai e. 
 

 

Les variations interannuelles et inter saisonnières observées pour les activités protéase (Geisseler et 

Horwath, 2009a ; Soon et al., 2007 ; Mancinelli et al., 2013) et arylsulfatase (Cregut et al., 2009 ; 

Slezack-Deschaumes et al., 2012 ; Whalen et Warman, 1996 ; Gajda et al., 2013 ; Zaccardelli et al., 

2013) peuvent en partie être attribuées à la météorologie mais aussi au type de couvert implanté et à 

son stade de développement de ce dernier. 

 

Dans les sols, les activités protéase et arylsulfatase sont, comme la plupart des activités enzymatiques, 

bien corrélées avec les indi ateu sàd a o da ce, de biomasse etàd a ti it à i o ie eà espi atio ,à

autres activités enzymatiques i pli u esàda sàl a uisitio àdeà ut i e ts, i alisatio àdeàl azote,à

immobilisation du soufre) (Tableaux 2.2 et 2.3, Figures 2.2 et 2.3). L a ti it àp ot aseàpeutà t e corrélée 

a e à l a o da eà desà a t iesà p ot ol ti ues,à esu eà pa à l a o da eà deà g es,à aisà laà

stabilisation des protéases par les argiles conduit à un découplage entre l a ti it à protéase et 

l a o da eàdeà a t iesàp ot ol ti uesàda sàlesàsolsàa gileux (Mrkonjic Fuka et al., 2008a, Asmar et 

al., 1992). L a ti it à a lsulfataseà està o l eà à l a o da eà des microorganismes possédant 

l a lsulfatase,àpa ti uli e e tàlesà ha pig o sàcultivables (Slezack-Deschaumes et al., 2012 ; Piutti 

et al., 2015), ce qui laisse supposer une synthèse en partie constitutive, surtout chez les champignons. 

Comme pour la plupart des enzymes, leurs activités sont également corrélées à l a o da eà deà

matière organique dans les sols (Tableaux 2.2 et 2.3). Peuàd i fo atio sàsont disponibles su àl effetà 
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Tableau 2.2 Co latio sàsig ifi ati esà p< , àe t eàl a ti it àp ot aseàetà e tai esà a iables du sol. 
Les valeurs sont les coefficients de corrélation (r) de Pearson.  

Protéines du 
sol 

C organique N total 
Autres activités 
enzymatiques 
microbiennes 

Respiration 
Biomasse 

microbienne 
Abondance 

microbienne 
Minéralisation 

de N 

0,77a 0,76b 0,74b >0,5f 0,59a 0,3f 0,9g 0,57-0,86m 

 0,78a 0,84a >0,8g 0,68k 0,55c >0,9e 0,39n 

 0,71c  0,83-0,93a  0,58-0,75i 0,88h  

 0,58-0,79d  0,52c  0,55-0,75d 0j  

 0,91e  0,97-0,99e  0-0,94j 0,63-0,94l  

   0,65-0,72h     

a Gispert et al., 2013 ; b Tian et al., 2013; c Alvaro-Fuentes et al., 2013 ; d Giacometti et al., 2013 ; e 
Fu et al., 2012 ; f Jorge-Mardomingo et al., 2013 ; g Zhang et al., 2013 ; h Badalucco et al., 1996 ; i 
Geisseler et al., 2012 ; j Sims et Wander, 2002 ; k Geisseler et Horwath, 2008 ; l Asmar et al., 1992 ; m 
Zaman et al., 1999 ; n Mishra et al., 2005Tableau 2.3 Corrélations significatives (p<0,05) entre 
l a ti it àa lsulfatase et certaines variables environnementales. Les valeurs données sont les 
coefficients de corrélation (r) de Pearson 

 

de la composition ou de la diversité des communautés microbiennes sur les activités protéase et 

arylsulfatase. Sakurai et al. (2007) suppose tà ueà l aug e tatio à deà l a ti it à p ot ase dans la 

rhizosphère de la laitue est liée à la modification de la composition de la communauté des bactéries à 

apr (metalloprotéases alcalines), probablement due à la rhizodéposition de composés carbonés par la 

plante. Leà lie à e t eà leà i eauà d a ti it à arylsulfatase et la composition de la communauté 

microbienne, bactérienne ou fongique, possédant cette activité estàpasàfa ileà à ta li àduàfaitàdeàpeuà

d tudesà p se tesà da sà laà litt atu e.à Lesà t a au à e sà auà la o atoi eà o tà epe da tà isà e à

ide eàdesàdiff e esàd a ti it àa lsulfataseàe t eà lesà hizosph esàd o geàetàdeà olza,àa e àune 

plus forte activité dans une rhizosphère dominée par les pseudomonades que dans une rhizosphère 

dominée par les Actinobacteria (Cregut et al. 2009).  

 

 

2.5 Effet des pratiques agricoles sur les communautés microbiennes  

Les principales pratiques agricoles (travail du sol, fertilisation, composition de la succession culturale) 

modifient la quantité et la qualité des ressources disponibles pour les microorganismes des sols. En 

i flue ça tàlaà ua tit ,àlaà ualit àetàl a essi ilit àdeàlaà ati eào ga i ue,àleàpH,àlaàdispo i ilité en 

eauàetàlaàdispo i ilit àe ào g e,àlesàp ati uesàag i olesàso tàsus epti lesàdeà odifie àl a o da e,à

laàdi e sit àetàl a ti it à i o ie e.àL effetàpeutàaussià t eàplusài di e t,àe à odifia tàlaàp odu tio à 
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Tableau 2.3 Co latio sàsig ifi ati esà p< , àe t eàl a ti it àa lsulfataseàetà e tai esà a ia lesàduàsol.àLesà aleu sàso tàlesà oefficients de corrélation (r) de Pearson.  

Matière 
organique 

ou C 
organique 

N soluble 
ou total 

S 
organique 

SO4
2- pH 

Biomasse 
microbienne 

Autres 
activités 

enzymatiques 
microbiennes 

Respiration 
microbienne 

Immobilisation 
microbienne 

de S 

Abondance de 
bactéries et 

champignons 
à arylsulfatase 

Teneur en 
S végétale 

Prélèvement 
de S par la 

plante 

0,87a 0,43g 0,74n 0,6g 0,77r 0,82-0,87e 0,59-0,93e 0,62e 0,83-0,86l 0,50-0,66m -0,3g 0,51k 
0,72d 0,72u   0,39v 0,41o 0,33-0,86f 0,83-0,97l 0,79q 0,66-0,84p 0,99h 0,81-0,89w 

0,91-0,92e 0,4v    0,95-0,99e 0,44-0,59i  0,75-0,79s  0,65j  
0,38g     0,56f 0,5-0,71r  -0,96t  0,5k  
0,87j     0,38o   0,73-0,96t    
0,82n     0,79q       
0,74q     0,65s       
0,71r     0,85-0,90t       
0,32v            

a Elsgaard et al., 2002 ; b Baligar et al., 1999 ; d Vanegas et al., 2013 ; e Gajda et al., 2013 ; f Ajwa et al., 1999 ; g Lemanowicz et al., 2014 ; h Whalen et 
Warman, 1996 ; i Perucci et al., 1984 ; j Castro Lopes et al., 2012 ; k Legay et al., 2014 ; l Vong et al., 2008 ; m Cregut et al., 2009 ; n Pinto et Nahas, 2002 ; o 
Klose et al., 1999 ; p Slezack-Deschaumes et al., 2012 ; q Dedourge et al., 2003 ; r Deng et Tabatabai, 1997 ; s Vong et al., 2003 ; t Dedourge et al., 2004 ; u 
Vong et al., 2007 ; v Goux et al., 2012 ; w Vong et al., 2002 

 d
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Figure 2.4 Ni eauàd a tio àdesàp ati uesàag i olesàsu àleàsol. Certaines pratiques modifient 
di e te e tàleàsol,àd aut esà odifie tàlesà a a t isti uesàdeàlaà ultu e.àDesà ou lesàdeà t oa tio à
existent entre culture et sol. 

 

Plusieurs études ont montré des liens entre les traits fonctionnels aériens et les processus 

écosystémiques des sols. Ainsi, la surface spécifique foliaire (SLA) est positivement corrélée à la 

i alisatio àdeàl azoteà O do ezàetàal.,à àetà àl a ti it àphosphataseà aisà gati e e tà o l eà

avec la biomasse microbienne et la teneur du sol en N minéral (Grigulis et al., 2013 ; Garcia-Palacios et 

al., 2013). Néanmoins, le pouvoir explicatif des traits fonctionnels aériens est essentiellement lié à leur  

 

Tableau 2.4 Caractéristiques de trois espèces cultivées.  

Espèces Pois Blé Colza 

Quantité de résidus aériens (kgC/ha) 680-860e 1500-2100e 1370-1550e 

Quantité de résidus racinaires (kgC/ha) 200-220e 450-600e 535e 

C/N résidus aériens 44c 40-55g 33-45g 

C/N résidus racinaires 16-23d 43-45gh 10-55f 

Rhizodéposition C (kgC/ha) 130-145e 290-390e 350e 

Rhizodéposition N (kgN/ha) 6-56a 20-26i na 

a Mayer et al., 2003b; Wichern et al., 2008 ; b Carrouée et al., 1999 ; c Soon et Arshad, 2002, Lupwayi 
et al., 2006, Kumar et Goh, 2002, Gan et al., 2011, Engstrom et Linden, 2012, Jensen, 1996b, 1997, 
Arcand et al., 2014 ; d Soon et Arshad, 2002, Jensen, 1996b, Arcand et al., 2014 ; e Gan et al., 2009 ; f 
Vong et al., 2007, Gan et al., 2011 ; g Gan et al., 2011 ; h Kumar et Goh, 2002 ; i Janzen, 1990, 
Wichern et al., 2008 
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capacité à prédire la décomposition des résidus aériens entrant dans le sol (Grigulis et al., 2013). Les 

traits fonctionnels racinaires pourraient être également importants à prendre en compte car les 

racines sont une part importante de la biomasse végétale et sont impliquées directement dans les 

p o essusàd acquisition des nutriments et dans des interactions avec les microorganismes des sols et 

selon son stade de développement, influencent les communautés microbiennes du sol et leur 

fo tio e e t,àu àe se leàd tudesà e tesàseàso tàappu esàsu àl a al seàde traits fonctionnels. 

(Bardgett et al., 2014). Parmi les traits fonctionnels racinaires, le pourcentage de racines fines 

(diamètre inférieur à 2mm), le diamètre racinaire et la longueur racinaire spécifique (longueur/masse) 

(Eissenstat, 1992 ; Ryser, 1998 cité par Roumet et al., 2006 ; Mommer et al., 2011) sont positivement 

corrélés au prélèvement de nutriments. Les traits fonctionnels racinaires positivement corrélés à la 

rhizodéposition sont la biomasse racinaire totale (corrélée à la quantité totale de rhizodépôts ; de 

Graafe et al., 2007 cité par Wichern et al., 2007b àai sià ueàlesàte eu sàe àazoteàetàe à a o e,à u ellesà

soie tà totalesà ‘ou etàetàal.,à àouàe t a ti lesà à l eauà haudeà Vo gàetà al.,à .à Les plantes 

ulti esà odifie tà ai sià l a o da eà età laà o positio à desà o u aut sà i o ie es de la 

hizosph eàpa à appo tàauàsolà o à hizosph i ue,àetà etàeffetà a ieàe àfo tio àdeàl esp eà o e e.à

Bell et al. (2015) observent par exemple une plus grande biomasse microbienne et une plus forte 

a o da eà elati eà d á ti o a te iaà età deà Chlo oflexi mais une plus faible abondance relative de 

P oteo a te ia,àd á ido a te iaàetàGe ati o adetesàda sàlaà hizosph eàdeàPoa esà o pa àauà

sol environnant. Garbeva et al. (2008) observent plus de bactéries sous le maïs, qui produit plus de 

biomasse ra i ai e,à ueàsousàl o geàetàl a oi e.àE à o pa a tàleà iz,àleà aïsàetàleàha i otà u go,àXua à

etàal.à ào se e tà ueà l a o da eà elati eàdesàp i ipau àph laà a t ie sà eà a ieàpasàe t eà

pla tes.à E à e a he,à l a o da eàdesàph laàpeuàa o da tsà a ie entre plantes, conduisant à une 

diversité taxonomique plus élevée sous le maïs et le haricot mungo que sous le riz. 

Cetà effetà desà esp esà ulti esà s o se eà aussià pou à lesà o u aut sà deà i oo ga is esà

protéolytiques (Sakurai et al., 2007 ; Mrkonjic Fukaàetàal.,à àetàposs da tàl a ti it àa lsulfataseà

C egutàetàal.,à àdo tàl a o da eàetàlaà o positio àda sàlaà hizosph eàdiff e tàdeà elleàduàsolà

e i o a t.àCetàeffetà a ieàe àfo tio àdeàl esp eà oi eàdeàlaà a i t àcultivée. Gschwendtner et al. 

à o se e tà u eà a iatio à deà l a o da eà deà g esà apr (codant pour les métalloprotéases 

alcalines) entre deux variétés de pomme de terre. Les bactéries à activité arylsulfatase sont plus 

abondantes dans la rhizosphère du colza que dans la rhizosph eàdeàl o geà C egutàet al., 2009) et cette 

communauté est dominée par les Pseudo o adesà da sà laà hizosph eà duà olzaà ta disà u elleà està

dominée par les Actinobacteria da sà laà hizosph eà deà l o geà C egutà et al., .à L a o da eà

supérieure des bactéries poss da tà l a ti it à arylsulfatase dans la rhizosphère du colza est 

probablement due à la rhizodéposition plus importante du colza (Vong et al., 2007) et peut-être reliée 

aux besoins supérieurs du colza en soufre.  
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Cet effet des plantes cultivées sur les communautés microbiennes se retrouve enfin au-niveau des 

activités protéase et arylsulfatase. Les activités protéase (Sakurai et al., 2007) et arylsulfatase (Stursova 

et al., 2006 ; Vong et al., 2007 ; Vong et al., 2003 ; Castellano et Dick, 1991) augmentent dans la 

rhizosphère comparée au sol nu et varient en fonction des espèces de plantes (Dinesh et al., 2004 ; 

Cregut et al., 2009 ; Knauff et al., 2003 ; Kotkova et al., 2008). Cet effet peut être lié aux modifications 

d a o da eàetàdeà o positio àdes communautés microbiennes. Par exemple, les communautés de 

laà hizosph eàduà olzaàso tàplusàeffi ie tesàpou àlaàp odu tio àd a lsulfatasesà a ti it àa lsulfatase 

rapportée par unité de biomasse bactérienne soufrée) (Dedourge et al., 2003). Cette sélection de 

o u aut sà pou aità t eà aus eà pa à laà s tio à d a idesà o ga i uesà a ideà ali ueà età a ideà

su i i ue à uiàse aie tàdesàsou esàdeà a o eàplusàeffi ie tesàpou à laàp odu tio àd a lsulfatasesà

(Vong et al., .à Ilàs agi aitàd u eàst at gieàduà olza, une plante avec de forts besoins en S, pour 

sélectionner les communautés bactériennes les plus à même de minéraliser le soufre. Mais cet effet 

peut également être lié au prélèvement de nutriments minéraux par la plante. En effet, la synthèse de 

l a lsulfatase est inhibée par le sulfate et dans les sols, l a ti it à a lsulfataseà està positivement 

corrélée au prélèvement de soufre et à la teneur en soufre des plantes (Tableau 2.3). Ceci explique que 

l a tivité arylsulfatase soit généralement plus élevée sous les Brassicacées, intermédiaire sous les 

Poacées et plus faible sous les Fabacées (Cregut et al., 2009 ; Knauff et al., 2003 ; Kotkova et al., 2008). 

Au sein de chacune de ces familles botaniques des différences entre espèces existent :à l a ti it àestà

ai sià à à %àplusà le eàsousàl a oi eà ueàsousàleà aïsà Kloseàet al., 1999). Desàdiff e esàd a tivités 

peu e tàaussiàs o se e àe àfo tio àdeàla stratégie écologique des plantes :àl a ti it àestàplusà le eà

sous une Poacée à stratégie exploitative, qui va prélever beaucoup de sulfates, que sous une Poacée à 

stratégie conservatrice (Legay et al., 2014). L effetàpa ti ulie àdesàesp esàp ai ialesàsu àlaàfe tilit àdesà

sols est traité en Annexe 1. 

 

L effetàdeàlaàpla teàsur les communautés microbiennes varie en fonction de son stade phénologique, 

eà uià peutà s e pli ue à pa à lesà a iatio sà deà hizod positio à età de prélèvements au cours du 

développement (Salon et al., 2001 ; Mougel et al., 2006 ; Arcand et al., 2013a ; Bell et al., 2015). Ainsi, 

l a o da eàduàg eànpr, codant pour les métalloprotéases neutres, est plus élevée au début de la 

p iodeà g tati eà u auà stadeà flo aiso à da sà laà hizosph eà deà laà po eà deà te e,à ta disà ueà

l a o da eàdesàg esà oda tàpou àlesà tallop ot ases alcalines ne varie pas (Gschwendtner et al., 

2010 .à L a o da eà desà a t iesà poss da tà l a ti it à a lsulfataseà te dà à aug e te à au-cours du 

d eloppe e tàda sàlesà hizosph esàdeàl o geàetàduà olzaà C egutàetàal.,à àta disà ueàl a o da eà

des cha pig o sàposs da tàl a ti it àa lsulfataseà esteàsta leàauà ou sàduàd eloppe e tàduà olza,à

excepté une diminution au moment de la formation des siliques (Slezack-Deschaumes et al., 2012). 
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Aux stades de formation des siliques et de maturité des graines, la plupart des bactéries possédant 

l a ti it àa lsulfataseàdeàlaà hizosph eàduà olzaàappa tie e tàau àP oteo a te iaà pa ti uli e e tà

aux Pseudomonas) alors que ces bactéries sont minoritaires aux stades montaison et floraison. 

L a ti it àa lsulfatase varie également au-cours de la phénologie du colza (Slezack-Deschaumes et al., 

2012). Elle est maximale au stade « élongation de la tige principale », un stade où le colza prélève 

beaucoup de soufre avant de diminuer aux stades « floraison » et « développement des graines », où 

les prélèvements sont plus faibles.  

 

Les plantes ont aussi des effets à plus long terme en fonction de la quantité et de la qualité de la 

ati eà o ga i ueà sidusà a ie sà lo s u ilsà so tà e fouis,à liti eà a i ai e,à hizod pôts à u ellesà

restituent au sol (Knops et al., 2002 ; Paterson, 2003 ; Tableau 2.4). Les espèces végétales produisant 

de plus grandes quantités de résidus entraînent des accroissements de la biomasse microbienne plus 

importants que les espèces en produisant peu (Griffith et al., 2010 ; Sainju et al., 2012 ; McDaniel et 

al., 2014). Les nutriments minéraux prélevés par la plante pendant son développement retournent au 

sol sous des formes organiques plus ou moins accessibles pour les microorganismes. De manière 

g ale,à l o ie tatio à desà flu à d azoteàouà deà souf eà suiteà à l i t odu tion de résidus dans les sols 

dépend respectivement des ratios C/N et C/S des résidus. La minéralisation nette est ainsi 

espe ti e e tàplusà le eàap sàl e fouisse e tàdeà sidusà à asàC/Nà Carpenter-Boggs et al., 2000 ; 

Churka Blum et al., 2013) et à bas C/S (Eriksen et al., 2005 ; Niknahad-Gharmakher et al., 2012 ; Churka 

Blum et al., 2013). 

áuà i eauàdeàlaàdi e sit àfo tio elle,àl e t eàdeà sidusà g tau àda sàleàsolàappo teàg ale e tà

de la matière organique soluble ou facilement décomposable qui favorise le développement des 

i oo ga is esà opiot ophes.àN a oi s,à à esu eà ueàlaà ati eào ga i ueàsolu leàs puise,àlesà

microorganismes oligotrophes qui se développent plus lentement, deviennent dominants dans la 

o u aut àpa àdesà a is esàd e lusio à ompétitive (Fontaine et al., 2003 ; Pascault et al., 2013 ; 

Chen et al., 2014). Ces évolutions peuvent se refléter au niveau taxonomique, les Acidobacteria 

(oligotrophes) succédant par exemple aux Bacteroidetes (copiotrophes) (Chen et al., 2014). 

Les effets des résidus végétaux sur la biomasse microbienne se répercutent sur les activités 

enzymatiques des microorganismes (Melero et al., 2011 ; Ailincai et al., 2008 ; Perucci et al., 1997 ; 

Ekenler et Tabatabai, 2002 ; Klose et al., 1999 ; Klose et Tabatabai, 2000 ; de Varennes et al., 2007 ; 

Dodor et Tabatabai, 2003). Les résidus végétaux ont généralement un effet positif sur les activités 

protéase (Cayuela et al., 2009) et arylsulfatase (Perucci et al., 1984 ; Perucci et Scarponi, 1984). Ils 

provoquent une aug e tatio àdeà à à %àe à o e eàdeàl a ti it àa lsulfatase (Perucci et al., 1984 ; 

Perucci et Scarponi, 1984) aisà etàeffetàd pe dàdeàl esp eàutilisée. Ainsi les résidus de tomate font 

d o t eàl a ti it àdeà %àta disà ueàleàso ghoàaug e teàl a ti ité de seulement 17% (Perucci et al., 

http://apps.webofknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&excludeEventConfig=ExcludeIfFromFullRecPage&SID=U2WrJZcqpbVpMxc4A68&field=AU&value=Niknahad-Gharmakher,%20H
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1984 ; Perucci et Scarponi, 1984), mais cet effet est conditionné par la disponibilité en sulfates du sol 

(Piutti et al., 2015). L aug e tatio àdeàl a ti it àe àp se eàdeà sidusà g tau às a o pag eàd u eà

modification des paramètres cinétiques des arylsulfatases ce qui pourrait indiquer un changement de 

laàpopulatio àdesà i oo ga is esà àl o igi eàdeàlaàs th seàdesàa lsulfatases (Perucci et Scarponi, 

1984). Deà e,à lesà sidusà deà oto à aug e te tà plusà l a ti it  protéase que les résidus de blé 

(Cayuela et al., 2009). 

Cesà effetsà desà sidusà peu e tà o dui eà à desà odifi atio sà deà laà i alisatio à deà l azoteàouà duà

souf e,à espe ti e e tàplusà le eàap sàl e fouisse e tàdeà sidusà àfai leàC/Nà Carpenter-Boggs et 

al., 2000 ; Churka Blum et al., 2013) et C/S (Eriksen et al., 2005 ; Niknahad-Gharmakher et al., 2012 ; 

Churka Blum et al., 2013). 

 

 

 2.5.2 Effet du travail du sol 

Le régime de travail du sol est caractérisé par sa fréquence, sa profondeur et le retournement ou non 

du sol. Le retournement est le principal facteur affectant les paramètres du sol (Alvarez, 2005 ; Liu et 

al., 2006). Comparé au labour avec retournement, les sols soumis à une absence de travail du sol ou à 

un travail sans retournement présentent une densité plus importante et une diminution de la porosité 

totaleà uià sulteàd u eàdi i utio  du volume de macropores (-25 à - % àetàd u eàaug e tatio  du 

volume de méso ou de micropores (Tebrügge et Düring, 1999 ; Lipiec et al., 2006 ; Rasmussen, 1999 ; 

Pastorelli et al., 2013). Il en résulte une plus forte stabilité structurale (Rusu et al., 2002 ; Carter et al., 

2009 ; Tebrügge et Düring, 1999 ; Tabaglio et al., 2009 ; Rasmussen, 1999), une plus forte capacité de 

te tio àd eauà Malecka et al., 2012 ; Rasmussen, 1999) et une plus grande fréquence des situations 

d a o ieà(Rochette, 2008). Ces sols présentent une teneur en carbone organique supérieure aux sols 

retournés (+3 à +9%) (Balesdent et al., 2000 ; Alvarez, 2005). Cet enrichissement en matière organique 

est dû à une minéralisation moins rapide liée à une plus faible entréeà d o g e,à u eà plusà fai le 

température du sol, un plus faible contact entre résidus végétaux et sol et à la protection de la matière 

organique dans les agrégats, qui sont détruits lors du travail profond (Beare et al., 1994 ; Balesdent et 

al., 2000 ; Alvarez, 2005 ; Liu et al., 2006 ; Dimassi et al., 2014 ; Panettieri et al., 2014 .àL e i hisse e tà

en carboneà està g ale e tà sup ieu à à l e i hisse e tà en azote (Balesdent et al., 2000). Il en 

résulte une augmentation du C/N du sol (Tabaglio et al., 2009 ; Malecka et al., 2012). En conséquence 

deàl aug e tatio  de la matière organique, la biomasse microbienne augmente dans les systèmes de 

travail du sol sans labour (généralement de +20 à +60% pour la biomasse carbonée ; Berner et al., 

2008 ; Murugan et al., 2014 ; Oorts et al., 2006 ; Melero et al., 2009 ; Madejon et al., 2009 ; van Capelle 

et al., 2012 ; Gajda et al., 2013 ; Lopez-Garrido et al., 2012 ; Panettieri et al., 2014), principalement due 

http://apps.webofknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&excludeEventConfig=ExcludeIfFromFullRecPage&SID=U2WrJZcqpbVpMxc4A68&field=AU&value=Niknahad-Gharmakher,%20H
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à une augmentation de la biomasse fongique (Murugan et al., 2014 ; van Capelle et al., 2012), qui est 

peutà t eà li eà à l aug e tatio à duà C/Nà ouà  une légère acidification en surface (Lopez-Fando et 

Almendros, 1995 ; Berner et al., 2008 ; Pastorelli et al., 2013). 

Ces augmentations de la matière organique et de la biomasse microbienne entraînent une 

augmentation des activités enzymatiques :àβ-glucosidase (van Capelle et al., 2012 ; Lopez-Garrido et 

al., 2011, 2012 ; Melero et al., 2009 ; Panettieri et al., 2014), phosphatase alcaline (Melero et al., 2011), 

protéase (0 à +450% ; Madejon et al., 2009), arylsulfatase (0 à +200% ; Gajda et al., 2013 ; Panettieri 

et al., 2014 .àE à e a he,àlaà i alisatio à etteàetà ute àdeàNàestàplusà le eàe àla ou à u e àt a ailà

du sol sans retournement (Van Den Bossche et al., 2009 ; Dong et al., 2012 ; Ajirloo et Ahangar, 2014). 

Cependant, dans une des rares études disponibles, cetteà te da eà aà pasà t à o se eà pou à laà

minéralisation du soufre (Balota et al., 2014).  

Le travail du sol peut aussi avoir des effets indirects en modifiant la production de biomasse végétale 

(Virto et al., 2012) et la rhizodéposition (Lopez-Bellido et al., 2011), ce qui pourrait modifier la qualité 

et la quantité de la matière organique disponible pour les microorganismes. 

 

 

 2.5.3 Effet de la fertilisation  

2.5.3.1 Fertilisation minérale 

La fertilisation azotée minérale augmente la teneur en matière organique du sol de 10 à 20 % en raison 

d u eàaug e tatio àdeà laà io asseà g tale produite, particulièrement si les résidus aériens sont 

enfouis (Alvarez, 2005 ; Ladha et al., 2011 ; Korschens et al., 2013 ; Geisseler et Scow, 2014). La 

fertilisation peut également impacter la teneur en matière organique du sol en modifiant la 

rhizodéposition de certaines espèces cultivées. Ainsi, la fertilisation minérale diminue généralement la 

rhizodéposition de C des céréales (Kuzyakov et Schneckenberger, 2004) même si l effetà i e seà aà

parfois été observé (par exemple, Swinnen et al., 1995). 

L augmentation de matière organique due à la fertilisation est plus forte dans les sols à texture 

g ossi eà ueàda sàlesàsolsà àte tu eàfi e.àElleà eàs o se eàpasàda sàlesàsolsàdeàpH < 5 et est maximale 

dans les sols de pH >= 7 (Geisseler et Scow, 2014). Cette augmentation de la matière organique du sol 

entraîne une augmentation de la biomasse microbienne deàl o d eàdeà %à Geisseler et Scow, 2014). 

Cette augmentation de la matière organique du sol et de la biomasse microbienne peut entraîner une 

fai leàaug e tatio àdeàl a ti it àa lsulfataseà(+10% ; Siwik-Ziomek et al., 2013), mais e t a eàpas 

d aug e tatio à deà l a ti it à p ot ase (Geisseler et Scow, 2014). Dans certains cas la fertilisation 

minérale azotée a un effet négatif sur les activités protéase (Giacometti et al., 2013) et arylsulfatase 

(Siwik-)io ekàetàKope ,à .àE à e a heàl u eàpeutàaug e te à l a ti it àp ot aseà )ha gàetàal.,à

.à Laà fe tilisatio à i aleà souf eà peutà di i ue à l a ti it à a lsulfataseà Guptaà età al.,à ,à
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probablement en inhibant sa synthèse,à aisà gale e tàl aug e te àsousà e tai esàesp esà g talesà

Lega à età al.,à ,à p o a le e tà e à aiso à d u eà odifi atio à deà laà hizod positio à ouà deà laà

croissance du système racinaire. Laà fe tilisatio à azot eà i aleà aà glo ale e tà pasà d effetà su à

l i o ilisatio àetàlaà i alisatio àdeàl azoteà Boothàet al., 2005) tandis que la fertilisation soufrée a 

peuàd effetsàsur la minéralisation nette du soufre (Anderson et al., 2006 ; Gallejones et al., 2012). 

 

 

2.5.3.2 Fertilisation organique 

Les différents fertilisants organiques ont des compositions et des labilités différentes en fonction de 

leu ào igi eà sidusà g tau ,àd je tio sàdeà olailles,àdeàpo sàouàdeà u i a ts,à ouesàd pu atio ,à

déchets deà l i dust ieà ag oali e tai e  et de leur degré de transformation par compostage ou par 

digestion anaérobie (Bernal et al., 2009 ; Nkoa, 2014 ; Möller et Müller, 2012 ; Wang, 1997 ; Velthof et 

al., 2000 ; Fuchs et al., 2008 ; Bonten et al., .àCe tai sàd e t eàeu àpeu e tà o te i àdesà ua tit sà

importantesà deà ut i e tsà sousà fo eà i aleà pa ti uli e e tà deà l a o iu à Gutse à et al., 

2005 ; Darch et al., 2014). Ces différences de composition entraînent des variations de leur vitesse de 

décomposition dans le sol, et donc de l a plitudeà età de la durée de leur effet. Les fertilisants 

organiques augmentent la teneur du sol en carbone organique de 20 à 80% (suivant la nature du 

fertilisant), soit 2 à 4 fois plus que les fertilisants minéraux (Edmeades, 2003 ; Diacono et Montemurro, 

2010). En conséquence, les fertilisants organiques entraînent une augmentation de la biomasse 

microbienne carbonée de 36% en moyenne (Kallenbach et Grandy, 2011), supérieure à celle entraînée 

par la fertilisation minérale. La taille de la biomasse microbienne augmente plus vite en réponse à la 

fertilisation organique dans les sols argileux, les sols acides et les sols déjà riches en carbone organique 

et en biomasse microbienne. La fertilisation organique modifie la composition des communautés 

microbiennes, plutôt à long terme (Allison et Martiny, 2008), et favorise généralement les 

champignons par rapport aux bactéries (Ngosong et al., 2009). Les fertilisants organiques contenant 

des substances peu labiles vont avoir un effet plus faible sur la biomasse microbienne, tandis que de 

hautesà dosesà d u eà età d a o iu à peu e tà seà le à to i ues pour les microorganismes 

(Kallenbach et Grandy, 2011 ; Maillard et Angers, 2014 ; Simon et Czako, 2014).  

L aug e tatio àdeàlaà ati eào ga i ueàetàdeàlaà io asseà i o ie eàe t a ent une augmentation 

des activités enzymatiques microbiennes : uréase (Tejada et al., 2006 ; Bastida et al., 2008 ; Giacometti 

et al., 2013 ; Jorge-Mardomingo et al., 2013 ; Ouni et al., 2013 ; Lee et al., 2013), β-glucosidase (Tejada 

et al., 2006 ; Bastida et al., 2008 ; Giacometti et al., 2013 ; Gispert et al., 2013 ; Jorge-Mardomingo et 

al., 2013 ; Zaccardelli et al., 2013 ; Ouni et al., 2013 ; Lee et al., 2013), phosphatase alcaline (Tejada et 

al., 2006 ; Bastida et al., 2008 ; Balota et al., 2011 ; Gispert et al., 2013 ; Jorge-Mardomingo et al., 2013 

; Zaccardelli et al., 2013 ; Ouni et al., 2013), protéase (généralement de +20 à +60% aisàpa foisàjus u à
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plus de +4000% ; Tejada et al., 2006 ; Fuchs et al., 2008 ; Giacometti et al., 2013 ; Jorge-Mardomingo 

et al., 2013 ; Ouni et al., 2013), arylsulfatase (+10 à +200% ; Tejada et al., 2006 ; Siwik-Ziomek et Koper, 

2010 ; Zaccardelli et al., 2013 ; Ouni et al., 2013).àL appo tàdeàfe tilisa tsào ga i uesàe t a eàu àpi à

d i o ilisatio àd azoteà uiàdu eàplusieu sàse ai es,àdûà àl appo tàdeà a o eàfa ile e tàassi ila leà

(notamment les acides gras volatiles des déjections animales) (Dittert et al., .àL azoteài o ilis à

peut être reminéralisé dans les mois qui suivent. L a plitudeàdeà etàeffet dépend de la teneur en N 

minéral (Fuchs et al., 2008). En revanche, la fertilisation organique provoque une minéralisation nette 

deà“,àd auta tàplusài po ta teà ueàleàfe tilisa tàestàla ileàetà i heàe à“à W gaa dàetàCa e a,à  ; 

Saviozzi et al., 2006 ; Reddy et al., 2002 ; Knights et al., 2001), les fertilisants les plus pauvres en S 

pouvant provoquer une immobilisation nette (Reddy et al., 2002 ; Saviozzi et al., 2006). 

 

 

  3. Les plantes adventices 

3.1 Abondance et diversité 

Les adventices peuvent être définies comme toutes les plantes présentes dans un champ cultivé sans 

y avoir été volontairement introduites (y compris les repousses des cultures précédentes) (Marouf et 

‘e aud,à .àE àF a e,àl ásso iatio àdeàCoo di atio àTe h i ueàág i oleàlisteàe viron 220 espèces 

d ad e ti esàda sàso àou ageàdeà f e eà Ma a otàetà‘od iguez,à à aisà àesp esàpeu e tà

théoriquement se rencontrer dans les agroécosystèmes (Jauzein, 2001) et seules 26 espèces sont 

présentes dans plus de 15% des parcelles (Fried et al., 2007). Les adventices appartiennent à un grand 

nombre de familles botaniques mais plus de la moitié des espèces fréquemment rencontrées 

appa tie e tà àl u eàdesàfa illesàsui a tes : Astéracées, Poacées, Brassicacées et Apiacées (Fried et 

al., 2 à Ta leauà .X .àE àF a e,àilà àaàe à o e eàdeà à à àesp esàd ad e ti esàpa àpa elleàe à

absence de traitement herbicide et entre 4 et 5 espèces après traitement (Fried et al., 2007, 2008b). Il 

fautà ote à ueàlesàesp esàlesàplusàf ue tesà à l helle de la France ne sont pas forcément celles 

fo a tàlesàpeuple e tsàlesàplusàde sesà àl helleàpa ellai eà F iedàetàal.,à . 

 

D u àpoi tàdeà ueàfo tio el,àlesàad e ti esàp se te tàdesà a a t isti uesà uiàleu sàpe ette tàdeà

se développer dans les cultures. Ce sont généralement des plantes avec une grande plasticité 

phénotypique, une capacité à se reproduire rapidement (germination précoce, floraison précoce, 

du eà ou teàe t eàl e ge eàetàlaàf u tifi atio ,à ep odu tio àse u eàetàase u e,àpollinisable par 

différents vecteurs), à se disperser (graines petites et nombreuses, dispersion des graines à courte et 

grande distance) et adaptée aux environnements perturbés (dormance et longue durée de vie des 

graines) (Harlan et De Wet, 1965 ; Baker, 1974 ; Kleyer, 1999 ; Lososova et al., 2006, 2008). Ces 

caractéristiques correspondent globalement à une stratégie rudérale, adaptée aux milieux fertiles et 
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fréquemment perturbés (Grime, 1977, 1997). Néanmoins, les adventices présentent un continuum de 

stratégies (Gunton et al., 2011 ; Lososova et al., 2008) entre une stratégie totalement rudérale et une 

stratégie totalement compétitive (Grime, 1977, 2001). La stratégie rudérale est caractérisée par des 

exigences nutritionnelles élevées, un cycle court (caractérisé par un fort taux de croissance, une petite 

tailleàetàu eàflo aiso àp o e àetàu àfo tài estisse e tàda sàlaà ep odu tio à p odu tio àd u àg a dà

nombre de petites graines, maintenant leur capacité germinative sur une longue période). La stratégie 

compétitive est caractérisée également par un fort taux de croissance mais aussi par un investissement 

plus important dans les structures végétatives (mode de vie vivace, une grande production de 

biomasse, une floraison tardive) que dans la reproduction (produ tio àd u àpetità o eàdeàg ossesà

graines). 

 

 

3.2 Déte i a ts de l’a o da e et de la o positio  de la o u auté adve ti e  

L a o da eà età laà o positio à desà o u aut sà d ad e ti esà està d te i eà d u eà pa t,à pa à lesà

perturbations qui détruisent régulièrement, au-moins partiellement, les communautés végétales des 

ag o os st esàetàd aut eàpa t,àpa à laàdispo i ilit àe à essou esà uià o ditio eà l i po ta eàetà

l i te sit àdeà laà o p titio à Ga aàetàal.,à à Figu eà . .àáp sàu eàpe tu atio ,àde nouveaux 

i di idusàpeu e tàe t e àda sàl ag o os st eà àpa ti àdeàlaà a ueàdeàg ai es,à uiàpeutà t eà ieilleà

de plusieurs années (Forcella et al., 1992 ; Webster et al., 2003). La composition de la communauté 

d ad e ti esà d pe dà do à deà l histo i ueà de la parcelle, la composition de la banque de graines 

dépendant principalement des trois cultures précédentes (Bohan et al., 2011).  

Lesàfa teu sà uiài flue tàlesà o u aut sàd ad e ti esàpeu e tà t eàdi is sàe àt oisà at go iesà Na as,à

2012) : les conditions locales (climat, météorologie, type de sol, structure du paysage), les pratiques 

culturales (herbicides, travail du sol, fertilisation) et les facteurs biotiques (culture, pathogènes et 

ravageurs, microorganismes). Les conditions locales influent sur leàpoolàd esp esàp se tesàetà leu à

apa it àdeàdispe sio ,àdo àsu àl a o da eàetàlaà o positio àdeàlaà a ueàdeàg ai es.àElles peuvent 

également modifier la disponibilité en ressources (par exemple, en fonction de la pluviométrie ou de 

la fertilité du sol). Les pratiques agricoles sont sources de perturbations qui détruisent régulièrement 

toutàouàpa tieàdeàlaà o u aut àd ad e ti esà aisà odifie tà gale e tàlaàdispo i ilit àe à essou es.à

Parmi les facteurs biotiques, la culture, qui entre en compétition avec les adventices, et les 

microorganismes, qui contrôlent la disponibilité en nutriments dans le sol (Reynolds et al., 2003 ; Smith 

et al., 2009), modifient la disponibilité en ressources. 

 

Dans les communautés végétales, les perturbations agissent comme des filtres qui en éliminent les 

espèces présentant des caractéristiques fonctionnelles ou des stratégies écologiques incompatibles 
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avec la perturbation (« habitat filtering ») (Booth et Swanton, 2002 ; Cornwell et al., 2006 ; Garnier et 

Na as,à .à“eulesàpeu e tàs i stalle àda sàlaà o u aut àlesàesp esà uiàpeu e tàsoità àsu i eà à

laàpe tu atio ,àsoitàseà g e àap sàlaàpe tu atio ,àsoitàl ite àda sàleàte psàetàda sàl espa e.à

Cette élimination conduit à une modification de la distribution des traits fonctionnels par rapport au 

poolàlo alàd esp es,à uià o duitàg ale e tà àu eà o e ge eàdesàt aitsàfo tio elsàdesàpla tesà

(Grime, 2006 ; Garnier et Navas, 2012). 

Une caractéristique importante des perturbations est leur régime (date, fréquence, retour ou non de 

la perturbation à la même date sur plusieurs années) (Gaba et al., 2014). Les perturbations dans les 

agroécosystèmes ne se produisent pas à des dates aléatoires mais sont très liées à la phénologie de la 

culture et se produisent principalement au début (travail du sol, herbicides) et à la fin de son cycle 

(moisson). Par exemple, les adventices capables de alise àleu à leài t g ale e tà à l i t ieu àde 

celui de la culture sont plus susceptibles de se reproduire car elles évitent les perturbations se 

produisant avant la mise en place et après la récolte de la culture. Alternativement, les espèces 

d ad e ti esà apa lesàdeàge e àetàdeàfleu i à àdesàdatesà a ia lesàsu àdesàpériodes de temps longues 

sont plus susceptibles de voir certains de leurs individus se reproduire dans un environnement où les 

datesàdesàpe tu atio sà a ie tàd a eàe àa eà F iedàetàal.,à ,à .  

 

La composition de la communauté dépend également deàl i te sit àdeàlaà o p titio à uià li i eàlesà

individus les moins compétitifs (Poggio, 2005 ; Berger et al., 2008). Deux théories ont été développées 

ua tà à l effetà deà laà o p titio à su à laà o positio àdesà o u aut sà g tales.à Laà th o ieà deà laà

« limiting similarity »à Ma á thu à età Le i sà à postuleà u e à situatio à deà o p titio ,à seulesà

peuvent coexister les espèces qui occupent des niches écologiques différentes, conduisant à une 

augmentation de la diversité des traits fonctionnels impliqués dans l a uisitio à desà essou esà

limitantes. áà l oppos , la théorie de la « hiérarchie des traits » postule que seules les espèces 

présentant les traits fonctionnels les plus adaptés pou àl a uisitio àdes ressources limitantes peuvent 

être présentes, conduisant ainsi à une réduction de la diversité des traits fonctionnels (Kunstler et al., 

2012). Les études les plus récentes tendent à montrer que la théorie de la « hiérarchie des traits » est 

la plus à même de décrire les communautés végétales (Navas et Fayolle, 2012 ; Kunstler et al., 2012 ; 

Fort et al., 2014). Ainsi, les cultures les plus compétitives semblent abriter des adventices avec une 

gamme de niches plus étroite (Gunton et al., 2011).  

La nature des mécanismes contrôlant la composition des communautés (« habitat filtering », « limiting 

similarity », « hiérarchie des traits »), en sélectionnant les individus sur leurs traits fonctionnels, 

entraîne un découplage plus ou moins fort de la diversité taxonomique et de la diversité fonctionnelle. 

Pour une même diversité spécifique, une communauté dans laquelle perturbations et compétition ont 

conduit à une convergence des traits fonctionnels présentera une diversité fonctionnelle plus faible 
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u u eà o u aut à da sà la uelleà laà o p titio à au aà o duità à u eà di ergence des traits 

fonctionnels (Mouillot et al., 2007). 

 

 

3.3 La compétition avec la culture : une fonction écosystémique réalisée par les adventices 

Les interactions entre les plantes cultivées et les adventices sont nombreuses, et peuvent être 

positives, négatives ou neutres pour la culture. Certains effets des adventices sur le fonctionnement 

deàl ag o os st eàpeu e tà t eàpositifsàpou àlaàp odu tio àag i ole.àCe tai esàad e ti esàpeu e tà

fi e àdeàl azoteàetàse i àd ha itatàouàdeà essou esà ut iti es pour des microorganismes, des insectes 

et des oiseaux dont certains sont bénéfiques pour la culture (symbiontes, pollinisateurs, prédateurs de 

ravageurs) (Wilson et al., 1999 ; Zimdahl, 2007 ; Franke et al., 2009). Les adventices pouvant également 

être des hôtes pour des ravageurs ou des agents pathogènes de la culture, elles peuvent aussi limiter 

lesàatta uesàsu àlaà ultu e,àsiàl ad e ti eàestàu àhôteàp i il gi à No isàetàKoga ,à . 

Les interactions négatives ont été plus largement étudiées (Zimdahl, 2007 ; Mézière et al., 2015), en 

lien avec la production agricole. En effet, les adventices peuvent parasiter la culture, produire des 

substances allélopathiques ou servir de refuge pour des agents pathogènes et des ravageurs. 

Cepe da t,à laà o p titio à u e e e tà lesà ad e ti esà pou à l a uisitio à desà essou esà està

généralement considérée comme la principale cause de la perte de rendement (Oerke, 2006). Ces 

effets négatifs des adventices sur la culture sont qualifiés par les agronomes de nuisibilité primaire 

directe. Les adventices sont également responsables de nuisibilités qui ne sont pas liées à leurs 

interactions avec la culture. La nuisibilité indirecte concerne les complications du travail agricole 

u ellesàp o o ue tàen diminuant la qualité de la récolte, en augmentant les coûts de production, en 

di i ua tàl effi a it àdes engins agricoles lors de leurs interventions et en produisant des toxines ou 

des allergènes (Zimdahl, 2007). La nuisibilité secondaire est liée à la capacité des adventices à se 

dispe se àda sàl espa eàetàda sàleàte ps,àe à o stitua tàdesàsto ksàdeàse e esàdo tàlaàpe sista eà

deà laà apa it à ge i ati eà s taleà su à plusieu sà a esà Caussa el,à .à Ilà s agità d u eà uisi ilit à

potentielle entraînant des contraintes sur le choix des cultures etàdesàp ati uesàag i olesà àl helleàdeà

la rotation. 

La compétition est une des principales fonctions écosystémiques par lesquelles les adventices exercent 

leur nuisibilité vis-à-vis des cultures. La compétition peut être définie ainsi : « Competition occurs when 

each of two or more organisms seeks the measure it wants of any particular factor or thing and when 

the immediate supply of the factor or thing is below the combined demand of the organisms » (Donald, 

1963). La compétition entre plantes s e p i eà is-à-vis de la lu i e,à l eauà età lesà ut i e ts.à Les 

plantes sont souvent en compétition pour plusieurs de ces ressources à la fois, ce qui entraîne des 

interactions entre l a uisitio àdes différentes ressources (Zimdahl, 2007). Si une plante peut fixer plus 
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de carbone, elle va pouvoir investir plus dans son système racinaire et avoir accès à plus de ressources 

du sol. De même,àu àa sà àplusàd azoteàluiàpe etàdeà o st ui eàplusàdeàfeuillesàetàdeàd aug e te à

l assi ilatio à ette de carbone (Corre-Hellou et al., 2006). Laà o p titio à e isteàpasàtoujou sàda sà

lesà o u aut sà g tales,àelleà appa a tà ueàlo s ueàlaà essou eàde ie tàli ita te.àPa àe e ple,à

laà o p titio àpou àlaàlu i eà appa a tà u àlaàfe etu eàduà ou e t.àLorsque la ressource devient 

limitante, la compétition se produit simultanément pour toutes les plantes, à la fois entre cultures et 

adventices mais également entre adventices. 

áà l helleà deà l i di idu,à laà pe fo a eà d u eà pla teà e à situatio à deà o p tition, aussi appelée 

aptitude compétitive, dépend de deux caractéristiques indépendantes (Goldberg, 1990) : 1/ la capacité 

à résister à la compétition, en continuant à se développer à de bas niveaux de ressources (la réponse 

compétitive) et, 2/ la capacité à acquérir les ressources et à réduire la croissance des autres organismes 

l effetà o p titif).  

áàl helleàdeàlaà o u aut à g tale,àlaà o p titio àpeutà t eàd iteàpa àso ài te sit à uiàseàt aduità

par une réduction de croissance plus ou moins forte des organismes en compétition et par son 

importance relative e tà à d autres facteurs environnementaux sus epti lesà d i flue e à laà

production de biomasse (Navas et Fayolle, 2012 ; Welden et Slauson, 1986). 

 

 

Figure 3.1 Les perturbations et la compétition, deux déterminants de la composition des 

o u aut sàd ad e ti es 

 

 

3.4 Déterminants de la compétition 

3.4.1 T aits fo tio els i pli ués da s l’aptitude o pétitive des plantes 

Des traits fonctionnels différents peuve tà t eà i pli u sà da sà lesà deu à o posa tesà deà l effetà

o p titif,à l effetà età laà po seà o p titi esà (Navas et Violle, 2009) (Tableau 3.1). Néanmoins 

Travail du sol 
et semis 
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eau oupà d tudesà o t e tà u eà o latio  positive entre l effetà o p titifà età laà po seà

compétitive chez les céréales (Worthington et Reberg-Horton, 2013), et cette situation se retrouve 

dans le Tableau 3.1 où plusieurs traits fo tio els,àesse tielle e tài pli u sàda sàl a uisitio àdeàlaà

lumière, sont liés à la foisà àl effetà o p titifàetà àlaà po se compétitive. 

 

Da sàleà asàdeàlaà o p titio àpou àlaàlu i e,àl effetà o p titifàest lié au diamètre de la canopée, à la 

surface de feuilles, à la distribution desàfeuillesàda sàl espa eà laà o e t atio àdesàfeuillesàauàso età

est plus favorable), aux angles foliaires (les feuilles planes sont plus favorables) et, dans le cas des 

graminées, au nombre de talles (Gaudet et Keddy, 1988 ; Weigelt, 2002 ; Efthimiadou et al., 2009 ; Asif 

et al., 2014 ; Tang et al., 2014 ; Tableau 3 .1). Da sàl e se le,àlaàhauteur mesurée en situation de 

o p titio à està u à i di ateu à i t g atifà deà l effetà o p titifà desà pla tesà a à elleà està o l eà à laà

a iatio àd u àe se leàdeàt aitsàa hite tu au àli sà àl i te eptio àdeàlaàlu i eà Na asàetàFa olle, 

2012 ; Violle et al., .àL effetà o p titifàpou àl eauàestàli à àlaàp ofo deu àd e a i e e tà Violleà

etàal.,à .àLesàt aitsà o phologi uesài pli u sàda sàl effetà o p titifàpou àlesà ut i e tsàso t,àda sà

l tatàa tuelàdesà o aissa es,à o usà á d e àetàal.,à .àMais il ne suffit pas de posséder une 

grande taille ou une grande surface de feuilles pour acquérir les ressources à la place des autres, il faut 

être capable de mettre en place ces organes avant le début de la compétition. La capacité à croître et 

à intercepter la lumière dans les semaines ou les mois qui suive tà l e ge eàestà i iàd isi e.àLes 

plantes à stratégie plutôt rudérale, faisant preuve de vigueur précoce, qui poussent vite en début de 

cycle, obtienne tàu àa a tageàd isifàda sàl a sà àlaàlu ière sur les plantes poussant plus tard. Les 

tailles relatives du maïs et de ses adventices en début de saison sont par exemple un bon indicateur 

de la perte du rendement du maïs en fin de cycle (McDonald et al., 2010). Ceci explique le lien entre 

fort taux de croissance en début de cycle et compétitivité observée chez les plantes cultivées (Lemerle 

et al., 2001 ; Kruidhof et al., 2008).  

 

La réponse compétitive peut-être mesurée par la manière dont la plante modifie sa physiologie et son 

architecture (plasticité phénotypique) pour répondre à une diminution de la disponibilité en 

ressources (Goldberg, 1990). Les adventices répondent à la limitation de la lumière par une 

augmentation de la proportion de surface foliaire dans la partie supérieure de la plante, par une 

diminution de la respiration, une diminution du ratio parties racinaires/parties aériennes, une 

diminution de la densité foliaire, et une augmentation des tissus de structure (tiges et pétioles) 

(McLachlan et al., 1993 ; Stoller et Meyers, 1989 ; Dutoit et al., 2011). La surface foliaire spécifique 

(SLA, surface foliaire/masse sèche) augmente également en fonction de la disponibilité en lumière 

(Violle et al., 2009 ; Fila et Sartorato, 2011). Il ressort du Tableau 3.1 ueàleàfaitàd a oi àu à“Láà le àetà

une faible teneur foliaire en matière sèche (LDMC, masse fraîche foliaire/masse sèche) permet aux 
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Tableau 3.1 T aitsà fo tio elsà i pli u sà da sà l effetà o p titifà età laà po seà o p titi eà hezà plusieu sà esp es. L'effet compétitif est mesuré par la 
réduction de biomasse produite induite sur une autre plante. La tolérance à la compétition est mesurée par la réduction de rendement ou de biomasse de la 
plante produite par la compétition 

 

Traits fonctionnels liés à un fort effet compétitif

Référence Plante Traits explicatifs

Aminpanah et al., 2013 adventices (sur colza) biomasse

Singh et Singh, 2012 5 adventices (du riz) Fort SLA, faible LDMC

Den Hollander et al., 2007 trèfles hauteur

Caton 2001 adventices hauteur, feuilles planes, distribution des feuilles pas conique

Lemerle et al., 2001 blé hauteur, vigueur précoce, capacité d'ombrage

Kruidhof et al., 2008 6 espèces cultivées interception de la lumière en début de cycle

Deveikyte et al., 2008 5 céréales hauteur

Mason et al., 2007 blé hauteur, maturité précoce

Stevanato et al., 2011 betterave densité de longueur racinaire

Goldberg et Landa, 1991 7 espèces cultivées ou adventices grosse graine, grande biomasse, fort taux de croissance

Torner et al., 2000 4 adventices poids d'une graine

Traits fonctionnels liés à une forte tolérance à la compétition (réponse compétitive)

Référence Plante Traits explicatifs

Cosser et al., 1997 blé hauteur

Dingkuhn et al., 1999 riz LAI, SLA, tallage

Lemerle et al., 2001 blé maturité précoce

Jennings et Aquino, 1968 riz nombre de talles et de feuilles, surface foliaire, LAI, hauteur, biomasse 

Mason et al., 2007 blé vigueur précoce

Moukoumbi et al., 2011 riz SLA

Mohammadi, 2007 maïs SLA, taux de croissance

Singh et Ram, 2012 blé hauteur, surface foliaire, nombre de talle

Torner et al., 2000 4 adventices biomasse, surface foliaire en début de croissance

Dunbabin, 2007 8 espèces cultivées espacement des racines, taux de croissance racinaire

Violle et al., 2009 brome SLA, potentiel hydrique foliaire

Goldberg et Landa, 1991 7 espèces cultivées ou adventices faible taux de croissance

Didon, 2002 orge faible angle foliaire, vigueur précoce
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plantes de mieux supporter la compétition, même si ce phénomène a été observé chez un nombre très 

duitàd espèces (brome, maïs, riz et adventices du riz). Un SLA élevé est lié à un plus faible coût de 

construction des feuilles et une meilleure aptitude à intercepter la lumière et assimiler le carbone en 

o ditio sà d lai ageà duità “i ghà età “i gh,à  ;à “to ke ,à ,à .à Deà plus,à plusà l i te sit à

lumineuse est faible et plus le SLA est un bon indicateur du taux de croissance (Shipley, 2006). Pour ce 

qui est de la compétition pour les nutriments, la densité de longueur racinaire (longueur 

racinaire/volume de sol) (Fargione et Tilman, 2006) et la capacité à augmenter sa longueur spécifique 

racinaire (SRL, longueur racinaire/masse racinaire) en réponse à la déficience en nutriments (Fort et 

al., 2014), sont positivement corrélés à la réponse compétitive chez les plantes prairiales. Les plantes 

avec un taux de croissance faible ont généralement de meilleures réponses à la compétition (Goldberg 

et Landa, 1991). La maturité précoce est également une manière de répondre à la compétition en 

limitant sa durée (Lemerle et al., 2001). 

 

En résumé, un effet compétitif important est lié à une grande taille et une grande étendue latérale, 

à une forte biomasse et à un fort taux de croissance en début de cycle. Une réponse compétitive 

importante est liée à une forte plasticité phénotypique, un fort SLA, un taux de croissance faible ou 

à une maturité précoce. Cependant, il existe des compromis entre les valeurs prises par les différents 

traits fonctionnels. Par exemple, un fort taux de croissance des parties aériennes est positivement 

corrélé au SLA, au SRL et à la teneur des feuilles en azote mais est négativement corrélé à la taille des 

g ai es,à àlaàsu fa eàfoliai eài itialeà àl e ge eàetà àlaàf a tio àdesà a i esàda sàlaà io asseà(Seibert 

et Pearce, 1993 ; van der Werf et al., 1993 ; Storkey, 2006). En raison de ces compromis entre traits 

fonctionnels, il est possible de regrouper les adventices en groupes. Storkey (2006) répartis les 

adventices en sept groupes fonctionnels en fonction de cinq traits fonctionnels : forme de vie (annuelle 

ou pérenne), date de germination, hauteur maximum, date de floraison et masse des graines (Figure 

3.2). Chacun de ces groupes possède des aptitudes variées pour la compétition avec la culture. Ainsi 

les groupes 1 (automnales, grosses graines, grande taille), 2 (automnales, petites graines, grande taille) 

et 7 (pérennes) possèdent une grande capacité compétitive a e àlesà alesàd hi e . Les groupes 3 à 

6 (automnales de petite taille et printanières) sont peuà o p titifsàa e àlesà alesàd hi e  

 

 

 3.4.  Déte i a ts de la o pétitio  à l’é helle de la o u auté  

La compétiti it àd u eàpla teàd pe dàdeàsesàt aitsàfo tio elsà aisàlaà o p titio àestàu àp o essusà

qui d pe dà desà aleu sà deà t aitsà età desà aptitudesà o p titi esà deà l e se leà desà i di idusà e à

compétition directe. La théorie des niches écologiques postule que plus des individus exploitent des 

ressources semblables (par exemple, ils ont besoin de la même intensité lumineuse ou de la même  
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Figure 3.2 Classification des adventices en sept groupes fonctionnels en fonction de leurs traits 
fonctio elsà odifi àd ap ès Storkey, 2006 avec la permission de Wiley & Sons). SN : seuil de 
uisi ilit à i di idus/ ² àda sàleà l àd hi e  

 

o positio àspe t aleàdeàlaàlu i e ,àplusàilsàso tàsus epti lesàd e t e àe à o p titio à Hut hi so ,à

1957 ; Vandermeer, 1972 ; Silvertown, .à E à d aut esà te es,à plusà leu sà i hesà ologi uesà seà

chevauchent plus ils sont en compétition. Or, des individus qui présentent des valeurs proches pour 

lesàt aitsàfo tio elsàli sà àl a uisitio àdesà essou esàsu siste tàa priori sur des ressources similaires 

et partagent des niches se chevauchant (Rosenfeld, 2002 ; Mouillot et al., 2005 ; McGill et al., 2006 ; 

Kearney et al., 2010). La compétition entre culture et adventices devrait donc dépendre non seulement 

deà l ide tit à fo tio elleà deà laà o u aut à d ad e ti esà aisà gale e tà deà laà esse la eà

fo tio elleà e t eà laà o u aut à d ad e ti esà età laà ultu eà “ ithà età al.,à .à Plusà lesà i hesà

fonctionnelles de la culture et des adventices se chevauchent, plus la compétition devrait être intense. 

áà ot eà o aissa e,à etteà th o ieà aà pasà t à o fi eà da sà lesà ag o os st es.à N a oi s,à

Na asàetàFa olleà ào tà o t àe àp ai ieà ueà l i po ta eàdeà laà o p titio àestàpositi e e tà

corrélée à la similitude de taille des différentes plantes. Ces phénomènes devraient théoriquement se 

p odui eà gale e tà pou à laà o p titio à e t eà esp esà d ad e ti esà aisà ilà e isteà t sà peuà

d i fo atio sàsu àlaà o p titio àe t eàad e ti es.àLesàt a au àdeàPetitàetàF iedà(2012) ont néanmoins 

montré que les adventices pérennes, plus compétitives, excluent les adventices annuelles. La 

ressemblance des niches fonctionnelles entre les plantes est en partie contrôlée par les perturbations 

qui favorisent la convergence ou la divergence des niches (Garnier et Navas, 2012). 

 

L i te sit à deà laà o p titio à serait alors déterminée par la ressemblance fonctionnelle entre les 

différentes plantes impliquées mais également par la quantité et la diversité des ressources. Les 

différentes espèces de plantes ont des taux de croissance maximaux pour des teneurs en ressources 

(lumière ou nutriments) différentes. Par exemple, Senecio vulgaris atteint son taux de croissance 
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maximal à 40 mgN minéral / kg sol, Fallopia convolvulus à 80 mgN minéral / kg sol et Amaranthus 

retroflexus au-delà de 180 mgN minéral / kg sol (Blackshaw et al., 2013). A titre de comparaison, dans 

la même étude la teneur optimale pour le blé était de 80 mgN minéral / kg sol et celle du colza 

supérieure à 120 mgN minéral / kg sol. Les plantes se trouvant en présence de ressources leur 

pe etta tà d attei d eà leu à tau à deà oissa eà a i alà gag e tà u à a a tageà e à te eà deà

compétitivité (Pysek et Leps, 1991 ; Pysek et al., 2005b). Par exemple, les adventices possédant les 

stratégies les plus rudérales ont souvent des taux de croissance maximaux supérieures à ceux de la 

ultu eà aisà eàpeu e tàlesàattei d eà u àdesàte eu sàe àazoteàetàphospho eà i au àsup ieu esà à

celles dont la culture a besoin pour atteindre son taux de croissance maximal (DiTomaso, 1995 ; 

Blackshaw et al., 2003). Ce tai esàesp esàso tàplusàaffe t esàpa àlaàdispo i ilit àe àazote,àd aut esàpa à

l a sà àlaàlu i e.àLesàesp esà ud ales,àdeàpetitesàtaillesàetà a pa tes,àso tàplusàaffe t esàpa àlaà

compétition pour la lumière. Les espèces compétitives, de grandes tailles ou grimpantes, capables 

d attei d eàlaàlu i e,àso tàplusài flue esàpa àlaàdispo i ilit àe àazoteà P sekàetàLeps,à . 

 

Les effets potentiels de la diversité des ressources en nutriments sur la compétition sont résumés dans 

la « ressource pool diversity hypothesis » (Smith et al., 2009). La diversité des ressources disponibles 

définit la niche potentielle de la communauté (Salles et al., 2009 ;à o àFelte àetàal.,à ,à àl i t ieu à

de laquelle les différentes espècesàpeu e tà alise àleu à i heà ologi ue.àLesàpla tesà o tàpasài t tà

àe t e àe à o p titio àe à aiso àduà oûtàdeàl i te a tio àetàte te tàauta tà ueàpossi leàdeàl ite à

grâce à leur plasticité phénotypique (Novoplansky, 2009). Ce phénomène est particulièrement vrai 

pour les adventices qui présentent une grande plasticité phénotypique (Clements et al., 2004). La 

p se eàd u eàdi e sit àdeà essou esà ut iti esàda sàlesàsolsàa essi lesà àdesàpla tesàdiff e tesàestà

as eàsu àl id eà ueà ha ueàpla teàpeut accéder à des ressources différentes en développant dans sa 

hizosph eà u eà o u aut à i o ie eà pa ti uli eà uià luià pe età d a de à à desà essou esà

spécifiques, présentes sous forme organique ou minérales (« microbial-mediated resources 

hypothesis » ; Reynolds et al., 2003). Plus la diversité de ressources dans le sol est importante, plus les 

plantes peuvent donc éviter la compétition, en se développant sur des ressources différentes (Smith 

et al., 2009 ; Figure 3.3) ce qui va diminuer la ressemblance fonctionnelle entre la culture et ses 

adventices.  

Les espèces végétales possèdent des aptitudes variables à éviter la compétition. Certaines espèces 

sont généralistes, elles peuvent exploiter plusieurs niveaux de ressources ou substituer une ressource 

àu eàaut eà pa àe e ple,à apa lesàd a u i àdesàa idesàa i s,àduàNH4
+ ou du NO3

- pour répondre à 

ses besoins en N (McKane et al., 2002 ; Reynolds et al., 2003) ; capables de pousser indifféremment à 

plusieu sà i eau àd i te sit àlu i euseà “ulta àetàal.,à àta disà ueàd aut esàso tàsp ialistes,àellesà

eàpeu e tàsu i eà u àu à iveau ou sur une ressource donnée. Les généralistes sont donc plus à 
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eàd ite àlaà o p titio àe àsu sista tàsu àlesà essou esàpou àles uellesàlaà o p titio àestà oi sà

intense. La compétition culture-adventices devrait donc être plus intense en présenceàd ad e ti esà

sp ialistesà deà laà ultu e,à uià luià esse le tà fo tio elle e t,à u e à p se eà d ad e ti esà

généralistes (Bowers et Harris, 1994).  

 

 

 3.5 Effet des pratiques agricoles su  les o u autés d’adve ti es et la compétition culture-

  adventices 

Les pratiques agricoles sélectionnent les adventices en fonction de leurs traits fonctionnels (Fried et 

al., 2012). Pa iàlesàp ati uesàag i olesàa a tàu àeffetàsu àlaà o u aut àd ad entices, sont identifiés 

la saison et la date de semis, le travail du sol, leà i eauàdeà fe tilisatio àouà l utilisatio àd herbicides 

(Tableau 3.2 .àCesàp ati uesàso tàt sàli esà àl esp eàouà àlaà a i t à ulti eàetà o t i ue tà àl effetàdeà

l esp eà ulti eào se àda sàplusieu sà tudes.àLeàp de tà ultu alàjoueàégalement un rôle mais est 

se o dai eà pa à appo tà au à fa teu sà deà l a eà e à ou s.à Ilà està pasà fa ileà d ta li à l i po ta eà

relative des différents facteurs, ceux- ià a ia tà e t eà lesà tudesàetà ta tà o fo dusàda sà l effetàdeà

l esp eà ulti e.à Deà plus, certains facteurs interagissent entre eux, par exemple le labour en 

enfouissant les résidus permet une meilleure efficacité desàhe i idesàdo tàl a tio àse aitàsi o àli it eà

(Cardina et al., 2002 ; Tuesca et Puricelli, 2007). 

 

 

   3.5.1 Effet des plantes cultivées  

L esp eà ulti eàaàu àeffetàfo tàsu àl a o da eàetàlaà o positio àta o o i ueàdesàadventices (Fried 

et al., 2008a, 2008b ; Smith et al., 2008 ; Shrestha et al., 2002 ; Andersson et Milberg, 1998). Par 

e e ple,àda sàu eà tudeà e eàda sàl estàdeàlaàPolog e,àlaàde sit àd ad e ti esà tait maximale dans 

les cultures racines (betteraves et pommes de terre), minimale dans les prairies artificielles et 

inte diai eà da sà lesà alesà deà p i te psà ouà d hi e à Jast ze skaà età al.,à ). Des résultats 

diff e tsà o tà t à o se sà à l helleà deà laà ‘ pu li ueà T h ue,à a e à u eà i hesseà sp ifi ueà

i i aleà da sà leà seigle,à leà aïsà età leà l ,à i te diai eà da sà l o ge,à leà olzaà età lesà l gu i eusesà

fourragères et une richesse maximale dans les cultures racines (Pysek et al., 2005b). 

L effetàdeàlaàpla teà ulti eàsu àlesà o u aut sàd ad e ti es est complexe car il associe à la fois des 

pratiques agricoles liées à la culture, qui agissent comme des filtres (date de semis, familles 

d he i idesàutilisa les,à esoi àe àfe tilisa ts , etàdesàfa teu sàp op e e tàli sà àl esp eà a hite tu e,à

biomasse, allélopathie, capacité compétitive) qui agissent plutôt en modifiant la disponibilité en 

essou es,àetàdo àl i te sité de la compétition. Un bon exemple de pratique agricole liée à la culture  
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Tableau 3.2 Importance relative des facteurs liés à la culture pour la composition de la communauté d'adventices 

 

Référence variable étudiée facteurs par ordre d'importance types de cultures type d'études
Etude 

pluriannuelle

Hanzlik et Gerowitt, 2011 composition taxonomique précédent cultural>intensité du travail du sol colza relevé régional oui

Fried et al., 2008a composition taxonomique
saison de semis> espèce cultivée>précédent 

cultural
annuelles relevé régional oui

Fried et al., 2008a richesse spécifique
profondeur du travail du sol>saison de 

semis>précédent cultural
annuelles relevé régional oui

Andreasen et Skovgaard, 2009 composition taxonomique annuelle/pérenne>saison de semis
annuelles et 

pérennes
relevé régional oui

Cirujeda et al., 2011 composition taxonomique espèce cultivée>irrigation>herbicide céréales relevé régional oui

Leeson et al., 2000 composition taxonomique % pérennes dans la rotation>herbicide
annuelles et 

pérennes
relevé régional oui

Kolarova et al., 2013 richesse spécifique organic/conventionnel>espèce cultivée
céréales et cultures 

en rang
relevé régional oui

Grundy et al., 2011
richesse spécifique, composition 

taxonomique
travail du sol>herbicides légumes

expérimentation au 

champ
oui

Hyvonen et Salonen, 2002 diversité spécifique espèce cultivée>herbicide>fertilisation
annuelles et 

pérennes

expérimentation au 

champ
oui

Hyvonen et Salonen, 2002 composition taxonomique culture>herbicide>fertilisation
annuelles et 

pérennes

expérimentation au 

champ
oui

Gibson et al., 2013 composition taxonomique région géographique>espèce cultivée annuelles relevé régional non

Derksen et al., 1995 composition taxonomique herbicide>travail du sol annuelles
expérimentation au 

champ
non

Cardina et al., 2002 densité de graines rotation>travail du sol
annuelles et 

pérennes

expérimentation au 

champ
oui

Andersson et Milberg, 1998 composition taxonomique site>espèce cultivée> fertilisation> rotation
annuelles et 

pérennes

expérimentation au 

champ
non

Ryan et al., 2010
composition taxonomique de la banque 

de graines
herbicide>travail du sol, fertilisation annuelles

expérimentation au 

champ
oui
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Figure 3.3 Intensité de la compétition en fonction des niches écologiques des espèces et de la diversité 
des ressources présentes 
 

odifia tàfo te e tàlesà o u aut sàd ad e ti esàestà l li i atio à a i ueàdesàad e ti esàdesà

inter-rangs des cultures sarclées (Liebman et Dyck, 1993). D aut es effets, indirects, peuvent être liés 

aux ravageurs de la culture qui se nourrissent également des adventices (Norris et Kogan, 2000). Le 

facteur lié à la culture le plus important pour la composition taxonomique et fonctionnelle de la 

o u aut à d ad e ti esà se leà t eà leà statutà deà p e eà ouà d a uelleà Meissà età al.,à  ; 

Andreasen et Skovgaard, 2009) suivi de la date ou de la saison de semis (Gunton et al., 2011 ; Meiss et 

al., 2010b ; Andreasen et Skovgaard, 2009 ; Tableaux 3.3 ; Figure 3.4).  

 

Les cultures pérennes ont une faible densité d ad e ti esàetàso tàpau esàe àesp es.àBeau oupàde 

ces espèces sont pérennes (par exemple, Taraxacum officinalis) ou en rosette (par exemple, Sonchus 

asper) (Meiss et al., 2010b). Les cultures pérennes favorisent également les espèces annuelles à cycle 

très court (par exemple, Capsella bursa-pastoris). Cet effet est probablement largement dû à la fauche 

régulière des cultures pérennes qui favorise les espèces capables de repousser après la fauche 

p e es àouàd happe à àlaàfau heà osettes,àa uellesà apa lesàdeà alise àleu à leàe t eàdeu à
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fauches) (Meiss et al., .àL a se eàdeàla ou àpou aità gale e tàfa o ise àlesàesp esàp e es 

(voir ci-dessous, paragraphe 3.5.5).  

 

 

 

Figure 3.4 Classification des cultures en fonction de la composition spécifique de la communauté 
d ad e ti es au Danemark (modifié d ap sà á d ease à età “ko gaa d,à , avec la permission 
d Else ie ) 
 

 

La date de semis est u eà o posa teài po ta teàdeàl effetàdeàl esp eà ulti e.àL i po ta eàdeàlaà

date de semis découle de la destruction de la communauté préexistante et de la stimulation de la 

ge i atio àpa à lesàa ti it sàdeàt a ailàduàsolàp da tà leàse is.àD aut eàpa t,à laàpériode de faible 

o p titio à a e à laà ultu eà uià suità leà se isà està u ialeà pou à l ta lisse ent des populations 

d ad e ti es.àU eàdiff e eàd e ge eàdeàseule e tà uel uesàjou sàpeutàa oi àdesà o s ue esà

importantes sur le résultat de la compétition (Pollnac et al., 2009 ; Page et Willenborg, 2013 ; 

O Do o a àet al., 1985), modifiant la composition de la communauté et le phénotype des adventices 

(Gunton et al., 2011 ; Barberi et al., 2002). Par exemple, chez la pomme de terre, les plantes qui 

émergent après 80% de fermeture de la canopée o tà ueàt sàpeuàd effetàsu àleà e de e tàdeàlaà

pomme de terre (Ahmadvan et al., 2009). Lesàad e ti esà uià eàs i pla te tàpasàda sàlesàp e i esà

semaines de la culture se retrouvent sous le couvert de la culture et doivent posséder des stratégies 

pa ti uli esàdeàtol a eà àl o e (par exemple, Viola arvensis) ou pour atteindre la lumière (grande 

taille, par exemple Elytrigia repens, grimpantes, par exemple Fallopia convolvulus) (Lososova et al., 

2008). 
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Lesà ultu esàpeu e tà t eà eg oup esàe àfo tio àdeàleu àsaiso àdeàse isà auto eà alesàd hi e ,à

colza), printemps (céréales de printemps, pois) ou été (maïs, tournesol) ; Bohan et al., 2011 ; Fried et 

al., 2008a ; Gaba et al., 2014), chaque saison de semis favorisant une commu aut à d ad e ti esà

particulière dont la période de germination correspond avec celle du semis (Hallgren et al., 1999). Ainsi 

la date de semis du blé est positivement corrélée avec les dates de début de germination et de floraison 

des espèces adventices présentes dans le blé (Fried et al., 2012). Les adventices des cultures semées 

tard en automne ou semées au printemps ont plus souvent des graines rondes et une période 

d e ge eà ourte, o t ai e e tàau àad e ti esàdesà ultu esàse esàtôtà à l auto e.àCesàt aitsà

sont couplés à une dormance longue qui leur évite de germer avant le semis ou dans une culture déjà 

bien établie (Colbach et al., 2014). La forme des graines et leur dormance ayant des relations complexe 

avec la compétitivité (Grundy et al., 2003 ; Volis et Bohrer, 2013), il est difficile de p di eàs ilàe isteà

desàdiff e esàdeà o p titi it àe t eàad e ti esàd auto eàetàdeàp i te ps.àEnfin, les communautés 

d ad e ti esà e gea tàauàp i te psào tàu eàplusàg a deà i hesseàsp ifi ueà ueàlesà o u aut sà

e gea tà àl auto eà P sekàet al., 2005b). 

 

L effetàdeàl a hite tu eàdeàlaàpla teà ulti eàsu àlaà o u aut àd ad e ti esàa été moins étudié que 

mais semble avoir un impact plus faible que la date et la saison de semis (Gunton et al., 2011). Les 

t aitsà li sà à l a hite tu eàa ie eà uiào tàu  effet sont ceux liés à la compétition pour la lumière 

o eàlaàhauteu ,àlaà io asseàa ie eàetàlaàde sit .àL a hite tu eàetàlaàhauteu àdeàlaà ultu eào tàu à

effet sur les dates de germination et de floraison, la hauteur (Albrecht et Auerswald, 2009 ; Gunton et 

al., 2011 ; Pysek et al., 2005a) et les stratégies des adventices, avec des stratégies plus rudérales dans 

les cultures de type graminoïdes (la majorité des céréales), des stratégies plus compétitives sous les 

cultures en rosette (colza, betterave, trèfle) et des stratégies intermédiaires sous les cultures à tige 

unique (maïs, tournesol, soja, sorgho, fève, lin) (Gunton et al., 2011). Dans une des rares études 

portant sur l a hite tu eà a i ai e,àlesàad e ti es de la betterave étaient moins nombreuses dans les 

parcelles cultivées avec des variétés produisant une plus grande densité de racines (Stevanato et al., 

2011). 

 

 

3.5.2 Travail du sol 

Le travail du sol réduit l a o da eà desà ad e ti esà en détruisant leurs parties aériennes et en 

fragmentant leurs systèmes racinaires (Myers et al., 2005). Comme explicité au paragraphe précédent, 

laà dateà duà t a ailà duà o stitueà u à desà fa teu sà i po ta tsà deà l effetà desà pla tesà ulti esà su à laà

o positio àdesà o u aut sàd ad e ti es,à epe da t,àleàt peàdeàt a ailàduàsolà t a ailàduàsolàa e à

retournement, travail sans retournement ou semis direct) joue également un rôle. Le travail du sol 



Chapitre 1 

 

75 
 

détruisant préférentiellement les espèces vivaces et les monocotylédones, l a se eàtotaleàdeàt a ailà

du sol (semis direct) favorise les plantes vivaces, les espèces de grande taille, les monocotylédones et 

les espèces dispersées par le vent. A mesure que la profondeur du labour augmente, les dicotylédones 

sont favorisées par rapport aux monocotylédones, puis les annuelles par rapport aux pérennes (Tuesca 

et Puricelli, 2007 ; Zanin et al., 1997 ; Cardina et al., 2002 ; Grundy et al., 2011 ; Frick et Thomas, 1992 ; 

Fried et al., 2012 ; Froud-Williams et al., 1981). Le semis direct ou le travail du sol sans retournement 

entraînent une accumulation des graines dans les premiers centimètres du sol (Cardina et al., 2002 ; 

Ball et Miller, 1990) alors que les graines sont généralement distribuées de manière homogène dans 

les sols retournés (Cardina et al., 2002). Cette accumulation des graines en surface favorise leur 

germination mais aussi leur prédation (Ball et Miller, 1990 ; Martinez-Ghersa et al., 2000), ce qui 

favorise les espèces aux graines sans dormance ou à faible longévité, dispersées par le vent ou à 

germination stimulée par la lumière sont favorisées (McCloskey et al., 1996 ; Zanin et al., 1997 ; Barberi 

et al., 1998 ; Chauhan et al., 2006). En revanche, les graines enfouies par le labour ont une plus faible 

probabilité d t eà i ti esàdeàp datio à aisàaussiàu eàplusà fai leàp o a ilit  d e ge eà (Ball et 

Miller, 1990), ce qui favorise les espèces dont les graines peuvent conserver leur capacité germinative 

plusieurs années (Albrecht et Auerswald, 2009 ; McCloskey et al., 1996). Ces graines sont souvent 

pauvres en lipides, ce qui limite leur germination (Colbach et al., 2014 ; Fried et al., 2012). 

 

Le travail du sol réduit favorise les espèces à germination automnale (McCloskey et al., 1996) tandis 

que le travail du sol profond favorise les espèces à germination printanière, à période de germination 

longue et à floraison pr o eà a àellesàso tàplusàsus epti lesàd ite àlesàpe tu atio sàetàdeàs adapte à

à des situations imprévisibles (McCloskey et al., 1996 ; Fried et al., 2012).  

En résumé, le travail du sol profond et/ou fréquent favorise des espèces de petite taille, à petites 

g ai esàetà leà ou tàta disà u u àt a ailàduàsolàsupe fi ielàet/ouàpeuàf ue tàfa o iseàdesàa uellesà

de grande taille, à grosse graines et cycle long ainsi que des vivaces (Fried et al., 2012). Les adventices 

favorisées par ce le travail du sol superficiel et/ou peu fréquent présentent des traits fonctionnels 

associés à une plus grande compétitivité que les adventices du travail du sol profond et/ou fréquent 

(Grime, 2001 ; Storkey, 2006). 

 

 

3.5.4 Herbicides 

ái si,àlaàla geàutilisatio àd he i idesà i la tàlesàdi ot l do esàda sàlesà otatio sà à aseàdeà alesàaà

t a sfo àu eà o u aut àd ad e ti esàaut efoisàdo i eàpa àlesàdi ot l do esàe àcommunauté 

dominée par les monocotylédones (Cirujeda et al., 2011 ; Fryer et Chancellor, 1970). De même, les 
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Brassicacées sont surreprésentées dans le colza, les Amarantacées dans la betterave et les Astéracées 

dans le tournesol (Fried et al., 2010). 

En tant que pratique agricole destinée uniquement au contrôle des adventices, les herbicides réduisent 

logiquement leur abondance (Grundy et al., 2011 ; Hald, 1999 ; Hyvonen et al., 2003). Certaines études 

montrent une diminution de la richesse spécifique et une augmentation de la dominance (Grundy et 

al., 2011 ; Hald, 1999 ; Mahn, 1984 ; Hyvonen et Salonen, 2002), proportionnelle à la dose d he i ide 

utilisée (Grundy et al., .àD aut esà tudesà o t e tàu eà odifi atio àdeàl a o da eà elati e des 

espèces, sa sàdispa itio àd esp eà iàdi i utio àdeàlaàdi e sit  spécifique (Derksen et al., 1995 ; Fryer 

et Chancellor, 1970 ; Hume, 1987 ; Hyvonen et al., 2003).  

Leà hoi àdesàfa illesàd he i ides,à uiàdoi e tà ite àd a e àlaà ultu e,à o duità àlaàsu ep se tatio à

des monocotylédones dans les cultures de céréales (Cirujeda et al., 2011 ; Fryer et Chancellor, 1970), 

la surreprésentation des Brassicacées dans le colza, des Amarantacées dans la betterave et des 

Astéracées dans le tournesol (Fried et al., 2010, 2015). Ces espèces étant similaires à la culture, elles 

sont suscepti lesàdeà fai eàp eu eàd u eàplusà g a deà o p titi it à “ ithàetà al.,à .à Cepe da t,à

certaines espèces sensibles aux herbicides peuvent éviter la perturbation si leur période de 

ge i atio à o e eàap sàlaàp iodeàd effi a it àdeàl he i ideà G u d àet al., 2011 ; Hyvonen et 

al., 2003). Ainsi, plus la pression des herbicides est forte, plus les adventices germent tard et ont une 

durée de floraison courte (Fried et al., 2012 ; Colbach et al., 2014).  

 

 

3.5.6 Fertilisation  

A la différence des herbicides et du travail du sol, la fertilisation ne constitue pas une perturbation, 

mais modifie le résultat de la compétition en modifiant la disponibilité en ressources. Les optima de 

croissance des adventices se trouvant généralement à des teneurs en nutriments supérieures à celles 

de la culture (DiTomaso, 1995 ; Blackshaw et al., 2003), une fertilisation excessive favorise les 

adventices au détriment de la culture (Liebman et Davis, 2000 ; Efthimiadou et al., 2009). Ainsi, 

l aug e tation de la fertilisation en Europe dans la deuxième moitié du XXème siècle a entraîné une 

régression des adventices adaptées aux sols pauvres et favorisé les adventices adaptées aux sols les 

plus riches, qui sont souvent des espèces à fort taux de croissance et à petites graines (Storkey et al., 

2010 ;àF iedàetàal.,à .àCesàesp esàp se te tàlesà a a t isti uesàd u eàst at gieà ud ale,àa priori 

peu compétitive (Liancourt et al., 2009). 
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 4. La dive sifi atio  des otatio s, levie  ajeu  de l’ag oécologie 

Pou à po d eà au à d fisà pos sà à l ag i ultu eà da sà leà ad eà deà l i te sifi atio à ologi ue,à ilà fautà

trouver des moyens de modifier lesài te a tio sàe t eào ga is esàafi àd opti ise àleàfo tio e e tà

deàl ag o os st eàpou àg e àlaàfe tilit àdes sols et les populatio sàd ad e ti esàtoutàe àdi i ua tà

le recours aux intrants issus des synthèses chimiques. 

La composition des successions de culture peut être utilisée pour lutter contre les adventices ou 

maintenir la fertilité du sol dans le cadre de l i te sifi atio à ologi ueà Wezelà età al.,à . La 

composition des successions de culture est un déterminant majeur des ressources et des perturbations 

rencontrées par les microorganismes et les adventices, et peut donc modifier la structure de leurs 

communautés et en retour les fonctions écosystémiques dans lesquelles ils sont impliqués 

(compétition et décomposition/minéralisation de la matière organique). Une plus grande diversité de 

cultures dans la succession, en augmentant la diversité des matières organiques du sol et des 

pe tu atio sà està sus epti leà d aug e te à laà di e sit à età leà i eauà desà a ti it sà i o ie esà

i pli u esàda sàlaàd g adatio àdeàlaà ati eào ga i ueàtoutàe àdi i ua tàlaà o p titio à u e e e tà

les adventices vis-à-vis de la culture (Reynolds et al., 2003 ; Smith et al., 2009). 

 

Parmi les possibilités de diversification des successions culturales,à l e e pleà leà plusà o uà està

l i t odu tio àdeàl gu i eusesàda sàlesà otatio sàdeà alesàetà olza. Les légumineuses présentent 

un bon potentiel pour diminuer les fertilisants minéraux et les herbicides tout en réduisant les impacts 

e i o e e tau àdeàl ag i ultu e.àLeàpoisà Pisum sativum L.) est la plus cultivée des légumineuses à 

graines, avec 66% des surfaces françaises (Schaller, 2012 ; Agreste, 2014) et semble être une bonne 

culture candidate pour jouer ce rôle. 

 

La majorité des surfaces cultivées en pois protéagineux en France sont des surfaces de pois de 

p i te psà UNIP,à .à C està u eà pla teà uià p oduità u eà fai leà io asseà a ienne (10-11T/ha ; 

Carrouée et al., 1999) et racinaire (Arcand et al., 2013b), une faible couverture du sol et présente une 

hauteur inférieure à celles des céréales ou du colza (40 à 70cm suivant les variétés ; Boizet et al., 2014). 

Le pois fixe au-cours de son cycle de développement de 47 à 130 kg N/ha, couvrant 54 à 60% de ses 

besoins (Peoples et al., 2009 ; Herridge et al., 2008). Le pois restitue une partie de cet azote au sol par 

rhizodéposition (6 à 40kg N/ha (Mayer et al., 2003b), principalement sous fo eàd a idesàa i sàetà

d a o iu à Fuste à età al.,à à età u eà aut eà pa tieà pa à l e fouisse e tà deà sidusà a ie sà età

racinaires en fin de culture (40 à 44 kg N/ha (Evans et al., 2001)). Les rhizodépôts (Wichern et al., 

2007a ; Jensen, 1996c) et les résidus (Soon et Arshad, 2002 ; Lupwayi et al., 2006 ; Kumar et Goh, 2002 

; Gan et al., 2011 ; Engstrom et Linden, 2012 ; Jensen, 1996b, 1997 ; Arcand et al., 2014) du pois 
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présentent des C/N plus bas que ceux des céréales). Le bilan après exportation des graines et 

enfouissement des résidus est généralement compris entre +10 et +20kg N/ha (Carrouée et al., 1999).  

 

 

4.1 Effet du pois sur les communautés microbiennes du sol 

Comme les autres plantes, le pois sélectionne certaines populations microbiennes au-cours de son 

développement (Kjoller et Rosendahl, 2001 ; Sharma et al., 2005 ; Yu et al., 2012). La communauté 

fongique est dominée par les Ascomycètes et par les espèces Heliotales, Fusarium et Sistotrema. Les 

mycorhizes représentent 5% de cette communauté et colonisent 10 à 20% des racines du pois. (Yu et 

al., 2012). La communauté bactérienne est dominée par des Actinobacteria et les 

Gammaproteobacteria (Sharma et al., 2005). Par ailleurs, le pois présente une communauté diversifiée 

deà a t iesàe doph tes,àfi at i esàd azoteàouà o ,àda sàsesà odulesàetàsesà a i esà Ta i àetàal.,à  ; 

Narula et al., 2013). 

En raison de ses rhizodépôts plus labiles et à plus faible C/N que ceux des céréales (Jensen, 1996c), le 

poisàp o o ueàu eàaug e tatio àduàtu o e àdeàl azoteàda sàlaà io asseà i o ie eà Wi he àetà

al.,à a àsa sàp o o ue àd aug e tatio àdeàlaà io asseà i o ie eà iàdi i utio àdeàso àC/N. 

 

Le pois provoque une augmentatio àdeàlaà i alisatio àdeàl azoteàda sàlesà oisà uiàsui e tàlaàfi àdeà

la culture, liée à la minéralisation de ses rhizodépôts (Jensen, 1996c). Lorsque les résidus aériens du 

pois sont enfouis, ils provoquent u eà i o ilisatio à deà l azoteà oi sà i po tante que ceux des 

céréales (Jensen, 1997 ; Mitchell et al., 2001 ; Kumar et Goh, 2002), une minéralisation du C supérieure 

à celle des résidus de colza mais inférieure à celle des résidus de céréales et une minéralisation du S 

supérieure à celle des céréales mais inférieure à celle du colza (Churka Blum et al., 2013). Cet effet est 

lié au C/N des résidus, inférieur à ceux des céréales et similaire à celui du colza (Mitchell et al., 2001 ; 

Churka Blum et al., 2013) et au C/S, intermédiaire entre ceux du colza et des céréales (Churka Blum et 

al., 2013). 

Les résidus du pois entraînent également une augmentation de la biomasse microbienne et de certains 

groupes fonctionnels, comme les microorganismes dénitrifiants (Biederbeck et al., 2005 ; Piotrowska-

Długoszàet Wilczewski, 2014). Au niveau des activités enzymatiques, ils provoquent une augmentation 

deàl a ti it àd sh d og aseà a ueu àg alàdeàl a ti it à i o ie e ,àdeàl a ti it àp ot aseàetàdeà

l a ti it à a lsulfataseà Biede e kà età al.,à  ; Piotrowska-Długoszàet Wilczewski, 2014) mais pas 

d aug e tatio à desà a ti it sà u aseà età d a o ifi atio à deà l a gi i eà Piotrowska-Długoszà et 

Wilczewski,à .àLesàeffetsàsu àl a ti it àp ot aseàso tàpeuà lai s,à a ia tàe àfo tio àdeàlaàsaiso àetà

deàl a eà Biede beck et al., 2005 ; Piotrowska-Długoszàet Wilczewski, 2014). 
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N a oi s,àlaàdispo i ilit àdeàl azoteà o te uàda sàlesà sidusàpou àlaà ultu eàsui a teàestàfai le. Seul 

à à %àdeàl azoteàdesà sidusàdeàpoisàestà i alis àauà ou sàduà leàdeà ultu eàsui ant (Jensen, 

1996a, 1996b ; Evans et al., 2001 ; Lupwayi et al., àetàl azoteàdesà sidusà eà o t i ueà ueàdeà à à

%àdeàl azoteàp le àpa àu eà aleàfaisa tàsuiteàauàpoisà Laddàet al., 1981 ; Jensen, 1996a ; Arcand 

et al., 2014). Les résidus aériens et racinaires du pois contribuent donc à la formation et au maintien 

d u àpoolàd azoteào ga i ueàsu à leà lo gàte eà Ja ze àet al., 1990 ; Jensen, 1997). Malgré la faible 

dispo i ilit à deà l azoteà fi à pa à leàpoisàpou à laà ultu eà sui a te,à elle-ci présente généralement un 

rendement et une teneur en N plus élevées (Jensen, 1996a ; Maidl et al., 1996 ; Ailincai et al., 2007, 

2008 ; Popovici et Bucurean, 2006), ce qui, à son tour, pourrait influencer les communautés 

microbiennes en augmentant la quantité et la dégradabilité des résidus produits par la culture 

suivante. Cet effet peut être attribué à une plus grande teneur du sol en azote minéral qui provient 

soitàduàplusàfai leàp l e e tàd azoteà i alàpa à leàpoisà Chalkàetàal.,à àsoitàdeà laàplusàfai leà

i o ilisatio àd azoteà à l auto eàpa à lesà i oo ga is esàduà faitàduàC/Nà asàdesà hizod pôtsàetà

résidus de pois. En effet, les teneurs du sol en azote mi alà àl e t eàdeàl hi e àso tàplusà le esàdeà

à à àkgàN/haàap sàu eà ultu eàdeàpoisà u ap sàu à l à Ca ou eàetàal.,à .à 

 

 

4.2 Effet du pois su  la o u auté d’adve ti es 

La faible biomasse et la faible couverture du sol (donc la faible interception de la lumière) du pois de 

printemps lui donne une faible capacité compétitive face aux adventices (Salonen et al., 2005 ; Poggio, 

2005 ; Kostrzewska et al., 2012 ; Seibutis et Deveikyte, 2006). On rencontre ainsi 3 à 8 fois plus de 

io asseà d ad e tices dans les cultures de pois de printemps que dans les cultures de céréales 

(Deveikyte et al., 2009 ; Sarunaite et al., 2013), et elles causent couramment des réductions du 

rendement de 35 à 50% (Uludag et al., 2003). 

 

Glo ale e t,àlesà o u aut sàd ad entices du pois de printemps sont dominées par des annuelles 

de printemps (Fried et al., 2008a ; Poggio, 2005) qui présentent les traits fonctionnels typiques des 

adventices de culture de printemps : grande taille, période de germination courte et tardive, floraison 

tardive (juin-juillet), faible SLA, et graines plutôt lourdes (Fried et al., 2012 ; Perronne et al., 2015). Les 

principales espèces sont Atriplex spp., Avena fatua, Chenopodium spp., Cirsium arvense, Echinochloa 

crus-galli, Elytrigia repens, Fallopia convolvulus, Galeopsis spp., Galium aparine, Matricaria spp., 

Persicaria spp., Poa annua, Solanum nigrum, Sonchus arvensis, Stellaria media, et Viola arvensis 

(Uludag et al., 2003 ; Salonen et al., 2005 ; Tyr et al., 2009 ; Kostrzewska et al., 2014).  
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Tableau 4.1 Principales espèces d'adventices du pois de printemps et seuil de nuisibilité de ces espèces 
dans le blé d'hiver (densité/m² causant une perte de rendement de 5%). Les seuils de nuisibilité sont 
issus de Storkey (2006) 

 

 

L effetàduàpois sur la composition des o u aut sàd ad e ti es des cultures lui faisant suite dans 

une rotation t ie aleà a pas, à notre connaissance, été étudié. Néanmoins, le pois de printemps 

permet de briser le cycle des adventices en jouant sur la date de semis lo s u il est incorporé dans des 

su essio sàdeà ultu esàd hi e .àDa sàlesà otatio sà à aseàdeà ales,àilàpe età gale e tàdeà a ie à

les herbicides en utilisant les herbicides anti-graminées (Munier-Jolain et Carrouée, 2003). On peut 

également remarquer que les adventices abondantes dans le pois de printemps sont également celles 

présentant une compétitivité réduite vis-à- isàdesà alesàd hi e à “to ke ,à  ; Tableau 4.1). Une 

ultu eà d hi e à faisa tà suiteà à u à poisà deà p i te psà p se teà do à sou e tà une abondance 

d ad e ti esà duiteà “te e so àetà a àKessel,à  ; Chauvel et al., 2001 ; Colbach et al., 2010).  

 

 

  5. Objectifs de la thèse 

L o je tifàdeà etteàth seàestàd alue àl effetàdeàl i t odu tio àduàpoisàda sàu eàsu essio à ultu aleàdeà

céréalesà età deà olzaà su à l a o da eà età laà di e sit à desà o u aut sà deà i oo ga is esà duà solà

(particulièrement sur les communautés de bactéries possédant les activités protéase et arylsulfatase) 

età d ad e ti esà età su à lesà fo tio sà os st i uesà asso i esà ompétition entre la culture et les 

ad e ti es,à i alisatio àdeàl azoteàetàduàsouf e .à 

 

Espèces d'adventices fréquentes 

dans le pois

Seuil de nuisibilité dans le blé 

d'hiver

Atriplex spp. --

Avena fatua 5

Chenopodium spp. 25

Cirsium arvense 17

Echinochloa crus-galli --

Elytrigia repens --

Fallopia convolvulus 17

Galeopsis spp. --

Galium aparine 2

Matricaria spp. 13

Persicaria spp. 25

Poa annua 50

Solanum nigrum --

Sonchus arvensis --

Stellaria media 25

Viola arvensis 250
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Figure 5.1 “ h aà o eptuelàdeàl effetàduàpoisàsu àlesà o u aut sà i o ie esàetà g talesà
adventices (images : ©net_efekt, licence CC BY ; ©follavoine, licence GFDL) 

 

Nousà etto sà l h poth seà ueà l i t odu tio à duà poisà da sà laà otatio à aug e te,à d u eà pa t,à laà

diversité des perturbations vécues par les adventices en diversifiant les dates de semis et les 

a hite tu esà g talesàdeàlaà ultu e,àetàd aut eàpa tàaug ente la disponibilité en ressources (C, N, S) 

pou àlesà o u aut sà i o ie es.àL e se leà esàp o essusàpou aità o dui eà àu eàdi i utio à

de la compétition entre adventices et culture et à une augmentation des abondances et des activités 

microbiennes liées à la minéralisation du carbone et du soufre (Figure 5.1). 

 

Plus précisément, nous faisons les hypothèses suivantes : 

- Lesàpla tesà ulti esà odifie tàl a o da eàetàl a ti it àdesà o u aut sà i o ie esàdu a tàleu à

leàdeàd eloppe e t,à etàeffetàestàplusàli à àlaà ua tit àetà àlaà ualit àdesà sidusàe fouisà u àlaà

sélection de communautés pendant la vie de la plante ;  

- L i t odu tio àduàpoisàda sà laà su essio àdeà ultu eàe t a eàu eà odifi atio àdeà laà o positio à

taxonomique des communautés microbiennes et une augmentation des activités enzymatiques des 

lesàdeàl azoteàetàduàsouf e,àe à aiso àdeàl e t eàdeà sidusà i hesàe àNàetà“àetàdeàl aug e tatio àdeà

la biomasse du blé lui faisant suite ; 

- Laà t o ologieàdeàl a eàpeutà odifie àlesài te a tio sàdeàlaà ultu eàa e àlesà i oo ga is es,àe à

particulier les précipitations et les températures sont susceptibles de modifier les interactions avec les 

communautés microbiennes ; 

- Leàpoisàdeàp i te psài t oduitàda sàu eàsu essio àdeà ultu esàd hi e àestàfo tio elle e tàplusà

diff e tà deà sesà ad e ti esà ueà lesà aut esà ultu es.à Lesà ultu esà d hi e à uià fo tà suiteà au pois 
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bénéficient de cet effet et sont également fonctionnellement plus différentes de leurs adventices que 

lesà ultu esàd hi e à a a tàpasàdeàp de tàpois. 

 

Pou àteste à esàh poth sesà ousà ousàso esà as sàsu àu àessaiàauà ha pàd u eàdu eàdeà àa sà

comportant deux rotations (colza-blé-orge et colza-blé-orge-pois-blé), ainsi que sur des 

e p i e tatio sàe àph tot o àafi àd tudie àplusàfi e e tàlesài te a tio sàe t eàleàd eloppe e tà

du pois et du blé, les résidus du pois et les communautés microbiennes. 

 

Le Chapitre 2 présentera les dispositifs expérimentaux au champ et en phytotron. Le Chapitre 3 portera 

sur les liens entre les traits fonctionnels racinaires du blé et du pois et les communautés microbiennes 

i pli u sàda sàleà leàdeàl azoteà p ot olyse et ammonification) en condition contrôlées, ainsi que 

su àl effetàdeàl e fouisse e tàdesà sidusàduàpoisàsu à esà o u aut sàetàleu sàa ti it s.àLeàChapit eà

àe a i e aà l effetàdeàdiff e tesà ultu esà olza,ào geàetàpois àsu à lesà o u aut sà i o ie nes 

i pli u esàda sà laà i alisatio àdeà l azoteàetàduàsouf eàetàsu à lesàad e ti es,à à laà foisàpe da tà leà

développement des plantes et sous la culture de blé leur faisant suite. Le Chapitre 5 se composera 

d u eàdis ussio àg aleàdesà sultatsàafi àdeà o fi e àouàd i fi e àlesàh poth sesàfo ul esà i-

dessus. 
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 1. Expérimentation au champ 

áfi àd alue àl effetàdeàdeu à otatio sàdiff e tesàsu àdesà o u aut sà i o ie esàduàsolàen lien 

a e à laà i alisatio àdeà l azoteàetàduàsouf eào ga i ueàetàsu à lesà o u aut sàd ad e ti es,àu eà

expérimentation au champ a été menée sur 5 ans. 

 

 

1.1 Présentation du site 

L e p i e tatio à aà t à o duiteàd aoûtà à à aoûtà ,à soità à a pag esàde cultures, sur une 

parcelle (4,8 ha) de la ferme expérimentale de la Bouzule (Cha pe ou ,àF a e,à °à àN,à °à àE . 

Laàpa elleàestà o d eàauàsudàpa àu eà a deàe he eàetàpa àleà uisseauàdeàl á ezule.àElleàestà o d eà

àl estàpa àu eà outeàetàdesàha itatio sàetàauà o dàetà àl ouestàpa àdesàp ai iesà Figu eà .àLeà li atàestà

o a i ueàd g ad àa e àu e,àsu àlaàp iodeàdeàl e p i e tatio ,àu eàplu io t ieàa uelleà o e eà

de 734 mm et une température annuelle moyenne de 9,9°C. Le sol est un sol brun hydromorphe sur 

argile limoneuse (vertic (clayic) cambisol dans la classification FAO-WRB) contenant en moyenne 62% 

d a gile, 35% de limon et 3% de sable (Tableau 1). Le sol de la parcelle présente un gradient est-ouest 

en termes de pH (pH de 7,21 à 8,04) et de teneurs en calcaire actif (8 000 à 12 800ppm de CaO) et un 

gradient sud- o dàe àte esàd hu idit ,àli àau ài o datio sàp i ta i esàg esàpa àlaàp se eàdeà

l á ezuleàe à asàdeàpa elle. De 1998 à 2008, la parcelle a été cultivée suivant la succession suivante : 

Blé-Maïs-Blé-Colza-Maïs-Maïs-Maïs-Blé-Maïs-Maïs-Orge de printemps. 

Le dispositif expérimental mis en place correspond à un essai en 4 blocs de 7 200m² chacun (100x72m) 

séparés par des bandes enherbées (12m de large), perpendiculaires au gradient de calcium et de pH. 

Chaque bloc a été divisé en 8 parcelles (unités expérimentales) de 900m² (50x18m). Le dispositif 

expérimental est situé à 28m du ruisseau et 44m de la route, le reste de la parcelle étant enherbé 

(Figure 1). 
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Figure 1. Vue aérienne du site expérimental. En vert clair les bandes enherbées séparant les blocs 
 

Tableau 1. Caractéristiques du sol en avril 2009 et en avril 2014. Les valeurs correspondent à la 
moyenne±erreur type de 2 points de prélèvements en 2009 et de 5 points de prélèvement en 2014  

  Bloc 1 Bloc 2 Bloc 3 Bloc 4 

% Argile 2009 60±1,8 65±0,1 61±4,1 59±10 

% Limon 2009 36±0,8 33±0,3 34±2,8 35±6,5 

% Sable 2009 4±1 3±1 5±1 6±4 

pH H2O 2009 7,21±0,75 7,38±0,40 7,41±0,53 8,04±0,14 

pH H2O 2014 7,19±0,13 7,20±0,14 7,61±0,19 7,86±0,06 

Capacité au champ  

(% du poids sec) 
2009 38 na na na 

Capa it àd ha geà
cationique (meq/100g) 

2010 26,20 26,10 26,00 24,60 

Matière organique (%) 2009 5,26±0,51 5,84±0,23 5,20±0,07 4,73±0,12 

Matière organique (%) 2014 4,58±0,35 4,46±0,35 3,84±0,48 4,22±0,45 

C organique (g/kg) 2009 30,4±3,0 33,8±1,3 30,1±0,4 27,4±0,6 

C organique (g/kg) 2014 26,5±2,1 25,7±2,1 22,2±2,8 24,4±2,6 

N total (g/kg) 2009 3,36±0,21 3,64±0,19 3,59±0,14 2,88±0,07 

N total (g/kg) 2014 2,63±0,18 2,60±0,18 2,27±0,27 2,47±0,22 

S total (mg/kg) 2009 707±55 763±23 715±31 664±0,5 

CaO (ppm) 2010 8001 8625 9849 12848 

C/N 2009 9,03±0,32 9,27±0,10 8,38±0,20 9,52±0,48 

C/N 2014 9,98±0,12 9,85±0,13 9,71±0,10 9,79±0,15 

C/S 2009 43,0±0,9 44,2±0,4 42,1±1,2 41,2±1,0 

 

100 m 

72 m Blo  

28 m 

Illust atio à o àdispo i leàpou àdesà aiso sàdeàd oitsàd auteu  
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1.2 Les successions culturales 

Deu àsu essio sà ultu alesào tà t à isesàe àœu eàsu àleàdispositifàe p i e tal : une succession de 

àa sà olzaàd hi e - l àd hi e -o geàd hi e àetàu eàsu essio àdeà àa sà olzaàd hi e - l àd hi e -orge 

d hi e -pois de printemps- l àd hi e .àDa sà ha ueà lo ,à àu it sàe p i e talesà taie tà ulti esàe à

otatio àdeà àa sà olzaàd hi e - l àd hi e -o geàd hi e àetà àu it sàe p i e talesàe à otatio àdeà à

a sà olzaàd hi e - l àd hi e -o geàd hi e -pois de printemps- l àd hi e à Figu eà .à“u à ha u eàdeà esà

unités expérimentales une rotation a été commencée à un stade différent, de sorte que toutes les 

ultu esàd u eà eà otatio àsoie tàp se tesà ha ueàa eà Figu eà à pla àd e p i e tatio àe à

décalage de phase ; Yates, 1954). Durant la campagne 2011- ,àlesàpa ellesàse esàe à l àd hi e à

o tàsu iàd i po ta tsàd g tsàdeàgelàetào tàdûà t eà etou esàpuisàe la esàe à l àdeàp i te ps. 

 

 

1.3 Conduite des cultures 

Lesà glesàdeàd isio à isesàe àœu eàsu à l essaiào tà t àho og is esàsu à lesàdeu às st esàdeà

cultures. Les itinéraires techniques sont résumés en Annexe 2. Le travail du sol a consisté en un labour 

p ofo dà alis à ha ueàa eàsu à l e se leàdesàu it sàe p i e tales.àLesàse isào tà t à éalisés 

avec le même outil (semoir combiné à une herse rotative) quelle que soit la culture implantée. Un 

épandage de 41,7 tonnes de fumier ha-1 a été effectué sur toute la parcelle en août 2009. Cet apport 

a été si besoin complété selon les exigences des cultures et les valeurs seuils de P et K déterminées par 

des analyses de sol réalisées tous les 5 ans (préconisation Comifer). Le raisonnement de la fertilisation 

azot eàs estàfaitàselo àlaà thodeàduà ila àpou àlesà alesàetàselo àlaà gletteàazoteàpou  le colza. 

Concernant la protection phytosanitaire, les interventions ont été déclenchées en fonction des seuils 

du BSV pour les maladies et les ravageurs. Sur les 5 ans  
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2008-2009 401 402 306 304 208 205 107 104      

 405 403 301 302 204 207 108 106    COLZA   

 407 404 308 305 202 201 105 103    BLE hiver   

 408 406 303 307 206 203 102 101    ORGE   

            POIS   

2009-2010 401 402 306 304 208 205 107 104    Blé printemps   

 405 403 301 302 204 207 108 106      

 407 404 308 305 202 201 105 103  numéro parcelle rotation courte (colza-blé-orge) 

 408 406 303 307 206 203 102 101  numéro parcelle en rotation longue  

           (colza-blé-orge-pois-blé)   

2010-2011 401 402 306 304 208 205 107 104      

 405 403 301 302 204 207 108 106      

 407 404 308 305 202 201 105 103      

 408 406 303 307 206 203 102 101      

              
              

2011-2012 401 402 306 304 208 205 107 104      

 405 403 301 302 204 207 108 106      

 407 404 308 305 202 201 105 103      

 408 406 303 307 206 203 102 101      

              
              

2012-2013 401 402 306 304 208 205 107 104      

 405 403 301 302 204 207 108 106      

 407 404 308 305 202 201 105 103      

 408 406 303 307 206 203 102 101      

 
Figure 2. Plan du dispositif expérimental sur 5 ans 
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Figure 3. E e pleàdeàd essaià otatio àe àd alageàdeàphases,àlesà otatio sàso tà o e eà àdesà
stades différents sur des unités expérimentales différente 
 

d e p i e tatio ,àl I di eàdeàF ue eàdeàT aite e tà IFT àho sàhe i idesàestà o p isàe t eà àetà

60% des valeurs de référence régionales (Annexe 2). Les traitements herbicides ont été réduits par 

appo tàau à f e esà gio alesàetàl IFTàHe i idesàestàg ale e t compris entre 20 et 70% des 

f e esà gio ales,à à l e eptio àduàpois,àoùà l IFTàHe i idesà taità o p isàe t eà àetà %àdesà

f e esà gio alesàe à aiso àd u eàfo teài festatio à á e e 2). Après récolte, les pailles de céréales 

ont été exportées. 

 

 

1.4 Echantillonnage au champ 

1.4.1 Prélèvements du sol 

Sur la période 2009-2013, des échantillons de sol (profondeur 0-10cm) ont été prélevés deux fois par 

an (printemps et été ;àTa leauà ,à à aiso àd u à ha tillo àpa àu it àe p i e taleàetàpa àdate. D u eà

a eàsu àl aut e,àpou à ha ueàu it àe p i e tale,àlesàp l e e tsàdeàsolsào tà t à alis sàda sàlaà

même zone repérée grâce à ses coordonnées GPS. 

Le sol a été tamisé à 5 mm puis conservé à 4°C en attendant les mesures de différentes variables 

(Ta leauà àe àlie àa e àlaàtailleàetàl a ti it àdesà o u aut sà i o ie esàduàsolà alis esàda sàlaà

semaine suivant le prélèvement). Un échantillon a été congelé à - °Càpou àlesà esu esàd a o da eà

de gènes microbiens et le pyroséquençage (Tableau 3). L e se leàdesà a ia lesà esu esàpou à

ha u eàdesàa esàdeàl essaiàso tàp se t esàauàTa leauà . 

 

 

 

Colza

Orge

Blé

Orge

Blé

Colza

Blé

Colza

Orge

Unité 
expérimentale 1

Année 1

Année 2

Année 3

Unité 
expérimentale 2

Unité 
expérimentale 3
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Tableau 2. Dates de prélèvement du sol et stade phénologique des cultures échantillonnées 

 

Année Date Colza Blé Orge Pois 

2009 
24/04/2009 

Apparition de 

l i flo es e e 
Début montaison Début montaison 3-4 feuilles 

02/06/2009 Floraison Epiaison Epiaison Floraison 

2010 

06/05/2010 Floraison Epiaison Epiaison 8 feuilles 

02/07/2010 Maturation Maturation Maturation 
Développement 

du fruit 

2011 

07/05/2011 Floraison Epiaison Epiaison 4-5 feuilles 

08/07/2011 Maturation Maturation Maturation 
Développement 

du fruit 

2012 

14/05/2012 
Développement 

du fruit 
Début montaison Epiaison 8-9 feuilles 

03/07/2012 Maturation Maturation Maturation 
Développement 

du fruit 

2013 

21/05/2013 Floraison Elongation Elongation 6-7 feuilles 

08/07/2013 Maturation Floraison Floraison 
Développement 

du fruit 

 

Tableau 3. Va ia lesà esu esà su à leà solà deà l e p i e tatio à auà ha p,à à ha ueà dateà deà
prélèvement. X :à a ia leà esu eàsu àl e se leàdesàpa elles,àBdP : blé à précédent pois, BdC : blé à 
précédent colza 
 

Années A
ct

iv
it

é 
p

ro
té

as
e 

A
ct

iv
it

é 

ar
yl

su
lf

at
as

e 

C
in
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u
e 

d
e 

m
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ér
al

is
at
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n

 N
 

et
 S

 
B

ac
té

ri
es

 

cu
lt

iv
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le
s 

to
ta

le
s 

B
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ri

es
 

cu
lt
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p
ro
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es
 

B
ac
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ri

es
 

cu
lt

iv
ab

le
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yl
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lf
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as

es
 

A
b

o
n

d
an

ce
s 

d
e 

gè
n

es
1  

A
n

al
ys

e 

m
ét

ag
én

o
m

iq
u

e 

Avril 2009  X  X  X X  

Juin 2009  X  X  X X  

Mai 2010  X  X  X X  

Juillet 2010  X  X  X X  

Mai 2011  X  X  X X  

Juillet 2011 X X X X X X X  

Mai 2012 X X  X X X X  

Juillet 2012 X X X X X X X BdP, BdC 

Mai 2013 X X  X X X X  

Juillet 2013 X X X X X X X BdP, BdC 

1 ADNr 16S, ADNr 18S, apr et sub
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Tableau 4. Liste des cultures où les adventices ont été échantillonnées. SLA : specific leaf area, LDMC : leaf dry matter content 

Année Culture Précédent Antéprécédent 
Relevés 

d'adventices 

Hauteur, 
SLA et 
LDMC 

Etendue 
latérale 

Biomasses de 
la culture et 

des adventices 
Teneur foliaire 

en C, N et S 

2011 

Blé  Colza Blé X X X   
Blé  Pois Orge X X X   
Colza Blé Pois X X X   
Pois Orge Blé X X X   

2012 

Blé Colza Orge X X X  X 
Blé Pois Orge X X X   
Orge Blé Colza X X X   
Pois Orge Blé X X X  X 

2013 
Blé Pois Orge X X  X X 
Colza Orge Blé X X  X X 
Pois Orge Blé X X  X X 1

.4
.2
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Figure 4. Plan de prélèvement des adventices. A) plan de prélèvement en dans une culture non traitée 
aux herbicides, B) plan de prélèvement dans une culture traitée aux herbicides 
 

Da sà lesà ultu esà a a tà pasà eçu de traitement herbicide au printemps, les adventices ont été 

échantillonnées dans 9 (en 2012 et 2013) ou 10 (en 2011) quadrats de 0,5 X 0,5m disposés sur un 

transect longitudinal au centre de chaque unité expérimentale (Figures 4 et 5). Dans les cultures ayant 

reçu un traitement herbicide, trois zones de 15m2 (5 X 3m) disposées en diagonale dans chaque unité 

expérimentale, ont été protégées des traitements herbicides par des bâches mises en place au 

moment du traitement. Dans chacun de ces témoins sans herbicides, les adventices ont été 

échantillonnées dans 3 quadrats de 0,5 X 0,5m (soit 9 quadrats par unité expérimentale, Figures 4 et 

.àLesà uad atsà taie tàpositio sà àplusàdeà , àduà o dàdeàl u it àe p i e taleàafi àd ite àu à

éventuel effet bordure.  

Da sà ha ueà uad at,à leà o eà deà piedsà deà ha ueà esp eà d ad e ti esà aà t à d te i .à U à

maximum de 20 individus par espèce a été prélevé pour la mesure des traits fonctionnels. Les traits 

fonctionnels mesurés sont présentés dans le tableau 4 et détaillés dans le paragraphe 4. Vingt individus 

deà laà ultu eà o tà gale e tà t à p le sà al atoi e e tà da sà l u it à e p i e taleà età lesà t aitsà

fonctionnels ont également été mesurés. 

50m

5m

3m

18m

4.5m4.5m
Quadrat Placette non traitée

4m
0,5m

0,5m

A

B
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E à ,àl i t g alit àdesàad e ti esàetàdesàpla tesà ulti esàdeà ha ue quadrat ont été prélevées pour 

déterminer leurs biomasses respectives. 

 

 

Figure 5. Adventices dans le pois en juin 2013 
 

 

 2. Expérimentation en conditions contrôlées 

U eà e p i e tatio à e à o ditio sà o t ôl esà aà t à iseà e à pla eà afi à d tudie à l effet du 

développement du pois et du blé et des résidus du pois sur les communautés microbiennes 

protéolytiques et ammonifiantes (Figure 6). 

 

 

2.1 Expérimentation 1 : effet du développement du pois sur les communautés microbiennes 

protéolytiques et ammonifiantes 

Duàsolàp o e a tàduà lo à àdeàl essaiàauà ha pà a gileà %,àli o à %,àsa leà %,àCào ga i ueà26 g kg-

1, N total 2.6 g kg-1, pH (eau) 7.1), précédemment cultivée en orge et laissé nu depuis la récolte, a été 

collecté en février 2013, tamisé à 5mm et mélangé avec 10% (m/m) de sable 0/4 afin de faciliter la 

collecte ultérieure des racines. La moitié de ce sol a été semé avec du pois de printemps (Pisum sativum 

L., cv. Kayanne) à aiso àd u eà se e e par pot dans des tubes en PVC (8x15cm) contenant 354g 

équivalent sec de mélange sol-sable. La deuxième moitié du mélange sol-sable a été conservée à 
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Expérimentation 1 

 

 

 

Expérimentation 2 

 

 

 Figure 6. Schéma du dispositif expérimental en conditions contrôlées. Expérimentation 1 : 
culture du pois. Expérimentation 2 : culture du blé dans quatre sols différents 
 

   

 

2-3 
feuilles

5-6 
feuilles

Premières 
fleurs

Premières 
gousses

Sol cultivé en 
pois

Sol 
non-cultivé

Résidus de pois
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Sol P

Sol 
P+R
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l o s u it àda sàlesà esà o ditio sàdeàte p atu eàetàd hu idit à ueàleàsolàse . 

Cent plantes ont été mises en culture dans une enceinte climatique avec une photopériode de 16h, 

une température de 22,5 °C /18 °C (jour/nuit), sans fertilisation (Figure 7-A). L lai ageà MHàDa lightà

400 W, Osram, Munich, Allemagne) fournissait 300 µmol m-2 s-1 de radiations photosynthétiquement 

actives. Le mélange sol-sable a été maintenu à 80% de sa capacité de rétention en pesant les pots 5 

foisàpa àse ai eàetàe àa osa t,àsià essai e,àa e àdeàl eauàduà o i et.à 

Aux stades 3 feuilles, 5 feuilles, premières fleurs et premières gousses, correspondant respectivement 

à 10, 22, 49 et 59 jours après émergence, 4 tubes ont été choisis aléatoirement et ouverts à la scie 

circulaire (Figure 7-B). Les 80 plantes restantes après le dernier point de prélèvement ont été cultivées 

jus u à atu it .àáp sàou e tu eàdesàtu es,àlesàpa tiesàa ie esào tà t às pa esàduàs st eàsol-

a i esàetà olle t es.àLesà a i esào tà t à a uelle e tàs pa esàduàsol,à olle t esà àl aideàd u eàpi eà

à pile àetà etto esà àl eauàduà o i et.àUn ensemble de traits fonctionnels aériens et racinaires ont 

alors été immédiatement mesurés (Tableau 5 et paragraphe 4.3). Le sol a été conservé à 4°C maximum 

3 jours en attendant la mesure des activités enzymatiques et des variables du sol liées à la disponibilité 

en C et N Des sous-échantillons de sol ont été immédiatement congelés à -20°C en attendant 

l e t a tio à d áDNàetà laà esu eà deà l a o da eà desà g esà áDN à “à età apr. La liste des variables 

mesurées sur le sol est présentée dans le Tableau 5. 

 

 

2.2 Expérimentation 2 : effet du p é éde t ultu al, de l’e fouisse e t des ésidus du pois et du 

développement du blé sur les communautés microbiennes protéolytiques et ammonifiantes 

A la fin du cycle de développement du pois, les 80 pots de pois restants ont été ouverts, les parties 

aériennes ont été collectées et le système racinaire séparé manuellement du sol. Ce sol a été utilisé 

comme « sol avec précédent pois » (P). Le sol non cultivé et stocké durant la culture de pois, à 

l o s u it ,àda sàlaà ha eàde culture (paragraphe 2.1), a été utilisé comme « sol témoin » (T) (Figure 

6). Les parties aériennes et racinaires du pois, olle t esà àl ou e tu eàdesàpots,àont été séchées à 60°C, 

mélangées, coupées en morceaux de 2-3mm avec des ciseaux, puis leurs teneurs en C ont été 

déterminées en utilisant un autoanalyseur élémentaire Flash EA 1112 (Thermo Fisher Scientific, 

Waltham, USA). La teneur en C des résidus de pois était de 38,7%. Ces résidus ont été utilisés pour 

amender la moitié des sols P et T, à raison de 1g équivalent carbone par kilogramme de sol sec, une 

valeur proche des quantités de résidus enfouis au champ (Mary et al., 1996 ; Carrouée et al., 1999). Le 

sol P amendé avec les résidus de pois correspond au « sol avec précédent pois et résidus de pois » 

(P+R). Le sol C amendé avec les résidus de pois correspond au « sol avec résidus de pois » (R). Du blé 

de printemps (Triticum aestivum L., cv. Sensas) a été semé à raison d u eàsemence par pot dans des 

tubes en PVC (8X15cm) contenant 354g équivalent sec de sol. Le blé de printemps a été préféré au blé 
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d hi e àe à aiso à desà o t ai tesà i h e tesà à l e p i e tatio à e à ha eà li ati ue,à leà l à deà

printemps ayant un cycle de développement court et ne demandant pas de vernalisation, 

o t ai e e tàauà l àd hi e .àLesàpla tesào tà t àdispos esàdeà a i eàal atoi eàda sàlaà ha eàdeà

culture et cultivées dans les mêmes conditions que celles décrites précédemment pour la culture de 

pois. Les plantes ont été fertilisées entre les stadesà àfeuillesàetàtallage,àa e àdeàl a o it ateà à aiso à

deà gàd azoteàpa àpotà ui ale tàdeà àu it sàNàha-1). 

 

 

Figure 7. Expérimentation en phytotron. A : culture du pois en phytotron, B : pois au stade 5 feuilles, 
C : blé au stade 3 feuilles 

 

Quatre plantes de chacune des modalités (T, P, P+R, R) ont été échantillonnées aléatoirement aux 

stadesà à feuilles,à d utà tallage,à à œuds,à d utà deà flo aiso à età atu it ,à o espo da tà

respectivement à 14, 22, 28, 41, 75 et 89 jours après émergence (Figure 7-C). Les tubes ont été ouverts 

A

B C
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à la scie circulaire, et les parties aériennes, les racines et le sol ont été collectés et conservés comme 

décrit au paragraphe 2.1. La liste des variables mesurées sur le sol est présentée dans le Tableau 5. 

 

Tableau 5. Variablesà esu esàda sàleà ad eàdeàl e p i e tatio àe à o ditio sà o t ôl es 
Traits fonctionnels 

aériens 

Traits fonctionnels 

racinaires 

Variables mesurées 

sur le sol 

Variables 

microbiennes 

Teneur en C et N 

Teneur en matière 

sèche 

Root mass fraction 

(RMF) 

Longueur 

Diamètre moyen 

Root dry matter content 

(RDMC) 

Root tissue density 

(RTD) 

Specific root length 

(SRL) 

Pourcentage de 

longueur de racines 

fines 

Teneur en C et N total 

Teneur en C et N soluble 

pH 

C et N totaux 

C et N solubles à 

l eauà haude 

NO3
- 

NH4
+ 

Activité protéase 

potentielle 

Activité 

ammonification 

potentielle 

Abondance de gènes 

ADNr 16S* 

Abondance de gènes 

apr* 

Biomasse 

microbienne C et N 

*Variables mesurées uniquement sur les sols cultivés en pois 

 

 

  3. Variables mesurées sur le sol 

3.1 Teneur des sols en C et N totaux et solubles et en N minéral 

La teneur des sols en C et N totaux a été déterminée en utilisant un autoanalyseur élémentaire Flash 

EA 1112 (Thermo Fisher Scientific, Waltham, USA),à àpa ti àd u à ha tillo àdeà -3mg de sol sec broyé. 

Pour déterminer la teneur des sols en NO3
- et NH4

+, 10 grammes de sol frais ont été agités 1h sur un 

agitateur orbital avec 100mL de KCl 2M puis filtrés sur un papier filtre Whatman n° 42 (Harper, 1924). 

La teneur en azote minéral des extraits au KCl a été déterminée en utilisant un spectromètre 

d a so ptio à ol ulai eàSAN++ CFA (Skalar Analytical, Breda, Pays-Bas).  

Lesàga esà talo sàpou àleà it ateàetàl a o iu ào tà t à alis eà espe ti e e tà àl aideàdeàKNO3 

et de NO3NH4, pour des concentrations allant de 0,5 à 20 mg N-NO3 L-1 ou mg N-NH4 L-1. La teneur en 

azote a été exprimée en µg N-NO3 ou µg N-NH4 g-1 sol sec. 
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Leàsolà siduelàaàalo sà t às h à hà à te p atu eàa ia te.àLeà a o eàetà l azoteào ga i ueào tà

e suiteà t àe t aitsà àl eauà haudeà o eàd itàpa àVo gàetàal.à .àLaàte eu àe àCàetàNàdesàe t aitsà

àl eauà haudeàaà t àd te i eàa e àu àTOC-V CSH (Shimadzu, Kyoto, Japon). 

 

 

3.2 Activités enzymatiques microbiennes  

L a ti it àpote tielleàa lsulfataseàaà t à esu eàd ap sàleàp oto oleàdeàTa ata aiàetàB e e à . 

Un gramme de sol a été incubé pendant 1h à 37°C avec 1mL de p-nitro-phenyl sulfate (Sigma-Aldrich, 

Saint-Louis, Etats-Unis) à Mà su st atàdeàl e z e ,à ,25mL de toluène et 4mL de tampon acétate 

de sodium 0,5M, pH 5, .àL ajoutàdeàtolu eàpe etàd e p he àlaàs th seàdeà ou ellesàe z esàetà

de rendre accessible au substrat les enzymes intracellulaires en perméabilisant les membranes 

cellulaires (Frankenberger et Johanson, 1986). Laà a tio àaà t àstopp eàpa àl ajoutàde 1mL de CaCl2 

0,5M et de 4mL de NaOH 0,5M. La solution a été filtrée sur papier filtre 2V. La quantité de p-nitro-

phénol li eà pe da tà l i u atio à aà t à esu eà pa à a so a eà à à avec un 

spectrophotomètre Cary 300 Scan (Varian, Palo Alto, Etats-Unis) et le logiciel Cary Win UV 3. Les blancs 

réactionnels ont été réalisés en incubant chaque sol dans les mêmes conditions que les échantillons, à 

l e eptio à duà su st atà deà l e z e,à ajout à ap sà l a tà deà laà a tio .à U eà ga eà talo à aà t à

alis eà à l aideà deà p-nitro-phénol, pour des concentrations allant de 9 à 15 µg mL-1.à L a ti it à

potentielle arylsulfatase a été exprimée en µg p-nitro-phénol h-1 g sol sec-1. 

L a ti it àpote tielleàp ot aseàaà t à esu eàd ap sàleàp oto ole de Ladd et Butler (1972). Un 

gramme de sol frais a été incubé pendant 4h à 45°C avec 2,5mL de tampon Tris-HCl 0,1M, pH 8 et 

, Làd u eàsolutio àdeà as i ateàdeàsodiu à “ig a-Aldrich, Saint-Louis, Etats-Unis) à 2% (substrat de 

l e z e .àCi à illilit esàd a ideàt i hlo oa ti ueà à %ào tà t àajout sà àlaàfi àdeàl i u atio àpou à

stopper la réaction. Après centrifugation à 16 000g pendant 2min, 0,5mL de surnageant ont été 

mélangés avec 0,75mL de carbonate de sodium à 1,4M et 0,25mL de réactif de Folin-Ciocalteu à 16,5%. 

áp sà à i àd i u atio ,àlaà ua tit àdeàt osi eàli eàpe da tàl i u atio àaà t àd te i eàpa à

colorimétrie à 680nm avec un spectrophotomètre Cary® 300 (Varian, Palo Alto, Etats-Unis) et le logiciel 

Cary Win UV 3. Les blancs réactionnels ont été réalisés en incubant chaque sol dans les mêmes 

o ditio sà ueà lesà ha tillo s,à à l e eptio à duà su st atà deà l e z e,à ajout à ap sà l a tà deà laà

réaction. La gamme étalon était composée de tyrosine de 100 à 500µg mL-1.à L a ti it à pote tielleà

protéase a été exprimée en µg Tyr h-1 g sol sec-1. 

L a ti it à pote tielleà d a o ifi atio à aà t à esu eà d ap sà leà p oto oleà deà Bo deà età al.à

.àU àg a eàdeàsolàf aisàaà t à la g àa e à , Làd eauàd i alis eàetà , Làd u eàsolutio à

de L-a gi i eà à Mà su st atàdeàl e z e àpuisài u à , hà à °Càsa sàagitation. Après ajout de 

, Làd u eàsolutio àdeàKClà à Mà à °C,àlesà ha tillo sào tà t à e t ifug sà à  000g pendant 10min 
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à 4°C. La teneur en NH4+ duàsu agea tàaà t àd te i eàe àutilisa tàu àspe t o t eàd a so ptio à

moléculaire SAN++ CFA (Skalar Analytical, Breda, Pays-Bas). Les dosages ont été réalisés àl Unité de 

Recherche Biogéochimie des Ecosystèmes Forestiers (Champenoux, France). Les blancs réactionnels 

o tà t à alis sàe ài u a tà ha ueàsolàda sàlesà esà o ditio sà ueàl ha tillo ,à àl exception du 

su st atàdeàl e z e,àajout àap sàajoutàdeàlaàsolutio àdeàKClà à M. La gamme étalon a été réalisée à 

partir de NO3NH4, pour des concentrations allant de 0,5 à 20 mgN-NH4 L-1.à L a ti it à pote tielleà

d a o ifi atio àaà t àe p i eàe àµgN-NH4
+ h-1 g-1 sol sec. 

 

 

3.3 Ci éti ues de i é alisatio  de l’azote et du souf e 

Les cinétiques de minéralisation ont été réalisées sur 10g équivalent sec de sol maintenu à 100% de la 

apa it àauà ha pàetà à °Cà à l o s u it .àLeàsolàaà t àpla àda sàdesà o ditions non limitantes en 

azote et en soufre par ajout de 70µg N-KNO3 g-1 sol sec et de 20µg S-Na2SO4 g-1 sol sec (Recous et al., 

1995). A 0, 3, 7, 14 et 28 jours après mise en incubation, les nitrates et les sulfates ont été extraits du 

sol par agitation orbitale de 5g de sol dans 25mL de KH2PO4 16mM pendant 30min (Walker et 

Doornenbal, 1972). Le mélange sol-KH2PO4 a ensuite été filtré une première fois sur papier filtre 2V 

(Whatman, Maidstone, Royaume-Uni) et une deuxième fois sur filtre Minisart® 0,45µm (Sartorius AG, 

Göttingen, Allemagne). Les extraits KH2PO4 ont été congelés à -20°C en attendant le dosage de la 

teneur en nitrates et sulfates par chromatographie ionique Dionex, réalisée au Laboratoire Sol et 

Environnement (Vandoeuvre-lès-Nancy, France). 

 

 

3.4 Abondance des bactéries cultivables 

Lesàa o da esàdeà a t iesà ulti a lesào tà t àd te i esà àpa ti àd u eàsuspe sio àdeà gàdeàsolà

frais réalisée dans 100mL de tampon PBS stérile (NaCl 8 g L-1, Na2HPO4 1,44 g L-1, KH2PO4 0,24 g L-1, pH 

7,2) par agitation à 120rpm pendant 30min. 

Les bactéries cultivables totales ont été dénombrées par étalement de la suspension de sol diluée de 

1000 à 10 000 fois en triplicata sur un milieu de culture solide TSA au 10ème (trypticase soy agar 4g L-1, 

agar 13,5g L-1,àpHà , .àLesà olo iesào tà t à o pt esàap sà àjou sàd i u atio à à °C.àL a o da eà

de bactéries a été exprimée en Unités Formant Colonies (UFC) par g-1 sol sec. 

 Les a t iesà ulti a lesàposs da tàl a ti it àa lsulfataseàont été dénombrées par étalement de 

la suspension de sol diluée de 1000 fois en triplicata sur un milieu de culture solide M9 supplémenté 

en X-sulf (Na2HPO4, 7H2O 12.8 g L-1, KH2PO4 3 g L-1, NaCl 0.5 g L-1, NH4Cl 1 g L-1, glucose 4 g L-1, MgCl2, 

6H2O 0.4 g L-1, CaCl2, 2H2O 1.47x10-2 g L-1, biotine 5 mg L-1, thiamine 5 mg L-1, cycloheximide 100 mg L-

1, agar 15 g L-1, et 0.1 g L-1 de 5-bromo-4-chloro-3-indolyl sulfate potassium salt (X-sulf, Sigma, France), 
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pH 7) (Cregut et al., 2009). Le X-sulf est un substrat chromogène qui se colore en bleu lorsque la liaison 

ester sulfate est hydrolysée (Wyss, 1989). Lesà olo iesà leuesà e p i a tàl a ti it àa lsulfatase ào tà

été comptées aprèsà àjou sàd i u atio à à °C. L a o da eàdeà a t iesàaà t àe p i eàe àU it sà

Formant Colonies (UFC) par g-1 sol sec. 

Les a t iesà ulti a lesàposs da tàl a ti it àprotéase ont été dénombrées par étalement de 

la suspension de sol diluée de 1000 à 10 000 fois en triplicata sur un milieu de culture solide caséinate 

de calcium-agar 30,7g L-1,àpHà .àLesà olo iesàe tou esàd u àhaloà lai à e p i a tàl a ti it àp ot aseà

e t a ellulai e ào tà t à o pt esàap sà àjou sàd i u atio à à °C.àL a o da eàdeà a t iesàaà t à

exprimée en Unités Formant Colonies (UFC) par g-1 sol sec. 

 

 

3.5 Biomasses microbiennes C et N 

Les biomasses microbiennes C et N ont été mesurées par fumigation-extraction (Vance et al., 1987). 

Dix grammes de sol ont été fumigés pendant 24h à 25°C dans un dessiccateur contenant 50mL de 

chloroforme et dont la pression atmosphériqueàaà t à duiteàjus u à ullitio àduà hlo ofo e.àLesà

solsàt oi sà o tàpasà t àfu ig s.àLeà a o eàetàl azoteàdesàsolsàfu ig sàetàdesàsolsàt oi sào tà t à

extraits par agitation pendant 40mn sur un agitateur orbital avec du K2SO4 0,5M (proportion 1:5 m/v) 

puis filtration sur papier Whatman n° 42. Les extraits ont été congelés à - °Càe àatte da tàl a al se.à

Les concentrations en C et N des extraits ont été déterminées avec un TOC-V CSH (Shimadzu, Kyoto, 

Japan). Les biomasses microbiennes ont été déterminées par différence entre les teneurs en C et N  

 

Tableau 6. Séquence des amorces utilisées pour la quantification des communautés microbiennes par 
PCR en temps réel 

Gène Référence Amorces 
Taille du fragment 

amplifié (pb) 

ARNr16S 
López-Gutiérrez et al., 

2004 

341F 5'-CGTACGGGAGGCAGCAG-3' 
250 

534R 5'-ATTACGGCGGCTGCTGGC-3' 

ARNr18S 
Prévost-Bouré et al., 

2011 

FR1 5'-AICCATTCAATCGGTAIT-3' 
350 

FF390 5'-CGATAACGAACGAGACCT-3' 

sub Bach et al., 2002 
FsubIA 5'-ATGSAYRTTRYYAAYATGAG-3' 

319 
RsubII 5'-GWGWHGCCATNGAYGTWC-3' 

apr Bach et al., 2002 
FaprI 5'-TAYGGBTTCAAYTCCAAYAC-3' 

194 
RaprII 5'-VGCGATSGAMACRTTRCC-3' 
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desàsolsàt oi sàetàlesàte eu sàe àCàetàNàdesàsolsàfu ig sàetàdi isio àpa àu à oeffi ie tàd e t a tio ,àdeà

0,45 pour la biomasse microbienne C (Vance et al., 1987) et de 0,54 pour la biomasse microbienne N 

(Brookes et al., 1985). 

 

 

3.6 E t a tio s d’ADN de sol et PCR quantitative 

L a o da eà desà o u aut sà a t ie esà età fo gi uesà totalesà ai sià ueà desà o u aut sà

bactériennes possédant des gènes codant des métalloprotéases alcalines (gènes apr) et des subtilisines 

(gènes sub) a été évaluée par PCR quantitative en temps réel ciblant, respectivement, les gènes ADNr 

16S, ADNr 18S, apr et sub. Les séquences des amorces utilisées pour chaque gène sont données dans 

le Tableau 6. 

 L áDNàduàsolàaà t àe t aità àpa ti àdeà , àgàdeàsolàa e à leàkitàFast DNA® SPIN Kit for Soil (MP 

Biomedical, Santa Anna, USA), selon les recommandations du fournisseur.  

Pou àl áDN à “,àleà la geà a tio el,àd u à olu eàfi alàdeà àµL,à o te aità à gàd áDN,àduà

Power SYBR® Green PCR Master Mix (Applied Biosystems, Foster City, USA) 1x, 1 µM de chaque amorce 

et 250 ng de T4Gene 32 (MP Biomedicals, Strasbourg, France). Les conditions de PCR étaient : 95 °C 

pour 10 min, 35 cycles de 15 s à 95 °C, 30 s à 60 °C, 30 s à 72 °C (Lopez-Gutiérrez et al., 2004). La lecture 

de la fluorescence a été réalisée à 80 °C. Pou àl áDN à “, leà la geà a tio el,àd u à olu eàfi alàdeà

20 µL,à o te aità à gàd áDN,àduàPower SYBR® Green PCR Master Mix (Applied Biosystems, Foster City, 

USA) 1x, 1,25 µM de chaque amorce et 200 ng de T4Gene 32 (MP Biomedicals, Strasbourg, France). 

Les conditions de PCR étaient : 95 °C pour 10 min, 40 cycles de 15 s à 95 °C, 30 s à 50 °C, 60 s à 70 °C 

(Prévost-Bouré et al., 2011). La lecture de la fluorescence a été réalisée à 75°C. Pour les gènes apr et 

sub,àleà la geà a tio el,àd u à olu eàfi alàdeà àµL,à o te aità à gàd áDN, du Power SYBR® Green 

PCR Master Mix (Applied Biosystems, Foster City, USA) 1x, 1,75 µM de chaque amorce et 150 ng de 

T4Gene 32 (MP Biomedicals, Strasbourg, France). Les conditions de PCR étaient : 95 °C pour 10 min, 

40 cycles de 20 s à 95 °C, 30 s à 53 °C, 60 s à 72 °C (Gschwendtner et al., 2010). La lecture de la 

fluorescence a été réalisée à 78 °C pour le gène apr et à 80 °C pour le gène sub. 

Chaque échantillon a été amplifié en triplicata sur différentes plaques PCR. Les PCR ont été 

réalisées dans un thermocycleur “tepO ePlus™ (Applied Biosystems, Foster City, USA). Les courbes 

étalons ont été obtenues à partir de 5 (10^3, 10^4, 10^5, 10^6 et 10^7 copies par réaction PCR) de 

plasmide pCR®8/GW/TOPO® (Invitrogen, Carlsbad, Etats-U is à li a is sà a e à l e z eà X aà Ià età

contenant une séquence standard de chacun des gènes cibles. Les séquences standard étaient un gène 

d á‘N à “àdeàRhodococcus sp,àu àg eàd á‘N à “àd u eàsou heàde Fusarium sp isolée à partir de sol 
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agricole, une séquence sub clonée à pa ti à d áDNà extrait de sol agricole et une séquence apr de 

Pseudomonas aeruginosa PAO1.  

Le contrôle du cycle de PCR, la collecte des données et les calculs de concentration ont réalisés 

avec le logiciel “tepO e™à“oft a eà . . . Laàsp ifi it àdeàl a plifi atio àaà t à o t ôl eàpa àa al seà

des ou esàdeàfusio àetàpa à le t opho seàdesàp oduitsàdeàPC‘àsu àgelàd aga oseà , %à / . 

 

 

3.7 Analyse métagénomique 

Leàs ue çageàdeàl áDN à “à àpa ti àd ha tillo sàd áDNàe t aitsàdeàsolàaà t à alis àpa àGe os ee à

(Lille, France) sur un séquenceur GS-FLX 454 (Roche Diagnostics, Meylan, France), basé sur la chimie 

duà tita e.à Lesà gio sàV àetàV àdeà l áDN à “ào tà t à a plifi esàpa àPC‘,àpuisàdesà SIMs® (Sample 

Ide tifie àMultiple àetàdesàadaptateu sàG“àFLXào tà t àajout sàau àa pli o sàlo sàd u eàdeu ième PCR. 

Les différents échantillons ont ensuite été mélangés pour former des multiplex de 8 échantillons qui 

o tà t às ue sàpa àPC‘àsu à illesàe à ulsio .àáàl issueàduàs ue çageàlesàs ue esào te uesào tà

été traitées par Genoscreen (Lille, France) suivant leur stratégie MetaBiote®. Les séquences de faible 

qualité ont été éliminées : séquences inférieures à 200 ou supérieures à 600 bases, présentant des 

bases ambigües, un code de qualité moyen inférieur à 25, des homopolymères de plus de 6 bases ou 

des erreurs dans la séquence des amorces ou des SIMs®. Les séquences ont ensuite été traitées 

séparément pour chaque année conformément à la procédure standard de Schloss et al. (2011) avec 

le logiciel Mothur v.1.35.1 (Schloss et al., 2009). Les séquences ont été alignées par rapport à la base 

de données SILVA v.102 (Pruesse et al., 2007) avec un seuil de confiance de 50%. Les séquences 

potentiellement chimériques ont été éliminées grâce au programme UCHIME (Edgar et al., 2011) 

implémenté dans Mothur v.1.35.1 en utilisant les séquences comme leur propre référence. Les 

s ue esào tà t à eg oup esàe àOpe atio alàTa o o i àU ità OTU àauàseuilàdeà %àd ho ologieàe à

utilisa tàl algo ith eà« average neighbor », et la séquence la plus abondante a été choisie comme la 

séquence représentative. Les séquences ont reçu une affiliation taxonomique par comparaison avec la 

base de données Ribosomal Database Project v.9 (Cole et al., 2014) en utilisant la méthode de Wang 

et al. (2007) avec un seuil de confiance de 80%. Un arbre phylogénétique a été généré pour chaque 

a eà àpa ti àdeàl e se leàdesàs ue esàdeàtousàlesà ha tillo sàe àutilisa tàl algo ith eà« relaxed 

neighbor joining » (Evans et al., 2006). 
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  4. Variables mesurées sur les plantes cultivées et adventices 

4.1 Détermination des adventices et mesure de la biomasse 

Da sà ha ueà uad at,àlesàesp esàd ad e ti esào tà t àd te i esà àl aideàd u eàflo eà Ma a otàetà

Rodriguez, 2011) etàl a o da eà o eàdeàpiedsà -2 àdeà ha ueàesp eàd ad e ti esàaà t àesti e. 

En 2013, les biomasses respectives de la culture et des adventices ont été mesurées après 1 mois de 

séchage à température ambiante et exprimées en g m-2. 

 

 

4.2 Mesure des traits fonctionnels aériens 

Desàt aitsàfo tio elsàa ie sàli sà àl a uisitio àdes essou es,à àl effetà o p titifàetà àlaà po seà

o p titi eà Ta leauà ào tà t à esu sàsu à laà ultu eàetà lesà o u aut sàd ad e ti es.àLesàt aitsà

fo tio elsào tà t à esu sàsu à ha ueài di iduàdeà ha ueàesp eàd ad e ti esà ha tillo eàauà

champ avec un maximum de 20 individus par espèce et par quadrat, comme décrit par Cornelissen et 

al. (2003). Les traits fonctionnels de 20 individus de la culture par parcelle ont également été mesurés. 

La hauteur végétative étirée a été mesurée du sol au sommet de la plus haute feuille étirée.  

 

L te dueàlat ale,àpou àla uelleàilà e isteàpasàdeàp oto oleàsta da d,àaà t àestimée comme la largeur 

maximale de l i di iduàposé auàsolàsa sàte te àd ti e àlesàfeuilles.àLa feuille saine la plus récemment 

déployée de cha ueài di iduàaà t àp le eàetà o se eàda sàdeàl eauàd i alis eà auà a i u à

24h) en attendant la mesure des traits fonctionnels foliaires (masse fraîche, masse sèche et surface). 

La masse fraîche des feuilles a été mesurée à pleine turgescence. La surface foliaire a été mesurée 

grâce à un planimètre LI 3050 (LI-COR Biosciences, Lincoln, Etats-Unis) sur les feuilles fraîches. La masse 

sèche a été esu eàap sàpassageà àl tu eà à °Càpe da tà i i u à h.   
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Tableau 7. Correspondance entre traits fonctionnels et caractéristiques physiologiques des plantes 
impliquées dans les processus écosystémiques 

Trait fonctionnel 

Caractéristiques physiologiques et 

processus écosystémiques 

correspondants 

Référence 

Traits racinaires   

Biomasse racinaire Rhizodéposition De Graaff et al., 2007 

Longueur racinaire Prélèvement de nutriments 
Römer et al., 1988 ; Robinson 

et al., 1994 

Proportion de racines fines Prélèvement de nutriments Eissenstat, 1992 

Diamètre moyen Prélèvement de nutriments Eissenstat, 1992 

Specific Root Length (SRL) 
Prélèvement de nutriments, 

turnover 

Eissenstat, 1992 ; Ryser, 2006 ; 

Mommer et al., 2011 

Root Tissue Density (RTD) et 

Root Dry Matter Content 

(RDMC) 

Décomposabilité 

Prélèvement et rétention de 

nutriments 

Eissenstat et Yanai, 1997 ; 

Grassein et al., 2015 ; Pérez-

Ramos et al., 2012 

Teneur racinaire en C et N Décomposabilité 
Reich et al., 1998 ; Tjoelker et 

al., 2005 ; 

Teneur racinaire en C et N 

soluble 
Rhizodéposition de C et N 

Vong et al., 2007 ; Roumet et 

al., 2008 

Traits aériens   

Leaf Dry Matter Content 

(LDMC) 

Effet compétitif, conservation des 

ressources, taux de croissance 

Singh et Singh, 2012; Gross et 

al., 2007 

Specific Leaf Area (SLA) 
C oissa eàe àsituatio àd o age,à

capacité photosynthétique 

Moukoumbi et al., 2011 ; 

Mohammadi, 2007 ; Violle et 

al., 2009 ; Storkey, 2005 

Teneur foliaire en N 
Capacité photosynthétique, 

acquisition de ressources 

Storkey, 2005 ; Walker et al., 

2014 ; Tribouillois et al., 2015 

Teneur foliaire en S Acquisition de ressources Ramesh, 2006 

Teneur foliaire en C 
Acquisition et conservation de 

ressources 

Schadler et al., 2003 ; Parelle 

et al., 2006 

Hauteur Effet compétitif 

Den Hollander et al., 2007 ; 

Deveikyte et al., 2008 ; Mason 

et al., 2007 

Etendue latérale Effet compétitif Gross et al., 2007 
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La surface, la masse fraîche et la masse sèche des feuilles ont été mesurées et utilisées pour calculer : 

 

- la surface foliaire spécifique (SLA, Specific Leaf Area, 
� ��  ��  è�ℎ  � , m² kg-1) 

 

- la teneur foliaire en matière sèche (LDMC, Leaf Dry Matter Content, 
�  è�ℎ  ��  �î�ℎ  � , mg g-

1). 

 

Pou àl a al seàdeàlaàte eu àfoliai eàe àC,àNàetà“,àlesàfeuilles prélevées dans le même quadrat pour une 

esp eàdo eào tà t à eg oup esàafi àd attei d eàlaà asseàdeà ati eàs heà essai eàauàdosageà

(10-15mg). Certaines espèces ont été exclues du dosage en raison de leur masse foliaire trop faible 

(Tableau 8). Les feuilles sèches ont été broyées avec un broyeur à billes MM 400 (Retsch, Haan, 

Germany) et la teneur en C, N et S de la poudre obtenue a été déterminée en utilisant un autoanalyseur 

élémentaire Flash EA 1112 (Thermo Fisher Scientific, Waltham, USA) sur 10-15mg de matière sèche en 

présence de 2-3mg de V2O5,àutilis àpou à atal se àl o do du tio àduàsouf e. 

 

 

 4.3 Mesure des traits fonctionnels racinaires 

Desà t aitsà fo tio elsà a i ai esà li sà à l a uisitio à desà ut i e ts,à à laà hizod positio à età à laà

décomposabilité de la litière racinaire (Tableau 6) ont été mesurés sur les plants de pois et de blé 

cultivés en conditions contrôlées, à chaque date de prélèvement.  

Pou àlaà esu eàdesàt aitsàfo tio elsàd a hite tu eà a i ai e,àleàs st eà a i ai eàaà t à tal àda sà

àd eauàd i alis eàda sàu eà u eàe àa li ueà àXà à àl aideàdeàpi esàfi es.àLesà a i esà

ont ensuite été scannées à 400dpi avec un scanner Epson Expression 10 000XL (Epson, Suwa, Japon). 

Le logiciel WinRHIZO Reg v.2005c (Regent Instruments, Québec, Canada) a été utilisé pour analyser les 

images scannées avec les méthodes de Regent et Tennant (Arsenault et al., 1995). La longueur totale 

racinaire et la surface racinaire projetée ont été déterminés pour chaque système racinaire et utilisées 

pour calculer le volume racinaire (cm3), le diamètre racinaire moyen et la distribution de la longueur 

des racines par classes de diamètre racinaire (10 classes de diamètre racinaire, chacune large de 

0,1mm, la dixième pour les racines au diamètre supérieur à 0,9mm). 

 Laà asseà f a heà a i ai eà g à aà t à d te i eà ap sà hà deà h d atatio à da sà l eauà

déminéralisée. Les racines ont été soigneusement séchées au papier filtre avant pesée. Elles ont 

ensuite été congelée à -80°C, lyophilisées avec un Lyovac GT2 (Steris, Mentor, Etats-Unis) et pesées 
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pour déterminer leur poids sec (g). Les parties aériennes des plantes ont été séchées 72h à 60°C et 

pesées pour déterminer leur masse sèche (g).  

 

 

Tableau 8. Pourcentage des individus dont les feuilles ont été inclues dans le dosage de CNS, par 
esp eàd ad e ti e et par culture 

Espèce Pourcentage 

Adventice  

Alopecurus myosuroides 90% 

Bromus mollis 100% 

Bromus sterilis 97% 

Chenopodium album 42% 

Chenopodium polyspermum 15% 

Cirsium arvense 93% 

Convolvulus arvensis 54% 

Echinochloa crus-galli 20% 

Elytrigia repens 93% 

Galium aparine 63% 

Hordeum vulgare 89% 

Polygonum lapathifolia 50% 

Polygonum persicaria 46% 

Solanum nigrum 35% 

Sonchus arvensis 68% 

Sonchus asper 90% 

Sonchus sp 58% 

  

Culture  

Pois 63% 

Colza 76% 

Blé 52% 
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 Ces données ont été utilisées pour calculer : 

 

-la teneur racinaire en matière sèche (RDMC, Root Dry Matter Content, 
�  ���  è�ℎ�  ���  �î�ℎ , mg g-1) 

 

-la fraction massique racinaire (RMF, Root Mass Fraction,
�  ���  è�ℎ�  �  �  è�ℎ , g g-1) 

 

-la densité de tissus racinaires (RTD, Root Tissue Density, 
�  ����  ���  è�ℎ , cm3 g-1), 

 

-la longueur racinaire spécifique (SRL, Specific Root Length,
 ����  ���  è�ℎ , m g-1) 

 

-le pourcentage de racines fines, qui a été calculé comme le pourcentage de la longueur racinaire ayant 

un diamètre inférieur à 0,2 mm (Eissenstat, 1992).  

Les racines lyophilisées ont été réduite en poudre avec un broyeur à billes MM 400 (Retsch, 

Haan, Allemagne) et leur teneur en C et N total a été déterminée grâce à un autoanalyseur élémentaire 

Flash EA 1112 (Thermo Fisher Scientific, Waltham, Etats-Unis). 

Laà te eu àdesà a i esàe àCàetàNà solu leà aà t à d te i eàd ap sàNelso àetà L à .àU à

ali uoteàdeà gàdeà a i esà duitesàe àpoud eàaà t ài u àda sà Làd eauàd i alis eàdu a tà

1h à 60°C puis filtré sur un papier filtre Whatman n° 42. La teneur e àCàetàNàdesàe t aitsà àl eauà haudeà

a été déterminée en utilisant un TOC-V CSH (Shimadzu, Kyoto, Japon). 

 

 

 4.4 Mesure de la compétition entre adventices et culture 

Trois techniques de mesure de la compétition ont été testées dans le cadre de notre expérimentation. 

La première approche a consisté à comparer le rendement en grains des cultures dans les 

zo esà o àt ait esàetàt ait esàau àhe i idesàd u eàu it àe p i e tale.àPou à ela,à à uad atsàdeà , à

X 0,5m) situés dans les placettes non traitées et dans les zones adjacentes traitées de la parcelle ont 

été considérés. 

 Laà deu i eà app o heà aà o sist à à esu e à laà io asseà d ad e ti esà età deà ultu eà da sà à

uad atsàdeà , àXà , .àLaàd oiteà ep se ta tàlaà io asseàd ad e ti esàe àfo tio àdeàlaà iomasse 

de la culture a été tracée et le coefficient directeur de la droite a été considéré comme un indicateur 

de la compétition entre adventices et culture : plus le coefficient directeur est proche de -1, plus la 

compétition est importante (Smith et al., 2009). 
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Figure 8. Recouvrement (overlap) entre la distribution des valeurs de traits de la culture et des 
ad e ti esàpou àu àt aitàth o i ueàT.àI i,àl o e lapàestà galà à %àdeàl ai eàdeà ha ueà ou e 

 

 La troisième approche a consisté à estimer le recouvrement (overlap) des niches écologiques 

respectives de la culture et des adventices via le recouvrement des valeurs de leurs traits fonctionnels 

(Rosenfeld, 2002 ; Mouillot et al., 2005 ; McGill et al., 2006 ; Kearney et al., 2010). Le recouvrement 

des valeu sàdesàt aitsàdeàlaà ultu eàa e àlesà aleu sàdesàt aitsàdeàl e se leàdesài di idusà e esàdeà

laà o u aut à d ad e ti esà aà t à al ul à pou à ha ueà t aità g eà à laà fo tio à « nicheoverlap » 

(Mouillot et al., 2005, http://www.umr-marbec.fr/IMG/txt/nicheoverlap.r-2.txt). Cette fonction est 

basée sur la construction de deux courbes de densité de probabilité, une pour la culture et une pour 

laà o u aut àd ad e ti es,àe àutilisa tàu eàesti atio àpa à o au ,àleàlo gàd u àa eà ep se ta tàlesà

valeurs du trait (Stine et Heyse, 2001 ;à Figu eà .à L ai eà deà ha ueà ou eà ta tà galeà à ,à l ai eà

o u eàau àdeu à ou esàestàe suiteàesti eàetàe p i eàe àpou e tageàdeàl ai eàtotaleàdeà ha ueà

courbe. Elle représente le recouvrement (overlap) entre les traits de la culture et les traits des 

adventices. Les approches par recouvrement ont déjà permis de mettre en évidence des phénomènes 

de différenciation des niches fonctionnelles (« limiting similarity » et « habitat filtering ») dans les 

communautés prairiales en réponse aux pratiques agricoles (Mason et al., 2011). 

 

 

5. Données météorologiques 

Les données météorologique d août 2008 à avril 2014 ont été obtenues à partir de la station 

météorologique INRA de Champenoux (48,751°N, 6,340°E), située à 4 km du site expérimental. 
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 6. Calcul des indices de diversité 

Lesài di esàdeàdi e sit àta o o i ue,àfo tio elleàetàph log ti ueào tà t à al ul sà àl helleàduà

uad atàe àte a tà o pteàdeàl e se leàde laà o u aut àd ad e ti es. 

 

 

  6.1 Indices de diversité taxonomique et phylogénétique 

Laà i hesseàsp ifi ueàdesàad e ti esàaà t à al ul eà o eàleà o eàd esp esàpa à uad atàetà ellesà

desà a t iesàaà t à alu eàg eà àl i di eàChao à Chao,à àetà àl i di eàáCEà ChaoàetàYa g,à .à

Laàdi e sit àsp ifi ueàaà t à al ul eàa e àl i di eàdeà“ha o à “ha o ,à à;àMa á thu ,à àetà

l i di eàdeà“ha o à o -pa a t i ueà Chaoàetà“he ,à .àLaàdo i a eàaà t à al ul eàa e àl i di eà

de dominance de Si pso à “i pso ,à .àL uita ilit àaà t à al ul eà o eàleà atioàdeàl i di eàdeà

“ha o àdi is àpa àl i di eàdeà“ha o à a i alàpossi leàpou àleà eà o eàd esp esà Llo dàetà

Ghelardi, 1964). La diversité phylogénétique (PD) bactérienne a été calculée d ap sà Faithà ,à

o eà laà lo gueu à totaleà desà a hesà te i alesà deà l a eà ph log ti ue.à Lesà i di esà seà

rapportant aux communautés bactériennes ont été calculés grâce au logiciel Mothur v.1.35.1 (Schloss 

et al., 2009). 

La structure et la composition taxonomique des communautés ont été comparées entre les 

échantillons en construisant des matrices de distance de Bray-Curtis (structure) et de Jaccard 

(composition) entre les échantillons à partir des OTU 97% (pour les bactéries) ou des espèces (pour les 

adventices). Dans le cas des bactéries, la structure et la composition phylogénétique des communautés 

ont également été comparées en construisant une matrice de distance entre les échantillons à partir 

des arbres phylogénétiques en utilisant la méthode UniFrac (Lozupone et Knight, 2005), pondérée 

(structure) et non-po d eà o positio àpa àl a o da eàdesàs ue es. 

 

 

  6.2 Indices de diversité fonctionnelle 

La diversité fonctionnelle est théoriquement négativement corrélée à la compétition entre culture et 

ad e ti esà “ ithà età al.,à à età està u à i di ateu à desà filt esà ologi uesà s e e ça tà su à laà

o u aut àd ad e ti esà Na asàetàViolle,à  ; Pakeman, 2011 ; Gaba et al., 2014). Nous avons 

considéré quatre composantes de la diversité fonctionnelleà :à l ide tit à fo tio elle,à laà i hesseà

fo tio elle,àl uita ilit àfo tio elleàetàlaàdi e ge eàfo tio elleà Villege àetàal.,à . 

Les indices de diversité fonctionnelle ont été calculés indépendamment pour chaque trait avec une 

valeur de trait par individu. Dans le cas de valeurs manquantes pour certains individus, par exemple 

dans le cas des espèces présentant plus de 20 individus par cadrat, les valeurs des traits des autres 
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i di idusàdeàlaà eàesp eào tà t à i lusàplusàd u eàfoisàda sàlesà al ulsàafi à u ilà àaitàauta tàdeà

aleu sàdeàt aitsà ueàd i di idusàdeàl esp eàp se tsàda sàlaà o u aut . 

Nousàa o sà al ul àl ide tit àfo tio elleà o eàlaà o e eàdesà aleu sàdeàt aitsàdeàlaà o u aut à

(CWM ; Garnier et al., 2004). La richesse fonctionnelle (FRic) a été calculée comme la différence entre 

la valeur la plus élevée et la valeur la plus basse du trait dans la communauté (Villegier et al. 2008). 

L uita ilit àfo tio elleàaà t à alu eàpa àl i di eàFE eà(Villeger et al., 2008), calculée avec R 3.0.0 

grâce à la fonction « dbFD » du package « FD 1.0-11 » (Laliberté et Shipley, 2011). La divergence 

fo tio elleàaà t à alu eàpa àl i di eàFD a à Maso àetàal.,à ,à al ul àa e àleàlogi ielàf-Diversity 

(Casanoves et al., 2010). 

 

 

 7. Analyses statistiques 

La normalité des données a été testée avec le test de Shapiro-Wilkàetàl ho og it àdesà a ia esàa e à

leà testàdeàBa tlett.à E à aiso àdeà l a se eàdeà o alit à et/ouàd ho og it àpou à laà ajo it à desà

variables mesurées, seuls des tests non-paramétriques ont été utilisés (test de Friedman, test de 

Kruskal-Wallis,àáNO“IM àauàseuilàd e eu à %.àLesà elatio sàe t eà a ia lesào tà t à ep se t esàe à

utilisa tàlesàa al sesà ulti a i esà o t ai tesà ‘Dá àetà o à o t ai tesà áCP,àNMD“ .àL e se le des 

analyses a été effectué avec le logiciel R 3.0.0 (R Development Core Team, 2014) et le package Rcmdr 

Fo ,à à à l e eptio à desà a al sesà effe tu esà su à lesà do esà tag o i uesà uià o tà t à

effectuées avec le logiciel Mothur v.1.35.1 (Schloss et al., 2009).  
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Introduction 

 

Lesàpla tesà ulti esà i flue e tà laà i alisatio àdeà l azoteàda sà leàsolà Va àde àK iftàetàBe e dse,à

2001 ; Parkin et al., 2002 ; Gan et al., 2010). En effet, au cours de leur croissance, les plantes modifient 

la disponibilité en carbone et en azote dans le sol via le processus de rhizodéposition (exsudation de N 

minéral et de molécules organiques solubles, production de litière racinaire) et le prélèvement de N 

minéral (Jensen, 1996c ; Wichern et al., 2008 ; Bell et al., 2015). De plus, les plantes restituent après la 

fin du cycle de culture des résidus végétaux qui constituent de la matière organique fraîche (Jensen, 

1997 ; Trinsoutrot et al., 2000 ; Chen et al., 2014). Ainsi, en modifiant la disponibilité relative en C et N 

dans le sol, les plantes vont influencer la taille et les activités des communautés microbiennes du sol 

dont les activités impliquées dans la décomposition-minéralisation de N (Kuzyakov et Bol, 2006, 

Dijkstra et al., 2013, Bell et al., 2015). Ces effets pourront conduire soit à des phénomènes 

d i o ilisatio à etteàouàdeà i alisatio à etteàdeàNàetà odule o tàdo àai siàlaà iodispo i ilit àe à

N pour les plantes. 

Concernant le cas des Légumineuses telles que le pois, il est généralement admis que ces cultures, en 

plus de leur capacité à fixer le N atmosphérique, ont un effet positif sur la minéralisation nette de N 

auà ou sàdeàleu à oissa e.àCe iàpe etàai siàd aug e te àlaàte eu àe àazoteà i alàduàsolàpou àlaà

culture qui leur succède (Gan et al., 2010 ; Jensen, 1996a ; Maidl et al., 1996). De plus, les résidus de 

Légumineuses influencent positivement la minéralisation nette de N et peuvent contribuer à 

augmenter la disponibilité en N minéral pour la culture en place (Jensen, 1997 ; Soon et Arshad, 2002 ; 

Engstrom et Linden, 2012). Les effets positifs des Légumineuses sur la minéralisation nette de N 

pourraient résulter de la qualité de leur rhizodépôts (avec de C/N autour de 17 ; Wichern et al., 

2007a,b) et de leurs résidus (C/N moyen de 44 pour les résidus aériens (Soon et Arshad, 2002 ; Lupwayi 

et al., 2006 ; Kumar et Goh, 2002 ; Gan et al., 2011 ; Engstrom et Linden, 2012 ; Jensen, 1996b, 1997 ; 

Arcand et al., 2014). Ces C/N relativement bas sont susceptibles de modifier les activités protéase et 

d a o ifi atio à Biede e kàetàal., 2005 ; Piotrowska-Długoszàet Wilczewski, 2014) qui réalisent deux 

étapes importantes de la minéralisation :àl a ti it àp ot aseàestà o sid eà o eàl a ti it àli ita tà

laà i alisatio à deà l azoteà Ja à età al.,à à età l a ti it à d a o ifi atio à està esponsable de la 

de i eà tapeàdeà i alisatio àdeàl azoteà Geissele àetàal.,à . 
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Expérimentation 1 

 

 

 

Expérimentation 2 

 

 

Figure 1. Schéma du dispositif expérimental en conditions contrôlées. Expérimentation 1 : culture du 
pois. Expérimentation 2 : culture du blé dans quatre sols différents 
 

 

M eà sià l effetà desà pla tesà su à laà i alisatio à deàNà età su à e tai esà desà a ti it sà e z atiques 

impliquées dans la minéralisation de N a été décrit (Carpenter-Boggs et al., 2000 ; Dinesh et al., 2004 ; 
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Sakurai et al., 2007 ; Ordonez et al., 2009 ; Churka Blum et al., 2013), les mécanismes fins par lesquels 

les plantes, au cours de leur croissance, influencent ces activités microbiennes restent mal caractérisés 

(Cheng, 2009 ; Gan et al., 2010 ; Bell et al., 2015). La mesure des traits fonctionnels est une approche 

uià s està l eà f u tueuseà pou à o p e d eà o e tà lesà pla tesà odifie tà lesà p o essus 

écosystémiques (Cadotte et al., 2011 ; Garnier et Navas, 2012 ; Bardgett et al., 2014). Bien que les traits 

fonctionnels racinaires soient sous- tudi sà o pa ati e e tàau àt aitsàfo tio elsàa ie s,àl a al seà

deà esà t aitsà off eà u eà l oppo tu it à de comprendre plus finement les interactions entre le 

développement du système racinaire, les communautés microbiennes et les processus de 

minéralisation de N, dans la mesure où les racines constituent les organes par lesquels les flux de N et 

Càs effe tue t entre la plante et le sol (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). 

 

Afin de mieux comprendre quels traits racinaires du pois et du blé influencent la taille des 

communautés microbiennes et les activités impliquées dans la décomposition et la minéralisation de 

N, des expérimentations en conditions contrôlées ont été mises en place (Figure 1). Dans une première 

expérimentation, nous avons analysé les relations entre les traits fonctionnels racinaires du pois au 

cours de son développement et les activités protéase età d a o ifi atio .à Da sà u eà se o deà

expérimentation, nous avons étudié, grâce à la mesure des traits fonctionnels racinaires, comment le 

blé influence au cours de son développement la biomasse microbienne et les activités protéases dans 

des sols amendés avec deux types de résidus de pois i.e. des litières racinaires et aériennes ou des 

rhizodépôts. A différents stades de développement (stades végétatifs et reproducteurs) du pois et du 

blé, des plantes ont été prélevées et des traits fonctionnels racinaires liés à la rhizodéposition et au 

prélèvement de nutriments ont été mesurés. Des mesures de disponibilité en C et N dans le sol, 

d a o da eà i o ie eà a o da eàdeàg esàáDN à “àetàapr, abondance microbienne C et N) et 

d a ti it àp ot aseàetàd a o ification ont également été effectuées. 

 

Lesà sultatsàetà o lusio sàdeà esàt a au àfo tàl o jetàd u àp e ie àa ti leàa ept àda sàlaà e ueà“oilà

Biolog àa dàBio he ist à ‘o illa àetàal.,à àetàd u àse o dàa ti leàa tuelle e tàe àp pa atio à

pour la revue Pedobiologia.  
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Abstract 

Plant functional traits are useful tools for understanding plant impacts on soil nitrogen (N) 

mineralization. The objective of this study was to examine the root traits that govern the 

influence of Pisum sativum L. on potential protease and ammonification activities, which are 

two key microbial activities involved in N mineralization. Ammonification activity was greater 

during pea reproductive than vegetative stages, whereas potential protease activity did not 

vary along pea development. Ammonification activity was more strongly affected by root 

architecture traits (total root length and percentage of fine roots) than by root growth traits 

(root dry matter content). Pea root traits appear to affect ammonification activity in a complex 

manner involving variations in rhizodeposition that modulate carbon and N availability for soil 

microorganisms.  

 

Keywords: Pisum sativum, ammonification activity, protease activity, root traits 

 

Plants influence soil nitrogen (N) mineralization during their growth by controlling N uptake 

as well as the release of carbon (C) and N rhizodeposits to the soil (Laungani and Knops, 2012; 

van der Krift and Berendse, 2001). These rhizodeposits can be used as an energy source by soil 

microorganisms to produce enzymes implicated in soil organic N degradation, including 

protease and ammonification activities (Bardgett et al., 2014; Dijkstra et al., 2013). The 

subsequent increase in soil N mineralization may therefore have a positive effect on the 

resulting soil N availability. However, the release of these rhizodeposits may also improve net 

N immobilization, thus decreasing soil N availability (Dijkstra et al., 2013; Orwin et al., 2010). 

Therefore, identifying the mechanisms by which plants modify the microbial activities 

involved in N mineralization is important for better predicting how plant species alter soil N 

availability. Plant trait-based approaches may be helpful for understanding such mechanisms 

(Powell et al., 2013). In particular, the analysis of root traits may be a critical tool because 

roots are the key organs that drive nutrient acquisition, nutrient cycling and rhizodeposition 

(Bardgett et al., 2014; York et al., 2013).  

The aim of our study was to identify the root traits that govern the potential influence of pea 

(Pisum sativum L.) on soil potential protease and ammonification activities. Pea was chosen 

because compared with other crops, this plant species releases readily mineralizable N and 
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easily metabolizable C rhizodeposits that are assumed to have a positive effect on soil N 

mineralization (Evans et al., 1996; Mayer et al., 2003; Wichern et al., 2007a, 2007b). Therefore, 

a o di gà toà theà e o o i à ules à egulati gà i o ialà e z eà p odu tio à álliso à a dà

Vitousek, 2005), the elevated assimilable N resources in pea rhizodeposits would not require 

that microorganisms produce proteolytic enzymes to decompose proteinaceous organic N 

from soil organic matter. As opposed to vegetative stages, during pea reproductive stages, the 

relative excess in N (i.e., amino acids) rather than C in the rhizodeposits would promote 

mineralization of amino acids via ammonification activities for their C content rather than 

their N (Farrell et al., 2013, 2014). Thus, we hypothesized that root traits modulating N 

rhizodeposition processes (Roumet et al., 2008) and soil C availability more strongly influence 

potential protease and ammonification activities than do traits related to root growth.  

A spring pea cultivar (P. sativum L., cv. Kayanne) was grown under controlled conditions 

(supplementary information). Soil and roots were sampled (n=4) at two vegetative (3-leaf and 

5-leaf) and two reproductive (first flowers and early seed filling) stages. The dry masses of 

roots and aerial parts were measured. Root morphology was analyzed by digital scanning 

using WinRHIZO (Arsenault et al., 1995). Four root architecture traits related to N interception 

and rhizodeposition were determined: total root length, specific root length (SRL), fine root 

length percentage and root mean diameter. In addition, seven root growth traits were 

estimated: root dry matter content (RDMC), root mass fraction (RMF), root tissue density 

(RTD), total root C and N contents, and water-soluble root C and N contents. We determined 

the following soil characteristics: the total mineral N content in 2 M KCl extracts, soil N (HW-

N) and C (HW-C) contents in hot water extracts, the microbial biomass C (MBC) and N (MBN), 

and the abundances of the total bacterial and protease communities using quantitative PCR 

and ammonification and protease activities. Analyses were conducted using standard 

methods, which are outlined in the supplementary information. Redundancy analyses (RDA) 

were performed to assess the relationship between protease and ammonification activities, 

and three sets of the most significant (after forward selection, Legendre and Legendre, 1998) 

explanatory variables, i.e., root architecture traits, root growth traits and soil variables. Then, 

variation partitioning was performed to quantify the relative contributions of the most 

significant explanatory variables to the variations in ammonification and protease activities 

(Peres-Neto et al., 2006). These analyses were performed using the vegan 2.0-9 package 

(Oksanen, 2013) of R 3.0.0 (R Core Team, 2013).  
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The results showed potential protease activity did not change during pea development. It 

should be underlined that protease activities have been estimated by using the conventional 

method described by Ladd and Butler (1972), reflecting more potential activities rather than 

native activities. We cannot exclude that the use of isotope pool dilution techniques to 

determine native gross protein depolymerisation, such as those developed by Wanek et al. 

(2010), would have influenced the results. In contrast to protease activity, ammonification 

activity evolved as a function of pea phenology, with a significant increase at the beginning of 

seed filling (H’ = 9.5, p < 0.05, supplementary information, Table 1). During pea reproductive 

stages, changes in ammonification activity may be associated with an increase in the C-to-N 

ratio of pea rhizodeposits that would favor C limitations for soil microorganisms (Kopacek et 

al., 2013). Mineralization of excess amino acids in pea rhizodeposits could then alleviate such 

soil C limitations (Jensen, 1996; Farrell et al., 2014). The significant decrease in soil HW-C/N 

(H’ = 12.90, p < 0.01, supplementary information, Table 1) between the 5-leaf and flowering 

pea stages supports these findings. This statement is also reinforced by our observation of a 

significant negative correlation between ammonification activity and HW-C (r = -0.73, p < 

0.01).  

Based on RDA analyses (Fig. 1 and 2), no root trait was associated with potential protease 

activity, likely because this activity did not change during pea development. By contrast, 

several root traits that varied throughout pea development (supplementary information, 

Table 1) significantly influenced ammonification activity. The RDMC and covarying total root 

length and percentage of fine roots showed direct influences on ammonification activity (Fig. 

1), whereas the RMF and percentage of fine roots influenced this microbial activity through 

their impact on soil HW-C (Fig. 2). Using variation partitioning, we show that a combination of 

these roots traits and HW-C explained 53% of the variation in ammonification activity. Plant 

root traits contributed to 30% of the variation in soil enzyme activities. We observed that 

RDMC contributed to only 9% of the variation in ammonification activity, although this root 

growth trait was positively correlated with ammonification activity (r = 0.86, p < 0.001). By 

contrast, the percentage of fine roots that was positively correlated with ammonification 

activity (r = 0.74, p < 0.01) contributed to 21% of the variation in this microbial activity. Finally, 

we show that if soil HW-C alone does not explain the variation in ammonification activity, this 

soil variable is positively influenced by the RMF (r = 0.95, p < 0.001), which is an indicator of 

the relative allocation of C to the roots (Poorter et al., 2012). In this case,  
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Fig. 1 Redundancy analysis of enzymatic activities in relation to the root growth related traits (A and 
C) and root architecture related traits (B and D). In RDA distance biplots (A and B), phenological stages 
are denoted for: 3-leaf with filled triangle ( ); 5-leaf with filled circle ( ); first flowers with empty 
triangle ( ); early seed filling with empty circles ( ). In correlation biplots (C and D), solid lines are 
roots traits (explanatory variables), dashed lines are enzymatic activities (dependent variables). When 
only one explanatory variable was selected, RDA is constructed with only one constrained ordination 
axe (RDA 1), the second axe being an unconstrained residual axe (PC 1). The RDAs were significant at 
P < 0.01 and explained 32 % (A and C) and 38 % (B and D) of the variation  

 

according to our hypothesis, the variation in ammonification activity is likely to be controlled 

primarily by root architecture traits that modulate the soil bioavailable C and N and 

secondarily by root growth traits. These results suggest that changes in pea biomass 

partitioning during reproductive stages could limit belowground C allocation and alter soil C 

status. The increase in the percentage of fine roots may then provide significant amounts of 

amino acids to the soil because fine roots are assumed to have high turnover and high amino  
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Fig. 2 Redundancy analysis of soil hot-water soluble C in relation to root-growth related traits (A and 
C) and root-architecture related traits (B and D). In RDA distance biplots (A and B), phenological stages 
are denoted for: 3-leaf with filled triangle ( ); 5-leaf with filled circle ( ); first flowers with empty 
triangle ( ); early seed filling with empty circles ( ). In correlation biplots (C and D), solid lines are 
roots traits (explanatory variables), dashed line is soil hot-water soluble C (dependent variable). When 
only one explanatory variable was selected, RDA is constructed with only one constrained ordination 
axe (RDA 1), the second axe being an unconstrained residual axe (PC 1). The RDAs were significant at 
P < 0.001 and explained 88 % (A and C) and 82 % (B and D) of the variation 

 

acid contents (Eissenstat et al., 2000; Jones et al., 2005). Microorganisms can mineralize amino 

acids via ammonification activity, which may alleviate soil C limitations.  

Our results highlight that a suite of root traits can impact pea effects on the soil enzyme 

activities implicated in N mineralization, including ammonification activity. This work 

reinforces the importance of considering root traits to increase our understanding of the 

impact of plant species on soil N mineralization. However, our findings must be extended to 

other crops because plant traits vary substantially across plant species.  
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Supplementary information 

 

Appendix A: Materials and methods 

 

 

Plant material, growth and harvest conditions 

One seed of spring pea (Pisum sativum L., cv. Kayanne) was sown in a PVC tube (15 cm depth, 8 cm 

dia ete à ithàaà losedà otto à o tai i gà àgàofàsoilà Bouzule,àCha pe ou ,àF a e,à °à àN,à °à

àE àthatàhadà ee àsie edàatà à . The soil (Vertic Cambisol (clayic): FAO-WRB classification) had the 

following characteristics: 62% clay, 35% silt, 3% sand, 26 g kg-1 organic carbon, 2.6 g kg-1 111 total N, 

and pH (water) 7.1. Due to its high clay content, soil was mixed with 10% sand (w/w) in order to 

facilitate the later separation of roots from the soil and to limit the probability of roots damage and 

loss. Plants were grown to maturity in a climate-controlled chamber under a photoperiod of 16 h and 

a temperature of 22.5 °C /18 °C (day/night) without fertilization. Artificial lighting (MH Daylight 400 W, 

Osram, Munich, Germany) provided 300 μmol m-2 s-1 of photosynthetically active radiation. The soil 

was maintained at 80% of its water-holding capacity by weighing the tubes and watering them with 

tap water 5 times per week. Four random pea plants were harvested at the 3-leaf, 5-leaf, first flowers 

and early seed filling stages, corresponding to 10, 22, 49 and 59 days after emergence, respectively. 

The root systems were carefully removed from the PVC tube. The roots were manually separated from 

the soil, and the detached roots were collected using tweezers. The roots were gently cleaned under 

tap water, and root traits were immediately measured. The soil was stored at 4 °C until processing 

(within the week after sampling). Soil subsamples were frozen at -20 °C immediately after sampling 

and before soil DNA extraction. 

 

 

Root trait measurements 

Before digital scanning, the entire root system was suspended in 1 cm of deionized water in a 40 x 30 

cm clear acrylic tray using tweezers. Then, the roots were scanned at a resolution of 400 dpi using a 

flatbed Epson Expression 10000XL scanner (Epson, Suwa, Japan). WinRHIZO Reg v.2005c software 

‘ege tàI st u e ts,àQue e ,àCa ada à asàusedàtoàa al zeàtheàs a edài agesàusi gà‘ege t sàa dà

Te a t sà ethodsà á se aultàetàal.,à . 

The total root length and the projected root surface area of each root system were determined. These 

values were subsequently used to calculate the root volume, root mean diameter (mm) and root length 

distribution per root diameter class (there were 10 root diameter classes, each with an increase of 0.1 

mm; the tenth class referred to roots > 0.9 mm in diameter). 
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The root fresh weight (g) was determined after a 24 h rehydration in deionized water. Before being 

weighed, roots were carefully dried with filter paper. Then, the roots were frozen at -80 °C and freeze-

dried on a Lyovac GT2 (Steris, Mentor, OH, USA), and their dry weight (g) was measured. The plant 

aerial parts were dried for 72 h at 60 °C and weighed. 

The root dry matter content (RDMC, mg g-1) was calculated as the ratio of the root dry mass to the 

root fresh mass. The root mass fraction (RMF, g g-1) was calculated as the ratio of the whole root dry 

mass to the total plant dry mass. The root tissue density (RTD, cm3 g-1) was calculated as the ratio of 

the root volume to the total root dry mass. The specific root length (SRL, m g-1) was calculated as the 

ratio of the root length to the root dry mass. Finally, the fine root length percentage was calculated as 

the percentage of the total root length represented by roots with a diameter < 0.2 mm (Eissenstat, 

1992). Dry roots were powdered using an MM 400 ball mill (Retsch, Haan, Germany), and the total 

root C and N contents were determined using a Flash EA 1112 elemental autoanalyzer (Thermo Fisher 

Scientific, Waltham, MA, USA). The water-soluble root C and N contents were determined according 

to Nelson and Lym (2003). Briefly, 500 mg of powdered roots was incubated in 15 ml of deionized 

water for 1 h at 60 °C and was 150 filtered through a Whatman 42 filter (Sigma-Aldrich, Saint-Louis, 

MO, USA). The water-soluble root C and N contents were determined using a TOC-V CSH Total Organic 

Carbon analyzer (Shimadzu, Kyoto, Japan). 

 

 

Soil N and C contents 

Ten grams of fresh homogenized soil was shaken for 1 h with 100 ml of 2 M KCl solution and was then 

filtered through a Whatman 42 filter. The total mineral N content in the KCl extract was determined 

using a SAN++ CFA molecular absorption spectrometer (Skalar Analytical, Breda, The Netherlands). The 

soil residues were dried for 24 h at ambient temperature. Then, the soil C and N were extracted with 

hot water according to Vong et al. (2007). The total C and N in the hot water extracts (HW-C and HW-

N, respectively) were measured using a TOC-V CSH (Shimadzu) and were used to calculate the hot 

water C/N ratio (HW-C/N). 

 

 

Quantification of 16S rDNA and protease community abundances 

The abundance of the total bacterial and protease communities were measured using quantitative PCR 

to amplify the 16S rDNA and apr genes, respectively (Lee et al., 1996; Bach et al., 2002). A portion of 

the 16S rDNA gene was amplified using the 341f and 534r primers (Lopez-Gutierrez et al., 2004), and 

the aprI and aprII primers were used to amplify part of the apr gene (Bach et al., 2002). 
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Soil DNA was extracted using the Fast DNA® 171 SPIN Kit for Soil (MP Biomedical, Santa Anna, CA, USA) 

a o di gà toà theà a ufa tu e sà i st u tio s.à “ta da dsà fo à theà ua tifi atio à e eào tai edà f o à

cloned 16S rDNA and apr fragments ligated into PCR8®/GW/TOPO® plasmids (Life Technologies, 

Carlsbad, CA, USA). For 16S rDNA, the reaction mixture contained 10 ng of template DNA, 1x Power 

SYBR® Green PCR Master Mix (Applied Biosystems, Foster City, CA, USA), 1 μM of each primer and 250 

ng of T4Gene 32 (MP Biomedicals, Strasbourg, France) in a final volume of 10 μl. The PCR conditions 

were as follows: 95 °C for 10 min and 35 cycles of 15 s at 95 °C, 30 s at 60 °C, and 30 s at 72 °C. For the 

apr gene, the reaction components included 10 ng of template DNA, 1x Power SYBR® Green PCR 

Master Mix, 1.75 μM of each primer and 150 ng of T4Gene 32 in a final volume of 20 μl. The PCR 

conditions were as follows: 95 °C for 10 min and 40 cycles of 20 s at 95 °C, 30 s at 53 °C, and 60 s at 72 

°C (Gschwendtner et al., 2010). Each sample, control and standard was amplified in triplicate in 

diffe e tà PC‘à plates.à PC‘à asà pe fo edà i à aà “tepO ePlus™à the o le à áppliedà Bios ste s .à

C li g,àdataà olle tio àa dà al ulatio sà e eàpe fo edà ithà“tepO e™à“oft a eà . . .àTheàspe ificity 

of the amplified products was confirmed using a melting curve analysis and the electrophoresis of the 

qPCR products on a 1.5% (w/v) agarose gel. 

 

 

Soil microbial biomass C and N 

The microbial biomass C (MBC) and the microbial biomass N (MBN) were estimated using the 

fumigation extraction method (Vance et al., 1987). The extracts were frozen at -20 °C until analysis. 

The extractible C and N concentrations were determined using a TOC-V CSH (Shimadzu). The microbial 

biomass C and N were determined by the following calculation: the C and N contents in the non-

fumigated soil samples were subtracted from the C and N contents in fumigated soil samples, and the 

result was divided by an extraction coefficient (0.45 for C (Vance et al., 1987) or 0.54 for N (Brookes et 

al., 1985)). 

 

 

Ammonification and protease activities 

Potential ammonification activity was determined according to Bonde et al. (2001). Briefly, 1 g of fresh 

soil was mixed with 1.8 ml of deionized water and 0.2 ml of a 10 mM L arginine solution. The mixture 

was incubated for 1.5 h at 22 °C without further agitation. Ice-cold 2M KCl was used to recover 

extractible N after the incubation. Samples were centrifuged at 16,000g for 10 min at 4 °C, and the 

NH4+ concentration in the supernatants was determined using a SAN++ CFA molecular absorption 

spectrometer (Skalar Analytical). For the controls, the procedure was as for the assays with the 
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exception that arginine was added after the incubation and the addition of 2M KCl. Ammonification 

activity was expressed as g NH4+ g-1 dry soil h-1. 

Potential protease activity was determined according to Ladd and Butler (1972). One gram of fresh soil 

was incubated for 4 h at 45 °C with 2.5 ml of 0.1 M Tris-HCl buffer (pH 8) and 2.5 ml of 2% sodium 

caseinate solution. The addition of 5 ml of 10% trichloroacetic acid stopped the reaction. After 

centrifugation at 16,000g for 2 min, 0.5 ml of the supernatant was mixed with 0.75 ml of 1.4 M sodium 

carbonate and 0.25 ml of 16.5% Folin-Ciocalteu reagent for 5 min. A standard curve was prepared using 

tyrosine and the concentration of tyrosine in each sample was determined colorimetrically using a 

Cary® 300 spectrophotometer (Varian, Palo Alto, CA, USA) at 680 nm. For the controls, the procedure 

was the same as for the assays, with the exception that sodium caseinate was added after the 

incubation and the addition of trichloroacetic acid. Protease activity was expressed as g Tyr g-1 dry 

soil h-1. 

 

 

Statistical analysis 

All of the examined variables were analyzed using a Kruskal-Wallis test with the plant growth stage as 

a factor. The means were grouped using the kruskalmc function in the pgirmess package v. 1.5.8 

(Giraudoux, 2013) to allow for multiple comparisons. To separate the influences of plant root traits 

and soil variables on enzymatic activities, the measured variables were divided into 4 groups: root 

growth traits (RTD, RDMC, RMF, total root C and N contents, and water-soluble root C and N contents), 

root architecture traits (SRL, root length, fine roots length percentage, and average diameter), soil 

variables (16S rRNA abundance, apr abundance, mineral N, HW-C, HW-N, HW-C/N, and microbial 

biomass C and N) and enzyme activities (ammonification activity and protease activity). The 

relationships between the different subsets of selected variables were analyzed using a redundancy 

analysis (RDA), a constrained ordination procedure based on the principal component analysis that 

allows assessments of the relationship between a set of explanatory variables and a set of response 

variables. Prior to the RDA, the set of explanatory variables underwent forward selection using the 

ordistep function (Oksanen et al., 2013) to select the most significant variables and avoid 

multicollinearity (Legendre and Legendre, 1998). To quantify the contribution of each of the three sets 

of selected variables (plant root growth traits, plant root architecture traits and soil variables) to the 

variations in ammonification and protease activities, variation partitioning was performed (Peres-Neto 

et al., 2006). The RDAs and variation partitioning were performed using the vegan 2.0-9 package 

(Oksanen, 2013). 
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Theàadjustedà‘²à aluesà e eà al ulatedàusi gàEzekiel sàfo ulaà Ezekiel,à .àTheàsig ifi a eàofàtheà

RDA and variation partitioning results was assessed using a Monte-Carlo permutation test with 1,000 

permutations. Some correlations between variables were analyzed using the Pearson test. R 3.0.0 

software (R Core Team 2013) was used for all the statistical analyses. 
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Appendix B: Table 1 Pea root functional traits, soil enzymatic activities and soil variables at 4 phenological stages  

  3 leaves  5 leaves  First flowers  Early seed filling H’  

Root growth traits 

 

Root tissue density (g cm
-3

) 0.05 ± 0.00
a  0.05 ± 0.00

a  0.07 ± 0.00
ab  0.08 ± 0.00

b  11.00*  
Root dry matter content (mg g

-1
) 52.82 ± 0.28

a  55.68 ± 1.36
a  63.99 ± 0.96

ab  76.43 ± 4.10
b  11.17*  

Root mass fraction (g g
-1

) 0.34 ± 0.01
b  0.29 ± 0.03

b  0.09 ± 0.01
ab  0.08 ± 0.00

a  11.17*  
Total C (%) 37.51 ± 0.52

a  37.10 ± 0.57
a  38.24 ± 0.80

a  38.06 ± 0.62
a  1.37 NS  

Total N (%) 4.92 ± 0.16
b  3.66 ± 0.14

ab  2.55 ± 0.11
ab  2.21 ± 0.08

a  11.69**  
Water soluble C (%) 8.76 ± 1.08

a  6.46 ± 0.20
a  6.96 ± 0.14

a  6.92 ± 1.07
a  5.34 NS  

Water soluble N (%) 1.95 ± 0.13
b  1.28 ± 0.12

ab  0.60 ± 0.06
ab  0.34 ± 0.04

a  11.69**  
Root architecture traits 

 

Specific root length (m g
-1

) 524.70 ± 3.00
a  666.76 ± 58.36

a  847.91 ± 68.98
ab  990.31 ± 55.43

b  8.94*  
Length (m) 29.34 ± 5.60

a  37.03 ± 1.40
ab  53.31 ± 10.09

ab  71.94 ± 0.48
b  7.80*  

Fine roots length (%) 3.36 ± 0.16
a 
 14.22 ± 1.17

a  25.30 ± 2.45
ab  32.92 ± 0.85

b  12.11**  
Mean diameter (mm) 0.67 ± 0.03

b  0.80 ± 0.24
b  0.48 ± 0.01

ab  0.41 ± 0.01
a  11.60**  

Enzymatic activities Protease activity (μg Tyr h-1 g-1 dry soil) 

 

152±12 
a
 137±6 

a
 133±10 

a
 158±13 

a
 2.38 NS 

 Ammonification activity (μg N-NH4+ h-1 g-1 dry soil) 0.88±0.88a 0.43±0.26a 1.78±0.48a 11.62±1.46b 9.50* 

Soil variables 

 

16S rDNA (copies g-1 dry soil) 2.21 10
5
 ± 8.45 10

4ab  2.65 10
6
 ± 2.32 10

5b  1.86 10
5
 ± 3.59 10

4a  3.81 10
5
 ± 4.72 10

4ab  11.47**  
 apr (copies g-1 dry soil) 1.95 10

3
 ± 8.63 10

2ab  3.53 10
4
 ± 4.81 10

3b  1.41 10
3
 ± 1.91 10

2a  3.19 10
3
 ± 1.17 10

3ab  8.71*  
 Mineral N (µgN g-1 dry soil) 27.74 ± 1.05

a  20.43 ± 1.39
a  21.26 ± 2.36

a  25.69 ± 3.80
a  3.13 NS  

 Hot-water soluble C (µgC g-1 dry soil) 580.25 ± 13.05
b  560.83 ± 19.25

b  301.64 ± 9.55
a  245.29 ± 19.36

a  10.49*  
 Hot-water soluble N (µgN g-1 dry soil) 52.63 ± 1.94

ab  51.13 ± 3.26
a  83.21 ± 2.21

b  78.07 ± 4.83
ab  10.06*  

 Hot-water soluble C/N 10.56 ± 0.40
b 11.04 ± 0.42

b 3.63 ± 0.07
a 3.13 ± 0.05

a 12.90** 
 Microbial biomass C (µgC g-1 dry soil) 265.74 ± 7.98

b  219.55 ± 12.20
ab  191.63 ± 1.72

a  239.09 ± 19.71
ab  8.94*  

 Microbial biomass N (µgN g-1 dry soil) 39.62 ± 2.26
a  29.29 ± 2.26

a  26.82 ± 2.82
a  37.59 ± 3.90

a  6.71 NS  



Chapitre 3 

 

175 
 

Appendix C: Table 2 Selection of explanatory variables for RDA. AIC is the Akaike Information 
Criteria. The p value is the significance of the F-statistics associated with all variables tested using 
permutation tests. Variables are selected as explanatory if p < 0.05 (*). In case of significance 
equality, the variable with the lowest AIC is selected 

 

 Enzymatic activities Hot-water soluble C 

Root growth traits AIC p value AIC p value 

Root dry matter content (mg g
-1

) 11.103 0.005* 0.874 0.001* 

Total N (%) 5.496 0.090 -28.904 0.998 

Total C (%) 6.490 0.150 -28.908 0.955 

Root mass fraction (g g
-1

) 7.521 0.405 0.962 0.001* 

Root tissue density (g cm
-3

) 7.805 0.495 -31.087 0.208 

Water soluble N (%) 7.674 0.500 -29.410 0.550 

Water soluble C (%) 7.773 0.505 -29.166 0.681 

   

   

 Enzymatic activities Hot-water soluble C 

Root architecture traits AIC p value AIC p value 

Length (m) 8.193 0.015* -19.240 0.883 

Fine roots length (%) 8.839 0.045* 0.962 0.001* 

Mean diameter (mm) 6.296 0.500 -22.556 0.109 

Specific root length (m g
-1

) 7.792 0.815 -19.397 0.734 

     

     

 Enzymatic activities  

Soil variables AIC p value   

Hot-water soluble C (µgC g-1 dry soil) 6.645 0.025*   

Microbial biomass N (µgN g-1 dry soil) 5.526 0.100   

Mineral N (µgN g-1 dry soil) 2.030 0.145   

Microbial biomass C (µgC g-1 dry soil) 1.023 0.395   

Hot-water soluble N (µgN g-1 dry soil) 0.822 0.455   

Hot-water soluble C/N 0.543 0.540   

16S rDNA (copies g-1 dry soil) 0.310 0.730   

apr (copies g-1 dry soil) 0.261 0.765   
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Introduction 

 

Grain legumes may have beneficial yield effects to the succeeding cereal crop (Arcand et al., 2014; 

Beckie et Brandt, 1997; Stevenson and van Kessel, 1996). These effects have been partly attributed to 

an improvement of the soil N supply to the succeeding crop (Mayer et al., 2003, Arcand et al., 2013, 

2014). Indeed, legumes N inputs have been shown to be higher than other crops (Soon and Arshad, 

2002). These inputs include crop residues which usually present higher N concentrations and lower 

C/N ratio than cereals (Arcand et al., 2014; Nicolardot et al., 2001; Soon and Arshad, 2002). This also 

includes N rhizodeposits that represent a significant part of soil N pools, mainly immobilized in 

microbial biomass and as labile microbial residues (Jensen, 1996; Mayer et al., 2003). Due to the 

chemical nature of residues of grain legumes and their C/N stoichiometry, it is assumed that they can 

favor N mineralization and therefore return more nutrients to the subsequent crop (Gan et al., 2010; 

Manzoni et al., 2008; Soon and Arshad, 2002; Stevenson and van Kessel, 1996). However, biochemical 

characteristics of plant residues are not the only factors that influence soil N dynamic. Indeed, 

subsequent crops will also exert a control of N mineralization (Mayer et al., 2003; Yuan et al., 2011). 

During their growth, plants influence soil microbial communities inhabiting the rhizosphere that are 

the major decomposers of organic matter and thus, affect N mineralization (Zhu et al., 2014; Kuzyakov, 

2010). As soil microorganisms are often C limited in soil, simple organic compounds released by roots 

(exudation) constitute an important source of C and nutrients for these microbial communities 

(Nguyen, 2003). The root exudates will have an impact on soil microbial biomass, changing its 

composition, increasing its size and its activity (De Graaff et al., 2010; Nguyen and Henry, 2002, 

Pascault et al., 2013). This microbial activation has further consequences in the decomposition of soil 

organic matter and plant residues (Dijkstra et al., 2013, Kuzyakov, 2010). Indeed, by increasing 

microbial biomass and activity, C compounds released by roots can create microbial N demand, 

especially during the early steps of residue decomposition that require mineral N (Manzoni et al., 2008; 

Zhu et al., 2014). Furthermore, plant N uptake can further decrease the N availability for soil 

microorganisms (Bell et al., 2015). Therefore, to meet their N requirement, microorganisms could 

synthesize extracellular enzymes implicated in the breakdown of complex organic nitrogen (Averill and 

Finzi, 2011; DeAngelis et al., 2008; Dijkstra et al., 2013). Then, after the mining of N, this nutrient can 

be immobilized in the microbial biomass and it can become available for plants through the turnover 

of microorganisms (Kuzyakov and Xu, 2013; Phillips et al., 2011). 

 Among extracellular enzymes that can be induced to convert complex organic N into bioavailable 

compounds, proteases are assumed to play a major role (Geisseler and Horwath, 2008). Indeed, 

proteins constitute the most abundant form of organic N in soil and residues, with potential high 

turnover rates (Kögel-Knaber, 2002). Furthermore, the degradation of proteins is considered as a key 
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limiting step in N mineralization that could further influence soil-derived N supply (Jones et al., 2004; 

Jan et al., 2009). Different mechanisms regulating soil extracellular enzymes such as proteases have 

been suggested that allow microorganisms to potentialize N and energy that are invested to produce 

these enzymes (Allison and Vitousek, 2005; Averill and Finzi, 2011; Geisseler et al., 2008). Indeed, even 

if these enzymes can be produced constitutively, proteases appear to be mainly up-regulated in 

response to addition of substrate-limited N (Geisseler and Horwath, 2008, 2009). By contrast, the 

presence of mineral N or easily metabolizable sources of N seems to have contradictory effects on the 

regulation of soil proteases (Beg et al., 2002, Geisseler and Horwath, 2008). 

Considering all these elements, the ways by which plants such as legumes impact N 

mineralization could be broadly divided into those that modify the balance between N input / output 

and those that alter soil microbial communities driving N mineralization. However, our understanding 

of how plants alter microbial activities implicated in N mineralization remains poorly understood 

(Grigulis et al., 2013). To get a better understanding, plant trait-based approaches can be relevant 

(Powell et al., 2013). Few studiesàsho edàthatàsoilà i o ialà o u ities à o positio  and microbial 

activities implicated in soil N mineralization were explained by root traits (Klumpp et al., 2009; Legay 

et al., 2014; Romillac et al., 2015). These results highlight that root traits could be a critical tool to 

understand and quantify the relative influence of plants on the functioning of soil microbial 

communities (York et al., 2013; Bardgett et al., 2014).  

The objectives of our study were i) to progress in the understanding of root traits that govern the 

potential influence of wheat on soil protease activity and, ii) to evaluate the potential influence of the 

residual effects of pea (crop residues and N rhizodeposits) on the interaction between wheat and soil 

protease activity. An experiment in controlled conditions was conducted on a spring wheat cultivar. 

Vegetative and reproductive periods of wheat were considered since plant N needs, root system 

architecture and rhizodeposition are assumed to evolve between vegetative and reproductive stages. 

Extracellular protease activities and root traits related to root growth processes, N interception and 

rhizodeposition processes were analyzed at each sampling date. Soil variables (i.e. soil inorganic N, 

organic extractible C and N, size of microbial biomasses N) were also measured, as they are a) putative 

drivers of extracellular protease and b) possibly affected by root patterns and the presence of pea 

residues. We hypothesized that (1) pea residues have a higher impact on extracellular protease activity 

than wheat, as pea residues are potential substrates for proteases, (2) root traits indirectly alter 

extracellular protease through modifications of soil driving factors. 
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Material and methods 

 

Soil 

The soil used was a Vertic Cambisol (clayic) (FAO-WRB classification) soil taken from the 0-20 cm layer 

atàtheà esea hàfa à Bouzule ài à o th-eastàofàF a eà °à àN,à °à àE .àáfte àsa pli g,àthe soil was 

air dried, sieved at 5 mm and mixed with 10 % sand (w/w). The soil has the following characteristics: 

62% clay, 35% silt, 3% sand, 26 g kg-1 organic carbon, 2.6 g kg-1 total N, and pH (water) 7.1. 

 

 

Preparation of soil and pea residues 

Pea (Pisum sativum L., cv. Kayanne) were grown in a climate-controlled chamber, as described in 

Romillac et al. (2015). At maturity, all visible roots and root fragments were manually separated from 

the soil and collected. The aerial parts of the plants were also harvested. The soil containing 

rhizodeposits (cultivated soil) was stored at 18°C in the dark during 24h before processing. 

During the growing period of pea, a non-cultivated soil maintained at 80% of its water-holding capacity 

was stored in the dark in the climate-controlled chamber. 

Pea residues (root and aerial parts) were dried at 60°C and cut into 2-3 mm pieces with scissors. The 

mix of root and aerial residues contained 39.6 % total C, 1.31 % total N, 41.2 mg g-1 soluble C and 4.43 

mg g-1 soluble N. Soil properties of the cultivated and non-cultivated soils are listed in table 1. 

 

Table1 Control soil (C) and soil previously cropped with pea (P) characteristics before planting. Values 
are average ± SEM. n: number of replicates, MBN: microbial biomass N, P soil: soil previously cropped, 
C soil: control soil. Significance: n.s. = non significant.,* p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001  

 

 

 

Variables P soil C soil Χ²

n 8 8

Protease activity 
μg Tyr h-1 g-1 dry soil) 45.1 ± 3.7 50.8 ± 5.9 0.40 n.s.

Mineral N

(µg N g-1 dry soil)
37.3 ± 3.0 63.2 ± 2.4 11.29***

MBN 

(µg C g-1 dry soil)
56.8 ± 1.3 51.4 ± 1.5 3.98*

Soluble C 

(µg C g-1 dry soil)
28.6 ± 3.1 24.7 ± 1.3 0.70 n.s.

Soluble N 

(µg N g-1 dry soil)
14.6 ± 0.8 37.7 ± 0.8 11.29***
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Experimental design 

The experiment was composed of four treatments: non-cultivated soil (control, C), non-cultivated soil 

with pea residues (R treatment), cultivated soil with pea rhizodeposits (P treatment) and cultivated 

soil with pea rhizodeposits and residues (P+R treatment). Pea residues were homogeneously mixed 

into the soil at a rate of 1 g of C kg-1 of dry soil equivalent. C and P soils were also homogeneously 

mixed before potting. 

One seed of spring wheat (Triticum aestivum L., cv. Sensas) was sown in a PVC tube (15 cm 

depth, 8 cm diameter) with a closed bottom containing 450 g of one of the four soil types i.e. C, R, P or 

P+R soil type. Plants were grown up to maturity as described in Romillac et al. (2015). The soil was 

maintained at 80 % of its water-holding capacity by weighting the tubes and watering them with tap 

water 5 times a week. Between 3-leaf and first tiller stages, plants received 375 mg N tube-1 (equivalent 

to 50 units ha-1) as NH4NO3 (Sigma Aldrich, Saint Louis, USA). 

Wheat plants were randomly harvested at 3 leaf-unfolded, first tillers, 2 nodes, early flowering, and 

maturity stages, which correspond to 14, 22, 28, 41 and 89 days after emergence, respectively. The 

root systems were carefully removed from the PVC tubes. The roots were manually separated from 

the soil, and the detached roots were collected using tweezers. After gently shaking the roots, soil 

aggregates that remained attached were collected. The roots were gently cleaned under tap water, 

and root traits were immediately measured. The soil was stored at 4 °C until processing (within the 

week after sampling).  

 

 

 Measurement of root traits 

Before digital scanning, roots were suspended in 1 cm of deionized water in a 40 x 30 cm clear acrylic 

tray using tweezers. Then, roots were scanned at 400 dpi with an Epson Expression 10000XL scanner 

(Epson, Suwa, Japan). The WinRHIZO Reg v.2005c software (Regent Instruments, Quebec, Canada) was 

used to analyse scanned images usingàtheà‘ege t sàa dàtheàTe a t sà ethodsà á se aultàetàal.à à

in order to evaluate the total root length and the projected root surface area of each root system. The 

root volume (cm3), root surface area (cm2), root mean diameter (mm) and root length distribution per 

root diameter classes (10 root diameter classes, 0.1 mm each, the tenth for roots > 0.9 mm diameter) 

were subsequently calculated. 

Root fresh weight (g) was determined after 24 h rehydratation in deionized water and drying 

with filter paper. Afterwards, roots were frozen at -80°C, freeze-dried on a Lyovac GT2 (Steris, Mentor, 

USA), and weighted to measure the root dry weight (g). Plant aerial parts were dried 72 h at 60 °C and 

weighted.  
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Specific Root Length (SRL, m g-1) was calculated as the ratio of root length to root dry mass. 

Root Dry Matter Content (RDMC, mg g-1) was calculated as the ratio of root dry mass to root fresh 

mass. Finally, the fine root percentage was calculated as the percentage of the total root length 

represented by root length with a diameter < 0.2 mm (Eissenstat, 1992). 

Dry roots were powdered using a ball mill MM 400 (Retsch, Haan, Germany) and the total root 

N and C contents was estimated using an element autoanalyser Flash EA 1112 (ThermoFisherScientific, 

Waltham, USA). Total Root C/N (T-C/N) was subsequently calculated. 

Water-soluble Root N (S-RNC) and C (S-RCC) contents were determined according to Nelson 

and Lym (2003). Briefly, 500 mg of powdered roots were incubated in 15 ml of deionized water during 

1 h at 60 °C and filtered through a Whatman 42 filter (Sigma-Aldrich, Saint-Louis, USA). S-RNC and S-

RCC were determined using a Total Organic Carbon analyzer TOC-V CSH (Shimadzu, Kyoto, Japan).  

 

 

 Soil N and C contents 

Soil mineral N was extracted with 2 M KCl (1:10 w/v) on an end-over-end shaker for 1 hour and then 

filtered through a Whatman 42 filter. Total mineral N content in KCl extract was determined using a 

molecular absorption spectrometer SAN++ CFA (Skalar Analytical, Breda, The Netherlands).  

Soil soluble C and N were extracted with 0.5 M K2SO4 (1:5 w/v) on an end-over-end shaker for 40min 

and then filtered through a Whatman No 42 filter (Bell et al., 2015). C and N in K2SO4 extract were 

determined using a TOC-V CSH (Shimadzu, Kyoto, Japan). 

 

  

 Soil N microbial biomass (MBN) 

MBN was estimated by the fumigation extraction method (Vance et al. 1987). The extracts were frozen 

at -20 °C until analysis. The extractible N concentration was determined using a TOC-V CSH (Shimadzu, 

Kyoto, Japan). MBN was determined by subtracting N content in the non-fumigated samples to N 

content in fumigated soil samples, respectively, and divided by an extraction coefficient of 0.54 

(Brookes et al. 1985).  

 

 

 Potential protease activity 

Potential protease activity was determined according to Ladd and Butler (1972). Briefly, 1g of fresh 

homogenised soil was incubated for 4 h at 45 °C with 2.5 ml of 0.1 M Tris-HCl buffer (pH 8) and 2.5 mL 

2% sodium caseinate solution. The addition of 5mL 10% trichloroacetic acid stopped the reaction. After 

centrifugation at 16,000 g for 2 min, 0.5 mL of supernatant was mixed with 0.75 mL 1.4M sodium 
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carbonate and 0.25ml 16.5% Folin-Ciocalteu reagent during 5 min. A standard curve was prepared 

using tyrosine and the concentration of tyrosine in each sample was determined colorimetrically using 

a Cary® 300 spectrophotometer (Varian, Palo Alto, CA, USA) at 680 nm. For the controls, the procedure 

was the same as for the assay, with the exception that sodium caseinate was added after the 

incubation and the addition of trichloroacetic acid. Protease activity was expressed as µg Tyr g-1 dry 

soil h-1. 

 

 

 Statistical analysis 

Exploratory analysis of the data was performed using principal component analysis (PCA) performed 

with the package RcmdrPlugin.FactoMineR v1.5-0 (Husson et al., 2015). 

All variables were submitted to a Kruskal-Wallis test with the plant growth stage or the soil treatment 

asàfa to s.àTheà ea sà e eàg oupedà àtheàfu tio à k uskal ,àpa kageàpgi ess 1.5.8 (Giraudoux 

2013), to allow multiple comparisons.  

In order to disentangle the influence of plant root traits and soil variables on enzymatic activities, 

measured variables were grouped in 2 sets (root functional traits and soil variables) and one stand 

alone variable (protease activity). Each set was submitted to forward selection using the function 

o distep à Oksa e à età al.à à i à o de à toà sele tà theà ostà sig ifi a tà a ia lesà a dà a oidà

multicollinearity (Legendre and Legendre 1998). The relationships between the different subsets of 

selected variables were analyzed using redundancy analysis (RDA), a constrained ordination procedure 

based on principal component analysis which allows assessing the relationship between a set of 

explanatory variables and a set of response variables. RDAs were performed using package vegan 2.0-

à Oksa e à .à Theà adjustedà ‘²à e eà al ulatedà usi gà Ezekiel sà fo ulaà Ezekiel,à .à Theà

significance of the RDAs and variation partitioning was tested by Monte-Carlo permutation test with 

1,000 permutations.  

Some correlations between variables were analyzed using Pearson test. The R 3.0.0 software (R Core 

Team 2013) was used for all statistical analysis. 

 

 

Results 

 

Evolution of the protease activity 

Potential protease activity ranged from about 35 to 94 µg Tyr h-1 g-1 dry soil (Fig. 1). This activity was 

sig ifi a tl ài flue edà àsoilàt eat e tà χ²= . ,àp< . .àTheàadditio àofàpeaà esiduesà ‘àa dàP+‘à

treatments) increased potential protease activity by 84 and 90% for R and P+R respectively. The means 
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of protease activity were 83.1±5.35 µg Tyr h-1 g-1 dry soil and 74.2±4.39 µg Tyr h-1 g-1 dry soil in R and 

P+R treatments, respectively as compared to 45.5±3.59 µg Tyr h-1 g-1 dry soil and 39.7±2.39 µg Tyr h-1 

g-1 dry soil in control soil and soil containing pea rhizodeposits, respectively. The presence of pea 

rhizodeposits had no significant influence on potential protease activity as compared to the control 

(Fig. 1.).  

Potential protease activity changed significantly (χ²= . ,àp<0.01) along the phenology of wheat. In 

control and pea rhizodeposits amended soils, protease activity only slightly evolved along wheat 

phenology. In control soil, a significant change in protease activity was observed between 3-leaf and 

ea l àflo e i gàstagesà χ²=<à . ,àp< . à he eas,ài àpeaà hizodepositsàa e dedàsoils,àaàsig ifi a tà

de easeà asào se edà et ee àea l àflo e i gàa dà atu it àstagesà χ²= . ,àp< . .àB à o t ast,à

in soils amended with pea residues, activity increased strongly at 3-leaf stage (from 55.84±6.47 to 

93.90±7.88 and from 40.85±6.46 to 71.26±7.50 µg Tyr h-1 g-1 dry soil, for soils R and P+R, respectively,). 

Then, protease activity decreased significantly at maturity of wheat (47.63±8.62 and 50.99±9.10 µg Tyr 

h-1 g-1 dry soil for R and P+R soils respectively à χ²= . àa dà .  for soils R and P+R, respectively, 

p<0.05).  

 

 

Evolution of the soil variables 

PCA represented 77% of the total variability on the first two axes (PC1 and PC2). This analysis showed 

that soil variables (MBN, soil soluble C and N and mineral N) were affected by both wheat phenology 

and the presence of pea residues into the soil (Fig. 2). PC1, which explained 44% of the total variability, 

enabled the discrimination between control soil and soils containing pea rhizodeposits and pea 

residues. Furthermore, PC2, which accounted for 33% of the total variability, opposed samples 

analyzed at 3-leaf and first tillers stages to those of the other stages. Across soil treatments, soils 

containing pea rhizodeposits (P and P+R treatments) have lower mineral and soluble N contents 

(Tables 1 and 2). Mineral N decreased among soil treatments in the following order: C > R > P > P+R 

whereas soluble N content decreased by 41% in soils containing pea rhizodeposits (P and P+R) 

compared to other soils (C and R). MBN was influenced by the presence of pea residues, but only in 

soils previously cropped in pea, being 1.3 times highest in soil P+R compared to soil P. However, soil 

soluble C was not influenced by the soil treatments (Tables 1 and 2). 

All variables but soil soluble N were influenced by the wheat development stage (Table 2). Soil mineral 

N globally decreased by a factor 2.6 along wheat development, from 3 leaves to maturity, but with a 

temporary increase at stage first tillers. Soil soluble C increased 2.7 times between stages first tillers 

and 2 nodes but was otherwise unaffected by wheat development. 
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Evolution of wheat root traits 

PCA showed that root functional traits evolved mostly according to wheat phenology and were not 

influenced by soil treatments (Fig.3.) with the exception of SRL. The PC1, which explained 50% of the 

total variation, clearly discriminated root traits along wheat development and showed a shift during 

plant growth. Root traits from 3-leaf to 2 nodes stages displayed PC1 scores different from those of 

root traits at flowering and maturity. S-RNC, S-RCC and root N uptake showed a similar trend of 

evolution since the values of these traits tend to decrease along wheat phenology (Table 3). S-RNC 

significantly decreased at early flowering stage whereas root N uptake decreased successively at 2 

nodes stage and maturity. S-RCC was quite stable over time even if a significant decrease was observed 

between 2-nodes and maturity stages. By contrast, root dry weight, total root length, RDMC, % of fine 

roots and root C/N ratio increased along wheat phenology (Table 3). Root dry weight and total root 

length increased until early flowering and then decreased while RDMC, % of fine roots and root C/N 

ratio increased from 3 leaves stage to maturity. The only exception was SRL, which was correlated with 
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Figure 1 Potential protease activity at different wheat phenological stages and in different soil conditions. Soil
treatments: A, control soil; B, soil amended with pea residues; C, soil previously cropped with pea; D, soil
previously cropped wiht pea amended with pea residues. Wheat stages: 0d, before sowing; 14d, 3 leaves 
unfolded; 22d, first tillers; 28d, 2 nodes; 41d, early flowering; 89d, maturity. Different letters indicate
significant differences between means (P < 0.05) 
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the third axe of the PCA (13% of the total variation), and did not vary across wheat phenology but was 

slightly increased by the presence of pea rhizodeposits (Table 3).  

 

 

 

Figure 2 Comparison of soil variables by Principal Component Analysis (A, correlation biplot and B, 
distance biplot) from 14 to 89 days after sowing. First two axes are presented. Individuals are colored 
according to phenological stage. Squares () represent centroid of the phenological stage or soil 
treatment treatments. C soil, control soil, R soil, soil amended with pea residues, P soil, soil previously 
cropped with pea, P+R soil, P soil amended with pea residues  
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Table 2 Average ± SEM of the soil variables in the 4 soil treatments and along wheat phenology. 
Different letters indicate significant differences between means (P < 0.05). n: number of replicates, 
MBN: microbial biomass N. Soil treatments: C soil, control soil, R soil, soil amended with pea residues, 
P soil, soil previously cropped with pea, P+R soil, P soil amended with pea residues. Significance: n.s. = 
non significant.,* p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001 

 
 

Relationship between protease activity, soil variables and root functional traits 

Redundancy analyses (RDA) were used to assess the relationships between potential protease activity, 

soil variables and root functional traits. The RDA involving soil variables as explanatory factor explained 

17% of the protease activity variation. MBN was the only soil significant explanatory variable (RDA 

r²=0.17, Fig. 4). Indeed, potential protease activity was positively related to MBN (r=0.66, p<0.001).  

Protease activity was not related to any of the root traits that have been measured. However, 

RDMC and total root length were the most explanatory root traits for MBN. MBN was negatively 

correlated to RDMC (r=-0.40, p<0.001) and total root length (r=-0.42, p<0.001) and the RDA explained 

22% of the variation (Fig. 5). 

 

 

Discussion 

 

In this study, we developed a mechanistic approach based on plant root traits in order to have a better 

understanding of the combined influence of wheat along its growth and pea residues (crop residues 

and rhizodeposits) inputs on soil potential protease activity. More precisely, we analyzed the relative 

effects of i) soil properties i.e. soil nutrient contents and microbial biomass N and ii) root traits including 

both their direct and indirect effects via soil properties, on potential soil protease activity.  

 

 

Soil treatments Wheat development stages

C R P P+R χ² 3 leaves First tillers 2 nodes
Early

flowering
Maturity χ²

n 19 20 19 20 16 16 16 16 16

MineralN 

(µgN g-1 dry 

soil)

32.1 ± 3.2a 27.4 ± 2.2ab 20.5 ± 1.6bc 17.3 ± 1.3c 21.4*** 26.1 ± 1.7ab 32.8 ± 3.1b 23.4 ± 2.9ab 20.5 ± 2.5a 19.1 ± 2.4a 17.3**

Soluble C 

(µgC g-1 dry 

soil)

55.3 ± 5.9 61.1 ± 9.0 57.5 ± 7.6 68.0 ± 7.9 1.5n.s. 31.7 ± 1.2a 27.6 ± 1.2a 72.5 ± 8.8b 74.43 ± 6.0b 96.9 ± 5.5b 47.9***

Soluble N

(µgN g-1 dry 

soil)

22.6 ± 1.6a 19.8 ± 1.7a 14.0 ± 1.2b 11.0 ± 0.6b 34.0*** 16.6 ± 1.8 15.9 ± 1.8 17.1 ± 2.1 18.1 ± 1.9 16.2 ± 2.0 9.0n.s.

MBN 

(µgC g-1 dry 

soil)

44.6 ± 3.8ab 54.1 ± 4.1ab 41.9 ± 2.2a 55.7 ± 2.6b 12.6** 59.4 ± 2.0b 52.7 ± 3.3b 45.2 ± 3.2ab 50.9 ± 5.2ab 36.8 ± 2.3a 27.3***
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Figure 3 Comparaison of root functional traits by Principal Component Analysis (A, correlation biplot 
and B, distance biplot) from 14 to 89 days after sowing. Axes 1 and 3 are presented. Axe 2 eigenvalue: 
19%. Individuals are colored according to phenological stage. Squares () represent centroid of the 
phenological stage or soil treatment treatments. WS-C, water soluble C; WS-N, water soluble N; SRL, 
specific root length; RDMC, root dry matter content; C soil, control soil; R soil, soil amended with pea 
residues; P soil, soil previously cropped with pea; P+R soil, P soil amended with pea residues  
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Figure 4 Redundancy analysis correlation biplots of protease activity in relation to soil variables. Only 
significant explanatory variables selected through a forward procedure are represented. Blue line is 
the explanatory soil variable, red line is protease activity (dependent variable). As only one dependent 
variable was selected, RDA was constructed with only one constrained ordination axe (RDA 1), the 
second axe being an unconstrained residual axe (PC 1). The RDA was significant at P < 0.001 and 
explained 17% of the variation  
 

Regulation of protease activity 

Including all treatments, mean values of potential protease activity were similar to those observed in 

other studies (Alef and Kleiner, 1987; Geisseler et al., 2012; Stark et al., 2008; Vranova et al., 2013). 

We evidenced that protease activity was significantly increased in soils amended with pea residues. 

The same level of protease activity was observed in both residues amended treatments i.e. whether 

residues were combined or not with pea rhizodeposits (R and P+R soils). In these treatments, after a 

significant increase at 3-leaf stage of wheat, potential protease activity was quite stable until 

decreasing at wheat maturity. By contrast, in control and pea rhizodeposits treatments (C and R soils), 

we showed that potential protease activity was low but changed significantly along wheat phenology, 

contrary to what is observed along pea phenology (Romillac et al., 2015). These results would confirm 

with the idea that protease activity are mainly regulated in soils by the availability of protein substrates 

(Geisseler and Horwath, 2008; Geisseler et al., 2009). Indeed, crop residues represent the major way 
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by which proteins enter into the soil (Jan et al., 2009; Jones et al., 2005), and, in particular in the case 

of pea residues that contain at least twice as much proteins than cereal residues (Jensen et al., 2012; 

Munier-Jolain and Salon, 2005). Despite a confounding effect of the wheat development cannot be 

ruled out, the increased protease activity seemed to be short lived. The increase in protease activity 

was detected 14 days after residues incorporation at stage 3 leaved and was still there at 41 days after 

residue incorporation (stage early flowering) but had disappeared at 89 days after residue 

incorporation (wheat maturity). This short term effect of the pea residues is in accordance with the 

fact that pea residues N mineralization in particularly fast when compared to other crops and occur 

primarily between the first 40-70 days after soil incorporation (Jensen, 1997; Lupwayi, 2006). 

We also observed that the presence of pea N rhizodeposits did not influence the induction of protease 

activity. It has been shown that these rhizodeposits are immobilized in microbial residues and 

represent a significant pool of labile organic N with a positive effect on net N mineralization (Gransee 

 

Figure 5 Redundancy analysis correlation biplots of microbial biomass N in relation to root functional 
traits. Only significant explanatory variables selected through a forward procedure are represented. 
Blue line are root functional traits (explanatory variable), red line is protease activity (dependent 
variable). RDMC: root dry matter content. The RDA was significant at P < 0.001 and explained 22% of 
the variation  
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Table 3 Average ± SEM of the root functional traits in the 4 soil treatments and along wheat phenology. 
Different letters indicate significant differences between means (P < 0.05). n: number of replicates. 
Soil treatments: C soil, control soil, R soil, soil amended with pea residues, P soil, soil previously 
cropped with pea, P+R soil, P soil amended with pea residues. Significance: n.s. = non significant.,* p < 
0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001 

 

 

and Wittenmayer, 2000; Jensen, 1996; Mayer et al., 2004). As microbial residues consist mainly of 

polymers including proteins (Geisseler et al., 2012), we could have expected that these compounds 

would be additional substrates for proteases. Then, the lack of induction of protease activity in 

response to pea rhizodeposits suggest that potential protease activity in soils is not only regulated by 

the availability of protein substrates but could also depend of the quality of the protein substrates (Jan 

et al., 2009). In pure culture studies, it has been shown that microbial extracellular proteases can 

present broad or narrow substrates specificity (Gao et al., 2013; Waghmare, 2015). However, even if 

microbial proteases constitute one of the most important groups of hydrolytic enzymes, little is 

actually known about the functionalities of soil proteases and, in particular how the large diversity of 

soil proteins influences their activities (Bach et al., 2002; Fuka et al., 2008; Gupta et al., 2002, Jan et 

al., 2009; Sakurai et al., 2007). More works are needed to have a better understanding of mechanisms 

contributing to protease regulation in soils. 

 

 

Relative effects of plant root traits and soil properties on potential protease activity 

Based on RDA analysis, root traits have no contribution to variation in potential protease activity, likely 

because this activity was only influenced by the presence of residues. These results are in accordance 

with previous study of Legay et al. (2014) showing that plant traits have no direct effects on microbial 

activities implicated in N mineralization such as nitrification. However, plant traits could have indirect 

Soil treatments Wheat development stage

C R P P+R Chi² 3 leaves First tillers 2 nodes
Early

flowering
Maturity Chi ²

n 19 20 19 20 16 16 16 16 16

Root dry matter 

content (mg g-1) 
189 ± 19 181 ± 13 172 ± 16 184 ± 15 0.82 n.s. 111 ± 2a 136 ± 3a 155 ± 4ab 209 ± 3b 302 ± 7c 71.8***

C/N 35.5 ± 5.8 35.4 ± 3.8 37.7 ± 6.3 49.3 ± 10.7 2.94 n.s. 23.5 ± 0.9a 25.5 ± 0.6a 27.3 ± 0.5ab 39.0 ± 1.3ab 83.3 ± 12.5b 62.9***

Water soluble C 

(%)
2.34 ± 0.19 1.94 ± 0.14 2.04 ± 0.16 1.80 ± 0.17 6.05 n.s. 2.04 ± 0.08ab 2.16 ± 0.13ab 2.46 ± 0.15a 2.09 ± 0.21ab 1.36 ± 0.25b 17.4**

Water soluble 

N (%)
0.42 ± 0.05 0.39 ± 0.06 0.37 ± 0.04 0.27 ± 0.03 5.50 n.s. 0.58 ± 0.03b 0.47 ± 0.07b 0.43 ± 0.04b 0.22 ± 0.03a 0.11 ± 0.03a 54.4***

Length (m) 14.3 ± 16.0 14.2 ± 1.5 17.5 ± 1.9 15.5 ± 1.4 1.95 n.s. 6.61 ± 0.46a 12.6 ± 0.9ab 18.1 ± 1.3bc 21.6 ± 1.8cd 18.0 ± 1.3bcd 45.0***

Fine roots 

length (%) 
64 ± 3.4 63 ± 2.6 64 ± 2.9 64 ± 2.6 0.07 n.s. 47 ± 1.1a 61 ± 1.1b 60 ± 1.3b 72 ± 1.1bc 83 ± 0.8c 68.7***

Root dry mass 

(mg)
71.8 ± 7.2 72.3 ± 7.2 76.7 ± 8.0 72.1 ± 6.8 0.12 n.s. 32.9 ± 2.5a 54.3 ± 3.8ab 87.0 ± 6.4bc 107.4 ± 5.0c 83.8 ± 3.3b 56.5***

Specific root

length (m g-1)
19.9 ± 0.8a 20.3 ± 1.2ab 23.0 ± 0.9b 22.0 ± 0.9ab 8.91* 20.4 ± 0.6 23.5 ± 1.1 21.2 ± 0.7 20.0 ± 1.3 21.6 ± 1.7 4.4 n.s.

N uptake (mgN

mg-1 root d-1)
0.49 ± 0.07 0.53 ± 0.09 0.44 ± 0.07 0.42 ± 0.06 0.76 n.s. 0.83 ± 0.06c 0.75 ± 0.03c 0.36 ± 0.05b 0.35 ± 0.03b 0.05 ± 0.01a 61.4***
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effects on potential protease activity through their impact on C and N bioavailability and soil microbial 

biomass (Legay et al., 2014; Orwin et al., 2010; Romillac et al., 2015; de Vries et al., 2012). We observed 

that potential protease activity was positively related to MBN. This observation is in accordance with 

those of Asmar et al. (1992) and Geisseler and Horwath (2008). Furthermore, we found that MBN was 

negatively associated with total root length and RDMC. Such relationships between RDMC and nitrifier 

gene abundance have already been observed (Legay et al., 2014). As, RDMC and total root length are 

known to be linked to soil nutrient availability (Perez-Ramos et al., 2012; Birouste et al., 2014), the 

relationships between RDMC / total root length and MBN could result from changes in soil bioavailable 

C and N. In particular, in soils amended with pea residues in which potential protease activity was 

significantly increased, we found that the C/N ratio of soil soluble fractions was higher than the C/N 

ratio observed in control and pea rhizodeposits amended soils (data not shown). This higher C/N ratio 

could create N limiting conditions and microbes may benefit from producing enzymes to obtain it 

(Allison and Vitousek, 2005; Fornara et al., 2011). The moderate contribution of MBN to explain 

variation in potential protease activity (22% of the variation) suggests also that only a fraction of 

protease activity in soil is produced constitutively by soil microorganisms. This result reinforced our 

hypothesis that the increase in protease activity observed in residue amended soils is mainly due to 

substrate induction. The increase of protease activity between stages first tillers and stages early 

flowering could be also due to substrate induction due to release of structural compound such as 

protein by the decaying roots of the wheat (van Noordwijk et al., 1994). The regulation of protease 

activity allows soil microorganisms to mobilize complex N resources from residues to meet their needs.  

 

Conclusion 

The results of this study show that the production of potential protease activities in the presence of 

substrates is mostly decoupled from the growth of microbial biomass. Therefore, substrate induction 

seems to be the dominant mechanism that regulates protease synthesis. Our results highlight that root 

traits have a moderate contribution in the variation of protease activity, through their influence on N 

microbial biomass. The impact of root traits seemed to be related to variations in C and N availability 

for soil microorganisms. More works are needed to evaluate whether the observed effects are 

confirmed considering different soils and plant species. Additional studies are also needed to analyze 

the influence of substrate quality (i.e. proteins) on soil protease activity. 
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Résumé du Chapitre 3 

 

Figure 1 Schéma représentant les effets du pois et du blé sur les activités potentielles protéase et 
d a o ifi atio à isàe à ide eàda sà ot eà tude.à‘DMC : teneur racinaire en matière sèche ; RMF : 
fraction de masse racinaire 

 

L e p i e tatio àe à o ditio sà o t ôl esàaàpe isàdeà ieu à o p e d eàl effetàduàpoisàetàduà l àsu à

deux activités microbiennes impliquées dans la décomposition – minéralisation de N (Figure 1). Nous 

a o sà ota e tà isàe à ide eàl i flue eàdi e teàet/ouài di e teàdeà e tai sàt aitsà acinaires en 

lie àa e àl a uisitio àdeàNàetàlaà hizod positio àsu à esàa ti it sà i o ie es.à 

ái si,à o e a tàl a ti it àpote tielleàd a o ifi atio ,à elle-ci varie au-cours du développement du 

pois, avec une activité plus importante aux stades reproducteurs du pois, où le pois présente de forts 

besoins en N (Salon et al., 2001 ; Voisin et al., 2007). Cesà a iatio sàdeàl a ti it àd a o ifi atio àso tà

e pli u esà pa à u eà o i aiso à deà t aitsà a i ai esà li sà à laà oissa eà ouà l a uisitio à deàNà età laà

rhizodéposition tels que le RDMC, le RMF, le pourcentage et la longueur de racines fines. Ces traits 

i flue e tàsoitàdi e te e t,àsoitài di e te e tà iaàleàpoolàdeàCàsolu leàduàsol,àl a ti it àpote tielleà

d a o ifi atio .à 

Activité protéaseAmmonification Biomasse microbienne N

C soluble Protéines
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↗Longueur
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-
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Nousàa o sàsugg à ueàl aug e tatio àdeàl a ti it àd a o ifi atio àau àstadesà ep odu teu sàduà

pois est corrélée à une diminution de la teneur du sol en carbone soluble et à la modification du profil 

deà hizod positio àduàpoisà li atio àd a idesàa i s .àLaàdi i utio àdeàlaàte eu àen carbone soluble 

du sol conduirait à une limitation des microorganismes en carbone (Kopacek et al., 2013 ; Jones and 

Murphy, 2007 ; Farrell et al., 2014). Les microorganismes utiliseraient alors les acides aminés libérés 

par le processus de rhizodépositio àafi àdeà po d eà àleu sà esoi sàe à a o e.àL azoteà i alàai sià

libéré serait alors disponible pour la plante.  

Nousàa o sào se à ueàl a ti it àpote tielleàp ot ase,à o t ai e e tà àl a ti it àd a o ifi atio à eà

varie pas au cours du développement du pois et évolue faiblement au cours du développement du blé. 

E à e a he,à etteà a ti it à taità fo te e tà sti ul eà pa à l e fouisse e tà desà sidusà duà pois.à

L i du tio àdeàl a ti it àp ot aseàe à po seà àl appo tàdeà sidusàestà o l eà àu eàaug e tatio  de 

la biomasse microbienne azotée. 

áu u à desà t aitsà fo tio elsà a i ai esà esu sà o tà pe isà d e pli ue à lesà a iatio sà d a ti it à

protéase. En e a he,à ousàa o sà o t à ueàlesàt aitsà a i ai esài flue e tài di e te e tàl a ti it à

protéase via leurs effets sur la biomasse microbienne azotée. Ainsi, la biomasse microbienne azotée 

est influencée par le RDMC et la longueur racinaire. Néanmoins, nous avons observé que les variations 

deà laà io asseà i o ie eà azot eà e pli ue tà u u eà pa tà od eà des a iatio sà deà l a ti it à

protéase au cours du développement du pois. La synthèse des protéases est donc majoritairement 

d oupl eàdeàlaà oissa eàdeàlaà io asseà i o ie e.àLesà a iatio sàd a ti it àp ot aseàauà ou sàduà

développement du blé semblent donc plus probablement contrôlées par les disponibilités relatives en 

carbone et azote soluble du sol et par la disponibilité en substrat.  

Cesà sultatsà sugg e tà desà diff e esà deà gulatio à desà a ti it sà p ot aseà età d a o ifi atio .à

Ta disà ueà l a o ification semble contrôlée par la disponibilité relative en carbone et en azote 

soluble (Geisseler et al., 2010), la synthèse des protéases semble aussi conditionnée par la présence 

d u àsu st atà Geissele àetàHo ath,à . 

La mesure de traits fonctionnels a i ai esà pe età d a lio e à laà o p he sio à desà i te a tio sà

plantes- i oo ga is es.àN a oi s,àlesàt aitsàfo tio elsà a i ai esà e pli uaie tà u u eàf a tio à

deàlaà a iatio àdesàa ti it sàe z ati ues.àD aut esàt aitsàfo tio elsà o eàpa àe e ple les traits 

fonctionnels aériens pourraient être pris en compte. De plus, ces études réalisées en microcosme, ne 

p e e tà pasà e à o pteà l e se leà desà fa teu sà uià peu e tà st u tu e à lesà o u aut sà

microbiennes et modifier leurs activités enzymatiques. Il està do à i po ta tà d a al se à leà

fonctionnement des communautés microbiennes en conditions de plein champ. 
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Introduction 

 

Les plantes cultivées agissent comme des filtres pour les autres communautés (microbiennes, 

végétales et autres) qui vivent dans les agroécosystèmes. Selon leurs caractéristiques écologiques, 

elles modifient le milieu en capturant (interception de la lumière, prélèvement des nutriments et de 

l eau à ouà li a tà hizod positio ,à liti eà a i ai e à desà essou esà au-cours de leur cycle de 

d eloppe e t,à aisà gale e tàsu àdesàdu esàplusàlo gues,àauàt a e sàdeàl e fouisse e tàdeàleu sà

résidus et de reliquats de nutrimentsà N,à“… àsousà fo eà i ale.àEllesàd te i e tà gale e tà laà

atu eà t peàd he i ides,àdeàt a ailàduàsol àetàlaàdateà au-travers de la date de semis, de la date de 

récolte) des pratiques agricoles, dont certaines sont assimilables à des perturbations. 

L ensemble de ces modifications influencent la composition des communautés végétales et 

i o ie es,àlesà o u aut sàd ad e ti esà ta tàplusàse si lesà àlaàdispo i ilit àe àlu i eàetàe à

l e tsà i au à ai sià u au à pe tu atio sà sus epti lesà deà lesà d t uire et les communautés 

microbiennes étant plus sensibles à la disponibilité en nutriments organiques et minéraux. A leur tour, 

lesà odifi atio sà desà o u aut sà g talesà età i o ie esà so tà sus epti lesà d e t a e à desà

modifications des fonctions écosystémiques, comme la compétition entre la culture et ses adventices 

et la minéralisation de la matière organique. 

 

Co pa à àd aut esàpla tesà ulti esà o eàleà olzaàouàlesà alesàd hi e ,àleàpoisàdeàp i te psàaàu à

cycle de développement court, est relativement peu compétitif pour la lumière (Kostrzewska et al., 

2012 ;à“ei utisàetàDe eik te,à ,à estàpasàfe tilis àe àazote etàp l eàpeuàd azoteà i alàda sàlesà

sols mais présente des besoins en soufre intermédiaire entre ceux du colza et ceux des céréales. Il 

produit peu de résidus et de rhizodépôts (Swinnen, 1994 ; Carrouée et al., 1999 ; Gan et al., 2009) mais 

ceux-ci ont des teneurs en azote et en soufre supérieure à ceux des céréales (Jensen, 1996, 1997 ; Soon 

et Arshad, 2002 ; Wichern et al., 2008 ; Gan et al., 2011 ; Arcand et al., 2013, Churka Blum et al., 2013) 

qui les rend facilement dégradables pour les microorganismes. Sur le plan des perturbations, il se 

diff e ieàsu toutàpa àsaàdateàdeàse isà aisàaussiàpa àlesàfa illesàd he i idesàutilisables, différentes 

de celles utilisables sur céréales. Le pois est do  sus epti le d’e t aî e  des odifi atio s de 

l’a o da e et de la composition des communautés adventices et microbiennes impliqués dans la 

i é alisatio  de l’azote et du souf e, pouva t modifier le niveau de compétition entre les cultures 

et les adve ti es ai si ue la i é alisatio  ette d’azote et de souf e Figu e . 
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Figure 1 “ h aà o eptuelàdeàl effetàduàpoisàsu àlesà o u aut sà i o ie esàetà g talesà
adventices 

 

Au hapit eàp de tà ousàa o sà isàe à ide eàl effetàduàpoisàsu àlesàa o da esà a t ie esàetà

su à l a ti it àp ot ase,àauà ou sàdeàso àd eloppe e tàetàsousà laà ultu eàdeà l àsui a te.àCetàeffetà

résulte principalement des modifications de la disponibilité en C et N pour les communautés 

i o ie es.à Cesà sultatsà o e a tà l effetà deà l i t odu tio à duà poisà da sà u eà otatio à età so à

arrière-effetàsu àlaà ultu eàsui a teào tà t ào te usàe à o ditio sà o t ôl es.àL allo atio àdeà a o eà

au système racinaire peut être différente entre les conditions contrôlées et les conditions naturelles 

auà ha pà Wi he àetàal.,à .àDeàplus,àlaàsph eàd i flue eàduàs st eà a i ai eàpou àdesà ultu esà

en conditions contrôlées est nettement supérieure du fait de la limitation du volume de sol. Dans ces 

conditions, les effets rhizosphère peuvent être exacerbés par rapport à la situation en conditions 

naturelles. Les relations peuvent être également différentes au champ en raison de la variabilité de 

température et de pluvio t ie,à uiàpeutà o dui eà àdesào se atio sà o t ast esàd a eàe àa eà

(Schjonning et al., 2007 ; Yin et al., 2010 ; Vaughn et Young, 2010 ; Liu et al., 2010 ; Reardon et al., 

2014).à L effetà deà filt esà e i o e e tau à telsà ueà leà li atà età lesà o ditions édaphiques sur les 

communautés microbiennes, ainsi que leurs interactions avec des espèces végétales de durée de cycle 

et avec des exigences en nutriments variables sont mal connues notamment à une échelle locale 

comme celle de la parcelle agricole. Afi àdeà ieu à o p e d eàlesàeffetsàdeàl i t odu tio àduàpoisàda sà

u às st eàdeà ultu e,àilàestàdo à essai eàd alue àe à o ditio sà atu elles,àd u eàpa tàsesàeffetsà

e à o pa aiso àd aut esà ultu esàet,àd aut eàpa t,àsesàa i e-effetsàsu àl a o da eàet les activités des 

communautés microbiennes. Les différentes cultures se succédant au sein de la rotation présentant 
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des exigences contrastées en N et S, des minéraux considérés comme limitants pour la croissance et 

le développement des plantes, il apparaità pe ti e tà deà sui eà l a o da eà età l a ti it à desà

o u aut sà i o ie esà espo sa lesà deà l a ti it à p ot aseà età deà l a ti it à a lsulfatase,à deu à

enzymes fréquemment corrélées respectivement à la minéralisation brute de N (Zaman et al., 1999; 

Mishra et al., 2005 àetà àl i o ilisatio à uteàdeà“à Dedourge et al., 2003, 2004; Vong et al., 2003, 

2008). 

 

áfi àdeà o p e d eàlesàeffetsàduàpois,àe à o pa aiso àa e àd aut esàpla tesà ulti es,àsu àl a o da eà

et la composition des communautés microbiennes, ainsià ueàsu àlesàfo tio sà os st i uesà u ellesà

alise tà i alisatio àdeà l azoteàetàduàsouf e ,à ousàa o sàutilis àu eàpa tieàdesàdo esà issuesà

d u eàe p i e tatio àauà ha pà o pa a tàdeu à otatio s :à olzaàd hi e / l àd hi e /o geàd hi e àetà

colza d hi e / l àd hi e /o geàd hi e /poisàdeàp i te ps/ l àd hi e .àL a o da eàetà laà o positio à

des communautés microbiennes, leurs activités protéase et arylsulfatase et les flux nets de 

i alisatio àpote tielleàd azoteàetàdeàsouf eào tà t à esu esàsousàtoutes les cultures sur plusieurs 

a es.àL a ti it àd a o ifi atio àpote tielleà aàpasà t à esu eàsu àlesà ha tillo sàdeàsolàissusàdeà

cette expérimentation au champ, et ne pourra pas être traitée dans les chapitres suivants. 

Le premier chapitre correspond à un article en préparation pour PLoS One. Il présente les effets du 

olza,à deà l o geà età duà pois,à au-cours de leur développement, en interaction avec les conditions 

li ati ues,àsu àl a o da eàetàl a ti it à a lsulfataseàetàp ot ase àdesà o u aut s microbiennes, 

ai sià ueàsu àlaà sulta teàe àte esàdeàflu à etsàdeà i alisatio àdeàl azoteàetàduàsouf e. 

Le deuxième chapitre présente les effets du pois, à différents stades de la succession culturale (1 an 

ouà à a sà ap sà l e fouisse e tà desà sidus , su à l a o da eà desà o u aut sà i o ie es,à laà

composition taxonomique de la communauté bactérienne (approche de pyroséquençage), les activités 

a lsulfataseàetàp ot ase,àai sià ueàlaà sulta teàe àte eàdeàflu à etsàdeà i alisatio àdeàl azoteàetà

du soufre. 

 

Au- i eauàdesàad e ti es,àilàaà t à o t àda sàlaàlitt atu eà ueàl a o da eà(Deveikyte et al., 2009 ; 

Sarunaite et al., 2013) et la composition (Fried et al., 2008 ; Poggio, 2005 ; Gunton et al., 2011 ; 

Perronne et al., 2015) deà laà o u aut à d ad e ti esà duà poisà so tà diff e tesà deà ellesà d aut esà

cultures comme les céréales ou le colza.à E à effet,à u eà aleà d hi e à p se teà g ale e tà u eà

a o da eàd ad e ti esàplusà duiteàsiàelleàfaitàsuiteà àu eà ultu eàdeàpoisàdeàp i te psà ueàsiàelleàfait 

suiteà àu eàaut eà ultu eàd hi e à(Stevenson et van Kessel, 1996 ; Chauvel et al., 2001 ; Colbach et al., 

2010).à N a oi s,à lesà a is esà ologi uesà d te i a tà l asse lageà desà o u aut sà

d ad e ti esàauàsei àdeàlaà ultu eàdeàpoisàetàdesà ultu esàsuivantes dans la rotation, ainsi que leurs 

conséquences en termes de compétition entre ces cultures et les adventices, sont encore mal connus. 
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Une approche centrée sur les traits fonctionnels de la culture et des adventices associées semble être 

un moyen app op i àafi àd app he de à esà elatio sàdeà o p titio à Ga aàetàal.,à .à 

Ainsi, la mesure des traits fonctionnels de la culture, mais également des adventices, pourraient 

pe ett eà deà o p e d eà lesà a is esà à l œu eà da sà laà o stitutio à desà o u autés 

d ad e ti esàauàsei àd u eà otatio ài pli ua tàdesà ultu esàdeàpoisàetà olzaà o eàp de tsàd u eà

culture de blé.  

Dans le troisième chapitre, nous avons évalué, en utilisant une partie des données collectées sur la 

même expérimentation au champ que pour les communautés microbiennes, les effets du pois sur la 

o positio àetàlaàdi e sit àfo tio elleàdeàsaàp op eà o u aut àd ad e ti esàe à o pa aiso àdeà

celle du colza, ainsi que sur celle du blé lui succédant dans la rotation. Cette approche est complétée 

par une estimation de la relation compétitive culture-adventice au-t a e sà d u eà app o heà deà

quantification du recouvrement de leurs niches écologiques respectives basée sur des mesures de 

traits fonctionnels aériens. Ces résultats sont présentés sousàlaàfo eàd u àa ti leàe àp pa atio àpou à

Journal of Applied Ecology.  
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Abstract 

The abundance and activity of soil microbial communities are influenced by several environmental 

filters which modify soil parameters such as moisture, pH or organic and mineral nutrients availability. 

Among those filters, the influence of climate has often been demonstrated at a regional or global scale 

but rarely at a local scale and taking account interannual variability. The crops species constitute 

another filter likely to strongly act at a local scale. In order to determine the influence of interannual 

climatic variability and different crop species on microbial communities, we determined microbial 

abundances, enzymatic activities (arylsulfatase and protease activities) and N and S mineralization in 

field over 3 years and under 3 different crops differing in their N and S requirements, amount and 

composition of rhizodeposits and root litter and cycle length (oilseed rape (Brassica napus), barley 

(Hordeum vulgare) and pea (Pisum sativum)). Microbial abundances determined by molecular 

techniques varied according to the crop species, with a higher abundance of fungi, bacteria and 

proteolytic bacteria under oilseed rape but a higher bacteria/fungi ratio under pea. Abundances of 

culturable bacteria and enzymatic activities did not vary according to crop. However, all the microbial 

variables were more influenced by the meteorology than by the crop species, microbial abundances 

being more influenced by precipitations and microbial activities by temperature. The precipitations 

and temperature effects on microbial variables depended of the crop species, with a stronger link 

between temperature and enzymatic activities under oilseed rape than under other crops. N and S net 

mineralization variation were explained by protease activity, arylsulfatase activity and abundance of 

arylsulfatase bacteria. As enzymatic activities were strongly responding to meteorological factors in 

our study, we suppose that the influence of meteorology over pass the influence of crops for N and S 

mineralization. 

 

Key words: protease, arylsulfatase, nitrogen mineralization, sulfur mineralization, interannual climatic 

variation, Pisum sativum, Brassica napus, Hordeum vulgare  

 

Introduction 

 

Soil microbial communities decompose and mineralize organic matter through the production of 

different enzymes, leading to the release of plant available nutrients. Factors shaping the structure of 

soil microbial communities are considered to be environmental filters. Among soil properties, bacterial 

community composition and diversity are shaped at relatively large scales by pH (Lauber et al., 2008) 

whereas the extracellular enzymes responsible for hydrolyzing the labile fraction of soil organic matter 

are determined by substrate availability, soil pH and the stoichiometry of microbial nutrient demand 
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(Sinsabaugh et al., 2008). Climate conditions such as precipitation regime and mean temperature 

constitute another environmental filter. Precipitations influence the biomass, composition and activity 

of litter decomposer communities in particular in forest ecosystems (Fierer et al., 2003). Soil moisture 

generally has a greater impact on soil enzymatic activities than temperature variation (Henry, 2013). 

Nevertheless, in the case of nitrogen, the potential enzyme activities may be decoupled from moisture 

availability when substrates are limited (Geisseler et al., 2011). As previously shown for soil properties, 

mean annual precipitation is a good predictor of litter decomposition rate at global or regional scales 

but not at local scale suggesting that biotic filters such as plant species and phenology have a greater 

influence. Throughout their development, plants influence microbial communities by modifying their 

abundance, composition and enzymatic activities (Hu et al., 2002; Knauff et al., 2003; Dinesh et al., 

2004; Mougel et al., 2006; Gschwendtner et al., 2010; Xuan et al., 2012; Legay et al., 2014; Bell et al., 

2015). The plant influence on the microbial communities depends on the considered scale with a 

stronger effect of plants on microbes inhabiting the rhizosphere than the whole soil (Hargreaves et al., 

2015). In perennial cropping systems, plants induce changes in the physiological capacity of the 

microbial community by modifying the activity associated with soil N cycling without increasing 

microbial biomass (Hargreaves and Hofmockel, 2014).  

 

These microbial shifts in turn may alter the rates of soil C, N and S mineralization (Van der Krift and 

Berendse, 2001; Hu et al., 2002; Parkin et al., 2002; Gan et al., 2010; Zhu et al., 2014).  

In ecosystems, seasonal changes in enzyme activity evidenced in different studies (e.g. Watanabe and 

Hayano, 1995; Sardans et al., 2008) suggest a great dependence of C and N dynamics on short-term 

substrate supply from crop roots. As soil microbes are heterotrophs and given their stoichiometric 

requirements, the availability of C and mineral nutrients has to be considered (Fierer et al., 2009; 

Sinsabaugh et al., 2008) because microbial communities induce enzymes synthesis either to respond 

to nutrient limitation and/or to energy requirement. Among enzymes involved in microbial nutrition, 

proteases, which hydrolyze proteins to peptides and amino acids, and arylsulfatases, which hydrolyze 

sulfate esters to sulfate, are thought to play a key role for N and S mineralization at ecosystem level. 

Proteases are microbial enzymes whose activity is positively correlated to N gross mineralization 

(Zaman et al., 1999; Mishra et al., 2005; Yuan et al., 2011) and that are considered to realize the limiting 

step of N mineralization (Jan et al., 2009). The synthesis of proteases is rather induced by the microbial 

need for C (Sims and Wander, 2002; Geisseler and Horwath, 2008), except in soils with strong mineral 

N limitation (Geisseler and Horwath, 2008). Among the microbial enzymes implicated in S cycling, 

arylsulfatase (ARS) is believed to be involved in mineralization of sulfate esters in soils (Tabatabai and 

Bremner, 1970). Dedourge et al. (2004) evidenced a positive correlation between S immobilization and 

ARS activity in soil without any changes in S microbial biomass suggesting a regulation of the synthesis 
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of ARS by the substrate and/or the sulfate limiting conditions (Cregut et al., 2013). Arylsulfatase activity 

(Legay et al., 2014) and protease activity (Geisseler and Horwath, 2008) may be influenced by plants 

which can modify the availability of organic and mineral nutrients in soil through root uptake and 

rhizodeposition (comprising root exudation and root litter production; Wichern et al., 2008) (Haynes 

and Francis, 1993; Inselsbacher et al., 2010; Bell et al., 2015).  

 

The amount and composition of plant rhizodeposition and nutrient uptake is crop specific. This is 

especially true for crops belonging to different botanical families such as oilseed rape (Brassicaceae), 

wheat or barley (Poaceae) and pea (Fabaceae), which differ in terms of phenology length, biomass 

production and N and S requirements. While pea due to biological nitrogen fixation can be almost 

independent from soil for N nutrition in N poor soils, oilseed rape (Chamorro et al., 2002; Berry et al., 

2010; Kessel et al., 2012) and barley (Delogu et al., 1998; Rutkowska et al., 2014; Eckersten et al., 2010) 

uptake from soil high N amounts ranging from 50 to 200 kgN ha-1. Concerning the sulfur, crops S 

requirements increase from 10-15 kgS ha-1 for barley to 50-80 kgS ha-1 for oilseed rape (Walker and 

Booth, 1992). Fabaceae species require also a large amount of S (20 to 50 kg S ha-1; Taureau et al.,1987), 

probably because of their high protein content and because S is essential for biological nitrogen 

fixation (Varin et al., 2010). Oilseed rape and barley produce a higher amount of rhizodeposit than pea. 

The C rhizodeposition decrease in the following way: spring barley (530 to 880 kgC ha-1; Swinnen 1994) 

> spring oilseed rape (348 kgC ha-1; Gan et al., 2009) > spring pea (132 to 145 kgC ha-1; Gan et al., 2009). 

Nevertheless, for pea, due to biological nitrogen fixation, N rhizodeposition reach on average 57 mg N 

plant-1 (Wichern et al., 2008), a value closed to those found for oilseed rape (59 mgN plant-1; Arcand et 

al., 2013). In comparison, N rhizodeposition of barley is about 17 mg N plant-1; Jensen, 1996). As a 

consequence, pea rhizodeposits, calculated by isotopic methods, have C:N as low as 17 (Wichern et 

al., 2007a,b) which is probably lower than those of oilseed rape and barley. Despite no study to our 

knowledge measured the rhizodeposits C:N of oilseed rape and barley, the C:N of water-soluble 

contents are 9.6 and 11.3 respectively for rape and barley roots (Vong et al., 2007). No data to our 

knowledge exist on S rhizodeposition or root C:S for those three crops even if C:S of water-soluble 

contents are 26 and 38 respectively for rape and barley roots (Vong et al., 2007) suggesting that oilseed 

rape rhizodeposits have probably a lower C:S than barley rhizodeposits. 

 

Plant rhizodeposition and nutrient uptake, as well as their impact on microbial communities and soil 

processes, have been evaluated both in microcosms and in field conditions, but field experiments are 

often complicated by high seasonal and interannual variability of microbial variables (Schjonning et al., 

2007; Soon et al., 2007; Yin et al., 2010; Vaughn et al., 2010; Liu et al., 2010; Reardon et al., 2014).  
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Seasonal variability in temperature and precipitations may directly influence microbial communities 

both in terms of abundance, structure and activity and indirectly through the regulation of nutrient 

resources. Different studies focusing on these aspects were dedicated to forest (Kaiser et al., 2010; 

Richard et al., 2011; Burke 2015) or grassland ecosystems (Lipson et al., 1999). Whatever the 

ecosystem, the links between the seasonal or interannual evolution of soil microbial community 

composition and microbial functions related to nutrient cycles were little discussed in the literature. 

Waldrop and Firestone (2006) which showed significant effect of both season and year stated that soil 

moisture may be the principal factor controlling microbial community composition and function in 

Mediterranean climate. Among the possible drivers of the interannual variability of soil microbial 

communities in grasslands are included plant growth, soil moisture, and ambient temperature 

(Gutknecht et al. 2012). In agricultural soils, Lauber et al. (2013) evidenced that over a 7-month period 

soil moisture and temperature were two predictors of community composition and that a large 

proportion of these seasonal variations were probably explained by the C availability through the 

regulation of C-inputs (i.e. root exudates and plant litter). Soil moisture and temperature are important 

determinants of soil microbial abundance (Franzluebbers et al., 2001; Castro et al., 2010; Serna-Chavez 

et al., 2013) and microbial enzymatic activities (Mancinelli et al., 2013; Sardans and Penuelas, 2005; 

Fraser et al., 2013; Vanegas et al., 2013). Likewise, climatic conditions affect plant growth with 

subsequent consequences on rhizodeposition and nutrient uptake (Bassirirad, 2000; Jones et al., 2004; 

Mahieu et al., 2009; Canarini and Dijkstra, 2015). As a consequence, crop species and climatic 

conditions could have interactive effects on microbial abundances and activities (Classen et al., 2015). 

At field level, the relative importance of climatic conditions and crop characteristics (in terms of 

duration of development and nutrient requirements) as determinants of abundance and enzymatic 

activities of microbial communities remain still unresolved. Particularly, no study to our knowledge 

compared the influence of climatic conditions on microbial communities implicated in protease and 

arylsulfatase activity under different winter and spring crops. In order to assess the effect of three crop 

species with different rhizodeposition and nutrient uptake abilities, namely winter oilseed rape, winter 

barley and spring pea, in interaction with climatic conditions, on abundance and activities of microbial 

communities involved in N and S mineralization, we used data collected from a rotation experiment 

over 3 years. Microbial abundance was evaluated by molecular and culture-dependent techniques, 

targeting total communities and specific functional groups. Microbial activities involved in N and S 

mineralization were evaluated by protease and arylsulfatase activities. 

We hypothesized (1) that microbial abundances will be higher under plants with high C rhizodeposition 

(i.e. oilseed rape and barley) but that bacteria will be favored over fungi under plants with low root 

C/N (i.e. pea), (2) that enzymatic activities (i.e. protease and arylsulfatase activities) will be higher 

under plants with the highest requirements for N and S, (3) that climate conditions will more strongly 
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influence microbial abundances and activities than crop species and that this effect will be stronger 

under spring crops than winter crops, and finally (4) that the influence of crop species and climate on 

microbial abundances and activities can results in modifications of N and S mineralization.  

 

 

Material and Methods 

 

Ethic statement 

No specific permit was required to perform the culture trial. Permission was provided by the 

landowner (Bouzule experimental farm). 

 

Site description and soil sampling 

The soil samples were collected in an experimental field experimental trial located in the Lorraine 

region of Northeastern France (Champe ou ,à °à àN,à °à àE . The mean annual rainfall was 734 

mm and the mean annual air temperature was 9,9 °C over the experiment period. Precipitation and 

temperature data were recorded every month at the meteorological station of the Institut National de 

la Recherche Agronomique (INRA Champenoux, located 2 km from the experimental field). Monthly 

temperature and precipitations are summarized in Table 1. The soil is a vertic (clayic) cambisol (FAO-

WRB classification), containing 62% clay, 35% silt and 3% sand. Soil characteristics over the entire 

experimental site were analyzed before setting up the different plots. The physico-chemical properties 

are detailed in Table 2. The field, previously cultivated with a maize-maize-spring barley rotation 

system, was shown to be non-homogeneous for the two following soil parameters measured: pH and 

CaO. To avoid plot-to-plot variations, the experimental design consisted of 4 blocks, arranged 

perpendicular to a pH and CaO gradient (Table 2). Each block (100x72m) was divided in 8 plots of 50x18 

m. Each plot corresponds to a different culture belonging either to a 3- or 5-year crop rotation systems. 

The 3 year crop rotation system consists in a winter crop succession oilseed rape (Brassica napus L.) – 

wheat (Triticum aestivum L.) – barley (Hordeum vulgare L.). The 5 year crop rotation system 

characterized by the introduction of spring pea consists in the following winter succession: oilseed 

rape – wheat – barley-spring pea (Pisum sativum L.) – wheat. On each plot of a block, the rotation 

began at a different phase in order to allow each of rotations crops to be present each year in each 

lo kà a do izedà phasesàdiffe e es àdesig ;àYates,à ,àallo i gàea hàofàtheà oppi g phases of 

the two rotations to be present each year in each block. All plots were deep-ploughed every year 

before crop establishment. Management practices were in accordance to standard recommendations 

for fertilization. Oilseed rape was systematically fertilized with mineral nitrogen and sulfur, barley was 

systematically fertilized with nitrogen, while pea plots did not receive 
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Table 1 Average monthly temperature and monthly precipitations amounts during the three cropping 
cycles 

 
Temperature (°C)  Precipitations (mm) 

 2010-

2011 

2011-

2012 

2012-

2013 
 

2010-

2011 

2011-

2012 

2012-

2013 

August 17.0 18.2 19.4  105.8 98.2 39.0 

September 13.0 16.0 14.2  94.4 29.6 51.6 

October 8.9 10.0 10.0  41.6 51.6 59.2 

November 5.8 6.1 5.9  84.2 8.4 82.6 

December -1.4 4.9 3.7  103.6 115.4 99.6 

January 2.4 3.4 1.1  39.2 67.4 35.4 

February 3.2 -1.8 -0.2  17.4 8.6 49.6 

March 7.3 8.3 2.7  12.4 16.2 28.0 

April 12.6 8.6 9.1  13.8 49.0 103.2 

May 14.6 14.4 10.7  30.2 126.0 120.6 

June 16.9 16.0 16.1  66 60.4 60.8 

July 15.9 17.2 20.4  76.2 73.6 51.2 

  

 

N or S fertilization. Cereals straw was exported. Pesticides were applied when necessary according to 

the regional alert thresholds.  

 Soil samples were taken in the plots cultivated with rapeseed, barley and peas. For each plot, 

soil samples were collected from the plough layer (0-20 cm) in July 2011 and in May and July 2012 and 

2013. In May, phenological stages corresponded respectively to flowering, stem elongation and leaves 

initiation for rapeseed, barley and pea. In July, all crops were close to maturity stage. The sampling 

area was identified by GPS coordinates in order to limit the spatial variability of samples between 

years. Soil samples were sieved at 5 mm, thoroughly homogenized and stored at 4 °C for microbial 

analysis. A sub-sample of soil was frozen at -20 °C for molecular analysis. A total of 20 soil samples 

corresponding to 5 plots per block were collected at each sampling date. 
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Table 2 Site characteristics per block 

A) Bloc 1 Bloc 2 Bloc 3 Bloc 4 

Clay (%) 60 65 61 59 

Silt (%) 36 33 34 35 

Sand (%) 4 3 5 6 

pH H2O 7.21 7.38 7.41 8.04 

Cation-exchange capacity (meq/100g) 26.20 26.10 26.00 24.60 

Organic matter (%) 5.26 5.84 5.20 4.73 

Organic C (g/kg) 30.4 33.8 30.1 27.4 

Total N (g/kg) 3.36 3.64 3.59 2.88 

Total S (mg/kg) 707 763 715 664 

CaO (ppm) 8001 8625 9849 12848 

C/N 9.03 9.27 8.38 9.52 

C/S 43.0 44.2 42.1 41.2 

 

 

Soil protease and arylsulfatase activities 

Potential protease activity was determined according to Ladd and Butler (1972). Briefly, 1g of fresh soil 

was incubated for 4 h at 45 °C with 2.5 ml of 0.1 M Tris-HCl buffer (pH 8) and 2.5 mL 2% sodium 

caseinate solution. Addition of 5 mL 10% trichloroacetic acid terminated the enzymatic reaction. For 

each sample, a control assay was performed with 1 g of fresh soil incubated 4 h at 45 °C in 2.5 ml of 

0.1 M Tris-HCl buffer (pH 8). Addition of 5 mL 10% trichloroacetic acid terminated the enzymatic 

reaction. Then, the substrate (sodium caseinate) was added. After centrifugation at 16,000 g for 2 min, 

0.5 mL of supernatant was mixed with 0.75 mL 1.4M sodium carbonate and 0.25ml 16.5% Folin-

Ciocalteu reagent during 5 min. The concentration of tyrosine released was determined 

colorimetrically at 680 nm using a Cary® 300 spectrophotometer (Varian, Palo Alto, USA). Protease 

activity was expressed as the amount of tyrosine produced per hour per gram of dry soil. 

 Potential arylsulfatase activity was determined according to Tabatabai and Bremner (1970). 

Briefly, 1g of fresh soil was incubated for 1 h at 37 °C with 4 mL of 0.5 M sodium acetate buffer (pH 

5.8), 0.25 mL toluene and 1mL of 25 mM p-nitrophenyl sulphate. Addition of 1 mL 0.5 M CaCl2 and 4 

mL 0.5 M NaOH terminated the enzymatic reaction. For each sample, a control assay was performed 

with 1 g of fresh soil incubated one hour at 37°C in 4 ml of 0.5 M acetate buffer (pH 5.8) and 0.25 ml 

toluene. After filtration, 5 mL of NaOH 0.5 M was added to stop the enzymatic reaction. Then, the 
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substrate (p-nitrophenyl-sulfate) was added. After filtration on Whatman 2V filter paper (Whatman, 

Maidstone, United Kingdom), the concentration of p-nitrophenol released was determined 

colorimetrically at 400 nm using a Cary® 300 spectrophotometer (Varian, Palo Alto, USA). Arylsulfatase 

activity was expressed as the amount of p-nitrophenol produced per hour per gram of dry soil. 

 

 

Quantification of 16S rDNA, 18S rDNA and apr genes 

Genomic DNA was extracted from each soil samples using Fast DNA® SPIN Kit for Soil (MP Biomedical, 

“a taàá a,àU“á àa o di gàtoàtheà a ufa tu e sài st u tio s. The DNA concentration in the extracts 

was diluted to 5 ng µl-1 to be used as template for the amplification by PCR of different molecular 

markers. Evaluation of the total bacterial, the total fungal and the proteaseà o u ities àa u da esà

were performed using the 16S rDNA, the 18S rDNA and the apr (Bach et al. 2002; Lee et al. 1996; 

Prévost-Bourré et al. 2011) as molecular markers, respectively. The quantification of 16S rDNA gene 

was performed with the 341F and the 534R primers (Lopez-Gutierrez et al. 2004) in a 10 µL reaction 

volume containing 10 ng of template DNA, 1x Power SYBR® Green PCR Master Mix (Applied 

Biosystems, Foster City, USA), 1 µM of each primer and 250 ng T4Gene 32 (MP Biomedicals, Strasbourg, 

France). The PCR conditions were: 95 °C for 10 min, 35 cycles of 15 s at 95 °C (denaturation), 30s at 60 

°C (annealing), 30 s at 72 °C (extension). The quantification of 18S rDNA gene was performed with the 

FR1 and the FF390 primers (Prévost-Bouré et al. 2011) in a 20 µL reaction volume containing 10 ng of 

template DNA, 1x Power SYBR® Green PCR Master Mix (Applied Biosystems, Foster City, USA), 1.25 µM 

of each primer and 100 ng T4Gene 32 (MP Biomedicals, Strasbourg, France). The PCR conditions were: 

95 °C for 10 min, 40 cycles of 15 s at 95 °C (denaturation), 30s at 50 °C (annealing), 60 s at 72 °C 

(extension). The abundance of apr genes was determined using apr I and apr II primers (Bach et al. 

2002) in a 20 µL reaction volume containing 10 ng of template DNA, 1x Power SYBR® Green PCR Master 

Mix (Applied Biosystems, Foster City, USA), 1.75 µM of each primer and 150 ng T4Gene 32 (MP 

Biomedicals, Strasbourg, France). The PCR conditions were: 95 °C for 10 min, 40 cycles of 20 s at 95°C, 

30 s at 53°C, 60 s at 72°C (Gschwendtner et al. 2010). PC‘à e eà a iedà outà i à aà “tepO eà Plus™à

thermocycler (Applied Biosystems, Foster City, USA) and quantification was based on the increasing 

fluorescence of the SYBR Green during amplification. For each sample, three replicates were done on 

different PCR plates. Standard curves were obtained using serial dilutions of linearized 

PCR8®/GW/TOPO® plasmids (Life Technologies, Carlsbad, USA), containing the targeted DNA 

sequences obtained from soil bacterial or fungal strains. Specificity of the amplified products was 

checked by melt curves analysis and by electrophoresis of the qPCR products on a 1.5 % (w/v) agarose 

gel. 
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Quantification of total culturable bacteria and culturable bacteria possessing ARS or proteolytic 

activities 

Ten grams of each soil sample was mixed with 100 ml phosphate buffer (8 g NaCl, 1.44 g Na2HPO4, 

0.24 g KH2PO4/l, pH 7.2). Soil suspensions were serially diluted. The dilutions (10−3 to 10−5) were used 

for the determination of the number of culturable cells as colony forming units (CFU) by spread-plating 

serial dilutions onto tryptone soy agar 10 % (Biokar Diagnostics, Pantin, France). Three replicates for 

each dilution were prepared. The agar plates were incubated in the dark at 28 °C for 10 days.  

The abundance of culturable proteolytic bacteria was determined by plating the soil suspension on a 

calcium caseinate-agar 30.7 g L-1 solid growth medium (Sigma-Aldrich, Saint-Louis, USA). Colonies 

surrounded by a clear halo, expressing protease activity, were counted after 10 days incubation at 

28°C. All bacterial abundances were expressed as CFU per gram of dry soil. 

The abundance of ARS bacteria was estimated by plate counting (three replicates for each dilution 

from 10−2 to 10−4) on M9-X-sulf medium (Cregut et al. 2009). X-sulf is a chromogenic substrate that 

reports the bacterial hydrolysis of this sulfate ester with the appearance of a blue colour (Wyss 1989). 

The blue colonies (expressing ARS activity) were counted after 21 days of incubation at 28 °C. 

 

 

Sulfur and nitrogen mineralization kinetics 

For field soil samples collected in July, incubation on 10 g of equivalent dry soil was performed in the 

dark at 20°C with replicates corresponding to 5 incubation sampling dates (0, 3, 7, 14, 28 days). The 

soil was moistened to 80% of the water-holding capacity (WHC). Microbial communities were placed 

under non limiting conditions for N and S by addition of 0.7 mg N-KNO3 and 0.2 mg S-Na2SO4. At each 

sampling date (0, 3, 7, 14, 28 days), part of the soil from each pot (5g) was removed for moisture 

determination after drying at 105°C for 24 h. The other part (5g) was shaken with 25 ml 0.016 M 

KH2PO4 in an end-over-end shaker for 30 min (Walker and Doornenbal, 1972). The suspension was 

filtered on a Whatman 2V and refilte edàth oughàaà . àμ à elluloseà it ateàfilte  (Millipore). KH2PO4 

extracts were frozen at -20°C until the determination of the soil mineral S (SO42-) and N (NO3
-) contents 

by ionic chromatography.  

 

 

Statistical analysis 

The general structure of the data was assessed with a Principal Component Analysis (PCA), realized 

with the FactoMineR package v1.28 (Lê et al., 2008), with the crop species and the sampling time as 

illustrative factors. The effect of crop on the median of the examined variables was analyzed using a 

Friedman paired test with the crop as a factor. Data were paired according to the block and the 
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sampling time. The means were grouped using a post-hoc pairwise multiple comparison Nemenyi test, 

realized with the PMCMR package v1.1 (Pohlert, 2014). The relationship between the climatic variables 

(explanatory) and the microbial variables (response) was analyzed using a redundancy analysis (RDA), 

a constrained ordination procedure based on the principal component analysis that allows 

assessments of the relationship between a set of explanatory variables and a set of response variables. 

Only the variables measured at all sampling time were included in the RDA. Prior to the RDA, the set 

of explanatory variables underwent forward selection using the ordistep function (Oksanen et al., 

2013) to select the most significant variables and avoid multicollinearity (Legendre and Legendre, 

1998). The RDAs and variation partitioning were performed using the vegan 2.0-9 package (Oksanen, 

2013). 

Theàadjustedà‘²à aluesà e eà al ulatedàusi gàEzekiel sàfo ulaà Ezekiel,à .àTheàsig ifi a eàofàtheà

RDA and variation partitioning results was assessed using a Monte-Carlo permutation test with 1,000 

permutations. R 3.0.0 software (R Core Team 2013) was used for all the statistical analyses. 

 

 

Results 

 

Effect of crop species on soil microbial abundances and activities 

For the five sampling dates, the abundance of total soil microbial communities was followed for the 

different crop modalities (Fig 1). No significant crop effect was evidenced on the culturable part of 

total bacterial community while the copy numbers of 16S rDNA and 18S rDNA were significantly 

different according to the crop species. The 16S rDNA copy numbers per gram of dry soil were highest 

under R/W (2.38 10^8) and lowest under P/B (1.84 ^ à χ²à =à . ,à pà <à . .à Theà “à DNáà op à

numbers were specifically higher in oilseed rape treatment (3.02 10^7 and 2.57 10^7 respectively for 

R/W and R/B) compared to B/W (1.60 ^ àa dàP/Bà . à ^ à χ²à=à . ,àp< . .àTheà “à DNá: “à

rDNA was also highest in the oilseed rape treatments (respectively 7.7 and 9 for R/W and R/B) 

o pa edàtoàtheàothe à opàspe iesà . àu de àB/Wàa dà . àu de àP/B à χ²à=à . ,àp< . .àTheà

densities of culturable bacteria possessing arylsulfatase and protease activities were not significantly 

different in soil samples whatever the crop species at the same manner of soil enzymatic activities 

(protease and arylsulfatase). The copy number of apr gene was highest under R/W (1.76 10^7) and 

B/W (2.00 10^7) and lowest under P/B (1. à ^ à χ²à=à . ,àpà<à . à utàtheà elati eàapr to 16S 

rDNA ratio (mean value 0.10) was not different between the crop species. 
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Fig. 1 Boxplots of microbial activities and abundances and N and S net mineralization according to crop. 
R/W: oilseed rape after wheat, R/B: oilseed rape after barley, B/W: barley after wheat, P/B: pea after 
barley. Values with different letters are significantly different (p < 0.05). Boxplots indicate median, 
interquartiles (25-75%), maximum, minimum and outliers.  

0
5
0

1
0
0

1
5
0

2
0
0

R/W R/B B/W P/B

0
.0

0
.1

0
.2

0
.3

0
.4

0
.5

0
.6

a
p
r/

1
6
S

 r
D

N
A

a a
a

a

R/W R/B B/W P/B

1
8
S

 r
D

N
A

/1
6
S

 r
D

N
A

a
a

bb

R/W R/B B/W P/B

1
0
0

2
0
0

3
0
0

4
0
0

5
0
0

6
0
0

A
ry

ls
u
lf
a
ta

se
 a

c
tiv

ity
(µ

g
P

N
h

-1
g

-1
d
ry

 s
o
il)

a a a a

R/W R/B B/W P/B

0
1
0
0

2
0
0

3
0
0

P
ro

te
a
se

a
c
tiv

ity

(µ
g
T

y
r
h

-1
g

-1
d
ry

 s
o
il)

a a a a

a a a a

A
ry

ls
u
lf
a
ta

se
 b

a
c
te

ri
a

(C
F

U
 g

-1
d
ry

 s
o
il)

R/W R/B B/W P/B

1
e
+

0
0
1
e
+

0
2

1
e
+

0
4
1
e
+

0
6
1
e
+

0
8

a a a a

1
e
+

0
0

1
e
+

0
3

1
e
+

0
6

1
e
+

0
9

R/W R/B B/W P/B

T
o
ta

l b
a
c
te

ri
a

(C
F

U
 g

-1
d
ry

 s
o
il)

a a a a

1
e
+

0
0

1
e
+

0
3

1
e
+

0
6

1
e
+

0
9

R/W R/B B/W P/B

P
ro

te
o
ly

tic
 b

a
c
te

ri
a

(C
F

U
 g

-1
d
ry

 s
o
il)

1
e
+

0
01

e
+

0
21

e
+

0
41

e
+

0
61

e
+

0
8

R/W R/B B/W P/B

1
8
S

 r
D

N
A

(g
e
n
e

c
o
p
y
 g

-1
d
ry

 s
o
il)

1
e
+

0
0

1
e
+

0
3

1
e
+

0
6

1
e
+

0
9

R/W R/B B/W P/B

1
6
S

 r
D

N
A

(g
e
n
e

c
o
p
y
 g

-1
d
ry

 s
o
il)

aabb ab

abb a

1
e
+

0
0

1
e
+

0
2

1
e
+

0
4

1
e
+

0
6

1
e
+

0
8

R/W R/B B/W P/B

a
p
r

(g
e
n
e

c
o
p
y
 g

-1
d
ry

 s
o
il)

a
abb b

. ' . 
ｩｩｩｩｩｩｩｩｩｩｩｩｩｾｾｾ＠
ＭｾＭＭＱ｟ｾ＠

' - ____a_ 1 -

ｾｾＧ＠ """'i"""' 

ｧｾｧｑ＠
1 1 -----'------. ｾ＠



Chapitre 4 

 

221 
 

Effect of sampling date and climatic conditions on soil microbial abundances and activities 

The sampling date had a significant effect on every single microbial variable, with strong amplitude 

(variations from 5 to 17 times between the highest and the lowest value, depending on the variable) 

(Fig. 2). Overall, most of the variables varied between years but only the density of culturable bacteria 

with protease activity and soil arylsulfatase activity varied between May and July of the same year. 

The density of total culturable bacteria was lower in May and July 2013 (mean value 4.78 10^7) 

compared other sampling dates (1.80 10^8). The number of 16S rDNA copies was higher in May 2012 

(3.19 10^8), lower in July 2011 (1.41 10^8) and intermediate at the other sampling dates while the 

number of 18S rDNA copies was higher in May 2012 (4.98 10^7) but lower in May and July 2013 (6.41 

10^6). As a consequence, the 16S rDNA:18S rDNA was higher in May and July 2013 (36) compared to 

other sampling dates (16). The densities of culturable bacteria possessing protease activity was lower 

in May and July 2013 (1.84 10^7) compared other sampling dates (7.35 10^7), while the abundance of 

culturable bacteria possessing arylsulfatase activity was higher in July 2013 (3.01 10^7) than at any 

other sampling date (7.01 10^6). The copy number of apr gene was higher in May and July 2013 (3.47 

10^7) than at other sampling dates (4.68 10^6) and the apr to 16S rDNA ratio followed the same trend 

(0.21 in May and July 2013, 0.02 at other sampling dates). Soil protease activity was lower in May 2013 

(54.6) and higher in July 2012 (202) while arylsulfatase activity was higher in July 2011 (416) and July 

2013 (272) than at other sampling dates (142). 

 

 

Relative importance of crop species and sampling date for the microbial abundances and activities 

Multivariate regression trees (MRTs) were used to evaluate the relative importance of crop species 

and sampling date to explain the changes in microbial abundances and activities. The MRT analysis 

explained the relationship of microbial variables (Fig. 3a microbial abundance and fig. 3b microbial 

activities) and biotic (crop species) and abiotic factors (sampling date) in a visualized tree. The tree 

cross-validated error was 0.72 and 0.33 for microbial abundances and activities, respectively, i.e. 18% 

and 77% of the variability were explained by the trees. The sampling date was more important than 

the crop species both for the microbial abundances and activities, as highlighted by the primary split 

and by the importance of the sampling date for the MRTs construction (65% for the MRT analysis of 

microbial abundances and 100% for the MRT analysis of enzymatic activities). In the first tree (Fig. 3a), 

the variables of microbial abundance were first split by sampling date (first split error 0.83). Data from 

2011 and 2013 were placed into one group and data from 2012 were placed into a separate group. 

The first group was split further according the sampling year which appeared more influential than the 

sampling month (i.e. May or July) for microbial abundances as observed previously in Fig. 2. Crop 

species appeared only at the third node in the MRT, segregating R/W from the other crops in July 2011. 
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Fig. 2 Boxplots of microbial activities and abundances and N and S net mineralization according to 
sampling date. Values with different letters are significantly different (p < 0.05). Boxplots indicate 
median, interquartiles (25-75%), maximum, minimum and outliers.  
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In the MRT analysis of microbial activities, crop factor never appeared while the sampling season 

appeared as important as the sampling year as shown by the first split (first split error 0.83) which 

separated May 2012, May 2013 and July 2012 samples from July 2011 and 2013 samples (Fig. 3b). The 

two MRT analyses evidenced that each microbial variable was more influenced by the sampling date 

(reflecting seasonal and interannual variability) than by the crop species, as shown by the high relative 

importance of this factor for the construction of univariate regression tree (Table 3). Among microbial 

abundance variables, the density of culturable proteolytic bacteria was almost equally influenced by 

sampling date and by crop species. This largely explained the influence of crop 

 

Table 3 Importance of sampling date and crop species for the construction of an univariate regression 
tree with the microbial abundances and activities as response variables.  
 

species on the variables related to microbial abundance in July 2011, due to the high abundance of 

proteolytic bacteria under R/W compared to the other crop species as seen on the third split on MRT 

(Fig. 3a). Furthermore microbial variables were not all affected to the same degree by the sampling 

date and the crop species as shown by the diverse relative errors (i.e., the fraction of variance not 

explained) of the univariate regression trees (Table 3).  

Indeed, arylsulfatase activity, culturable arylsulfatase bacteria, apr genes and 18S rDNA genes were 

particularly influenced by sampling date and crop species, with relative errors as low as 0.21. On the 

other hand, total bacteria and 16S rDNA were only slightly influenced by sampling date and crop 

species, with relative errors of 0.71 and 0.72, respectively, while culturable proteolytic bacteria and 

protease seemed intermediary with relative errors of 0.52 and 0.51, respectively. 

Variable
Relative 

error

Sampling
date 

importance 
(%)

Crop
importance 

(%)

Protease
activity

0.51 100 0

Arylsulfatase 
activity

0.25 100 0

Total 
bacteria

0.71 96 4

Proteolytic 
bacteria

0.52 56 44

Arylsulfatase 
bacteria

0.21 92 8

apr 0.30 100 0

16S rDNA 0.72 87 13

18S rDNA 0.37 78 22
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In order to understand the changes of microbial abundances and activities according to the sampling 

date, we performed redundancy analyses (RDA), using as explanatory variables the average 

temperature and cumulative precipitation over different time scales (averaged or summed over the 

last 7, 30, 60, 90, 120, 150, 180, 210 or 240 days before sampling or since plant sowing). In order to 

analyse possible interactions between meteorological factors and crop species, RDAs were performed 

first for all crops and then independently for each crop (Fig. 3). 

 

 

Fig. 3 Multivariate regression tree of the microbial abundances (A) and activities (B) explained by 
sampling date (Date) and crop species (Crop). Variables at each node indicate the most influential 
factor for predicting microbial variables. R/W: oilseed rape after wheat, R/B: oilseed rape after barley, 
B/W: barley after wheat, P/B: pea after barley. Histograms at each leaves indicates the value of each 
variable and the numbers below indicate the number of soil samples (n). CV Error: cross validated 
error. SE: standard error of the CV Error. 
 

The RDAs including all crops showed that meteorological variables better explained the variation of 

microbial activities (arylsulfatase and protease) than those of microbial abundances (r²= 0.61 and 0.36, 

respectively) (Fig. 3). Microbial abundances were most likely influenced by the cumulative 

precipitations while microbial activities were most likely influenced by the average temperature. 

Among microbial abundance variables, apr genes and culturable arylsulfatase bacteria were positively 

correlated to cumulative precipitations, while total culturable bacteria, culturable proteolytic bacteria, 

the copy numbers of 16S rDNA and 18S rDNA genes were negatively correlated with them (Table 4). 

Arylsulfatase and protease activities were both positively correlated to average temperature, but 

protease activity was also negatively correlated to cumulative precipitation (Table 4). 

Overall, the effect of meteorological variables on microbial abundances and activities tended to be 

different under oilseed rape compared to barley and pea crops. The explanatory power of the RDAs 

n=38

n=8 n=3

n=36

Total bacteria
Proteolytic bacteria
Arylsulfatase bacteria

apr
16S rDNA
18S rDNA

Error :  0.66   CV Error :  0.72   SE :  0.19
Sampling date importance: 65%
Crop importance: 35%

Date: 13/05, 13/07

Crop: R/B,B/W,P/B Crop: R/W

Date: 11/07

Date: 11/05, 13/05, 13/07 Date: 12/05, 12/07

A

Date: 05/12, 07/12, 05/13

Date: 05/13 Date: 07/13

Date: 07/11, 07/13

Date: 05/12, 07/12 Date: 07/11

n=20 n=40 n=20 n=18

Protease activity

Arylsulfatase activity

Error :  0.30   CV Error :  0.33   SE :  0.06
Sampling date importance: 100%
Crop importance: 0%

B



Chapitre 4 

 

225 
 

was similar between the three crops for microbial abundances but was two times higher under oilseed 

rape compared to barley and pea crops for microbial activities (0.67 against 0.38 and 0.41). This strong 

explanatory power was partly due to protease activity which exhibited correlations with more 

explanatory variables under oilseed rape compared to the other two crops (Table 4). The timescale of 

meteorological factors influencing microbial abundances was very similar under barley and pea 

(cumulative precipitations over 60 and 120 days), but microbial abundances under oilseed rape were 

influenced by cumulative precipitations over longer periods (i.e. 180 and 240 days). Microbial activities 

were influenced, in the case of pea, by average temperature over the shortest period (i.e. 7 and 30 

days). For oilseed rape crop these activities were influenced by average temperature over the longest 

periods (i.e. 30 days, 180 days and since crop sowing) while microbial activities in barley treatment 

evidenced an intermediate position (cumulative precipitations over 30 days and average temperature 

over 90 days) between oilseed rape and pea.  

 

Effect of microbial abundances and activities on net N and S mineralization 

Net N and S and mineralization measured in lab conditions over 28 days incubation were influenced 

by the sampling year but only net N mineralization was influenced by crop species, being higher under 

R/W than under B/W (Fig. 5). The link between the microbial variables and net N and S mineralization 

was assessed by a RDA with the microbial activities and abundances as explanatory variables (Fig. 6). 

Net N and S mineralization was best explained by the two enzymatic activities, i.e. arylsulfatase and 

protease activities, and by the abundance of culturable arylsulfatase bacteria. Both N and S net 

mineralization were negatively correlated with arylsulfatase activity (r²=0.31, p<0.001 and 0.38, 

p<0.001 respectively), while S net mineralization was slightly positively correlated with the abundance 

of arylsulfatase bacteria (r²=0.10, p<0.05) and N net mineralization slightly correlated with the 

protease activity (r²=0.13, p<0.01).  

 

Discussion 

 

Plant species effect on microbial abundances 

In accordance with our first hypothesis, microbial abundances were influenced by the crop species. 

Both bacteria and fungi estimated by molecular methods (16S rDNA, 18S rDNA) were more abundant 

under winter oilseed rape than under spring pea. The mean values under barley appeared 

intermediate between those measured under oilseed rape and pea. Spring pea, because of a short 

growing period, could produce a lower root biomass compared to winter crops like barley or oilseed 

rape and provide in turn limited carbon input to soil. Great differences in root biomass production and  
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Fig. 4 Redundancy analysis correlation biplots of microbial abundances and enzymatic activities in relation to the meteorological factors. Blue lines are 
meteorological factors (explanatory variables), red lines are microbial variables (dependent variables). The set of explanatory variables is composed of the 
mean temperature and the precipitations cumulation over different time scales, from 7 to 240 days. Only significant explanatory variables selected through a 
forward procedure are represented. The RDAs were significant at P < 0.01 (**) or P < 0.001 (***). CFUtot: abundance of total culturable bacteria; CFUprot: 
abundance of culturable bacteria with protease activity; CFUars: abundance of culturable bacteria with arylsulfatase activity  
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Table 4 Correlation matrices between meteorological variables and microbial abundances and 
activities under oilseed rape, barley and dry pea. 
 

 

 

shoot to root ratio between crop species have been reported in controlled conditions with barley and 

oilseed rape differing significantly in root dry weights 62 days after emergence (Zagal, 1994). In field 

conditions, the comparison of total root length revealed mean values about 9.8 km m-3 for winter 

wheat and 12.4 for oilseed rape km m-3 (White et al., 2015). The proportion and the distribution 

Precipitations
180d

Precipitations
240d

Total 
bacteria

n.s. -0.39*

Proteolytic
bacteria

-0.62*** -0.44**

Arylsulfatase 
bacteria

0.71*** 0.70***

apr 0.69*** 0.66***

16S rDNA n.s. n.s.

18S rDNA -0.61*** -0.72***

Temperature
30d

Temperature
180d

Temperature
since sowing

Protease
activity

n.s. 0.52** 0.51**

Arylsulfatase 
activity

0.56*** 0.68*** 0.37*

Oilseed rape

Precipitations
60d

Precipitations
120d

Temperature
90d

Temperature
since sowing

Total bacteria -0.22* -0.28** n.s. n.s.

Proteolytic
bacteria

-0.27* -0.35*** 0.24* 0.25*

Arylsulfatase 
bacteria

0.42*** 0.65*** n.s. n.s.

apr 0.35** 0.62*** n.s. n.s.

16S rDNA n.s. -0.27* -0.25* n.s.

18S rDNA -0.63*** -0.66*** n.s. n.s.

Temperature
180d

Temperature
240d

Precipitations
60d

Protease
activity

0.37*** 0.58*** -0.30**

Arylsulfatase 
activity

0.59*** 0.40*** -0.28**

All crops

Precipitations
7d

Precipitations
60d

Precipitations
120d

Total 
bacteria

n.s. n.s. n.s.

Proteolytic
bacteria

0.39* n.s. -0.36*

Arylsulfatase 
bacteria

0.39* 0.38* 0.64***

apr n.s. n.s. 0.62***

16S rDNA n.s. -0.50 -0.53

18S rDNA -0.45** -0.64*** -0.65***

Temperature
90d

Precipitations
30d

Protease
activity

n.s. -0.59***

Arylsulfatase 
activity

0.54** n.s.

Precipitations
60d

Precipitations
120d

Total 
bacteria

-0.56* -0.55*

Proteolytic
bacteria

n.s. -0.52*

Arylsulfatase 
bacteria

n.s. 0.62**

apr n.s. 0.54*

16S rDNA n.s. n.s.

18S rDNA n.s. -0.52*

Temperature
7d

Temperature
30d

Protease
activity

n.s. n.s.

Arylsulfatase 
activity

0.51* 0.63**

Barley Pea
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patterns of fine roots which are of great importance in both the uptake of nutrients and carbon 

rhizodeposition are different between oilseed rape and pea crops (Liu et al., 2010). Composition and 

amounts of rhizodeposits vary depending on various environmental factors and plant specific factors 

 (e.g. species or growth stage). As the abundance of soil microorganisms is often positively correlated 

to availability of soluble organic compounds (Wardle, 1998; Dequiedt et al., 2011; Mrkonjic Fuka et al., 

2008), the lower abundances in soil cultivated with spring pea could be linked to differences of 

rhizodeposits. Oilseed rape and barley produce high C rhizodeposition (Swinnen, 1994; Gan et al., 

2009), whereas pea releases lower amount of C (Gan et al., 2009) but more readily mineralizable N 

rhizodeposits (Mayer et al., 2003). The relatively lower C/N ratio of pea  

 

Fig. 5 Boxplots of microbial activities and abundances and N and S net mineralization according to crop 
(A and B) and sampling date (C and D). R/W: oilseed rape after wheat, R/B: oilseed rape after barley, 
B/W: barley after wheat, P/B: pea after barley. Values with different letters are significantly different 
(p < 0.05). Boxplots indicate median, interquartiles (25-75%), maximum, minimum and outliers.  
 

roots and rhizodeposits compared to barley (Wichern, 2007a, b) did not influence the 18S rDNA:16S 

rDNA ratio. However, oilseed rape with an intermediate root C:N between barley and pea (Jensen, 

1996; Gan et al., 2011), favored fungi over bacteria compared to the two others crops. Using FAME 

technique, Solaiman et al. (2007) found a greater abundance of bacteria under oilseed rape than under 

wheat at flowering stage but not at maturity. The species belonging to the Brassicaceae family produce 

biocidal compounds (e.g. Isothiocyanates) (Brown and Morra, 1997) such as PEITC that has been 

detected in the rhizosphere of canola and may influence the microbial community structure 
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(Rumberger and Marschner 2003, 2004). However, in our study, as soil sampling occurred after 

flowering, the dominance of fungi could be explained by a higher turnover of fine roots in oilseed rape.  

 

 

Fig. 6 Redundancy analysis correlation biplots of net N and S mineralization over 28 days incubation in 
relation to the microbial abundances and enzymatic activities. Blue lines are microbial abundances and 
enzymatic activities (explanatory variables), red lines are net N and S mineralization (dependent 
variables). Only significant explanatory variables selected through a forward procedure are 
represented. The RDA was significant at P < 0.001 (***)  
 

The densities of total culturable bacteria did not vary according to the crop species. The discrepancy 

between the abundance of total bacteria assessed by culture-dependent and molecular methods was 

not surprising (Leckie et al., 2004; Calbrix et al., 2007). Culturable bacteria are more likely to be 

copiotrophic bacteria with high growth rates (Davis et al., 2011) while molecular methods determine 

the abundance of active, dormant and possibly dead bacteria. Furthermore, the number of 16S rDNA 

copy per cell can vary from 1 to 15 (Klappenbach et al., 2000). The density of culturable ARS producing 

bacteria was not significantly influenced by crop species. Cregut et al. (2009) observed a higher 

abundance of this ARS bacterial community under field-grown oilseed rape compared to barley crop. 

In the latter study, field experiment was conducted on a calcareous soil (a typic rendolls) and 

rhizosphere soil defined as the root adhering soil was considered. The effect of oilseed rape on ARS 

bacterial community could be restricted to the rhizosphere area and thus could not be evidenced in 

our conditions as we sampled global soil (i.e., bulk and rhizosphere soil). No significant plant effect was 

evidenced on protease bacterial community assessed by culturable dependent approach while the 
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copy numbers of apr genes was lower under pea compared to oilseed rape and barley. The higher apr 

abundance under winter crops could be attributed to a higher root turnover, as root litter could be 

rich in protein (Trinsoutrot et al., 2001; Rossato et al., 2002), a substrate which could constitute a 

source of C and energy for this functional group.  

Considering all the abundance variables, there was no difference between R/W and R/B suggesting no 

significant effect of the preceding crop. Preceding crop may alter the microbial community due to 

differences in terms of crop residues amount and composition. In our study, the two preceding crops 

are cereals which residues have similar C:N (Cookson et al., 1998). Although barley decompose faster 

than wheat (Summerell and Burgess, 1989; Cookson et al., 1998; Curtin et al., 2008) due to lower lignin 

content, this preceding effect was certainly difficult to evidence considering that the soil sampling 

occurred between 9 to 11 months after residues incorporation.  

 

 

Plant species effect on microbial activities 

Contrary to our second hypothesis, we observed no effect of the crop species on protease and 

arylsulfatase activity. This was unexpected as a higher arylsulfatase activity has often been observed 

in oilseed rape rhizosphere compared to wheat or barley rhizosphere (Dedourge et al., 2003; Knauff 

et al., 2003; Vong et al., 2007; Cregut et al., 2009). As already discussed, the soil considered in our 

study corresponded to global soil and not to rhizosphere soil. In these conditions, the effect of the 

plant species on this activity could be more difficult to detect. In soils, different pools of mineralizing 

enzymes coexist, with differences in terms of regulation. The synthesis of some enzymes could be 

regulated by C (either rhizodeposits or crop residues), thus creating variable nutrient-limiting 

conditions, depending on the quality of the C sources (Moorhead et al., 2012). In soil, ARS activity is 

more highly regulated by the S needs of microorganisms for sustaining growth in response to C 

additions than by the ester-sulfate presence in crop residues (Piutti et al., 2015). By contrast, some 

mineralizing enzymes in soil such as protease can be regulated by the presence of substrate (Geisseler 

and Horwath, 2009b; Allison et al., 2011). In our conditions the growth of crops differing in terms of 

both rhizodeposition characteristics (e.g. amount and composition) and nitrogen and sulfur 

requirement revealed no specific change in protease and arylsulfatase activities. This lack of response 

may be related on one hand to the stabilization of the extracellular part of these enzymes, which 

constitute most of the protease activity (Vranova et al., 2013) and about half of the arylsulfatase 

activity (Klose and Tabatabai, 1999), by the high clay constituent of our soil. In clay soils proteolytic 

activity is not correlated with the copy numbers of genes (npr and sub) encoding for extracellular 
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proteases probably due to the stabilization of these enzymes (Fuka et al., 2008a). On the other hand, 

the availability of the substrates and the nutrient limiting conditions as perceived by microorganisms 

can be strongly impacted by other factors such as temperature and moisture content of the soil 

(Redfield, 2002; Allison et al., 2011). As enzymatic activities were strongly responding to 

meteorological factors in our study, we suppose that the influence of meteorology over passed the 

influence of crops. 

 

 

Influence of meteorological conditions on the microbial abundances and activities 

According to our third hypothesis, multivariate regression trees (MRTs) revealed that microbial 

variables were more influenced by sampling dates than crop species. Interestingly, microbial 

abundances seemed more influenced by interannual variations than microbial activities which are 

more influenced by seasonal variations. While the strong influence of climate, especially precipitations, 

on microbial biomass has been already demonstrated at a regional scale, when comparing soils from 

different climatic zones (Drenovsky et al., 2010; Brockett et al., 2012), our study evidenced this 

influence at the local scale when comparing three years. The correlations observed in the RDAs 

between cumulative precipitations, average temperature and microbial variables (e.g. abundances and 

activities) suggested that the meteorological variables explained a part of the temporal variation. For 

all crops, cumulative precipitations constituted the principal factor controlling the microbial 

abundances, average temperature being secondary. At a global scale, mean annual precipitation was 

recognized as the first driver of microbial biomass (Serna-Chavez et al., 2013). Despite a lack of studies 

following microbial abundances through molecular (16S rDNA and 18S rDNA) or culture techniques, a 

strong link was often observed between soil moisture or precipitations and microbial biomass. 

Contrary to our results, in most of the cases the correlation between microbial biomass and 

precipitations was positive (Sandor et al., 2011; Zhang et al., 2013; Liu et al., 2010; Serna-Chavez et al., 

2013; Chen et al., 2012) but at least one study found a negative correlation (Gray et al., 2011). The 

negative correlation between microbial abundances and moisture could be attributed to an increase 

of grazing by nematodes in wetter soils (Gray et al., 2011) or to anoxia (Reichardt et al., 2001; 

Drenovsky et al., 2010). Indeed, the particularly high cumulative precipitations during the spring period 

in 2012 and 2013 (Table 1) have probably increased the water saturation of clay soil in surface. The 

positive correlation between the density of arylsulfatase bacterial community and cumulative 

precipitations is in accordance with the results already obtained under oilseed rape grown on the same 

soil (Goux et al., 2012).  
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The variability of protease and arylsulfatase activities is better explained by average temperature than 

by cumulative precipitations with both activities positively correlated to average temperature and 

negatively correlated with cumulative precipitations. Protease, as well as arylsulfatase activity, has 

often been found influenced by precipitations and soil moisture (Mancinelli et al., 2013; Sardans and 

Penuelas, 2005; Gispert et al., 2013; Dilly et al., 2007; Fekete et al., 2012; Vanegas et al., 2013; Brockett 

et al., 2012). The observations of a positive correlation between temperature and protease (Fraser et 

al., 2013) and arylsulfatase activities (Kang and Freeman, 1999) are scarce. The determinants of this 

relation remained unclear but increasing temperature could induce many changes related to (i) 

rhizodeposition (Uselman et al., 2000), (ii) microbial communities in terms of abundance and structure 

(Barcenas-Moreno et al., 2009; Castro et al., 2010; Gray et al., 2011), particularly the fungal/bacterial 

ratio (Zhang et al., 2005), (iii) microbial biomass turnover (Joergensen et al., 1990; Wu et al., 2010), (iv) 

enzyme synthesis rate (due to modification of substrate diffusion or products consumption; Zhang et 

al., 2013). Despite we cannot conclude on the origin of the temperature effect, we could partly 

attribute it to changes in microbial abundances which are weakly positively correlated to 

temperatures. The better correlation of average temperature with arylsulfatase activity compared to 

protease activity is related to the close relation existing between arylsulfatase activity and soil organic 

carbon (Deng et Tabatabai, 1997) and therefore microbial biomass.  

The comparison of RDAs obtained for each crop evidenced that the relationship between cumulative 

precipitations and microbial abundances seemed to be little affected by the crop species judging by 

the similarity of the determination coefficients of RDA for the three crops (Fig. 4). The trend was 

different considering the relationship between average temperature and microbial activities with 

higher temperature effect under oilseed rape (R2 = 0.67) compared to barley (R2 = 0.38) or pea (R2 = 

0.41). Under oilseed rape microbial abundances were influenced by cumulative precipitations over 

longer timescales (180 and 240 days before the sampling date) than under barley and pea (60 and 120 

days before the sampling date). Furthermore, microbial activities were influenced by average 

temperature calculated over different timescales: shorter under pea (7 and 30 days), intermediate 

under barley (90 days) and larger under oilseed rape (180 days and since sowing, i.e. more than 260 

days). Such a discrepancy in the meteorology influence on enzymatic activities under plants of differing 

cycle length has not been reported before, to our knowledge. In the case of oilseed rape, the 

dependence of microbial communities on cumulative precipitations and average temperature over 

longer timescales could thus be due to modification of either the plant carbon allocation (Chen et al., 

2007) and/or of fine root distribution patterns (Quijano et al., 2013), causing lasting changes in the soil 

conditions such as C and nutrients availability.  
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Influence of crop species and meteorology conditions on N and S mineralization 

The influence of crop species and climate on microbial abundances and activities resulted in variations 

of N and S net mineralization. Among the measured microbial variables, net mineralization fluxes of N 

and S were best explained by protease and arylsulfatase activities and by the abundance of culturable 

bacteria possessing arylsulfatase activity. This result is in accordance with the studies observing a 

positive correlation between protease activity and gross N mineralization (Zaman et al., 1999; Mishra 

et al., 2005) and net N mineralization (Shindo, 1992). It is also in accordance with the observation by 

Jan et al. (2009) that protease activity is the limiting step of N mineralization in grasslands soils. If 

protease activity appears to be a key N cycle enzyme in arable soils as well as grassland soils, the 

abundances of microbial functional groups (revealed by cultural dependent or independent 

techniques) are not correlated with this activity. Arylsulfatase activity is often used as an indicator 

i oo ga is s à ut itio alàstatusà Goodwin et al., 2000; Puglisi et al., 2006), as arylsulfatases realize 

one of the last steps of S mineralization and are directly linked to the microbial biomass. The 

explanatory power of arylsulfatase activity is thus confirmed by our study. S net mineralization was 

negatively correlated with arylsulfatase activity. Arylsulfatase has often been found positively 

correlated to net S mineralization (Riffaldi et al., 2006; Balota et al., 2014) but also to gross S 

immobilization (Dedourge et al., 2003, 2004; Vong et al., 2003, 2008). Thus an increase in arylsulfatase 

activity may induce a net release of sulfates only if there are non-limiting sulfate conditions for 

microbial growth. The abundance of culturable bacteria possessing arylsulfatase activity is slightly but 

positively correlated with S mineralization, but not correlated with arylsulfatase activity. This absence 

of correlation between arylsulfatase activity and abundance of arylsulfatase bacteria is surprising as 

positive correlations between these two variables have previously been observed but in rhizosphere 

soils (Cregut et al., 2009; Slezack-Deschaumes et al., 2012). The lack of correlation was probably due 

to a too slight influence of labile carbon on microbial biomass.  

Additionally, arylsulfatase activity appeared to be a good predictor of net N mineralization. This could 

be easily explained by the often observed positive correlation of arylsulfatase activity with organic 

carbon or microbial biomass (Gajda et al., 2013; Klose et al., 1999; Ajwa et al., 1999; Dedourge et al., 

2003; Vong et al., 2003; Dedourge et al., 2004) and other microbial enzymatic activities involved in 

organic matter decomposition (Gajda et al., 2013; Ajwa et al., 1999; Perucci et al., 1984; Deng and 

Tabatabai, 1997).  

Despite the ability of crop species to modify mineralization fluxes (Van Der Krift and Berendse, 2001; 

Hu et al., 2002; Vong et al., 2007; Zhu et al., 2014), the three variables explaining N and S mineralization 

did not vary according to crop species but were strongly influenced by the meteorology. As a 
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consequence, and despite potential plant influences on soil processes, N and S mineralization is most 

likely determined by meteorological conditions in our system. According to the meteorological factors 

determining protease and arylsulfatase activity as well as abundance of arylsulfatase bacteria, N and S 

mineralization are likely to be negatively correlated to temperature and precipitations. 

 

 

Conclusion 

 

The microbial abundances were influenced by the crop species, with a higher abundance of fungi 

(estimated by 18S rDNA) and a lower abundance of bacteria (estimated by 16S rDNA) and proteolytic 

bacteria (estimated by apr gene) under oilseed rape than under barley and pea. Arylsulfatase and 

protease activity, as well as the abundance of culturable bacteria were not influenced by the crop 

species. Nevertheless, all the microbial variables were more influenced by the meteorology than by 

the crop species, microbial abundances being more influenced by precipitations and microbial 

activities by temperature. The precipitations and temperature effects on microbial variables depended 

of the crop species, with a stronger link between temperature and enzymatic activities under oilseed 

rape than under other crops. It seemed also likely that the influence of meteorology on microbial 

communities was partly mediated by the plant development. Nevertheless, further studies are 

required in order to understand the way meteorological factors interact with different plant species to 

modify microbial abundances and activities. Aerial or root functional traits could be useful tools in this 

context. This importance of meteorology also highlights the necessity to conduct multiyear data 

collection when considering the influence of plants on microbial communities. Those combined 

influences of crop species and meteorology resulted in modifications of N and S net mineralization 

mainly due to variations of protease activity, arylsulfatase activity and abundance of arylsulfatase 

bacteria. As enzymatic activities were strongly responding to meteorological factors in our study, we 

suppose that the influence of meteorology over pass the influence of crops for N and S mineralization. 
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Effet de la o positio  de la otatio  su  l’a o da e, la 

o positio  et l’a tivité des o u autés microbiennes sous le blé 

 

Résumé : Les plantes peuvent influencer les communautés microbiennes pendant et après la fin de 

leu à leà deà d eloppe e tà età odifie à ai sià lesà p o essusà deà i alisatio à età d i o ilisatio à
sulta tà deà l a ti it à desà o u aut sà i o ie es.à Cesà effetsà a ie t en fonction des 

caractéristiques des rhizodépôts, des résidus et des reliquats minéraux laissés par les plantes. Ainsi le 

pois produit des résidus en petite quantité comparé au colza ou aux céréales mais avec un C/N plus 

bas et un C/S plus intermédiaire. Afin de sui eàe à o ditio sà atu ellesàl effetàduàpoisài t g àda sà
différentes rotations culturales sur les communautés microbiennes, nous avons analysé sur deux 

a esà o s uti esà àetà àl a o da eàetàlaà o positio àta o o i ueà pa àdesàte h iques 

deà p os ue çage à desà o u aut sà i o ie esà totales,à l a o da eà età l a ti it à deà e tai sà
g oupesà fo tio elsà i o ie sà poss da tà l a ti it à p ot aseàouà a lsulfataseà età laà i alisatio à
nette de N et S sur des échantillons de sol sous couvert de issus de trois rotations culturales différentes 

intégrant ou non du pois. Nousà a o sà pasà o se à d effetà deà laà o positio à deà laà otatio à su à
l a o da eàdeàlaà o u aut à i o ie eàtotale,àlesàa ti it sàa lsulfataseàetàp ot ase,àai sià ueà
su à l abondance des bactéries responsables de ces activités, sous le blé. En conséquence, la 

i alisatio àd azoteàetàdeàsouf eà taitàpasà o àplusài flue eàpa àlaà o positio àdeàlaà otatio .à
Les effets sur la composition et la diversité de la communauté bactérienne sont réduits à des variations 

d a o da eàdeà uel uesàta o s,àp o a le e tàe ài te a tio àa e àlesà o ditio sàdeàl a e.à 

 

 

Mots clés : Brassica napus, Hordeum vulgare, Pisum sativum, rotation, arylsulfatase, protéase, 

minéralisation, azote, soufre, pyroséquençage  
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Introduction 

 

Les plantes peuvent modifier les communautés microbiennes au cours de leur développement par la 

rhizodéposition et/ou le prélèvement de nutriments (Haynes and Francis, 1993 ; Chantigny et al., 1996 

; Haynes et Beare, 1997 ; Vong et al., 2003 ; Paterson et al., 2007 ; Inselsbacher et al., 2010 ; Legay et 

al., 2014 ; Kuramae et al., 2012 ; Bell et al., 2015).àDeàplus,à àl issueàdeàleu à leàdeàd eloppe e t,à

les plantes annuelles peuvent aussi influencer la disponibilité en composés organiques et nutriments 

duàsolàetà odifie àai siàlesàp o essusàdeà i alisatio àetàd i o ilisatio à sulta tàdeàl a ti it àdesà

communautés microbiennes. Cet effet précédent cultural peut être lié à la persistance dans le sol des 

rhizodépôts plusieu sà oisàap sàlaà ultu eà Je se ,à ,àau à eli uatsàd l e tsà i au àap sà

la récolte (Carrouée et al., 1999 ; Eriksen et al., 2002 ; 2009 ; Sieling et Kage, 2006) ou encore à des 

modifications de la structure du sol (Edwards, 1992 ; Yang et Kay, 2001 ; Carter et al., 2009). 

N a oi s,àl effetàp de tà ultu alàestàsu toutàli à àl e fouisse e tàdesà sidusà a i ai esàetàa ie sà

(Dornbush, 2007). Les résidus peuvent persister plusieurs années dans les sols (Lupwayi et al., 2006), 

suggérant une capacité de la plante à modifier durablement son environnement (Knops et al., 2002 ; 

Chapman et al., 2005). Dans les agrosystèmes, en plus de la matière organique, les résidus végétaux 

i o po sàda sàleàsolàso tàu eàsou eài po ta teàdeà a o eàla ileàetàd éléments minéraux pour la 

nutrition des plantes. L'effet de la composition chimique des résidus végétaux sur les taux de 

décomposition a été largement étudiée au cours des dernières décennies (Trinsoutrot et al. 2000 ; 

Gentile et al. 2011), de même que l'i te a tio àe t eàlesà lesàduà a o e,àdeàl azoteàetàduàsouf eàauà

cours de la décomposition (Mary et al., 1996 ; Jensen et al., 2005 ; Niknahad-Gharmakher et al., 2012). 

L i o po atio à deà sidusà g tau à da sà lesà solsà p o o ueà g ale e tà u eà aug e tation de 

l a o da eàdesà i oo ga is esà Sainju et al., 2012 ; McDaniel et al., 2014), positivement corrélée à 

la quantité de résidus apportés et une augmentation du ratio bactéries/champignons (Marschner et 

al., 2003). Ces effets sur la biomasse microbienne dépendent aussi de la nature des résidus et de leur 

qualité biochimique. Wu et al., (1993) ont ainsi montré que le ratio C/S de la biomasse microbienne 

està duitàdeà oiti à suiteà à l i o po atio àda sà le sol de résidus de moutarde. L i o po atio àdeà

résidusàdeà ultu e,àduàfaitàd u eàte eu àe à a o eàla ileàplusài po ta teà ueàlaà ati eào ga i ueàduà

sol, induit aussi des changements de la structure génétique des communautés microbiennes. Ainsi, les 

résidus favorisent à court terme les microorganismes copiotrophes et, à plus long terme, les 

microorganismes oligotrophes (Pascault et al., 2013 ; Chen et al., 2014).àáàl helleàdeàlaà o u aut ,à

les Bacteroidetes (copiotrophes) peuvent être ainsi favorisée en début de dégradation et les 

á ti o a te iaà oligot ophes àe àfi àdeàd g adatio à Che àetàal.,à .àL aug e tatio àdeàl a o da eà



Chapitre 4 

 

247 
 

i o ie e,à toutà o eà l apport de substrats facilement dégradables, stimulent les activités 

enzymatiques microbiennes impliquées dans la décomposition et la minéralisation de la matière 

organique (Zhang et al., 2004 ; Melero et al., 2011 ; Ailincai et al., 2008 ; Perucci et al., 1997 ; Ekenler 

et Tabatabai, 2002 ; Klose et al., 1999 ; Klose et Tabatabai, 2000 ; de Varennes et al., 2007 ; Dodor et 

Tabatabai, 2003). Ils entraînent ainsi des augmentations des activités protéase (Cayuela et al., 2009) 

et arylsulfatase (Perucci et al., 1984 ; Perucci et Scarponi, 1984 ; Piutti et al., 2015). Ces modifications 

peuvent se refléter sur la minéralisation de la matière organique, les résidus provoquant une 

aug e tatio à deà laà i alisatio à deà a o eà et,à e à fo tio à deà leu à stœ hio t ie,à u eà

aug e tatio àdeàlaà i alisatio àouàdeàl i o ilisatio àdeàl azoteàetàduàsouf eà ‘e ousàetàal.,à  ; 

Niknahad-Gharmakher et al., 2012 ; Churka Blum et al., 2013). 

L e se leàdesà a is esà o t i ue tà àl effetàp de tàdesàpla tesà uiàestàf ue e tàobservé 

su à l a o da eà i o ie eà Carter et al., 2009 ; Sainju et al., 2012), la composition de la 

communauté microbienne (Yin et al., 2010 ; Zhao et al., 2014 ; Li et al., 2012), les activités 

enzymatiques (Klose et al., 1999 ; Klose et Tabatabai, 2000 ; Ailincai et al., 2008) et la minéralisation 

de la matière organique (Carpenter-Boggs et al., 2000 ; Rasmussen et al., 1998). 

Les plantes cultivées, du fait de différences en termes de (i) qualité et quantité de leurs rhizodépôts, 

(ii) de reliquats azotés et soufrés à la récolte, (iii) de quantité et composition de leurs résidus, sont 

sus epti lesà d a oi à desà a i e-effetsà diff e tsà su à l a o da e,à laà o positio à età l a ti it à desà

communautés microbiennes des sols sur des durées plus ou moins longues (Lupwayi et al., 2006). A la 

diff e eà desà ales,à leà pois,à uià o espo dà à laà l gu i euseà d i t tà da sà ot eà tude,à està

capable en fin de cycle de développement de libérer dans le sol des rhizodépôts à faible C/N (ie. 17 ; 

Wichern et al., 2007a,b) susceptibles de se minéraliser très rapidement (Jensen, 1996c ; Wichern et 

al.,à a àetàdesà eli uatsàd azoteà i alàsup ieu sàdeà à à àkgàha-1 à ceux du blé (Carrouée et al., 

1999). Le pois produit moins de résidus aériens et racinaires en comparaison des céréales et du colza 

(10 à 11 T de biomasse aérienne par hectare ; Carrouée et al., 1999) mais avec un C/N, en moyenne de 

44 pour les résidus aériens (Soon et Arshad, 2002 ; Lupwayi et al., 2006 ; Kumar et Goh, 2002 ; Gan et 

al., 2011 ; Engstrom et Linden, 2012 ; Jensen, 1996b, 1997 ; Arcand et al., 2014) et de 20 pour les 

résidus racinaires (Soon et Arshad, 2002 ; Jensen, 1996b ; Arcand et al., 2014). Ces valeurs de C/N sont 

inférieures à celles généralement répertoriés chez des céréales et du même ordre de grandeur de 

celles du colza (Niknahad-Gharmarkher et al., 2012 ; Churka-Blum et al., 2013). Les valeurs de C/S des 

résidus de pois proches de 239 sont intermédiaires du colza et des céréales (Churka-Blum et al., 2013). 

L i o po ation des résidus de pois induit une augmentation de la biomasse microbienne et de 

l a ti it à a lsulfataseà Biede e kà età al.,à  ; Piotrowska-Długoszà et Wilczewski, 2014) mais les 

effetsàsu à l a ti it àp ot aseàso tàpeuà lai s,àduà faitàdesà a iatio sà i te saisonnière et interannuelle 

(Biederbeck et al., 2005 ; Piotrowska-Długoszàet Wilczewski, 2014). “eulà à à %àdeàl azoteàdesà sidusà
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de pois est minéralisé au cours du cycle de développement de la culture suivante (Jensen, 1996a, 

1996b ; Evans et al., 2001 ; Lupwayi et al., 2006),à eà uià sugg eà l e iste eàd u àa i e-effet des 

résidus du pois sur les communautés microbiennes sur une période supérieure à un an. A notre 

o aissa eàau u eà tudeà aàsui iàe à o ditio sà atu ellesàsu àplusieu sàa esà etàeffet du pois 

intégré dans différentes rotations culturales sur les communautés microbiennes. Nous avons analysé 

su àdeu àa esà o s uti esà àetà àd u eàpa tàl a o da eàetàlaà o positio àta o o i ueà

(par des techniques de pyroséquençage) des com u aut sà i o ie esà totalesà età d aut eà pa tà

l a o da eà età l a ti it à deà e tai sà g oupesà fo tio elsà ie.à poss da tà l a ti it à p ot aseà ouà

arylsulfatase) et la résultante en termes de flux nets de minéralisation de N et S sur des échantillons 

de sol sous couvert de issus de trois rotations culturales différentes intégrant ou non du pois. Nous 

faiso sàl h poth seà ueàduàfaitàd u eàsu essio à ultu aleàdeàpla tesàa e àdesàe ige esàe à ut i e tsà

et des compositions biochimiques de résidus contrastées, les trois rotations testées ont des effets 

diff e tsà d u eà pa tà su à l a o da eà età laà o positio à deà laà o u aut à i o ie eà totaleà età

d aut eàpa tàsu àl a o da eàetàl a ti it àdeà e tai sàg oupesàfo tio elsà i o ie sài pli u sàda sà

la minéralisation deàl azoteàetàduàsouf eàdeàlaà ultu eàsui a te.à 

 

 

Matériels et Méthodes 

 

Expérimentation au champ 

L e p i e tatio àaà t àmise en place sur la ferme expérimentale de la Bouzule (Champenoux, France, 

°à àN,à °à à E à pe da tà laà saiso à deà ultu eà -2009. Le climat de la région est océanique 

dégradé avec une somme de précipitations o e eàa uelleàdeà à àetàu eàte p atu eàdeàl ai à

moyenne annuelle de 9,9 °C sur la période 2008-2013. Le sol est un sol brun hydromorphe sur argile 

limoneuse (vertic (clayic) cambisol dans la classification FAO-WRB) contenant en moyenne 62% 

d a gile,à %àdeàli o àetà %àdeàsa le. L essaiàest constitué de 4 blocs (100x72m), perpendiculaires à 

un gradient de pH (de 7,21 à 8,04) et de teneur en calcaire actif (8 000 à 12 800ppm de CaO). Chaque 

bloc était divisé en 8 unités expérimentales de 50x18 m. 

Deu àsu essio sà ultu alesào tà t à isesàe àœu eàsu àleàdispositif expérimental : une succession de 

àa sà olzaàd hi e - l àd hi e -o geàd hi e àetàu eàsu essio àdeà àa sà olzaàd hi e - l àd hi e -orge 

d hi e -pois de printemps- l àd hi e .àDa sà ha ueà lo ,à àu it sàe p i e talesà taie tà ulti esàe à

rotation deà àa sà olzaàd hi e - l àd hi e -o geàd hi e àetà àu it sàe p i e talesàe à otatio àdeà à

a sà olzaàd hi e - l àd hi e -o geàd hi e -pois de printemps- l àd hi e .à“u à ha u eàdeà esàu it sà

expérimentales une rotation a été commencée à un stade différent, de sorte que toutes les cultures 

d u eà eà otatio àsoie tàp se tesà ha ueàa eà Figu eà à pla àd e p i e tatio àe àd alageà
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de phase ; Yates, 1954). Durant la campagne 2011- ,àlesàpa ellesàse esàe à l àd hi e ào tàsu ià

d i po ta tsàd g tsàde gel et ont dû être retournées puis emblavées en blé de printemps.  

 

 

Conduite des cultures 

Lesà glesàdeàd isio à isesàe àœu eàsu à l essaiào tà t àho og is esàsu à lesàdeu às st esàdeà

ultu es.àLeàt a ailàduàsolàaà o sist àe àu à la ou àp ofo dà alis à ha ueàa eàsu à l e se leàdesà

unités expérimentales. Les semis ont été réalisés avec le même outil (semoir combiné à une herse 

otati e à uelleà ueàsoitàlaà ultu eài pla t e.àLeà aiso e e tàdeàlaàfe tilisatio àazot eàs estàfaitàselo à

la méthode du bilan pour les céréales et selon la réglette azote pour le colza. Les parcelles ont été 

fertilisées en août 2009 avec du fumier de bovins, à raison de 30T/ha, soit 170 kgN/ha, 111 kgP/ha and 

àkgK/ha.àLesàa esàsui a tes,àlaàfe tilisatio àNàetà“àaà t à alis eàa e àduà it ateàd a o iu ,àdeà

l u eàetàduàsulfo it ateàd a o iu .àLaàfe tilisatio àa nuelle était en moyenne de 174 kgN/ha et 60 

kgS/ha pour le colza, de 206 kgN/ha pou à l o geàetàdeà à kgN/haàpou à leà l . Leàpoisà aà eçuà ià

fertilisation N ni fertilisation S. Concernant la protection phytosanitaire, les interventions ont été 

déclenchées de façon raisonnée en fonction des seuils du Bulletin de Santé du Végétal pour les 

maladies et les ravageurs. Sachant que le travail visait aussi au suivi des évolutions de communautés 

d ad e ti es,à laàp essio àhe i ideà aà t à duite.àái sià sur les 5 ans d e p i e tatio ,à l I di eàdeà

Fréquence de Traitement (IFT) Herbicides est compris entre 20 et 70% des références régionales, à 

l e eptio àduàpois,àoùàl IFTàHe i idesàa été maintenu au niveau des références régionales en raison 

de la faible compétitivité de cette culture en début de cycle. Après récolte, les pailles de céréales ont 

été exportées alors que les pailles de colza et de pois ont été enfouies. 

 

 

Prélèvement du sol 

Des échantillons de sol (profondeur 0-10cm) ont été prélevés en juillet 2012 et juillet 2013 dans 

l e se leàdesàpa ellesà ulti esàe à l à stadeàph ologi ue : maturation en 2012 et floraison en 

,à à aiso àd u à ha tillo àpa àu it àe p i e tale, réalisés dans la même zone repérée grâce à 

ses coordonnées GPS. Les échantillons ont été prélevés sous couvert de blé (indiquée en gras ci-après) 

en 2012 et 2013 sous chacune des séquences de culture suivantes, se différenciant par le nombre 

d a esàsui a tàlaà ultu eàdeàpoisàdeàp i te ps,àBl -Orge-Colza-Blé (BOCB), Blé-Orge-Pois-Blé (BOPB) 

et Pois-Blé-Colza-Blé (PBCB). Les échantillons de sol prélevés ont été tamisés à 5 mm puis conservés à 

°Cà e à atte da tà lesà esu esà d a ti it sà e z ati uesà età d a o da eà deà a t iesà ulti a lesà

(réalisées dans la semaine suivant le prélèvement). Pour chaque échantillon prélevé, un aliquote a été 

congelé à - °Càpou àlesà esu esàd a o da eàdeàg esà i o ie sàetàleàp os ue çageà Tableau 3). 
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Activités enzymatiques microbiennes  

L a ti it àpote tielleàa lsulfataseàaà t à esu eàd ap sàleàprotocole de Tabatabai et Bremner (1970). 

Un gramme de sol a été incubé pendant 1h à 37°C avec 1mL de p-nitro-phenyl sulfate (Sigma-Aldrich, 

Saint-Louis, Etats-Unis) à Mà su st atàdeàl e z e ,à ,25mL de toluène et 4mL de tampon acétate 

de sodium 0,5M, pH 5, .àL ajoutàdeàtolu eàpe etàd e p he àlaàs th seàdeà ou ellesàe z esàetà

de rendre accessible au substrat les enzymes intracellulaires en perméabilisant les membranes 

cellulaires (Frankenberger et Johanson, 1986). Laà a tio àaà t àstopp eàpa àl ajout de 1mL de CaCl2 

0,5M et de 4mL de NaOH 0,5M. La solution a été filtrée sur papier filtre 2V. La quantité de p-nitro-

phé olà li eà pe da tà l i u atio à aà t à esu eà pa à a so a eà à à avec un 

spectrophotomètre Cary 300 Scan (Varian, Palo Alto, Etats-Unis) et le logiciel Cary Win UV 3. Les blancs 

réactionnels ont été réalisés en incubant chaque sol dans les mêmes conditions que les échantillons, à 

l e eptio à duà su st atà deà l e z e,à ajout à ap sà l a tà deà laà a tio .à U eà ga eà talo à aà t à

réalis eà à l aideà deà p-nitro-phénol, pour des concentrations allant de 9 à 15 µg mL-1.à L a ti it à

potentielle arylsulfatase a été exprimée en µg p-nitro-phénol h-1 g sol sec-1. 

L a ti it àpote tielleàp ot aseàaà t à esu eàd ap sàleàp oto ole de Ladd et Butler (1972). Un 

gramme de sol frais a été incubé pendant 4h à 45°C avec 2,5mL de tampon Tris-HCl 0,1M, pH 8 et 

, Làd u eàsolutio àdeà as i ateàdeàsodiu à “ig a-Aldrich, Saint-Louis, Etats-Unis) à 2% (substrat de 

l e z e .àCi à illilit esàd a ideàt i hlo oa ti ueà à %ào tà t àajout sà àlaàfi àdeàl i u atio àpou à

stopper la réaction. Après centrifugation à 16 000g pendant 2min, 0,5mL de surnageant ont été 

mélangés avec 0,75mL de carbonate de sodium à 1,4M et 0,25mL de réactif de Folin-Ciocalteu à 16,5%. 

áp sà à i àd i u atio ,àlaà ua tit àdeàt osi eàli eàpe da tàl i u atio àaà t àd te i eàpa à

colorimétrie à 680nm avec un spectrophotomètre Cary® 300 (Varian, Palo Alto, Etats-Unis) et le logiciel 

Cary Win UV 3. Les blancs réactionnels ont été réalisés en incubant chaque sol dans les mêmes 

o ditio sà ueà lesà ha tillo s,à à l e eptio à duà su st atà deà l e z e,à ajout à ap sà l a tà deà laà

réaction. La gamme étalon était composée de tyrosine de 100 à 500µg mL-1.à L a ti it à pote tielleà

protéase a été exprimée en µg Tyr h-1 g sol sec-1. 

 

 

Ci ti ues de i alisatio  de l’azote et du souf e 

Les cinétiques de minéralisation ont été réalisées sur 10g équivalent sec de sol maintenu à 100% de la 

apa it àauà ha pàetà à °Cà à l o s u it .àLeàsolàaà t  placé dans des conditions non limitantes en 

azote et en soufre par ajout de 70µg N-KNO3 g-1 sol sec et de 20µg S-Na2SO4 g-1 sol sec (Recous et al., 

1995). A 0, 3, 7, 14 et 28 jours après mise en incubation, les nitrates et les sulfates ont été extraits du 

sol par agitation orbitale de 5g de sol dans 25mL de KH2PO4 16mM pendant 30min (Walker et 

Doornenbal, 1972). Le mélange sol-KH2PO4 a ensuite été filtré une première fois sur papier filtre 2V 
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(Whatman, Maidstone, Royaume-Uni) et une deuxième fois sur filtre Minisart® 0,45µm (Sartorius AG, 

Göttingen, Allemagne). Les extraits KH2PO4 ont été congelés à -20°C en attendant le dosage de la 

teneur en nitrates et sulfates par chromatographie ionique Dionex, réalisée au Laboratoire Sol et 

Environnement (Vandoeuvre-lès-Nancy, France). 

 

 

Abondance des bactéries cultivables 

Lesàa o da esàdeà a t iesà ulti a lesào tà t àd te i esà àpa ti àd u eàsuspe sio àdeà gàdeàsolà

frais réalisée dans 100mL de tampon PBS stérile (NaCl 8 g L-1, Na2HPO4 1,44 g L-1, KH2PO4 0,24 g L-1, pH 

7,2) par agitation à 120rpm pendant 30min. 

Les bactéries cultivables totales ont été dénombrées par étalement de la suspension de sol diluée de 

1000 à 10 000 fois en triplicata sur un milieu de culture solide TSA au 10ème (trypticase soy agar 4g L-1, 

agar 13,5g L-1,àpHà , .àLesà olo iesào tà t à o pt esàap sà àjou sàd i u atio à à °C.àL a o da eà

de bactéries a été exprimée en Unités Formant Colonies (UFC) par g-1 sol sec. 

 Les a t iesà ulti a lesàposs da tàl a tivité arylsulfatase ont été dénombrées par étalement de 

la suspension de sol diluée de 1000 fois en triplicata sur un milieu de culture solide M9 supplémenté 

en X-sulf (Na2HPO4, 7H2O 12.8 g L-1, KH2PO4 3 g L-1, NaCl 0.5 g L-1, NH4Cl 1 g L-1, glucose 4 g L-1, MgCl2, 

6H2O 0.4 g L-1, CaCl2, 2H2O 1.47x10-2 g L-1, biotine 5 mg L-1, thiamine 5 mg L-1, cycloheximide 100 mg L-

1, agar 15 g L-1, et 0.1 g L-1 de 5-bromo-4-chloro-3-indolyl sulfate potassium salt (X-sulf, Sigma, France), 

pH 7) (Cregut et al., 2009). Le X-sulf est un substrat chromogène qui se colore en bleu lorsque la liaison 

ester sulfate est hydrolysée (Wyss, 1989). Lesà olo iesà leuesà e p i a tàl a ti it àa lsulfatase ào tà

été comptées aprèsà àjou sàd i u atio à à °C. L a o da eàdeà a t iesàaàété exprimée en Unités 

Formant Colonies (UFC) par g-1 sol sec. 

Les a t iesà ulti a lesàposs da tàl a ti it àprotéase ont été dénombrées par étalement de 

la suspension de sol diluée de 1000 à 10 000 fois en triplicata sur un milieu de culture solide caséinate 

de calcium-agar 30,7g L-1,àpHà .àLesà olo iesàe tou esàd u àhaloà lai à e p i a tàl a ti it àp ot aseà

e t a ellulai e ào tà t à o pt esàap sà àjou sàd i u atio à à °C.àL a o da eàdeà a t iesàaà t à

exprimée en Unités Formant Colonies (UFC) par g-1 sol sec. 

 

 

E t a tio s d’ADN de sol et PCR ua titative 

L a o da eà desà o u aut sà a t ie esà età fo gi uesà totalesà ai sià ueà desà o u aut sà

bactériennes possédant des gènes codant des métalloprotéases alcalines (gènes apr) et des subtilisines 

(gènes sub) a été évaluée par PCR quantitative en temps réel ciblant, respectivement, les gènes ADNr 

16S, ADNr 18S, apr et sub. 
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 L áDNàduàsolàaà t àe t aità àpa ti àdeà , àgàdeàsolàa e à leàkitàFast DNA® SPIN Kit for Soil (MP 

Biomedical, Santa Anna, USA), selon les recommandations du fournisseur.  

 Laà ua tifi atio àdeà l áDN à “àaà t à alis eàg eàau àa o esà Fàetà ‘à Lopez-

Guti ezàetàal.,à àda sàu à olu eà a tio elàdeà àµL,à o te a tà à gàd áDN,àduàPower SYBR® 

Green PCR Master Mix (Applied Biosystems, Foster City, USA) 1x, 1 µM de chaque amorce et 250 ng 

de T4Gene 32 (MP Biomedicals, Strasbourg, France). Les conditions de PCR étaient : 95 °C pour 10 min, 

35 cycles de 15 s à 95 °C, 30 s à 60 °C, 30 s à 72 °C (Lopez-Gutiérrez et al., 2004). La lecture de la 

fluorescence a été réalisée à 80 °C. La quantification de l áDN à “ a été réalisée grâce aux amorces 

FR1 et FF390 (Prévost-Bouré et al., 2011) da sàu à olu eà a tio elàdeà àµL,à o te a tà à gàd áDN,à

du Power SYBR® Green PCR Master Mix (Applied Biosystems, Foster City, USA) 1x, 1,25 µM de chaque 

amorce et 200 ng de T4Gene 32 (MP Biomedicals, Strasbourg, France). Les conditions de PCR étaient : 

95 °C pour 10 min, 40 cycles de 15 s à 95 °C, 30 s à 50 °C, 60 s à 70 °C (Prévost-Bouré et al., 2011). La 

lecture de la fluorescence a été réalisée à 75°C. Pour les gènes apr et sub,àleà la geà a tio el,àd u à

olu eà fi alà deà à µL,à o te aità à gà d áDN, du Power SYBR® Green PCR Master Mix (Applied 

Biosystems, Foster City, USA) 1x, 1,75 µM de chaque amorce (respectivement, apr I et apr II ou sub I 

et sub II ; Bach et al., 2002) et 150 ng de T4Gene 32 (MP Biomedicals, Strasbourg, France). Les 

conditions de PCR étaient : 95 °C pour 10 min, 40 cycles de 20 s à 95 °C, 30 s à 53 °C, 60 s à 72 °C 

(Gschwendtner et al., 2010). La lecture de la fluorescence a été réalisée à 78 °C pour le gène apr et à 

80 °C pour le gène sub. 

Chaque échantillon a été amplifié en triplicata sur différentes plaques PCR. Les PCR ont été 

réalisées dans un thermocycleur StepO ePlus™ (Applied Biosystems, Foster City, USA). Les courbes 

étalons ont été construite à partir de 5 dilutions (10^3, 10^4, 10^5, 10^6 et 10^7 copies par réaction 

PCR) de plasmide pCR®8/GW/TOPO® (Invitrogen, Carlsbad, Etats-U is àli a is sàa e àl e z eàXba I 

et contenant une séquence standard de chacun des gènes cibles. Les séquences standard étaient un 

g eàd á‘N à “àdeàRhodococcus sp,àu àg eàd á‘N à “àd u eàsou heàde Fusarium sp isolée à partir 

de sol agricole, une séquence sub clonée àpa ti àd áDN extrait de sol agricole et une séquence apr de 

Pseudomonas aeruginosa PAO1.  

Le contrôle du cycle de PCR, la collecte des données et les calculs de concentration ont réalisés 

avec le logiciel “tepO e™à“oft a eà . . . Laàsp ifi it àdeàl a plifi atio àaà té contrôlée par analyse 

desà ou esàdeàfusio àetàpa à le t opho seàdesàp oduitsàdeàPC‘àsu àgelàd aga oseà , %à / . 

 

 

P os ue çage de l’ADN  16S et t aite e t des do es 

Leàs ue çageàdesà gio sàV àetàV àdeàl áDN à “à àpa ti àdesà ha tillo sàd áDNàe t aitsàdeàsolàaà t à

réalisé par Genoscreen (Lille, France) sur un séquenceur GS-FLX 454 (Roche Diagnostics, Meylan, 
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F a e ,à as àsu à laà hi ieàduàtita e.àáà l issueàduàs uençage les séquences obtenues ont été pré-

traitées par Genoscreen (Lille, France) suivant leur stratégie MetaBiote®. Les séquences inférieures à 

200 ou supérieures à 600 paires de bases, présentant des bases ambigües, un code de qualité moyen 

inférieur à 25, des homopolymères de plus de 6 bases ou des erreurs dans la séquence des amorces 

ou des SIMs® ont été éliminées. Vingt et un pourcent des séquences ont été éliminées à cette étape. 

Les séquences ont ensuite été traitées séparément pour chaque année conformément à la procédure 

standard de Schloss et al. (2011) avec le logiciel Mothur v.1.35.1 (Schloss et al., 2009). Les séquences 

ont été alignées par rapport à la base de données SILVA v.102 (Pruesse et al., 2007) avec un seuil de 

confiance de 50%. Les séquences potentiellement chimériques ont été éliminées grâce au programme 

UCHIME (Edgar et al., 2011) implémenté dans Mothur v.1.35.1 en utilisant les séquences comme leur 

propre référence. Un total de 43 166 séquences en 2012 et de 57 560 séquences en 2013, ayant une 

longueur médiane de 465 paires de bases, ont été conservées après ces étapes de traitement. Les 

séquencesào tà t à eg oup esàe àOpe atio alàTa o o i àU ità OTU àauàseuilàdeà %àd ho ologieàe à

utilisa tàl algo ith eà« average neighbor », et la séquence la plus abondante a été choisie comme la 

séquence représentative. En 2012, un total de 13 365 OTU différents a été observé. En 2013, un total 

de 20 757 OTU différents a été observé. Les séquences ont reçu une affiliation taxonomique par 

comparaison avec la base de données Ribosomal Database Project v.9 (Cole et al., 2014) en utilisant la 

méthode de Wang et al. (2007) avec un seuil de confiance de 80%. Quarante-neuf pourcent des 

séquences de 2012 et 42% des séquences de 2013 ont été affiliées au niveau du genre. Quatre-vingt-

douze pourcent des séquences de 2012 et 93% des séquences de 2013 ont été affiliées au niveau du 

ph lu .à L a o da eà elati eà desà g oupesà ph log ti uesà aà t à e p i eà o eà leà o eà deà

s ue esàaffili esà à eàg oupeàdi is àpa àleà o eàdeàs ue esàtotalesàdeàl ha tillo .à 

Un arbre phylogénétique a été généré pour chaque année à partir deàl e se leàdesàs ue esàdeà

tousàlesà ha tillo sàe àutilisa tàl algo ith eà« relaxed neighbor joining » (Evans et al., 2006). 

 

 

Analyses statistiques 

Laà ualit à deà l ha tillo ageà desà o u aut sà a t ie esà aà t à alu eà g eà à l i di eà deà

couverture de Good (Good, 1953) et aux courbe de raréfaction (Sanders, 1968). La richesse en OTU a 

été évaluée gr eà àl i di eàChao à Chao,à àetà àl i di eàáCEà ChaoàetàYa g,à .àL uita ilit àdeà

laàdist i utio àdesàOTUàaà t à alu eàg eà àl uita ilité de Shannon (Lloyd et Ghelardi, 1964). La 

di e sit àdesàOTUàaà t à alu eàg eà àl i di eàdeà“ha o à o -paramétrique (Chao et Shen, 2003) 

età àl i di eàdeà“i pso à “i pso ,à .àLaàdi e sit àph log ti ueà PD à a t ie eàaà t à al ul eà

d ap sàFaith ,à o eàlaàlo gueu àtotaleàdesà a hesàte i alesàdeàl a eàph log ti ue.à 
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La structure et la composition taxonomique a été comparée entre les trois successions de culture pour 

chaque année en construisant une matrice de distance de Bray-Curtis (structure) et une matrice de 

distance de Jaccard (composition) entre les échantillons à partir des OTU.  

La structure et la composition phylogénétique des communautés a été comparée entre les trois 

successions de culture pour chaque année en construisant une matrice de distance entre les 

échantillons à partir des arbres phylogénétiques en utilisant la méthode UniFrac (Lozupone et Knight, 

2005), pondérée (structure) et non-po d eà o positio à pa à l a o da eà desà s ue es.à Laà

matrice de distance résultante a été représentée grâce à un positionnement multidimensionnel non-

métrique (NMDS). 

L effetàdesà otatio sàsu àlaà o positio àetàlaàst u tu eàta o o i ueàetàph log ti ueàaà t àtest àpa à

analyse de la similarité (ANOSIM) sur les matrices de distance grâce à Mothur v.1.35.1. Pou às a st ai eà

desàdiff e esàdeàp essio àd ha tillo age,àles indices de couverture, de diversité taxonomique et 

de diversité phylogénétique et les matrices de distance ont été calculés comme la moyenne de 1000 

sous-échantillons de 5339 séquences (2012) ou de 7464 séquences (2013) chacun grâce au logiciel 

Mothur v.1.35.1 (Schloss et al., 2009). 

Lesà diff e esà d a o da eà elati eà desà ta o sà a t ie sà e t eà otatio sà o tà t à al ul esà

séparément pour chaque année sur un sous-échantillon de 5339 séquences (2012) ou de 7464 

séquences (2013) grâce au programme Metastats (White et al., 2009) implémenté dans Mothur 

v.1.35.1. 

L effetàdesàsu essio sàdeà ultu eàsu àlesài di esàdeàdi e sit à a t ie e,àlesàa o da esàdeàg es,àlesà

activités enzymatiques et les cinétiques de minéralisation a été analysé par un test de Friedman sur 

les données appariées par année et par bloc, avec la succession de cultures comme facteur. La 

comparaison multiple des moyennes a été réalisée grâce à un test post-hoc de Nemenyi. Les tests de 

Friedman et de Nemenyi ont été réalisés avec R 3.0.0 (R Development Core Team, 2014), en utilisant 

les packages Rcmdr (Fox, 2005) et PMCMR v.1.1 (Pohlert, 2014). 

 

 

Résultats 

 

Effet de la rotation sur les abondances microbiennes, les activités enzymatiques et la minéralisation 

ette de l’azote et du souf e da s sol p lev  sous ouve t de l  

Les abondances microbiennes, totales ou fonctionnelles, les activités arylsulfatase et protéase et la 

i alisatio à etteàdeàl azoteàet du soufre ont été mesurés sous un couvert de blé dans trois  
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Tableau 1 Variables microbiennes sous le blé en fonction de la rotation (moyenne de 8 réplicats ± 
erreur type). Composition des rotations (le sol a été prélevé sous le blé indiqué en gras) : BOCB, 
rotation Blé-Orge-Colza-Blé ; BOPB, rotation Blé-Orge-Pois-Blé, PBCB, rotation Pois-Blé-Colza-Blé. n.s.: 
pas de différence significative entre rotations  

 

 

rotations différentes (rotation Blé-Orge-Colza-Blé (BOCB), rotation Blé-Orge-Pois-Blé (BOPB) et 

rotation Pois-Blé-Colza-Blé (PBCB)). Les abondances microbiennes totales, mesurées par les 

abondances de gènes (ADNr 16S et ADNr 18S) ou par des méthodes de culture (bactéries cultivables) 

sur les échantillons de sol sous couvert de blé ne sont pas significativement différentes au seuil p < 

0.05 entre les trois rotations (Tableau 1). Toutes rotations confondues, le nombre de copies de gènes 

exprimé par gramme de sol sec est de 1,24E+07 ± 1,71E+06 et de 1,77E+08 ± 1,45E+07 respectivement 

pou àl áDN à “àetàl áDN à “.à 

 

BOCB BOPB PBCB χ²

Bactéries cultivables 
totales 
(UFC g-1 sol sec)

1.75E+08±7.27E+07 1.54E+08±7.90E+07 1.54E+08±7.16E+07 4.00n.s.

Bactéries cultivables 
protéolytiques 
(UFC g-1 sol sec)

2.35E+07±1.24E+07 1.91E+07±1.16E+07 2.53E+07±1.28E+07 3.00n.s.

Bactéries cultivables 
arylsulfatase 
(UFC g-1 sol sec)

1.10E+07±3.86E+06 8.68E+06±2.67E+06 1.16E+07±4.37E+06 2.25n.s.

ADNr 16S 
(copies g-1 sol sec)

1.39E+08±1.46E+07 1.73E+08±2.85E+07 2.18E+08±2.43E+07 3.25n.s.

ADNr 18S 
(copies g-1 sol sec)

8.90E+06±1.80E+06 1.39E+07±3.85E+06 1.45E+07±2.81E+06 3.25n.s.

apr

(copies g-1 sol sec)
2.16E+07±1.04E+07 1.83E+07±6.33E+06 3.44E+07± 1.21E+07

0.75n.s.

ADNr 16S/ ADNr 18S 23.0±5.7 18.8±5.6 17.5±2.1 4.00n.s.

apr/ ADNr 16S 0.145±0.052 0.134±0.045 0.184±0.066 1.75n.s.

Activité protéase
(µgTyr h-1 g-1 sol sec)

128±25 146±26 112±22 2.00n.s.

Activité arylsulfatase
(µgPN h-1 g-1 sol sec)

198±27 176±17 233±31 3.25n.s.

Minéralisation nette de N 
(mgS kg-1 j-1)

1.29±0.25 1.37±0.38 1.61±0.31 2.25n.s.

Minéralisation nette de S 
(mgS kg-1j-1)

0.541±0.067 0.478±0.089 0.559±0.081 0.25n.s.
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Figure 1 Analyse en composante principale des variables microbiennes (diagrammes des variables et 
des individus). Les deux premiers axes sont représentés. Les individus sont coloriés en fonction de la 
rotation. Les carrés () représentent le centroide de la rotation. CFU tot : abondance totale de bactéries 
cultivables ; CFU protéase : abondance de bactéries cultivables protéolytiques ; CFU ars : abondance 
deà a t iesà ulti a lesàp se ta tàl a ti it àarylsulfatase ; protéase : activité protéase ; ars : activité 
arylsulfatase ; MinN : minéralisation nette de N ; MinS : minéralisation nette de S ; BOCB : rotation Blé-
Orge-Colza-Blé ; BOPB : rotation Blé-Orge-Pois-Blé ; PBCB : rotation Pois-Blé-Colza-Blé  
 

 

L a o da eàdesà a t ries cultivables est en moyenne de 1,61E+08 ± 4,12E+07 UFC gramme-1 sol sec. 

áu u à effetà sig ifi atifà duà t peà deà otatio à està isà e à ide eà auà i eauà deà laà tailleà desà

o u aut sà i o ie esàfo tio ellesài pli u esàda sàlaà i alisatio àdeàl azoteàetàduàsouf eà

(i.e. possédant respectivement les activités protéase et arylsulfatase) (Tableau 1). Toutes rotations 

o fo dues,à l a o da eà desà g esà apr est de 2,47E+07 ± 5,67E+06 copies gramme-1 sol sec. Les 

densités des bactéries cultivables exprimées en UFC gramme-1 sol sec sont de 2,26E+07 ± 6,80E+06 et 

1,04E+07 ± 2,06E+06 espe ti e e tà pou à lesà a t iesà poss da tà l a ti it à p ot aseà età ellesà

poss da tàl a ti it àa lsulfatase. 

Les activités protéase et arylsulfatase ne sont pas significativement différentes au seuil p < 0.05 en 

fonction de la rotation (Tableau 1). Toutesà otatio sà o fo dues,àl a ti it àp ot aseàestàdeà129 ± 13 

µgTyr h-1 gramme-1 solàse ,àl a ti it àa lsulfataseàestàde 203 ± 15 µgPN h-1 gramme-1 sol sec.  

Deà eà ueàpou àlesàa o da esàdeà a t iesà i pli u esàda sà laà i alisatio àdeà l azoteàetàdu 

souf eà età ueà pou à l a ti it à p ot aseà età a lsulfatase,à laà i alisatio à etteà deàNà età “à està pasà

significativement influencée par la rotation (Tableau 1). Toutes rotations confondues, la minéralisation 

nette de l azoteàestàdeà1,43 ± 0,18 mgN kg-1 jour-1 sol sec et la minéralisation nette du soufre est de 

0,53 ± 0,04 mgS jour-1 kg-1 solàse .àLaà i alisatio à etteàdeàl azoteàetàduàsouf eà estàsig ifi ati e e tà

o l eà àau u eàdesà a ia lesàd a o da eàouàd a ti it à i o ie esà esu es. 
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Tableau 2 Indices de diversité alpha de la communauté bactérienne totale en fonction de la rotation 
(moyenne ± erreur type), en 2012 et 2013. nOTU : o eàd OTUào se s,àShannonNP : indice de 
Shannon non paramétrique, PD : indice de diversité phylogénétique. Rotation BOCB : Blé-Orge-Colza-
Blé, rotation BOPB : Blé-Orge-Pois-Blé, rotation PBCB : Pois-Blé-Colza-Blé. Les moyennes suivies par 
desà lett esà diff e tesà so tà sig ifi ati e e tà diff e tesà e t eà lesà otatio sà auà sei à d u eà eà
année. n.s. : différence non significative, * p< 0,05  

 

 

 

Effets de la rotation sur la structure et la diversité de la communauté bactérienne totale du sol prélevé 

sous couvert de blé 

Pour calculer les indicateurs de diversité, nous avons considéré le plus petit dénominateur commun 

aux échantillons, soit 5339 séquences pour 2012 et 7449 séquences pour 2013 (choisies aléatoirement 

par Mothur). En raison de la taille des jeux de données, nous avons dû traiter séparément les données 

de chaque année pour des raisons de puissance de calcul disponible. Les échantillons prélevés sous blé 

da sàlesàt oisà otatio sàdiff e tesàp se te tàdesà i hessesàsp ifi uesàsi ilai esà i.e.à o eàd OTUà

obse à Ta leauà .àLesà ou esàdeà a fa tio àso tàloi àd attei d eàl as ptote,àpou àlaàplupa tàdesà

échantillons, indiquant que la richesse observée est sous esti e,àetà eàpe ette tàpasàd o se e àdeà

différences de richesse spécifique entre les rotations (Figure 2). Néanmoins, les estimateurs de 

richesse Chao1 et ACE sont significativement supérieurs dans les rotations PBCB et BOPB par rapport 

à la rotation à BOCB en 2012 mais inférieurs dans la rotation BOPB par rapport aux deux autres 

rotations en 2013. Lesài di ateu sàd uita ilit ,àdeàdi e sit àsp ifi ueà “ha o à o -paramétrique 

et Simpson) et de diversité phylogénétique ne sont pas significativement différents entre les blés issus 

des trois rotations. La structure des communautés bactériennes (nombre et abondance relative des 

diff e tsàOTU àaà t à o pa eàe t eà ha tillo sàpa àleà al ulàd u eà at i eàdeàdissi ila it àdeàB a -

Cu tisà età d u eà at i eà deà Ja a d.à Lesà at i esà o te uesà o pa aiso à deu à à deu à deà tousà lesà

échantillons) ont servi de base 

 

Nombre de 
séquences

Sous-
échantillon

Indice de 
Good

nOTU Chao1 ACE Simpson Shannon NP
Equitabilité 
de Shannon

PD

2012

BOCB 6914±1139 5339 0.83±0.01 2037±334 4289±1021a 6431±1700a 0.0033±0.0007 6.92±0.12 0.88±0.00 107±17

BOPB 7405±1002 5339 0.83±0.01 2060±277 4581±1004b 6766±1791b 0.0035±0.0005 6.85±0.09 0.87±0.00 109±14

PBCB 7991±1056 5339 0.83±0.01 2218±218 5145±1016b 7865±1860b 0.0030±0.0003 6.93±0.02 0.87±0.01 115±10

χ² 3.5n.s. 1.5n.s. 1.5n.s. 6* 6.5* 0n.s. 1.5n.s. 2n.s. 1.5n.s.

2013

BOCB 8759±263 7449 0.77±0.01 2934±141 8748±565 15063±1129b 0.0030 0.0004 7.20 0.09 0.87 0.01 176 8

BOPB 8673±475 7449 0.78±0.01 2760±72 7580±340 12626±784a 0.0030 0.0004 7.14 0.08 0.87 0.01 164 4

PBCB 8320±310 7449 0.76±0.01 2789±91 8285±410 14896±988b 0.0031 0.0004 7.16 0.08 0.87 0.01 165 4

χ² 1.5n.s. 2n.s. 2n.s. 3.5n.s. 6* 1.5n.s. 2n.s. 1.5n.s. 2n.s.
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Figure 2 Courbes de raréfaction des OTU 97% en fonction de la rotation en 2012 et 2013. Composition 
des rotations (le sol a été prélevé sous le blé indiqué en gras) : BOCB, rotation Blé-Orge-Colza-Blé ; 
BOPB, rotation Blé-Orge-Pois-Blé, PBCB, rotation Pois-Blé-Colza-Blé.  
 

pour la représentation graphique sous forme de graphes NMDS (Figure 4) afin de comparer les 

si ilitudesàdeàst u tu e.àáu u eàdiff e eà aàpuà t eà iseàe à ide eàpa àáNO“IMàe t eàlesàt oisà

otatio s,à uelà ueàsoitàl i di eàutilis àetà uelleà ueàsoitàl a eà p> . . 

 

 

Effet de la rotation sur la composition phylogénétique de la communauté bactérienne totale du sol 

prélevé sous couvert de blé 

Lesà do esà issuesà duà p os ue çageà o tà pe isà d ide tifie à à età à ph laà a t ie sà dans les 

échantillons de sol prélevés respectivement en 2012 et 2013. Les phyla dominants sont, en 2012 

comme en 2013, les Proteobacteria (49% des séquences en 2012 et 45% des séquences en 2013), les 

Actinobacteria (19% en 2012, 28% en 2013), les Bacteroidetes (8,3% en 2012, 8,5% en 2013) et les 

Gemmatimonadetes (7,5% en 2012, 4,13% en 2013) (Figure 3). Quatre classes de Proteobacteria ont 

été identifiées, les Alphaproteobacteria (13% des séquences en 2012, 16% en 2013), les 

Betaproteobacteria (6,1% en 2012, 5,2% en 2013), les Gammaproteobacteria (8,5% en 2012, 10% en 

2013) et les Deltaproteobacteria (20% en 2012, 12% en 2013). Aux rangs taxonomiques inférieurs, 51 

classes, 83 ordres, 142 familles et 328 genres ont été identifiés en 2012 et 51 classes, 86 ordres, 148 

familles et 349 genres en 2013. Toutes rotations confondues, les genres les plus abondants en 2012 

étaient les Gemmatimonas (7,54%), les Gaiella (6,70%), les Sphingomonas (2,77%), et les Kofleria 

(1,20%). Les genres les plus abondantes en 2013 étaient les Gaiella (8,93%), les Gemmatimonas 

(4,13%), les Sphingomonas (3,49%) et les Arenimonas (1,27%). 
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Figure 3 Abondance relative des phyla et des classes de protéobactéries, abondants (>1% de la 
communauté) (A) et rares (<1% de la communauté) (B), en fonction de la rotation en 2012 et 2013. 
Composition des rotations (le sol a été prélevé sous le blé indiqué en gras) : BOCB, rotation Blé-Orge-
Colza-Blé ; BOPB, rotation Blé-Orge-Pois-Blé, PBCB, rotation Pois-Blé-Colza-Blé. *12 Abondance 
significativement différente entre rotations en 2012, *13 Abondance significativement différente 
entre rotations en 2013  
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N a oi s,àplusieu sàta o sàp se te tàdesà a iatio sàd a o da eà elati eàe àfo tio àdeàlaà otation. 

ái sià auà i eauà ta o o i ueà duà ph lu ,à l a o da eà desà Deltap oteo a te iaà età desà

Gemmatimonadetes sous couvert de blé est significativement différente selon la rotation en 2012 mais 

pasà e à .à L a o da eàdesàDeltap oteo a te iaà suità leà g adie tà suivant : rotation PBCB (22,8 ± 

1,09%) > rotation BOPB (18,4 ± 1,63%) > rotation BOCB (17,6 ± 0,7% .à L a o da eà desà

Gemmatimonadetes est supérieure sous couvert de blé dans des rotations incluant du pois (8,13 ± 

1,96% pour BOPB et 8,57 ± 0,56% pour PBCB) que dans la rotation BOCB (5,90 ± 0,72%). Parmi les phyla 

lesàplusà a esà ep se ta tà oi sàdeà %àdeàlaà o u aut àtotale ,àl a o da eàdesàFi i utesàetàdesà

Latescibacteria varie en fonction de la rotation en 2013 mais pas en 2012. Les Firmicutes sont plus  

 

Figure 4 Positionnement multidimensionnel non-métrique (NMDS) des communautés microbiennes 
en 2012 et 2013, basé sur la matrice de distance Unifrac, non-pondérée (composition phylogénétique 
; áàetàC àouàpo d eàpa àl a o da eà st u tu eàph log ti ue ; B et D). Composition des rotations 
(le sol a été prélevé sous le blé indiqué en gras) : BOCB, rotation Blé-Orge-Colza-Blé ; BOPB, rotation 
Blé-Orge-Pois-Blé, PBCB, rotation Pois-Blé-Colza-Blé.à L a al seà pa à áNO“IMà aà o t à diff e eà
significative entre rotations au seuil p<0.05  
 

abondants sous la rotation PBCB (1,79 ± 0,22%) que dans les rotations BOCB (0,975 ± 0,188%) et BOPB 

(0,911 ± 0,075%). Les Latescibacteria sont plus abondantes dans la rotation BOPB (0,039 ± 0,011%), 

moins abondantes dans la rotation PBCB (0,008 ± 0,008%) et intermédiaires dans la rotation BOCB 

(0,022 ± 0,007%). 
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Au niveau du genre, 22 genres en 2012 et 13 genres en 2013 ont des abondances relatives qui varient 

e à fo tio à deà laà otatio à Ta leauà .à áà l e eptio à deà Gemmatimonas, Bradyrhizobium et 

Pseudomonas, ces genres sont généralement peu abondants (i.e. abondances relatives inférieures à 

1%). Seules les abondances relatives des genres Methylophilus, Nannocystis, Panacagrimonas et 

Pseudomonas varient en fonction de la rotation à la fois en 2012 et en 2013. Les Nannocystis et les 

Panacagrimonas sont plus abondantes dans la rotation BOCB et moins abondantes dans la rotation  

 

Tableau 3 Abondance relative en pourcentage (moyenne ± erreur type) des genres bactériens sous le 
blé en fonction de la rotation en 2012 et en 2013. Composition des rotations (le sol a été prélevé sous 
le blé indiqué en gras) : BOCB, rotation Blé-Orge-Colza-Blé ; BOPB, rotation Blé-Orge-Pois-Blé, PBCB, 
rotation Pois-Blé-Colza-Blé. Les moyennes suivies par des lettres différentes sont significativement 
diff e tesàe t eàlesà otatio sàauàsei àd u eà eàa eà p< . à 

 

 

BOPB.àE à e a he,àl a o da eàdesàge esàMethylophilus et Pseudomonas ne varie pas de la même 

manière en fonction de la rotation les deux années. Dans le cas des échantillons sous couvert de blé 

issus de la rotation sans pois (BOCB), les genres Lentzea, Marmoricola, Methylophilus, Microlunatus, 

Nannocystis, Nocardioides, Panacagrimonas, Rhizobacter et Sorangium sont particulièrement 

abondants en 2012 alors que les genres Conexibacter, Cytophaga, Nannocystis, Panacagrimonas et 

Smaragdicoccus sont particulièrement abondants en 2013. Pour les échantillons de sol sous couvert 

de blé à précédent pois (BOPB), les genres Bradirhizobium, Geodermatophilus, Phenylobacterium, 

Phyllobacterium et Pseudomonas sont particulièrement abondants en 2012 et les genres Pelomonas, 

2012 2013

Genre bactérien BOCB BOPB PBCB Genre bactérien BOCB BOPB PBCB

Beijerinckia 0,00±0,00a 0,015±0,011ab 0,019±0,004b Aeromonas 0,005±0,003a 0,019±0,013ab 0,02±0,005b

Bradyrhizobium 0,617±0,086a 1,019±0,043b 0,864±0,282ab Conexibacter 0,713±0,099b 0,326±0,056a 0,519±0,074ab

Gemmatimonas 5,905±0,727a 8,138±1,96ab 8,578±0,563b Cytophaga 0,038±0,014b 0,00±0,00a 0,00±0,00a

Geodermatophilus 0,00±0,00a 0,017±0,007b 0,011±0,004b Demequina 0,012±0,009a 0,00±0,00a 0,064±0,015b

Janibacter 0,00±0,00a 0,019±0,011ab 0,023±0,008b Geobacter 0,032±0,003b 0,011±0,007a 0,018±0,008ab

Kofleria 0,845±0,099a 1,355±0,227ab 1,393±0,041b Methylophilus 0,078±0,015a 0,086±0,026a 0,181±0,018b

Lentzea 0,029±0,004b 0,015±0,005a 0,002±0,002a Nannocystis 0,204±0,028b 0,084±0,025a 0,12±0,055ab

Limnobacter 0,009±0,005a 0,015±0,006a 0,042±0,004b Panacagrimonas 0,216±0,034b 0,106±0,021a 0,127±0,018b

Luteibacter 0,017±0,00a 0,019±0,007ab 0,005±0,005b Pelomonas 0,00±0,00a 0,011±0,008b 0,012±0,005b

Marmoricola 0,067±0,02b 0,046±0,02ab 0,013±0,007a Pseudomonas 0,706±0,162a 0,836±0,213a 1,881±0,403b

Methylophilus 0,115±0,019b 0,121±0,03ab 0,044±0,02b Rickettsia 0,002±0,002a 0,011±0,00b 0,012±0,004ab

Microlunatus 0,03±0,01b 0,022±0,013ab 0,00±0,00a Shinella 0,017±0,003a 0,051±0,013b 0,036±0,013ab

Microvirga 0,45±0,032a 0,295±0,102ab 0,232±0,054b Smaragdicoccus 0,048±0,016b 0,056±0,008ab 0,015±0,009a

Nannocystis 0,144±0,032b 0,025±0,012a 0,046±0,022a

Nocardioides 0,267±0,033b 0,25±0,062ab 0,103±0,02b

Panacagrimonas 0,201±0,032b 0,115±0,017a 0,12±0,02ab

Phenylobacterium 0,265±0,017a 0,584±0,102b 0,721±0,166b

Phyllobacterium 0,047±0,03ab 0,037±0,012b 0,005±0,002a

Pseudomonas 2,36±1,494ab 0,879±0,216b 0,341±0,061a

Rhizobacter 0,088±0,023b 0,024±0,01a 0,036±0,012ab

Sorangium 0,036±0,008b 0,01±0,003a 0,012±0,012ab
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Rickettsia et Shinella en 2013. Enfin pour les échantillons de sol de la PBCB, les genres Beijerinckia, 

Gemmatimonas, Geodermatophilus, Janibacter, Kofleria, Limnobacter, Luteibacter, Methylophilus, 

Microvirga, Nocardioides et Phenylobacterium sont particulièrement abondants en 2012 et les genres 

Aeromonas, Demequina, Methylophilus, Panacagrimonas, Pelomonas et Pseudomonas en 2013. 

 

 

Discussion 

 

Effet de la rotation sur les abondances microbiennes et les activités enzymatiques en lien avec la 

minéralisation de N et de S 

La compositio àdesàdiff e tesà otatio sà aàpasàd effetàsig ifi atifàsu àl a o da eàdesà o u aut sà

i o ie es,ài fi a tà ot eàp e i eàh poth se.àL a se eàdeàdiff e esàe t eàlesà otatio sàBOCB 

et BOPB qui ne diffèrent que par le précédent cultural (colza ou pois) pourrait être attribué à la durée 

s pa a tà l e fouisse e tà desà sidusà età leà p l e e tà deà sol,à uià pou aità t eà suffisa teà pou à

attei d eà u eà d g adatio à i po ta teà desà sidusà età esto pe à touteà diff e eà d a o da eà

microbienne liée à des différences de qualité biochimique des résidus. Ainsi, en conditions contrôlées, 

pour des résidus de colza (C/N = 30), la minéralisation atteint environ 60% du C incorporé au bout de 

175 jours contre 47% pour des résidus de blé (Niknahad-Gharmarkher et al., 2012). La vitesse de 

dégradation des résidus dans les sols est fonction de la nature biochimique des résidus et des ratios 

C/N et C/S. Les cinétiques de minéralisation du carbone pour des résidus de pois et de colza ayant des 

C/N identiques (environ 13) et des C/S contrastés (respectivement 239 et 37) sont différentes (Churka 

Blum et al., 2013). Les effets des résidus sur la taille du compartiment microbien dépendent de leur 

atu eàa e àdesàeffetsàt sàt a sitoi esàsu àlaà io asseà a o eàap sàl i o po ation de résidus de 

moutarde en comparaison de résidus de blé (Piutti et al., 2015). Les différences de biomasse 

i o ie eàazot eài duitesàpa àl i t odu tio àdeà sidusàdeàpoisàetàd o geàdispa aisse tàap sà àjou sà

(Jensen, 1997). En conditions naturelles,àBiede e kàetàal.à ào se e tàu àeffetàdeàl i t odu tio à

poisàda sàlaà otatio àsu àlaà io asseà i o ie eà a o eà àa àap sàl e fouisse e tàdesà sidusàdeà

pois au champ. Néanmoins les traitements comparés, une monoculture et des rotations de deux ans, 

so tàsus epti lesàd e t a e àdesà a tsàplusài po ta tsà ueàl i t odu tio àd u àpoisàda sàu eà otatio à

de 3 ans. Si la biomasse microbienne carbonée apparait comme une variable sensible à la 

diversification des cultures dans la succession culturale (McDaniel et al., 2014), dans notre travail la 

taille du compartiment microbien a été appréhendé par quantification du nombre de copies de gènes 

16S et 18S. Dans une étude menée sur des microcosmes de sol, Dandie et al. (2007) mettent en 

évidence une corrélation positive (r2= . àe t eàl esti atio àdeàlaàtailleàduà o pa ti e tà i o ie à
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appréhendé par méthode moléculaire (16S rRNA gene) et la méthode par fumigation-extraction. 

L a se eàdeàdiff e eàe t eàlesàp de tàpoisàetà olzaàsu àlesàa o da esà i robiennes sous blé 

pourrait aussi être due à des vitesses de décomposition élevées des résidus de Légumineuses et de 

Brassicacées qui se décomposent plus vite que les résidus de céréales (Cookson et al., 1998 ; Rahn et 

Lillywhite, 2001 ; Kriauciuniene et al., 2008 ; Wu et al., 2011). 

áu u eà diff e eà d a ti it à p ot aseà età a lsulfataseà aà puà t eà iseà e à ide eà e t eà lesà

diff e tesà otatio s.à Cetteà a se eà d effetà deà laà o positio à deà laà otatio à su à lesà a ti it sà

e z ati uesàse leà oh e teàa e à l absence de variation des abondances microbiennes. Si nous 

a o sà o t à u e à o ditio sà o t ôl es,à lesà sidusàduàpoisàp o o uaie tàu eàaug e tatio àdeà

l a ti it à p ot aseà da sà lesà oisà sui a tà leu à i o po atio à Chapit eà ,à ilà fautà ote à ueà laà

comparaiso àse leàdiffi ileàduàfaitàd u eàpa tàdeà o ditio sàdeà ultu eàdiff e tesàetàd aut eàpa tàd u à

suivi des activités peu de temps (10- àjou s àap sàl i o po atio àdesà sidusàdeàpois en conditions 

contrôlées. Certains auteurs ont mis en évidence au champ des effets positifs du type de rotation sur 

les activités arylsulfatase et ou protéase. Après plusieurs cycles de rotation, Biederbeck et al. (2005) 

o tà isà e à ide eà u à effetà positifà d u eà otatio à pois/ l à o pa à auà l à e à o o ultu eà su à

l a ti it àa lsulfatase.àDesàeffetsàduàp de tàpoisào tà gale e tà t à o t sàsu àl a ti it àp ot aseà

aisà esàeffetsà a iaie tàe àfo tio àdeàl a eàetàdeàlaàsaiso àd ha tillo ageà Biede e kàetàal.,à

2005 ; Piotrowska-Długoszàet Wilczewski, 2014). Nous avons vu au chapitre précédent en considérant 

différentes cultures que les variations de la minéralisation nette de N et S pouvaient être expliquées 

pa àlesà a iatio sàd a ti it sàp ot ase,àa lsulfataseàetàd a o da eàdeà a t iesàp ot ol ti ues.àDeà

manière oh e teà a e à l a se eà d olutio à desà a ti it sà età desà a o da esà i o ie es,à laà

i alisatio à etteàdeàNàetà“à estàpasài flue eàpa àlaà o positio àdeàlaà otatio . 

 

 

Effet de la rotation sur la composition de la communauté microbienne 

La communauté bactérienne de notre sol est dominée par des bactéries appartenant aux 

Proteobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes et Gemmatimonadetes qui correspondent aux phyla les 

plus fréquemment identifiés dans les sols agricoles (Janssen, 2006 ; Yin et al., 2010 ; Xuan et al., 2012 ; 

Zhao et al., 2014). Néanmoins, les Acidobacteria, qui sont souvent bien représentées, sont peu 

abondantes dans notre sol, ce qui pourrait être lié à des valeurs de pH élevé (Lauber et al., 2009). Il est 

intéressant de noter que les phyla les plus abondants dans notre étude sont généralement considérés 

comme copiotrophes (Cleveland et al., 2007 ; Fierer et al., 2007 ; Nemergut et al., 2010 ; Pascault et 

al., 2010 ; Cederlund et al., 2014).  

Si la nature de la succession culturale a un effet sur la richesse en OTU des communautés microbiennes, 

leàg adie tàdeà i hesseàe t eàlesà à otatio sà o pa esà estàpasàleà eàselo àl a eà o sid eà
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li ita tàdeà eà faità l i te p tatio .à E à e a heà laà atu eàdeà laà su essio à ultu aleà aàpasàd effet 

significatif ni sur la structure, ni sur la composition taxonomique de la communauté bactérienne. 

Néanmoins, les abondances de certaines familles et/ou genres varient en fonction du type de rotation. 

En 2012, les Deltaproteobacteria sont plus abondantes dans la rotation Pois-Blé-Colza-Blé que dans la 

rotation Blé-Orge-Colza-Blé alors que ces dernières ont le même précédent cultural. Si les 

Proteobacteria sont considérées comme copiotrophes (Bernard et al., 2007 ; Eilers et al., 2010 ; 

Pascault et al., 2013), les Deltaproteobacteria pourraient être plutôt oligotrophes (Bastian et al., 2009 ; 

Goldfarb et al., 2011). Par ailleurs, un certain nombre de Deltaproteobacteria sont impliquées dans la 

réduction du soufre (Foti et al., 2007) ou prédatrices de bactéries (Berleman et Kirby, 2009). Les 

Gemmatimonadetes sont moins abondantes dans la rotation Blé-Orge-Colza-Blé que dans les deux 

autres rotations incluant le pois. Si peu de choses sont connues sur les Gemmatimonadetes (DeBruyn 

et al., 2011) duà faità d u eà fai leà ulti a ilit à desà esp esà appa te a tà à etteà fa ille,à lesà

Gemmatimonadetes semblent plutôt oligotrophes (Pascault et al., 2013) et adaptées à des milieux peu 

humides (DeBruyn et al., 2011). En 2013, les Firmicutes sont plus abondantes dans la rotation Pois-Blé-

Colza-Blé que dans les autres rotations alors que les Latescibacteria qui sont peu décrites (Youssef et 

al., 2015) sont plus abondantes dans la rotation Blé-Orge-Pois-Blé que dans la rotation Blé-Orge-Colza-

Blé. Les Firmicutes sont plutôt intermédiaires entre les stratégies oligotrophes et copiotrophes 

Pas aultàetàal.,à .àPa iàlesàge esàdo tàl a o da eà a ieàe àfo tio àdeàlaà otatio ,à e tai sàso tà

rarement répertoriés dans les sols agricoles (Geodermatophilus, Kofleria, Lentzea, Panacagrimonas, 

Sorangium, Smaragdicoccus, Demequina, Rickettsia ,àd aut esàso tàf ue e tào se esà aisàleu à

écophysiologie est méconnue (Gemmatimonas (DeBruyn et al., 2011), Limnobacter (Liu et al., 2013), 

Nannocystis (Bernard et al., 2007), Nocardioides (Acosta-Martinez et al., 2008), Phenylobacterium 

(Baldrian et al., 2012), Conexibacter (Seki et al., 2012), Aeromonas (Li et al., 2011), limitant les 

possi ilit àd i te p tatio àdesà sultats. 

Les variations incohérentes sur les deux années des abondances de phyla et de genres tendent à 

soute i à l id eà ueà lesà a al sesà deà p os ue çage,à o eà lesà aut esà a al sesà po ta tà su à lesà

communautés microbiennes des sols, doivent être réalisées sur plusieurs années afin de faire 

apparaître des tendancesàsig ifi ati es.àáàl e eptio àdeàJu gàetàal.,à ,àt sàpeuàd tudesàutilisa tà

leàp os ue çageào tà tudi àl effetàdesà otatio sàsu àplusieu sàa es.àLesà a iatio sài te a uellesà

pourraient être liées à des différences de conditions météorologiques mais avec seulement deux 

a es,àilà estàpasàpossi leàdeà e he he àlesàfa teu sà t o ologi uesà espo sa les. 
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Conclusion 

 

Nousà a o sàpasào se àd effetàdeàlaà o positio àdeàlaà otatio àetàai siàd effetàp de tàdiff e tielà

su àl a o da eàdeàlaà o u aut à i o ie eàtotale,àlesàa ti it sàa lsulfataseàetàp ot ase,àai sià ueà

su à l a o da eà desà a t iesà espo sa lesà deà ces activités, sous le blé. En conséquence, la 

i alisatio àd azoteàetàdeàsouf eà taitàpasà o àplusài flue eàpa àlaà o positio àdeàlaà otatio .à

Les effets sur la composition et la diversité de la communauté bactérienne sont réduits à des variations 

d a o da eàdeà uel uesàta o sàe ài te a tio à e tai e e tàa e àlesà o ditio sàdeàl a e.à 
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Abstract: In agroecosystems, weed communities are involved in competition with the crops. 

Nevertheless, the relationships between disturbance-like agricultural practices, crops-weeds 

relationships and weed o u ities  functional composition are not fully understood. Using 

functional traits involved in resource acquisition and competitive ability measured at the individual 

scale in a rotation experiment, we compared the weed functional diversity in two crops (oilseed rape 

and pea) which differ in their competitive ability and their sowing date, and in two wheat crops 

following either oilseed rape or pea. We quantified the overlap between weeds and crop functional 

traits values as a proxy of competition. In the less competitive crop, i.e. pea, weed communities were 

more abundant, presented a more competitive phenotype (i.e. higher height and lateral spread) and 

were functionally more diverse, revealing a higher diversity of ecological strategies than in the 

oilseed rape crop. As a consequence, the weeds functional niche overlapped more with the pea 

niche, resulting in a potentially more competitive weed flora in pea than in oilseed rape. Weeds 

community in wheat with different previous crop were taxonomically different but presented near 

identical functional identity and diversity for height, lateral spread, specific leaf area and leaf dry 

matter content. The overlap between wheat and weeds functional traits was not influenced by the 

previous crop, except for the height. Nevertheless, weed communities in wheat after pea are far less 

abundant than in wheat after oilseed rape. This should ultimately reduce the crop-weed competition 

in wheat after pea compared to wheat after oilseed rape.  

 

Key words: Brassica napus, Pisum sativum, functional niche, niche overlap, crop-weed competition, 

functional diversity, specific leaf area, leaf dry matter content, height, lateral spread 

 

Introduction 

At the level of plant communities, many biotic and abiotic factors are considered to lead to a specific 

assemblage of species within the community (Belyea and Lancaster, 1999). These factors acts as 

environmental filters (Garnier and Navas, 2012) at different global (Ulrich et al., 2014), regional 

(Tanaka and Koike, 2011) and field scales (Petit and Fried, 2012). Ecological theories and recent field 

studies show that functional approach is a useful tool to understand such assembly rules (Garnier and 

Navas, 2012; Gaba et al., 2014), especially in the understanding of relationships between species and 

their realized ecological niche (McGill et al., 2006; Weiher et al., 2011). The classical niche-based theory 

describes the ability of species to exploit a variability of environment which leads to a niche 

differentiation (Hutchinson, 1957; Vandermeer, 1972; Silvertown, 2004). In this point of view, niche 

differentiation limit competition between species within the communities. Niche differentiation 

should result in niche complementarity, which leads to a higher exploitation of the diverse resources 

and a decrease of competition (Smith et al., 2009). However, taking into account a functional approach 

it is possible to go further in understanding the assemblage rules. Indeed, in this context functional 

studies focused on two main hypotheses: habitat filtering, which can decrease functional diversity 

through abiotic constraints (Garnier and Navas, 2012), and competitive interactions that limit similarity 
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between species and increase functional diversity (Schwilk and Ackerly, 2005). A recent literature has 

suggested that niches quantification may be done by measurements of functional traits (Rosenfeld, 

2002; Mouillot et al., 2005; McGill et al., 2006; Kearney et al., 2010). Functional traits are considered 

as morphological, physiological and phenological characteristics of individuals that are directly related 

to plant performance (Violle et al. 2007). The traits based approaches should allow assessing the 

dominant processes involved in the community assemblage. Habitat filtering should result in 

functional traits convergence while niche differentiation should result in a divergence of functional 

trait values (Grime, 2006; Navas and Violle, 2009; Garnier and Navas, 2012; de Bello et al., 2012). 

 

The relative importance of habitat filtering and niche differentiation for community assemblage varies 

according to the disturbance frequency and resource availability (Pakeman et al., 2011; Bernard-

Verdier et al., 2012; May et al., 2013). Agroecosystems are characterized by frequent disturbance and 

abundant resources such as soil nutrients or light due to fertilization and a high share of open space 

for plant communities. In agroecosystems, plant communities including crops and weed communities 

observed among crops, are submitted to frequent disturbances. Despite the niche differentiation 

theory, in rich environment some studies demonstrated the coexistence of species with similar 

functional distribution of sampled traits (Bernard-Verdier et al., 2012; Price et al., 2014). Nevertheless, 

the relationships between disturbance like agricultural practices, crops-weeds relationships and weed 

o u ities  functional composition are not fully understood (Hernández Plaza et al., 2015). Storkey 

(2006) identified weed functional groups having different competitiveness toward crops, based on 

trade-offs between traits. Traits databases and nationwide weed surveys (Fried et al., 2009, 2012, 

2015) or traits databases and modeling (Storkey et al., 2014; Colbach et al., 2014) proved their 

usefulness to identify functional traits involved in competition between crops and weed species. 

Exception for the plant height, most of the pertinent traits identified by these authors were traits 

linked to phenology and reproduction, such as chilling requirement to break dormancy, germination 

season, flowering onset and duration or seed mass. Nevertheless, traits involved in reproduction and 

traits involved in resource acquisition can respond in different ways to disturbances and biotic 

relationships (Grime, 2006). Furthermore, traits involved in resource acquisition and competition 

response, such as height and specific leaf area, can present strong intraspecific variability (Perronne et 

al., 2014), which challenges the use of trait values databases. This element argues for traits 

measurements in field conditions. As quantifying competition between plants in natural conditions is 

difficult and the methodology is controversial (Freckleton et Watkinson, 1999; Freckleton et al., 2009), 

we chose an indirect approach based on estimating the overlap between the crop and weeds ecological 

niche based on functional traits measurements. The overlap between functional trait values of crops 
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and weeds communities will be considered the proxy of an overlap between ecological niches 

(Mouillot et al., 2005; Mason et al., 2011).  

 

Using data collected in a rotation experiment, we compared weed functional diversity in two crops 

(oilseed rape and pea) which differ in their competitive ability (Gunton et al., 2011) and their sowing 

date, and in two wheat crops preceded by either oilseed rape or pea, as well as the overlap between 

weeds and crop functional traits values. Specifically, we hypothesized that (1) in pea crops, weeds will 

be more abundant, and functionally more diverse than in oilseed rape due to the low competitiveness 

and late sowing date of pea; that (2) wheat following pea will have a functionally more diverse weed 

community, compared to wheat following oilseed rape, as weed populations are largely determined 

by the field history; we then hypothesized that (3) a functionally more diverse weed community will 

lead to less overlap between crop and weeds. In order to test theses hypotheses, we quantified the 

functional diversity of 4 traits involved in resources acquisition and competitive response, i.e. height, 

lateral spread, specific leaf area and leaf dry matter content (Dingkuhn et al., 1999; Caton 2001; Den 

Hollander et al., 2007; Deveikyte et al., 2008; Singh et Singh, 2012). The present study analyses the 

effect of competition between weed and crops on both the mean value (i.e. community weighted 

mean) and on the distribution (i.e. functional trait diversity) of response traits within different crop 

a dà eedà o u itiesàusi gàtheàMaso sàetàal.à àfu tio alàdi e sit àf a e o k,ài.e.à easu i gà

functional identity, functional richness, functional evenness and functional divergence.  

 

 

Material and methods  

 

Field experiment 

A field experiment has been established at the Bouzule experimental farm (Champenoux, France, 48° 

àN,à °à àE  in the cropping season 2008-2009. The climate of the region is continental with an 

average annual rainfall of 775 mm and an annual average temperature of 10 °C. The soil is a Vertic 

Cambisol with the following characteristics: 62% clay, 35% silt, 3% sand, 6 % organic matter, 26 g kg-1 

organic carbon and 2.6 g kg-1 total nitrogen, pH (water) 7.1. 

The experimental design consisted of 3 blocks (100 x 72 m). Each block was divided in 8 plots of 50 x 

18 m. Prior to the experiment the site was cultivated with the sequence maize (2005-2006) – maize 

(2006-2007) - spring barley (2007-2008). Crops were cultivated in 3- or 5-years rotations in a 

a do izedà phasesàdiffe e es àdesig à Yates,à ,àallo i gàea hàofàtheà oppi gàphasesàofàtheàt oà

rotations to be present each year in each block. The 3 yea s  rotation was: winter oilseed rape (Brassica 

napus L.), winter wheat (Triticum aestivum L.) and winter barley (Hordeum vulgare L.). The 5 ea s  
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rotation was: winter oilseed rape, winter wheat, winter barley, spring pea (Pisum sativum L.) and 

winter wheat. Rape crop and wheat crop were thus replicated twice per block per year while only one 

pea crop per block was present each year. During the 2011-2012 crop cycle, winter wheat was 

destroyed by intense frost and replaced by spring wheat. 

 

Each culture was managed according to regional recommendations for fertilization and sowing date. 

The plots were deep-tilled one time a year with a mouldboard plough. Sowing was realized with a 

harrow-seed drill combination. Each year, winter wheat and winter barley were sown in October, 

winter oilseed rape and spring pea were sown in September and March, respectively. Nitrogen and 

sulphur fertilization was realized with ammonium nitrate, urea or ammonium sulfonitrate, depending 

on years. Annual fertilization was on average 174 kg N ha-1 and 60 kg S ha-1 for rape and 206 kg N ha-1 

for barley. Pea plots did not receive N or S fertilization. All plots were fertilized with 95 kg P-Ca(H2PO4)2 

and 63 kg K-KCl ha-1 in March 2011. Cereals straw was exported. Plant protection was managed 

according to the regional alert thresholds.  

 

 

Weeds and crops sampling 

Oilseed rape and pea weed populations were samples in June 2011 and wheat weed populations were 

sampled in June 2012. Prior to herbicide applications, three spots per plot were excluded from 

herbicide treatments by covering them with 5 x 15 m plastic sheets during treatments. Sheets were 

disposed on the diagonal of the plot and at least 4.5 m apart from the edges in order to avoid edge 

effect. In each of the spot, weeds were sampled 3 times at 4 m intervals within a 0.5 x 0.5 m quadrat 

(Fig. 1). In each quadrat, every weed species was determined and the abundance of every species was 

recorded and expressed as a number of individuals per square meter. A maximum of 20 individuals per 

weed species were sampled for the measure of functional traits. Twenty crop individuals per plot were 

also randomly sampled in order to determine functional traits for each crops sampled. 

 

 

Measure of functional traits of crops and weeds 

The following functional traits were measured according to the recommendations of Cornelissen et al. 

(2003): vegetative height, lateral spread (LS), specific leaf area (SLA) and leaf dry matter content 

(LDMC). Vegetative height and the lateral spread represent a surrogate of the ability to compete for 

light or space with crops (Gaba et al. 2014, Perronne et al. 2014) and are proxy of plant competitive 

ability (Navas and Moreau-Richard, 2005). The most recently unfolded leave was collected, stored in 

deionized water and brought back to the lab for the measurement of the other functional traits 
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(Garnier et al., 2001). The fresh weight was determined after 24 h rehydratation in deionized water in 

the dark. The dry weight was measured after 72 h drying at 60 °C. The leave surface was determined 

using a planimeter LI 3050 (LI-COR Biosciences, Lincoln, USA). SLA calculated as the ratio of leave area 

to leave dry mass and LDMC calculated as the ratio of leave dry mass over leave fresh mass are 

considered functional markers of plant resource acquisition strategy (Weiher et al., 1999).  

Species and functional diversity calculations 

The species diversity was estimated at the quadrat scale by species richness, species evenness and the 

Simpson dominance index (Simpson, 1949). The Shannon species evenness was calculated as the ratio 

of Shannon index (Shannon, 1948) of the observed community over the maximum theoretically 

possible Shannon index with the same number of species (Lloyd and Ghelardi, 1964). 

The functional diversity was assessed independently for every trait at the quadrat scale, using one 

single trait value per individual. We focused on functional identity, richness, evenness and divergence 

as proposed by Mason et al. (2005). The functional identity was calculated as the average of the 

community traits values, i.e. as the Community Weighted Mean (CWM) (Garnier et al., 2004). 

Functional richness (FRic) was calculated as the difference between the highest and the lowest trait 

values in the community (Villegier et al. 2008). Functional evenness was evaluated with the FEve indice 

(Villeger et al., 2008 ,à al ulatedà ithàtheà fu tio à d FD à i à theà FD à . -11 package (Laliberté and 

Shipley, 2011). Functional divergence was evaluated with the FDvar indice (Mason et al., 2003), 

calculated with the software f-Diversity (Casanoves et al., 2010). 

The overlap between weeds and crop functional niches was calculated for every trait at the plot scale, 

using one single trait value per individual, using the Niche Overlap index developed by Mouillot et al. 

(2005). Briefly, this index calculation consists in drawing two probability density functions, one for the 

crop and one for the weed community, representing the distribution of trait values using kernel density 

estimation (Stine and Heyse, 2001). The overlap of the two density functions is then estimated and 

expressed as a percentage of the density function area. This approach has been successfully used by 

Maso àetàal.à à toàu a elà li iti gàsi ila it àa dà ha itatàfilte i g àp o essesà i àp ai ialàpla tà

communities. 

 

 

Statistical analysis 

All the statistical analyses were conducted separately for the year 2011 (oilseed rape and pea) and the 

year 2012 (wheat after oilseed rape or pea) with the R 3.1.2 software (R Core Team, 2014). 

All the examined variables were analyzed using a Kruskal-Wallis test with the crop species (oilseed rape 

or pea) as a factor for 2011 data and with the crop sequence (wheat after oilseed rape or wheat after 

oilseed pea) as a factor for 2012 data. The means were grouped using the kruskalmc function in the 
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pgirmess package v. 1.5.8 (Giraudoux, 2013) to allow for multiple comparisons. The dissimilarity of 

species composition between weed communities was assessed using non-metric dimensional scaling 

(NMDS) based on a Bray-Curtis distance matrix calculated on log-transformed species abundances. 

Distance matrix calculation and NMDS were realized with the vegan package 2.2-1 (Oksanen et al., 

2015). The effects of the factors (crop or previous crop) on the species composition were evaluated 

using a Kruskal-Wallis test done on the individuals coordinates in the NMDS plane. 

The functional identity of weed communities was assessed through principal component analysis (PCA) 

realized with community weighted means of the four functional traits. PCA was calculated with the 

FactoMineR package v1.28 (Lê et al., 2008). 

 

 

Results 

 

Taxonomic diversity and composition of weed community 

Weed abundance varied according to crop and according to the previous crop in wheat (Figure 1). It 

was higher in pea (9.06 ± 0.96 individuals m-2) than in oilseed rape (5.56 ± 0.69 individuals m-2 à χ²à=à

8.03, p < 0.01) in 2011 but higher in wheat following oilseed rape (26.14±4.86 individuals m-2) than in 

wheat following pea (10.48 ± 2.38 individuals m-2 à χ²à=à . ,àpà<à . . 

 

The most abundant weed species in oilseed rape were Sonchus asper (L.) Hill (on average 6.36 

individuals m-2), Chenopodium album L. (5.92 individuals m-2) and Polygonum persicaria L. (5.24 

individuals m-2). The most abundant weeds in pea were Echinocloa crus-galli (L.) P.Beauv. (25.6 

individuals m-2), C. album (4.00 individuals m-2). The most abundant weeds in wheat following oilseed 

rape were Hordeum vulgare L. (73.5 individuals m-2), Alopecurus myosuroides Huds. (9.04 individuals 

m-2), Chenopodium polyspermum L. (5.48 individuals m-2) and Sonchus arvensis L. (4.00 individuals m-

2). The most abundant weeds in wheat following pea were E. crus-galli (22.4 individuals m-2) and A. 

myosuroides (7.40 individuals m-2). All other species were less abundant than 1 individual per quadrat 

on average (see Appendix 1). 

The weed community species composition was affected by the crop or by the previous crop, as 

assessed in a NMDS based on Bray-Curtis distance matrix (Figure 2). Oilseed rape weed communities 

a dàpeaà eedà o u itiesà e eà seg egatedào à theà t oà fi stà di e sio sàofà theàNMD“à χ²= . ,à

p< . ào àtheàfi stàdi e sio ;àχ²= . ,àp< . ào àtheàse o dàdi e sio .àWheatà eedà o u itiesà

were segregated according to the previousà opào àtheàt oàfi stàdi e sio sàofàtheàNMD“à χ²= . ,à

p< . ào àtheàfi stàdi e sio ;àχ²= . ,àp< . ào àtheàse o dàdi e sio . 
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Figure 1 Boxplots of weed abundance in oilseed rape and pea in 2011 (A) and wheat according to 
rotation in 2012 (B). Values followed by different letters are significantly different at p < 0.05. Boxplots 
indicate median, interquartiles (25-75%), maximum, minimum and outliers.  
 

 

However, the indices of species diversity (i.e. species richness, Shannon species evenness and Simpson 

dominance) did not vary according to the crop or the preceding crop (p > 0.05). Species richness, 

measured as the observed number of species per quadrat, was on average 2.73 ± 0.24 weeds in oilseed 

rape, 2.56 ± 0.17 in pea, 3.25 ± 0.36 in wheat following oilseed rape and 2.44 ± 0.28 in wheat following 

pea. Shannon species evenness was on average 0.88 ± 0.02 in oilseed rape, 0.75 ± 0.04 in pea, 0.68 ± 

0.06 in wheat following oilseed rape and 0.76 ± 0.05 in wheat following pea. Simpson dominance was 

on average 0.56 ± 0.05 in oilseed rape, 0.61 ± 0.04 in pea, 0.63 ± 0.05 in wheat following oilseed rape 

and 0.69 ± 0.05 in wheat following pea.  

 

 

Figure 2 Non metric dimensional scaling of weed communities based on species composition, using a 
Bray-Curtis distance matrice, in ooilseed rape and pea in 2011 (A) and in wheat in 2012 (B). Crop: OR, 
oilseed rape; P, pea; W/OR, wheat after oilseed rape; W/P, wheat after pea. S: stress 
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Functional diversity of the weed communities 

Crops functional traits differed according to the crop species but not according to the previous crop 

(Table 1). Pea had a lower height and lateral spread than oilseed rape but a higher SLA and a higher 

LDMC. However, wheat functional traits where not impacted by the previous crop. 

 

Table 1 Crops functional traits and weed o u ities  functional diversity indices in oilseed rape and 
pea in 2011 and wheat in 2012. Values are means±standard error. CWM: community weighted mean, 
FRic: functional richness, FEve: functional evenness, FDvar, functional divergence. Significance: n.s. = 
non significant at P < 0.05 

 

Oilseed rape Pea Wheat/Oilsee

d rape

Wheat/Pea

Crop functional traits

Lateral spread (cm) 66.95±2.11 33.70±0.92 * 15.54± 0.77 13.97±1.72 n.s. 

Height (cm) 92.91±1.17 63.95 ±1.50 * 82.24 ±2.21 82.50±1.98 n.s.

SLA (m² kg-1) 13.14±0.32 20.38 ±0.80 * 23.27± 0.77 22.63±0.89 n.s.

LDMC (mg g-1) 219.01±5.58 247.79± 4.85 * 251.90± 5.60 257.07±6.22 n.s. 

Weed communities 

diversity indices

Functional identity

CWM Height (cm) 10.79±1.15 21.34 ±1.25 * 73.49 ±5.73 77.24±6.22 n.s. 

CWM Lateral spread 

(cm) 
7.60±0.64 14.76± 1.10

*
15.32± 1.08 21.48±1.98

* 

CWM SLA (m² kg-1) 34.92±1.52 47.29 ±2.47 * 35.56 ±1.69 44.11±3.60 n.s.

CWM LDMC (mg g-1) 204.64±12.64 167.73 ±4.17 * 191.03 ±7.45 203.73±10.15 n.s.

Functional richness

FRic Height (cm) 16.10±3.42 36.90 ±2.83 * 62.00 ±6.48 56.87±8.55 n.s.

FRic Lateral spread 

(cm) 
10.18±2.40 29.35± 2.86

*
20.05 ±2.36 22.72±3.54

n.s. 

FRic SLA (m² kg-1) 19.32±2.93 59.36± 20.42 * 26.95 ±4.21 48.34±13.91 n.s.

FRic LDMC (mg g-1)
122.26±19.33

104.40±

11.22

n.s.
105.13 ±31.11 147.20±31.11

n.s. 

Functional evenness

FEve Height 0.57±0.03 0.53± 0.02 n.s. 0.51 ±0.02 0.42±0.03 n.s.

FEve Lateral spread 0.55±0.04 0.44± 0.02 * 0.51 ±0.03 0.47±0.03 n.s. 

FEve SLA 0.56±0.03 0.51± 0.03 n.s. 0.41 ±0.04 0.49±0.03 n.s.

FEve LDMC 0.45±0.03 0.50± 0.02 n.s. 0.45 ±0.04 0.48±0.03 n.s. 

Functional divergence

FDvar Height 0.48±0.05 0.68± 0.03 * 0.40 ±0.07 0.34±0.07 n.s.

FDvar Lateral spread 0.37±0.04 0.65± 0.02 * 0.47 ±0.05 0.45±0.06 n.s.

FDvar SLA 0.16±0.03 0.26± 0.03 * 0.22 ±0.04 0.26±0.04 n.s. 

FDvar LDMC 0.15±0.02 0.16± 0.02 n.s. 0.15 ±0.03 0.22±0.05 n.s.
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The functional identity of the weed community, evaluated by the weighted mean functional traits 

CWM, was strongly affected by the crop in 2011, as shown by PCA (Figure 3A). Precisely, weeds had 

higher height, lateral spread and SLA in pea crops than in oilseed rape crops, but lower LDMC (Table 

1). However, the previous crop had no effects on the functional identity of the wheat weed community 

(Figure 3B). Functional traits community weighted means did not vary according to the previous crop, 

with the exception of the lateral spread, which was higher in the wheat following pea than in the wheat 

following oilseed rape (Table 1). 

Other components of the functional diversity were less affected by the crops and previous crops than 

the functional identity (Table 1). Functional richness (FRic) was higher in the weed community of the 

pea than in the oilseed rape community for height, lateral spread and SLA but LDMC was unaffected 

by the crops. The functional richness of the wheat weed communities was unaffected by the previous 

crop. The functional evenness (FEve) of most of the traits was unaffected by crop or previous crop, 

with the exception of lateral spread values, which were more evenly distributed in the oilseed rape  

 

Figure 3 Principal component analysis (PCA) of weeds functional traits community weighted mean 
(CWM) with crop as supplementary factor. (A) Weed communities of oilseed rape and pea in 2011, (B) 
weed communities in wheat in 2012. Squares () represent the centroid of the crop species. Functional 
traits: H, height CWM; LS, lateral spread CWM; SLA, specific leaf are CWM; LDMC, leaf dry matter CWM 
content. Crops: OR, oilseed rape; P, pea; W/OR, wheat after oilseed rape; W/P, wheat after pea  
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than in the pea. The functional divergence (FDvar) presented a similar pattern to functional richness, 

with a higher divergence of height, lateral spread and SLA in the pea than in the oilseed rape weed 

community, while LDMC was unaffected by the crop. The divergence of the functional traits was 

unaffected by the previous crop in the weed community of the wheat. 

 

 

Overlap between the weed and crop functional traits 

Overlaps between the weeds and the crop traits ranged from 0.01 to 0.59 depending on the functional 

trait and crop (Figure 4). Overall, the 2012 wheat overlapped more with the weeds, with overlaps 

ranging from 0.20 to 0.59, than the pea or oilseed rape in 2011 (overlaps ranging from 0.01 to 0.46). 

Most of the weeds were smaller than the crop, and their overlap with the crop height depended on 

the crop. Pea overlapped more with the weeds than the oilseed rape and the wheat following oilseed 

rape overlapped more with the weeds than the wheat following pea. Lateral spread presented the 

same pattern, with crops having higher lateral spreads than most of the weeds. Pea overlapped more 

ithàtheà eedsàlate alàsp eadàtha àoilseedà apeàa dàtheào e lapàofà heatàa dà eeds àlate alàsp eadà

was unaffected by the previous crop. Crops tended to have lower SLA than weeds and pea overlapped 

more with weeds than oilseed rape while wheat overlap with weeds was unaffected by the previous 

crop. Crops tended to have LDMC higher than those of weeds, but the overlap between crops and 

weeds LDMC was not significantly different between pea and oilseed rape nor between wheat 

following pea or following oilseed rape. 
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Figure 4 Overlap between density function representing crop functional traits (blue) and weeds functional traits (red). NO: niche overlap (mean of three 
replicates±standard error). Niche overlaps followed by different letters in the same year and same functional trait are significantly different at P < 0.05  
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Discussion  

 

Effect of oilseed rape and pea on weed communities 

To our knowledge, there is no study comparing weed density in spring pea and winter oilseed rape but 

a higher biomass of weeds in pea compared to cereal has previously been reported in the literature 

(Deveikyte et al., 2009; Sarunaite et al., 2013). In our study, weeds were more abundant in pea plots 

than in oilseed rape. These results are usually attributed to a low height, lateral spread and biomass of 

the pea compared to cereal crops, resulting in a low competitive ability against weeds. This could also 

explain our observed pattern, as oilseed rape presents a higher height and lateral spread than pea, and 

its rosette architecture is considered as particularly competition-efficient by Gunton et al. (2011). 

Moreover, in their recent study, Tribouillois et al. (2015) have also highlighted the higher competitive 

ability of Brassicaceae in comparison with Fabaceae. Plants with higher height and lateral spread are 

considered to be more competitive (Navas et Fayolle, 2012; Violle et al., 2009; Deveikyte et al., 2008; 

Gerhold et al., 2013) for light. Nevertheless, the higher height and lateral spread of weeds in pea 

compared to oilseed rape could more likely be attributed to the higher amount of nitrogen available 

resources in pea than in oilseed rape. This result is supported by the ruderal character sensu Grime 

(1977) of Fabaceae highlighted by Tribouillois et al. (2015). Ruderal species, adapted to frequently 

disturbed environments, present higher SLA and lower LDMC compared to competitive species due to 

investment in leaves structures and high rate of resource acquisition, necessary to cope with 

perturbations (Westoby, 1998; Grime, 2001; Pierce et al. 2013). Furthermore, Perronne et al. (2014), 

studying intraspecific variability of traits in weeds, observed higher SLA in individuals growing in the 

field core, thus experiencing high disturbance rate, compared to individuals growing in the field edge. 

This is in accordance with the Leaf-Height-Seed scheme (Westoby, 1998) and experimental works that 

relate leaf traits to resource utilization rather than resource acquisition (Lavorel et Garnier, 2002). The 

higher SLA and lower LDMC of weeds growing in pea compared to weeds growing in oilseed rape could 

also be attributed to the spring sowing season and short life cycle of pea. The crops sowing season is 

known to be a major determinant of weed functional composition (Hallgren et al., 1999; Bohan et al., 

2011; Fried et al., 2008, 2012) and a spring sowing season is likely to favor spring germinating weeds 

with a short life-cycle, thus well adapted to disturbed environment 

 

Other components of functional diversity were also impacted by the crop. Pea weed communities had 

larger functional richness and divergence for all traits except LDMC. The higher richness of weed 

functional traits in pea could be attributed to the greater number of available niches in pea compared 

to oilseed rape due to the low competitive pressure exerted by pea. Many growth and architecture 

strategies could be successful in pea while the oilseed rape pressure should allow only some strategies 
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to be successful. The higher functional divergence of pea weeds traits could be linked to their higher 

richness. The coexistence of different ecological strategies in pea weeds, with a mixture of, for 

example, low height shade tolerant species, high height competitive species and high SLA ruderal 

species leads to a higher overlap with pea crop. Indeed, the overlap between the crop and the weeds 

functional traits was higher for pea than for oilseed rape, for all traits except LDMC. This could be 

attributed to the higher functional diversity of the pea crop. Pea, being smaller and having a lower 

lateral spread than oilseed rape, created a low pressure for limiting similarity between crop and weeds, 

thus increasing the probability of functional overlap. Contrary to our hypothesis, the pea weeds 

presented a more competitive phenotype than oilseed rape weeds and overlapped more with pea, 

resulting in a potentially more competitive weed flora in pea than in oilseed rape 

 

 

Effect of the previous crop on weed communities in wheat 

Interestingly, despite having previous crop with different nutrient requirements (Taureau et al.,1987), 

thus potentially resulting in different soil nutrient availability (Churka Blum et al., 2013), no differences 

in the four wheat functional traits was observed due to the previous crop.  

 

Despite higher weed abundance in pea than in oilseed rape, wheat following pea had less weeds per 

square meter than wheat following oilseed rape. This can be attributed to the phenology of the pea, 

which was sown in spring in a rotation previously composed of winter crops, disrupting the winter 

weeds cycle. It was previously shown by several studies that a winter crop following a spring pea 

presents a lower weed abundance compared to a winter crop following a winter crop (Stevenson et 

van Kessel, 1996; Chauvel et al., 2001; Colbach et al., 2010). In the condition of our experimentation, 

the wheat crop sampled was in fact, spring wheat. Nevertheless, a winter wheat crop had been 

established previously in autumn and be destroyed by deep freeze in winter, before the sowing of 

spring wheat. Thus, the weed community experienced the autumn disturbance due to tillage and the 

subsequent autumn competition between crops and weeds as well as any winter crop weed 

community, which could explain the observed result. Weed communities in wheat following pea or 

oilseed rape had different species composition. Nevertheless, they presented no differences of 

functional diversity (with the exception of the lateral spread community weighted mean). We could 

attribute this discrepancy between functional composition and species composition to the strong filter 

effect exerted by the crop on the weeds which lead to traits convergence, due either to weed 

phenotypic plasticity (Perronne et al., 2014) or species turnover. This filter could be particularly 

important in cereal crops which, compared for example to pea, produce a high amount of biomass, 
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tillers and root length, as well as presenting a higher height (this study), thus exerting a strong 

competition for light and nutrients on weeds (Corre-Hellou et al., 2011). 

 

This functional diversity similarity in the presence of dissimilar weeds communities could be 

interpreted in the light of competition theory as an evidence of a competitive hierarchy acting on 

species niches instead of limiting similarity. Competitive hierarchy postulate that only species with a 

specific set of traits can cope with competition, leading to trait convergence (Navas and Fayolle, 2012; 

Kunstler et al., 2012; Fort et al., 2014). This phenomenon has already been observed in weed 

communities by Gunton et al. (2011) who observed that weed communities of more competitive crops 

occupied narrower functional niches. As a result of this near absence of functional dissimilarity of 

weeds between crops, the overlap between crops and weeds functional traits was not influenced by 

the previous crop, except for the height which presented a lower functional overlap with the wheat 

following pea. Thus, based on the four traits we studied, we can reject the hypothesis that previous 

pea creates a weed community with a higher diversity of functional niches (compared to previous 

oilseed rape), and with functional niches dissimilar from the functional niche of wheat. Nevertheless, 

despite similar functional niches, weed communities in wheat after pea are far less abundant than in 

wheat after oilseed rape. This should ultimately reduce the crop-weed competition in wheat after pea 

compared to wheat after oilseed rape. Further work is needed to assess the cause of functional 

similarity between the two wheat weed communities, i.e. if the convergence is due to intense pressure 

phenotypic plasticity or to a species turnover. 
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Résumé du Chapitre 4 

Lesà sultatsàdeàl e p i e tatio àe àplei à ha pào tàpe isà i àd tudie àl effetàdeàdiff e tes cultures 

olza,à o ge,à pois à su à lesà o u aut sà i o ie esà duà solà età d ad e ti esà auà ou sà deà leu à

d eloppe e tà età sousà laà ultu eà sui a teà l ,à ii à d app he de à l i po ta eà deà laà a ia ilit à

climatique interannuelle dans le déterminisme des variables microbiennes. 

 

 

Figure 1 Effets des plantes cultivées et du climat sur les communautés microbiennes observés au 
champ  

 

En plein champ, les plantes cultivées entraînent des modifications plus ou moins marquées 

d a o da eàdesà o u aut sà i o ie es en fonction de leur caractéristiques écophysiologiques 

du eà deà leà deà d eloppe e t,à st at giesà d allo atio à duà a o e,à ua tit à età atu eà desà

hizod pôts,à e ige esà e à ut i e ts… à Figu eà .à Pa à desà app o hesà ol ulai esà i l esà su à lesà

communautés microbiennes totales, nous avons ainsi mis en évidence des abondances de 

champignons et de bactéries supérieures sousàleà olzaà o pa ati e e tàauàpois,àl o geào upa tàu eà

position intermédiaire. Cette influence significative du colza est également observée sur la 

communauté bactérienne portant le gène de la métalloprotéase alcaline. Ces différences 

d a o da esàpeu e tà t eàatt i u esà àdesàdiff e esàdeà ua tit àetàdeà ualit àdesà hizod pôtsàetà
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des résidus racinaires, le colza produisant de grandes quantités de biomasses racinaires tandis que le 

pois présente des rhizodépôts et des racines à faible C/N (Swinnen 1994 ; Mayer et al., 2003 ; Gan et 

al., 2009 ; Wichern et al., 2007a,b ;àá a dàetàal.,à .àN a oi s,à esàdiff e esàd a o da esà

microbie esà e t ai e tàpasàdeàdiff e esàsig ifi ati esàdesàa ti it sàp ot aseàetàa lsulfataseàe t eà

lesà ultu esàsugg a tà ueà laàtailleàdeà laà io asseà i o ie eà estàpasà leàd te i a tà ajeu àdeà

l a ti it .à 

“iàl a o da eàdesà o u aut sà i o ie esàestàsig ifi ati e e tài flue eàpa àl esp eà ulti e,à

au u eài flue eàduàp de tà ultu alà aàpuà t eà iseàe à ide eàe à o pa a tàdesàsu essio sà

culturales différentes. Ainsi les variables microbiennes (abondance et activité) mesurées sous couverts 

de blé précédés par des cultures de colza ou de pois sont identiques. En revanche, des différences de 

richesse et de composition taxonomique ont été mises en évidence suggérant un découplage entre 

l a o da e,àlaà o positio àetàlesàfo tio sà alis esàpa àlesà o u aut sà i o ie es.àL a se eà

d effetàsig ifi atifàdesàpla tesàsu àlesàa ti it sàe z ati uesàauà ou sàdeàleu àd eloppe e tàai sià ueà

l a se eàd effetàdeà laà ultu eàp de teà su à lesà o u aut sà i o ie esàestàe à o t adi tio à

avec les obser atio sàe à i o os e.àCesàa se esàd effetàpeu e tà t eàli esà àlaà a ia ilit à li ati ueà

interannuelle (Figure 1). En effet, dans notre expérimentation, les conditions climatiques constituent 

un déterminant important des abondances microbiennes et des activités enzymatiques. Les 

abondances microbiennes sont négativement corrélées aux précipitations tandis que les activités 

enzymatiques sont positivement corrélées à la température. En conséquence, la prédiction des flux de 

i alisatio à etteà d azoteà età de soufre en fin de cycle de développement de la culture est 

p o a le e tà plusà d te i eà pa à leà li atà deà l a eà ueà pa à lesà a a t isti uesà deà laà pla teà

cultivée. 

L effetàdesà ultu esà poisàetà olza àsu àl a o da eàetàlaàdi e sit àfo tio elleàdesàad entices est fort, 

leàpoisàp se ta tàu eà o u aut àd ad e ti esàplusàa o da teà ueàleà olzaà aisà gale e tàplusà

diversifiée fonctionnellement, avec des individus de plus grande taille et de plus grande largeur que 

da sàlaà o u aut àd ad e ti esàduà olza. Cet effet est probablement dû à la faible compétitivité du 

pois (Deveikyte et al., 2009 ; Sarunaite et al., 2013). Les adventices du pois ont également un SLA plus 

fort et un LDMC plus faible que les adventices du colza, ce qui peut être lié à une communauté 

d ad e ti esà plusà ud aleà e à aiso à deà laà dateà deà se isà ta di eà duà pois.à E à o s ue e,à lesà

distributions des valeurs de traits fonctionnels du pois et de ses adventices sont plus fortement 

chevauchantes que ce qui est observé entre le colza et ses adventices (Figure 2). 

Cesàdiff e esàda sàlaà o positio àfo tio elleàdesà o u aut sàd ad e ti esàduàpoisàetàduà olzaà

sont peut-être responsables des différences taxonomiques observées entre les communautés 
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d ad e ti esà duà l à faisa tà suiteà auà poisà età du blé faisant suite au colza. Cependant, ces deux 

o u aut sàd ad e ti esà taie tàpasàdiff e tesàfo tio elle e t.àIlàappa a tàdo à ueàl ide tit à

de la culture constitue un filtre très important des traits fonctionnels des adventices, capables de 

rendre fonctionnellement similaires deux communautés taxonomiquement différentes. Cet effet peut 

être attribué à la grande plasticité phénotypique des adventices (Perronne et al., 2014). 

 

 

Figure 2 Effetsàduàpoisàetàduà olzaàsu àlesà o u aut sàd ad e ti esào se sàauà ha pàpe da tàetà
après leur cycle de développement  

 

En résumé, contrairement aux résultats obtenus en microcosmes (pour les communautés 

microbiennes), les plantes cultivées en conditions naturelles, modifient les communautés 

i o ie esàetàad e ti esàpe da tà leu à leàdeàd eloppe e t.àN a oi s,à etàeffetàs esto peà

sous la culture suivante en raison des effets exercés par les pratiques culturales, la culture implantée 

et surtout pa àlesàfa teu sà li ati uesàdeàl a e.à 
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Discussion générale 

 

L asse lageàdesà o u aut sà g talesàouàdeà i oo ga is esà uiài flue e tàleàfo tio e e tà

desà ag o os st esà d pe dà d u à ensemble de facteurs qui peuvent modifier la disponibilité en 

ressources, les conditions du milieu et/ou détruire partiellement ou totalement les communautés 

(perturbations). Ces facteurs agissent ainsi comme des filtres (Bardgett et al., 2001 ; Decaëns, 2010 ; 

Saunders et al., 2010 ; Navas, 2012 ; Gaba et al., 2014 ; Ranjan et al., 2015) et modifient la composition 

des communautés microbiennes et végétales ce qui peut conduire à des modifications des fonctions 

écosystémiques comme les interactions compétiti esàe t eàpla tesàouàlaà i alisatio àdeàl azoteàetà

duàsouf e.àL i flue eà elati eàdeà esàdiff e tsàfa teu sàd pe dàdesà hellesàspatialesàetàte po ellesà

d a al se.àái si,àe àseàpositio a tà àdesà hellesàd a al seàdiff e tes,àdeàlaàplus globale (parcelle, 

su essio àdeà ultu es à àlaàplusàfi eà pla te ,àilàestàpossi leàd i t g e àl effetàduà li at,àduàt peàdeàsolà

pH,à te tu e,àdispo i ilit àe à l e tsà ut itifs… ,àdesàp ati uesàag i olesàetàdesàesp esà g talesà

cultivées (traits fonctionnels, exige esàe à l e tsà ut itifs… .àCo e a tàplusàpa ti uli e e tàlesà

espèces végétales cultivées, celles- ci agissent comme des filtres en modifiant la disponibilité en 

ressources et en conditionnant les régimes de perturbation (pratiques agricoles). Au cours de leur 

croissance, les plantes modifient la disponibilité en ressources en interceptant la lumière, en absorbant 

l eauàetàdesà ut i e tsà i au à selo à leu àe ige eàe à l e tsà ut itifs .àLesàpla tesà odifie tà

également la disponibilité en ressources en : i) li a tàda sàl e i o e e tà a i ai eàu àe se leà

de composés organiques (processus de rhizodéposition) qui constituent des sources de C, N et S et 

d e gieàpou àlesà o u aut sà i o ie esàduàsolà Ngu e ,à  ; Wichern et al., 2008) et, ii) en 

p oduisa tàetà estitua tàdesà liti esà a i ai esàetàa ie es,àdo tà laà ualit à C/N,àC/“… à a ieà selo à

l esp eà g taleà o sid e.à ái si,à lesà diff e tesà esp esà g talesà d u eà otatio à odifie tà

successivement la nature (formes organiques et minérales) et la disponibilité des pools de nutriments 

dans le sol. Ces effets influencent la composition et les activités des communautés microbiennes du 

sol (van der Krift et al., 2001 ; Biederbeck et al., 2005 ; Xuan et al., 2012 ; Bell et al., 2015) et modifient 

la fonction la minéralisation des matières organiques dont N et S (Rasmussen et al., 1998 ; Carpenter-

Boggs et al., 2000 ; Arcand et al., 2013, 2014 ; Kuzyakov et Zu, 2013).  

Parmi les plantes cultivées, une légumineuse comme le pois présente des caractéristiques particulières 

uià o t i ue tàau à fi esàasso i sà àl i t odu tio àdeà etteà ultu e,àpou àlesà ultu esàluiàsu da tà

Je se àetàal.,à .àái si,àdeàpa àsaà apa it à àfi e àl azoteàat osph i ue,àleàpoisàp l eàpeuàd azoteà

minéral au cours de sa croissance (Carrouée et al., 1999). De plus, le pois libère des rhizodépôts et 

restitue des résidus présentant des C/N plus faibles que ceux des céréales ou du colza (Jensen, 1996c ; 

Kumar et Goh, 2002 ; Lupwayi et al., 2006 ; Wichern et al., 2007a ; Gan et al., 2011). Il est donc 

généralement admis que les résidus de pois ont un effet positif sur la minéralisation de N et que cette 
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culture contribue ainsi à augmenter la disponibilité en N pour les cultures qui lui succèdent (Jensen et 

al., 2012 ; Stevenson and van Kessel, 1996). Concernant le soufre, le pois présente des besoins en cet 

élément qui sont intermédiaires à ceux du colza et des céréales (Taureau et al., 1987). Les résidus de 

pois présentent en conséquence des C/S intermédiaires entre ceux de ces cultures (Taureau et al., 

1987 ; Churka Blum et al., 2013 .àN a oi s,àpeuàdeà hosesàso tà o uesàsu àl effetàduàpoisàsu àlesà

communautés microbiennes du cycle du soufre. 

Ainsi le pois, en modifiant la disponibilité des ressources C, N et S dans le sol, serait susceptible 

d’i flue e , e  te es de o positio , a o da e et a tivités, les o u autés i o ie es 

impliquées dans la minéralisation de N et S.  

 

Outre les bénéfices sur la disponibilité en éléments nutritifs dans les sols, le pois constitue aussi un 

levier intéressant vis-à-vis des adventices. Ainsi, même si le pois de par sa biomasse faible (Carrouée 

et al., 1999 ; Arcand et al., 2013b) est peu compétitif vis-à-vis des adventices (Deveikyte et al., 2009 ; 

“a u aiteàetàal.,à ,à l i t odu tio àd u àpoisàdeàp i te psàda sàu eà otatio à à aseàdeà ultu esà

d hi e à pe età epe da tà deà di e sifie à lesà datesà desà pe tu atio sà pe çuesà pa à laà o u aut à

d ad e ti es.àCe ià o duità àlaàs le tio àdeà o u aut sàd ad e ti esàplutôtài f od esàau à ultu esà

deà p i te psà et,à deà fait,à peuà o u e tiellesà su à lesà ultu esà d hi e à età pe età ai sià deà dui eà

l a o da eàdesàad e ti esàda sàlesà ultu esàd hi e àluiàsu da tà F iedàetàal.,à a ; Poggio, 2005 ; 

Stevenson et van Kessel, 1996 ; Chauvel et al., 2001 ; Colbach et al., 2010), débouchant 

pote tielle e tàsu àu eàdi i utio àdeàl i te sit àdeàlaà o p titio . 

 

áfi àd alue  et comprendre l effetàdeàl i t odu tio àduàpoisàda sàu eàsu essio àcolza - céréales sur 

les communautés microbiennes impliquées dans la minéralisation de N et S, sur les communautés 

d ad e ti esà et sur les fonctions écosystémiques portées par ces communautés (fonction de 

i alisatio àdeàl azoteàetàduàsouf e, fonction de compétition culture - adventices), nous avons mis 

en place des expérimentations en conditions contrôlées et in situ (expérimentation pluriannuelle de 

plein champ). Cesà deu à hellesà d a al seà ousà o tà pe isà d u eà pa t,à d ide tifie à lesà t aitsà

fonctionnels des plantes gouvernant leurs interactions avec les communautés microbiennes / 

ad e ti esàetàd aut eàpa t,àd esti e àleàpoidsà elatifàduà li atàsu à e tai sàdeà esài te a tio s.à 

 

 

  1. Effet des plantes cultivées sur les activités enzymatiques impliquées dans la  

   i é alisatio  de l’azote et du souf e 

Laà i alisatio àdeàlaà ati eào ga i ueàestàlaà sulta teàd u eàsu essio àd tapesà atal s esàpa à

desàe z esàp i ipale e tàd o igi eà i o ie e.àái si,àlesàe z esàe t a ellulai esàso tài pli u esà
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dans les premières étapes de décomposition de la matière organique et libèrent, à partir de polymères 

organiques complexes des composés organiques plus simples bio-disponibles pour les communautés 

microbiennes (Allison et Vitousek, 2005 ; Schimel et Bennett, 2004). Les composés organiques sont 

sus epti lesàd t eàalo sàh d ol s sàpa àdesàe z esà i o ie esà uiàli e tàdesà l e tsà i au à

(minéralisation). Ces activités microbiennes, dont la synthèse peut être influencée par la diversité, 

l a o da eàdesà o u aut s microbiennes et les conditions du milieu, vont conditionner les flux 

d l e tsà i au àetàleu à iodispo i ilit àpou àlesàpla tesà Ja àetàal.,à  ; Fornara et al., 2011 ; 

Schimel et Bennett, 2004). Parmi les activités enzymatiques impliquées dans la décomposition / 

minéralisation de N et S, les activités protéase (Zaman et al., 1999 ; Mishra et al., 2005 ; Yuan et al., 

2011 àd a o ifi atio à Bo deàetàal.,à àetàa lsulfataseà(Riffaldi et al., 2006 ; Balota et al., 2014) 

peuvent être considérées comme des activités «clés» et de fait, constituent des marqueurs 

intéressants des fonctions de minéralisation de N/S. En effet, les protéases extracellulaires qui 

réalisent une étape limitante de la minéralisation de N en hydrolysant les protéines, principale forme 

deàNào ga i ueàda sàlesàsols,àetàlesàa ti it sàd a o ifi atio à uiàli e tàdeàlaàp e i eàfo eàdeàNà

minéral (ammonium), ont été corrélée à la minéralisation de N dans les sols (Zaman et al., 1999 ; Bonde 

et al., 2001 ; Mishra et al., 2005 ; Jones et al., 2004 ; Jan et al., 2009). De manière similaire, les 

a lsulfatases,à uiàli e tàdesàsulfatesà àpa ti àd este sàdeàsulfate,àfo esà ajeu esàetàpa iàlesàplusà

labiles de S organique dans les sols, sont corrélées aux flux de S (Dedourge et al., 2003, 2004 ; Vong et 

al., 2003, 2008 ; Riffaldi et al., 2006 ; Balota et al., 2014). 

 

“ià l effetàdesàesp esà g talesàsu à lesàa ti it sàa lsulfatase,àp ot aseàetàd a o ifi atio ào tà t à

décrites dans la littérature, les mécanismes fins par lesquelles les plantes, au travers de leurs 

caractéristiques biologiques aériennes ou racinaires, influencent ces activités sont mal connus. De plus, 

l effetà elatifàd aut esàfilt esàe i o e e tau àtelà ueàleà li atàsu à esàa ti it sàetàleu sà sulta tesà

sur la fonction de minéralisation sont également mal caractérisés.  

 

E àli ita tà lesà a iatio sàdesàp op i t sàduàsolà pH,àhu idit … à uiàso tàpa ià lesàfa teu sà lesàplusà

sus epti lesàd i flue e àlesà o u aut sà i o ie esàduàsolà Lau e àetàal.,à  ; Serna-Chavez et 

al., 2013), les expérimentations en conditions contrôl esào tàpe isàd ide tifie à e tai sàdesà t aitsà

fo tio elsàdesàpla tesà uiài flue e tàlesàa ti it sàp ot aseàetàd a o ifi atio .àNousàa o sà hoisià

deà eà o sid e à ueàlesàt aitsà a i ai es,àd u eàpa t,àpa eà ueàlesà a i esàso tàlesào ga esà l sàpou  

l a uisitio à desà l e tsà ut itifsà età pou à laà li atio à deà hizod pôtsà Ba dgettà età al.,à à et,à

d aut eàpa t,àpa eà ueàlesàt aitsà a i ai esàetàa ie sà eàso tàpasàtoujou sà o l sà O i àetàal.,à .à 

L e p i e tatio àauà ha ps,à o duiteàsu àplusieurs années, a permis de prendre en compte, en plus 

des effets des espèces végétales, les effets des propriétés abiotiques (variation du climat local, pH du 
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sol,àhu idit ,àte p atu e… à uiài flue e tàlesà o u aut sà i o ie esàetàleu sàa ti it s.àNous 

a o sàai siàpuàide tifie ,àlesàfa teu sàe pli ua tàleàplusàlesà a iatio sàdeà o positio ,àd a o da eàdesà

o u aut sà i o ie es,à d a ti it sà a lsulfataseà età p ot aseà età laà sulta teà su à lesà flu à deà

minéralisation de N / S. Enfin, il faut remarquer ueà ousàa o sàte t àd app he de àsiàlesàfa teu sà uià

influencent des activités de décomposition des matières organiques ou des activités de minéralisation 

sont similaires ou non. 

 

 

1.1 Effet des plantes cultivées sur les activités enzymatiques impliquées dans la minéralisation : 

ammonification et activité arylsulfatase 

E à o ditio sà o t ôl es,à ousàa o sà o t à ueàl a ti it àpote tielleàd a o ifi atio àestài flue eà

pa à laà oissa eà duà pois.à ái si,à auà ou sà duà d eloppe e tà duà pois,à l a ti it à d a onification 

augmente fortement au stade de remplissage des graines, un stade où le pois présente de forts besoins 

en N (Salon et al., 2001 ; Voisin et al., 2007) et modifie son profil de rhizodéposition. En effet, aux 

stades reproducteurs, le pois diminue laà ua tit àdeàCà hizod pos àetàaug e teàlaàli atio àd a idesà

aminés (Jensen et al., 1996 ; Wichern et al., 2007, 2008 ; Arcand et al., 2013). Nous avons montré 

u u eà o i aiso  de t aits a i ai es pe et d’e pli ue  plus de % des va iatio s d’a tivité 

pote tielle d’a o ifi atio  observées au cours de la croissance du pois. Les traits racinaires 

ide tifi sàso tàsoitàdesàt aitsàli sà àlaà oissa eà o eàleà‘DMCàetà‘MF,àsoitàdesàt aitsàd a hite tu eà

tels que longueur racinaire totale et le pourcentage de racines fines. Il faut remarquer que si ces traits 

uiàso tà eli sà àl a uisitio àdeàNàetàauàp o essusàdeà hizod positio à ‘ou etàetàal.,à ,ài flue e tà

l a ti it à d a o ifi atio ,à ilsà i flue e tà pasà lesà a ia lesà d a o da eà desà o u aut s 

microbiennes. Nous avons montré que les traits racinaires identifiés influencent soit directement 

l a ti it à d a o ifi atio à ‘DMC, longueur racinaire totale et pourcentage de racines fines), soit 

indirectement via leurs effets sur le pool de C labile dans le sol (RMF, pourcentage de racines fines). 

Cependant, nous avons observé que le RDMC ne contribue que faiblement à expliquer les variations 

d a ti it à d a o ifi atio .à Ce ià pe età do à deà sugg e à ueà eà so tà p i ipale e tà lesà t aitsà

d a hite tu eà a i ai eà uià i flue e tà l a ti it à d a o ifi atio à soità deà a i eà di e te,à soità e à

modulant la disponibilité du pool de C labile du sol.  

Cesà sultatsà ousàpe ette tàdeàp opose àu à od leàdesà elatio sàe t eàl a ti it àd a o ifi atio à

et le pois : 

Aux stades reproducteurs, en allouant le C fixé au remplissage des grains (Voisin et al., 2003), le pois 

dui aitàl allo atio àdeàCà e sàleàsol.àCe iàestàsugg àpa àlaà elatio àpositi eào se eàe t eàleà‘MF,à

qui diminue significativement aux stades reproducteurs, et la teneur en C labile du sol. En diminuant 

la disponibilité en C labile dans le sol aux stades reproducteurs, le pois stimulerait la minéralisation des 
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acides aminés rhizodéposés via l a ti it à d a o ifi atio .à Laà elatio à positi eà o se eà e tre le 

pourcentage de racines fines qui jouent un rôle important dans la rhizodéposition des acides aminés 

(Eissenstat et al., 2005 ; Gordon et Jackson, 2000 ; Tjoelker et al., 2005 ;àJo esàetàal.,à àetàl a ti it à

d a o ifi atio à e fo eà etteàh pothèse. La minéralisation des acides aminés permettrait ainsi aux 

microorganismes de répondre à leurs besoins en C. Cette augmentation contribuerait également à 

li e àda sàleàsolàdeàl a o iu ,à àu àstadeàouàleàpoisàaàdeàfo tsà esoi sàe àNà “alo àetàal.,à 01, 

Voisi àetàal.,à .àL e se leàdeà esà sultatsà ousàlaisseàsuppose à u ilàpou aitàs agi àd u eàst at gieà

développée par le pois visant à optimiser sa fourniture en azote (Knops et al., 2002). 

 

áuà ha p,à ousàa o sàa al s ,àsu àplusieu sàa es,àl influence de différentes cultures de la rotation 

i.e. leàpois,à leà olza,à l o geàetàdeàdeu àp de tsàduà l à i.e. poisàetà olzaàsu à l a ti it àa lsulfataseà

i pli u eà da sà laà i alisatio à deà “.àDa sà esà o ditio s,à ousà a o sà o se à au u à effetà desà

cou e tsà g tau àauà ou sàdeàleu àd eloppe e tàouàe àta tà ueàp de tà iaàl e fouisse e tàdeà

leu sà sidus àsu àl a ti it àa lsulfatase.àLaà aiso àp i ipaleàe àestàp o a le e tàlaàt sàfo teài flue eà

u a aie tà lesà a ia lesà li ati uesà ota e tà laàtempérature) sur cette activité enzymatique. La 

eà te da eà s o se aità pou à l a o da eà desà a t iesà ulti a lesà à a ti it à a lsulfatase.à Ceà

sultatà etàe à ide eàl i po ta eàdeàp e d eàe à o pteàl e se leàdesàfilt esàe i o e e tau à

(Figure 1), o eà laà a ia ilit à li ati ueà i te a uelle,à do tà l effetà su à lesà o u aut sà

microbiennes a plusieurs fois été observé (Franzluebbers et al., 2001 ; Sardans et Penuelas, 2005 ; 

Castro et al., 2010 ; Serna-Chavez et al., 2013 ; Mancinelli et al., 2013 ; Fraser et al., 2013 ; Vanegas et 

al., 2013). 

 

 

1.2 Effet des plantes cultivées sur les activités enzymatiques impliquées dans la décomposition du N 

o ga i ue : as de l’a tivité p otéase 

E à o ditio sà o t ôl es,à ousà a o sà o se à ueà l a ti it à p ot ase ne varie pas au cours du 

d eloppe e tàd u eà ultu e,à u ilàs agisseàduàpoisàouàduà l .àLesàa ti it sàe t a ellulai esài pli u esà

dans la décomposition de la matière organique telles que les protéases sont induites en réponse à la 

p se eà d u à su st at,à dans des conditions limitantes en éléments nutritifs et en fonction de la 

disponibilité en C (Allison et Vitousek, 2005). La synthèse de ces enzymes permet aux microorganismes 

d e ploite à desà essou esà azot esà o ple esà p se tesà da sà leà solà età ai si,à deà répondre à leurs 

besoins en N. Ces enzymes peuvent également être synthétisées de manière constitutive ou être 

stabilisées sur les colloïdes du sol (Vranova et al., 2013). Sous couvert de pois, la libération de 

rhizodépôts présentant des C/N faibles et comprenant des quantités importantes de composés labiles 
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tels que des acides aminés réduit les limitations en N généralement induites par la rhizodéposition C 

(Kuzyakov, 2002). En conséquence, la disponibilité importante en ressources N ne nécessiterait pas la 

 

 

Figure 1 Effet du pois sur les communautés microbiennes 

 

s th seàd e z esàpe etta tàau à i oo ga is esàd e ploite àdesà essou esà o pl e tai esàdeà

N.à Pa à o t e,à ousà a o sà o se à ueà l i o po atio à deà sidusà deà poisà o duità à l i du tio à deà

l a ti it àp ot aseàauà ou sàdeàlaà oissa eàduà l .àIlàfautà ote à ueàlaàp se eàdeà hizod pôtsàNàda sà

lesàsolsàa e d sàe à sidusàdeàpoisà eà oduleàpasàl i du tio àdeà etteàa ti it .àDa sàlesàsolsàa e d sà

en résidus, nous avons également observé que le ratio C/N labile du sol est supérieur à celui des sols 

non amendés. Ces différences de disponibilité en N labile comparativement à la disponibilité en C labile 

pou aie tà do à e à desà o ditio sà li ita tesà e à N,à o i sà à l i du tio à deà laà s th seà des 

protéases par leur substrat (Geisseler et Horwath, 2008), qui feraient des résidus de pois, dont les 

teneurs en protéines sont supérieures à celles de résidus de céréales, une source privilégiée de N pour 

les microorganismes.  

Microcosme

Plein champ



Chapitre 5 

 

305 
 

Comparativement aux activitésàd a o ifi atio ,à ousàa o sào se à ueàlesàtraits racinaires de la 

plante cultivée ’i flue e t pas as du pois  ou odé é e t as du lé  les a tivités p otéase, 

comme cela a été p ala le e tà o se à da sà leà asà d aut esà a ti it sà i pli u esà da sà la 

minéralisation de N telle que la nitrification (Legay et al., 2014). Sous couverts de blé, nous avons ainsi 

isàe à ide eà ueà e tai sàt aitsà a i ai esàe àlie àa e àl a uisitio àdesà l e tsà ut itifs,ài.e. RDMC 

etàlo gueu àtotaleàduàs st eà a i ai e,à o t i ue tài di e te e tà àe pli ue àlesà a iatio sàd a ti it à

protéase. En effet, ces traits semblent influencer la taille de la biomasse microbienne azotée, elle-

eà o l eàpositi e e tà àl a ti it àp otéase. De telles relations indirectes entre traits racinaires, 

io asseà i o ie eàetàa ti it sào tà t àd j ào se esàda sàd aut esà tudesà Legay et al., 2014 ; 

Orwin et al., 2010 ; de Vries et al., 2012). Cependant, comparativement à ces études, nos résultats 

o t e tà ueà esài te a tio sàe t eàt aitsà a i ai esàetà io asseà i o ie eà e pli ue tà u e i o à

%àdesà a iatio sàd a ti it àp ot ase.àCesà sultatsàsugg e tà ueàlaàs th seàdeàp ot asesàestàdo à

majoritairement indépendante de la croissance i o ie eàetà e fo e tàl h poth seàselo àla uelleà

les activités protéase sont principalement régulées par la présence de substrats en fonction de la 

disponibilité relative en C et N du sol.  

 

E à o ditio sàduàplei à ha p,à ousàa o sào se à ueàl a ti ité protéase ne variait ni en fonction de 

la plante cultivée (cola, orge ou pois) ni en fonction du précédent (colza ou pois), et que cette activité 

taitàd oupl eàdesà olutio sàdeàl a o da eàdesàg esà oda tàpou àdesà tallop ot asesàal ali es.à

Comme pou àl a ti it àa lsulfatase,à etteàa se eàd effetàdesàpla tesà sultaitàa a tàtoutàdeàlaàfo teà

i flue eàduà li at,àp i ipale e tàdeàlaàte p atu e,àsu à etteàa ti it .àLesà a is esàd a tio àdeà

la température sur les activités protéase sont peu clairs mais pourraient inclure des modifications de 

la rhizodéposition (Uselman et al., 2000),àdesà odifi atio sàdeà l a o da eàetàdeà laàst u tu eàdeà laà

communauté microbienne (Barcenas-Moreno et al., 2009; Castro et al., 2010; Gray et al., 2011), des 

modifications du turnover de la biomasse microbienne (Joergensen et al., 1990; Wu et al., 2010) ou 

des modifications des vitesses de diffusion et de consommation des substrats et des produits (Zhang 

et al., 2013). Une interaction entre conditions climatiques et plantes cultivées est également possible 

puisque la relation activité protéase-température était plus forte sous le colza que sous les autres 

cultures. 

 

 

1.3. Bilan 

Les expérimentations conduites en conditions contrôlées ont permis de montrer que les traits 

racinaires contribuent bien à expliquer les interactions entre plantes et communautés microbiennes 

et leurs effets sur des enzymes impliquées dans la décomposition-minéralisation de la matière 
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o ga i ue.àNousàa o sà isàe à ide eà ueàlesàt aitsà a i ai esàe àlie àa e àl a uisitio àdesà l e tsà

nutritifs et la rhizodéposition sont les principaux traits influençant directement et/ou indirectement 

les activités microbiennes suivies. Enfin, nous avons montré que ces traits racinaires contribuent mieux 

à e pli ue à desà a ti it sà i o ie esà o duisa tà à laà li atio à d l e tsà i au à

(ammonification) que des activités impliquées dans la décomposition (protéase). 

In situ, nous avons observé que ce sont essentiellement les variations de conditions climatiques qui 

i flue e tà lesà o u aut sà i o ie esà e à te esà d a ti it .à L i po ta eà duà li atà pou à laà

i alisatio à deà l azoteà età duà souf eà aà t à o t à pa à plusieu s études (Scott et Binkley, 1997 ; 

Robinson, 2002 ; Lilburne et al., 2003 ; Kabba et Aulakh, 2004 ; Groffman et al., 2009) mais peu 

d tudesà o tà a o d à l i po ta eà elati eà duà li atà età desà pla tesà su à laà i alisatio à da sà lesà

agroécosystèmes. Nos travau à soulig e tà l i flue eà duà li atà a uelà su à lesà a ti it sà p ot aseà età

arylsulfatase, dont les variations expliquent en grande partie la minéralisation nette de N et S. Il serait 

cependant nécessaire de conduire des études ultérieures sur les éventuelles interactions entre espèce 

cultivée et conditions climatiques annuelles. 

 

 

  2. Effet des plantes cultivées sur les adventices 

L effetàdesà ultu esà poisàetà olza àsu àl a o da eàetàlaàdi e sit àfo tio elleàdesàad e ti esàestàfo tà

dans le système que nousà a o sà tudi .à Leà poisà p se taità u eà o u aut à d ad e ti esà plusà

abondante que le colza mais également plus diversifiée fonctionnellement, avec des individus de plus 

grande taille et de plus grande largeur que dans le colza. Cet effet est probablement dû à la faible 

compétitivité du pois (Deveikyte et al., 2009 ; Sarunaite et al., 2013), qui favorise la coexistence de 

plantes avec des stratégies écologiques variées. Les adventices du pois ont également en moyenne un 

SLA plus fort et un LDMC plus faible que les adventices du colza, ce qui peut être lié à une communauté 

d ad e ti esàp se ta tàdesàst at giesàplusà ud aleàe à aiso àdeàlaàdateàdeàse isàta di eàduàpois.àE à

conséquence, l’ove lap entre les valeurs de traits fonctionnels du pois et de ses adventices est plus 

important que celui observé entre le colza et ses adventices.  

Cesàdiff e esàda sàlaà o positio àfo tio elleàdesà o u aut sàd ad e ti esàduàpoisàetàduà olzaà

sont peut-être responsables des différences taxonomiques observées entre les communautés 

d ad e ti esàduà l àfaisa tàsuiteàauàpoisàouàauà olza.àCepe da t,à esàdeu à o u aut sàd ad e ti esà

taie tàpasàdiff e tesà fo tio elle e t.à Ilàappa a tàdo à ueà l ide tit àdeà laà ultu eà i i,à leà l à

constitue un filtre très important pour les traits fonctionnels des adventices. En effet, la présence du 

blé semble être suffisante pour rendre fonctionnellement similaires deux communautés qui sont 

taxonomiquement différentes (Figure 2). Cet effet peut être attribué soit à la grande plasticité 
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ph ot pi ueàdesàad e ti esà Pe o eàetàal.,à ,àsoità àlaàs le tio àd esp esàfo tio elle e tà

similaires par la culture (Fried et al., 2015). 

 

Figure 2 Effetàduàpoisàsu àlesà o u aut sàd ad e ti es 

 

Néanmoins, les adventices étaient moins abondantes dans le blé suivant le pois que dans le blé suivant 

le colza, un résultat en accord avec la littérature, où les adventices sont souvent moins abondantes 

da sàu eà ultu eàd hi e àsui a tàu eà ultu eàd hi e à ueàda sàu eà ultu eàd hi e àsui a tàu eà ultu e 

de printemps (Stevenson et van Kessel, 1996 ; Chauvel et al., 2001 ; Colbach et al., 2010). En 

o s ue e,àlaà o u aut àd ad e ti esàduà l àsui a tàleàpoisà ta tàfo tio elle e tàide ti ueà à

laà o u aut à d ad e ti esà duà l à sui a tà leà olzaà aisà ta t moins abondante, elle exercerait 

probablement une compétition moins intense vis-à-vis de la culture en place. 

Cependant, notre jeu de données ne permettait pas de tester les effets de la variabilité climatique 

interannuelle sur la composition fonctionnelleàdesà o u aut sàd ad e ti es.àCetteà a ia ilit àe isteà

p o a le e tà a àu àeffetàduà li atàdeàl a eàaà t à o t àsu àl a o da eàdesàad e ti esà Mil e gà

et al., 2000, Borgy et al., 2015). 

E  ésu é, les pla tes ultivées au ha p, odifie t l’a o da e et la composition des 

communautés microbiennes et adventices pendant leur cycle de développement mais cet effet 

s’esto pe sous la ultu e suiva te e  aiso  des effets e e és pa  ette ultu e et su tout pa  les 

fa teu s li ati ues de l’a ée. Les diffé e es d’a o da e et de o positio  des o u autés 

i duites pa  les pla tes ’e t ai e t pas fo é e t de odifi atio  des p o essus é os sté i ues, 

les a tivités e z ati ues e va ia t ai si u’e  épo se au  fa teu s li ati ues.  

Petite taille
Petite étendue latérale
Faible compétitivité

Fort SLA
Fort LDMC

Semis au printemps

Grande taille
Grande étendue latérale
Grande richesse fonctionnelle

Fort SLA
Faible LDMC

Grande richesse fonctionnelle

Forte abondance
Forte redondance fonctionnelle avec le pois

Banque de graines
Culture suivante
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  3. Limites de l’étude 

 

Les travaux réalisés comprennent certaines limites, liées notamment aux variables suivies : 

 

Dans les expérimentations en conditions contrôlées, nous avons étudié les relations entre les traits 

fonctionnels racinaires des plantes et les activités enzymatiques en lien avec les processus de 

décomposition/minéralisation de N. Même si les traits fonctionnels aériens et notamment ceux 

i pli u sà da sà l a uisitio à desà essou esà so tà o usà pou à i flue e à lesà o u aut sà

microbiennes (Perez-Ramos et al., 2012 ; Garcia-Palacios et al., 2013), les traits fonctionnels racinaires 

sont largement sous étudiés. Cependant, nous avons identifié un certain nombre de traits racinaires 

uià o t i ue à àe pli ue àlesà a iatio sàd a ti it sà i o ie esàdeàdécomposition/minéralisation de 

N. Ces traits, RMF, RDMC, pourcentage de racines fines, masse racinaire et longueur racinaire font 

pa tieàdesàt aitsàfo tio elsàd effetàouàdeà po seàd j àide tifi sà hezàlesàpla tesà Eissenstat, 1992 ; 

Ryser, 1998 ; Wahl et Ryser, 2000 ; Poorter et Sack, 2012 ; Perez-Ramos et al., 2012 ; Fortunel et al., 

.à Cepe da t,à lesà t aitsà fo tio elsà a i ai esà ueà ousà a o sà sui isà pe ette tà d e pli ue à

u u eàpa tieàdeàlaà a ia ilit ào se e.àIlàse aitàdo ài t essa tàdeàp endre en compte également 

des traits fonctionnels aériens, qui varient souvent de manière indépendante des traits racinaires 

(Schippers et Olff, 2000 ; Tjoelker et al., 2005 ; Fort et al., 2013). 

Da sàl e p i e tatio à o duiteàauà ha p,àl a al seàdesàt aitsà a i ai esà aàpasà t à alis e.àM eà

sià ousà a o sà o t à ueà l effetà desà a ia lesà li ati uesà su à lesà o u aut sà i o ie esà està

pote tielle e tàplusàfo tà ueàl effetàdesàpla tes,àilàau aità t ài t essa tàd alue à o e tàlesàt aitsà

racinaires influencent en conditions naturelles les relations plante-microorganismes. Cependant, 

l a al seàdeàt aitsà a i ai esàauà ha pàsouff eàdeàli itesà thodologi uesàe o eàplusài po ta tesà

ueà ellesà e o t esà e à o ditio sà o t ôl es,à ota e tà e à te esà d hantillonnage des 

s st esà a i ai es,à eà uiàli iteàlaà iseàe àœu eàdeàtellesàapp o hesàauà ha p.à 

 

áfi àd a al se àlesàp o essusàe àlie àa e àlesàfo tio sàdeà i alisatio àdeàNàetà“,à ousàa o sà hoisià

des activités enzymatiques microbiennes indicatrices. Lesà esu esà d a ti it sà e z ati uesà

présentent certains biais, notamment liés aux conditions dans lesquelles ces activités sont mesurées 

(conditions optimales de température et pH ;àutilisatio àd u àsu st atà od le à uià eà ep se te tàpasà

les conditions réelles du sol (Nannipieri et al., 2012 ;àV a o aàetàal.,à .àLaàpe ti e eàd utilise àu eà

activité enzymatique comme indicateur de processus écosystémiques a également été critiquée car 

u eàu i ueà esu eàd a ti it à eàpe etàpasàdeàp e d eàe à o pte la diversité des enzymes capables 

de réaliser le processus (Nannipieri et al., 2002, 2012). Dans nos conditions, le choix des enzymes 
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suivies apparaît pertinent puisque nous avons observé que ces activités enzymatiques (protéases, 

arylsulfatase) étaient o l esà àlaà i alisatio àda sàl e p i e tatio àauà ha p.à 

 

Co e a tàlesà o u aut sàd ad e ti es,àlaà a ia ilit àspatio-temporelle de ces espèces complique 

l ha tillo ageà Boothàetàal.,à ,à ota e tàe à aiso àdesàdifférences de dates d e gence 

entre espèces. Ces différences induisent un biais dans les mesures de traits fonctionnels puisque ceux-

ci sont susceptibles de varier en fonction du stade de développement des plantes.  

 

Les travaux réalisés comprennent également des limites concernant la prise en compte au champ, 

des interactions multiples entre plantes cultivées – adventices et communautés microbiennes : 

 

Notre expérimentation en plein champ a été conçue pour étudier à la fois les interactions entre culture 

et adventices et entre cultu eà età i oo ga is es.à Ilà està p o a leà ueà lesà esp esà d ad e ti esà

p se tesà da sà l essaià aie tà gale e tà euà u eà i flue eà su à lesà o u aut sà i o ie es,à soità

directement, soit en modifiant les caractéristiques de la culture. Les communautés microbiennes 

pourraient également influencer les adventices en modifiant la disponibilité en nutriments. Ainsi, la 

minéralisation des rhizodépôts du pois par les communautés microbiennes (Jensen, 1996c) pourrait 

améliorer la nutrition azotée des adventices. La prise en compte des interactions multipartites, aurait 

certainement permis de mieux comprendre à la fois les évolutions des communautés microbiennes et 

desà o u aut sàd ad e ti es.àDa sà etteàopti ue,àlaà esu eàauà ha pàd u àplusàg a dà o eàdeà

traits fonctionnels de la culture, notamment des traits racinaires qui font preuve de plasticité en cas 

d i te a tio sài te sp ifi uesà Val e de-Barrantes et al., 2013), aurait probablement été utile.  

 

 

  4. Perspectives 

 

Différentes perspectives de recherches émergent de ce travail, dont certaines sont facilement 

alisa lesà àpa ti àdesàdo esà olle t esàsu àl essaiàauà ha pàetà o àe o eàe ploit es.à 

 

ái si,à ousà a o sà o sid à laà o positio à fo tio elleà deà laà o u aut à d ad e ti esà

indépendamment de sa compositio à sp ifi ue.à Pa ti uli e e t,à ousà a o sà utilis à l o e lapà desà

t aitsàfo tio elsà o eàu ài di ateu àdeàlaà o p titio àe t eàleàpoisàetàl e se leàdesàad e ti es.à

Cepe da t,àlaà o p titio às e e eàaussiàe t eàlesàesp esàd ad e ti es,à uiàp se tent des valeurs 

de traits fonctionnels et des aptitudes compétitives variées (Goldberg et Landa, 1991 ; Torner et al., 

2000 ; Singh et Singh, 2012). Il serait intéressant de voir comment les traits fonctionnels de certaines 
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esp esàpa ti uli esàd ad e ti es (par exemple, espèces pérennes et espèces annuelles) se modifient 

en fonction de la culture. La plasticité phénotypique importante des adventices a été montrée sur un 

gradient bordure-centre du champ (Perronne et al., 2014) mais pas à notre connaissance entre 

plusieurs cultures. De même, il serait intéressant de voir si la ressemblance fonctionnelle entre les 

diff e tesàesp esàd ad e ti esàaug e teàouàdi i ueàe àfo tio àdeàlaà ultu eàda sàla uelleàellesà

croissent, en particulier entre des cultures de compétitivité variée, afin de mettre en évidence des 

phénomènes de différentiation de niche ou de hiérarchie des traits. Ces analyses, réalisables avec les 

jeux de données collectés sur notre essai au champ, pourraient nous aider à comprendre comment 

des co u aut sàd ad e ti esà à laà o positio àsp ifi ueàdiff e teàpeu e tà ai te i àdesà t aitsà

fo tio elsàide ti ues,à o eà ousàl a o sào se . 

 

Lesàdo esàpo ta tà su à lesà o u aut sàd ad e ti esà a al s esàda sà ot eà tudeà eà ou aie tà

u u eàseuleàa e.àCepe da t,à ousàa o sà isàe à ide eàlaà essit àd utilise àdesàjeu àdeàdo esà

ou a tàplusieu sàa esàafi àdeàp e d eàe à o pteàl effetàdeàlaà a ia ilit à li ati ueài te a uelleà

sur les communautés microbiennes. Il est probable que cet effet existe également sur les 

o u aut sàd ad e ti es.àNota e t,àdesà odifi atio sàdeàlaàdispo i ilit àe àeau,àdeàlaàlu i osit à

ouà deà laà dateà deà fe etu eà duà ou e tà e à fo tio à duà li atà deà l a eà de aie tà odifie à laà

disponibilité en ressources pour les adventices et donc le niveau de compétition entre culture et 

ad e ti es.à Ilà aà pa àe e pleà t à o t à ueà laà io asseà d ad e ti esà a ieàd a eà e à a eà e à

fo tio à deà pa a t esà li ati uesà Mil e gà età al.,à .à Ilà se aità do à i t essa tà d o se e à

comment les valeurs des traits fonctionnels impliqués dans la capture de nutriments et la réponse à la 

o p titio à a ie tà d a eà e à a eà età s ilsà d ou he tà su à desà odifi atio sà deà l o e lapà

fonctionnel entre culture et adventices. Les jeux de données collectés sur notre essai rotation peuvent 

nous permettre de répondre à cette question. 

 

Nousà a o sà o t à ueà leà poisà odifieà l a o da eà et/ouà laà o positio à desà o u aut sà

microbiennes et adventices au-cours de son développement. Néanmoins, les communautés 

microbiennes et adventices ont été étudiées séparément par des méthodes techniquement et 

o eptuelle e tà diff e tes.à ái si,à s ilà està possi leà deà d te i e à laà di e sit à fo tio elleà desà

adventices en mesurant les traits fonctionnels au- i eauàdeàl i di idu,à e ià estàpasàe o eàpossi leà

chez les microorganismes (Fierer et al., 2014). En revanche, la détermination de la diversité 

ta o o i ueà està possi leà à laà foisà hezà lesà pla tesà età lesà a t ies.à N a oi s,à ilà e isteà pasà deà

définition consensuelle de l esp eà hezàlesà a t iesà Coha ,à  ; Lawrence et Retchless, 2010) et 

les entités utilisées pour la détermination de la diversité taxonomique bactérienne (unités 
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taxonomiques opérationnelles avec une similarité de 97%) sont plus ou moins arbitraires (Koeppel et 

Wu, 2013). 

Pourtant, des similarités de stratégie écologique existent entre bactéries et adventices qui rendraient 

intéressantes des approches similaires de caractérisation de la composition et de la diversité. Cray et 

al. (2013) ont proposé que les microorganismes des sols, particulièrement ceux de la rhizosphère, 

présentent des stratégies écologiques similaires à celles des plantes adventices, caractérisées par des 

tau àdeà oissa eà le s,àu eà apa it àd a uisitio àdesà ut i e tsà le eàetàu e grande plasticité 

ph ot pi ue.àLesà o u aut sàd ad e ti esàetàdeà i oo ga is esàdesàsolsàso tàst u tu esàpa à

des gradients de perturbations et de ressources causées par les pratiques agricoles tout en présentant 

une forte variabilité spatio-temporelle. Il serait donc intéressant de mesurer conjointement leurs 

réponses aux pratiques agricoles (Horner-Devine et al., 2007). 

Une des possibilités pour estimer simultanément la diversité des communautés bactériennes et 

g talesàpou aità t eàd utilise àdesàindices de diversité phylogénétique, basés sur la forme des arbres 

phylogénétiques (Faith, 1992, 2013 ; Cardoso et al., 2014), qui ne présentent pas de difficultés 

conceptuelles ou techniques majeures. De plus, des liens entre diversité phylogénétique et diversité 

fo tio elleàai sià u e t eàdi e sit àph log ti ueàetà a is esàd asse lageàdesà o u aut sà

ont été mis en évidence, et évitent la question du choix des traits fonctionnels à mesurer (Cadotte et 

al., 2009 ; Mouquet et al., 2012 ; Stegen et al.,à .àCeàt peàd a al seàestàpossi leàa e àlesàjeu àdeà

do esà ueà ousàposs do sàsu àlaà o positio àta o o i ueàdesà o u aut sàd ad e ti esàetàdeà

bactéries. 

U eàaut eà a i eàdeàs i t esse à àlaà o positio àfo tio elleàdesàdeu à o u aut sàpou ait être 

deàs i t esse à àleu sàst at giesà ologi ues.àLesàt aitsàfo tio elsàfoliai esàdesàad e ti esàpeu e tà

t eà eli sà au à st at giesà d a uisitio à età d utilisatio à desà essou esà st at gieà o se ati eà ouà

exploitative) des plantes (Wright et al., 2004 ; Pierce et al., 2013). Ces stratégies correspondent aux 

stratégies copiotrophes et oligotrophes des bactéries (Fierer et al., 2007) qui pourraient être évaluées 

par le taux de croissance des bactéries cultivées (Davis et al., 2011) ou par des méthodes moléculaires 

(Klappenbach et al., 2000). 

 

Cesà possi ilit sà d app he de à o joi te e tà laà po seà desà o u aut sà d ad e ti esà età deà

bactéries aux pratiques agricoles ou aux plantes cultivées soulèvent la question des interactions entre 

adventices et microorganismes. Les adventices ont un effet direct sur les microorganismes 

(rhizodéposition, prélèvement de nutriments, symbioses et mutualismes, production de résidus) (Li et 

Kremer, 2000 ; Bowatte et al., 2010 ; Corneo et al., 2011). Les adventices peuvent également agir 

indirectement sur les communautés microbiennes, au travers de la compétition avec la culture. Cette 

compétition est en effet susceptible de modifier la quantité de carbone et de nutriments minéraux 
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assimilés par la plante cultivée, et peut donc influencer la quantité / qualité de ressources disponibles 

pour les microorganismes.  

Cette question serait particulièrement intéressante à étudier sous une culture peu compétitive comme 

leà poisà oùà l a o da eà desà ad e ti esà pou aità i flue e à sig ifi ati e e tà lesà p o essusà

écosystémiques. Les jeux de données collectés sur notre essai en plein champ ne permettent pas de 

répondre à ces questions. Néanmoins, nous pouvons imaginer que des communautés adventices-

cultures reconstituées en microcosmes seraient adaptées pour répondre à cette question. Il est 

imaginable de créer des communautés artificielles culture-adventices présentant une diversité 

fonctionnelle plus ou moins grande, par exemple au-niveau des traits racinaires, ou étant plus ou moins 

en compétition pour la lumière ou les ressources du sol. De telles expérimentations seraient similaires 

à celles déjà réalisées sur les associations de culture (Hinsinger et al., 2011 ; Coulis et al., 2014).  
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Er1eux et contributions des prairies terqx»raires 
pour améliorer la fertilité des sols 

S. Piutti1· 2, N. Romillac1· 2, A. Chanseaume1· 2· 3, S. Slezack-Deschaumes1· 2, 

V. Manneville3, B. Amiaud4. 5 

Le cancapt da fartillé das sols at la râle joué lB' la lllllliàra argariqua ont ~ex., âuDiué. Un rapide I'IIIDir.....,.... 
.Up les~ œ. rœlr6!n de Iii fertilité des sols et les pratiques de gesUon des prairies dilns celle opacp,. 

R~SUM~ 

Le catrept de feltilitÉ des sols a ét.olué depuis l'Antiquité. AC'tlSie78!t sa délinition s'appuie sur la notion de COIJl)OSa"lleS lbnctior.nelles 
à la fcis chirriques. biologiques et physiques. Din> cette conception. la I'I'Biiêre organique des sols est un pilier central de la fertilité et les 
nicro-mganismes du so/50111: des ac:tButs majeuts permettant la libéation d'é/énents rriné<ux pour œpondre aux besoins des plirtiPs 
cu/l1llées. Din> un contexte d'amél/orafiotl de la dlllëlbllllé des S}'Sfènes de culture. 1'1~ etes pi'Ciirles ~ ettoo artificielles 
dem la rotation penret à COIRt terme d'améliorer le rendefrent des cultures suivantes mais aussi de rrrxiifier la QUélf'ltité et/ou la qualitÉ 
des mati&es ~ et d'influencer à l'l'l))'8'1 terme les propriélts biologiques des sols. 

SUMMARY 

U5lng ,., ... .,y,..._ fD MIB!œSGI ftlrtllly 

The definition of soi/ ~ has shitœd thmugh tirre; it is ct.m!nlly ba5ed on the idea offunctional COII'JXlllf!'ll thal: are chenical, biological, and 
plrjslcalln nat~R. ACCOidlng to this modem dellnltlon. a soll's ~mat/s'content ls a lœycorrponent oflrs ~ and soli tric~ 
play a ll'lijor IOle ln releasing n1t1en11s !hat crops ca1 use ID meet lhelr needs. As etlbl1s cre made to lncrease the susta/nab/1/ty of cmp ~ 
incOIPOfilling terlllOtêlrY ~or Bttificial pastiRes înto the rotation cycle may hep incrsase Ctop yields in the shott lam lt Ca'! aise c:ha1ge the 
/fM!ls Bnd/or quality of sail cxgWlic matœr and, in the inŒrrœdiaœ term influerre a soil's biological propertie;. 

L Définition de la fertilité des sols 

1 Les évolutions du concept de feltllllé 
au ccxn de l"histDire 

Les premières mentions dans la littérature du terme 
de fertilité du sol sont très anciennes et correspondent à 
certaines caractéristiques d'une conception de la fertilité 
des sols qui initialement portaient sur le côté spirituel de 

AUTEURS 

la nature (PATZEL et aL, 2000). Dans la mythologie 
grecque, les dieux chthoniens assurent deux fonctions 
essentielles dans la vie des hommes : ils assurent la 
richesse du sol et ils règnent sur le royaume des morts. 
Dans ce contexte, à en juger par les divinités présentes 
dans les difïerentes civilisations (Demeter, Ceres ... ), le sol 
est souvent regardé comme un élément féminin qui porte 
la vie et protège les processus vitaux. De l'Antiquité jusque 
vers 1840, cette aptitude du sol à produire a été apparen
tée au terme de fécondité renvoyant implicitement au 
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(Madet etal .. 2002) 

1761, dana le~~ travaux du suédois WAU..I!!RIUB (citê par 
WAKSMAN, 1942). Selon cette théorie,la matière orpnique 
du sol, ou l'humus du sol, était considérée comme la 
principale aauroe de la fertilité dea sola. Les raclnea des 
plantes sont slOill aoupçonnêea d'a:traire 111umus du sol 
pour le ttansformer en substance végétale, en le combi
DB.Dt avec de l'eau. Partant de ce postulat, 'lHAER fut le 

selon trois moyens : i)l'utili&ation de fumures organiques, 
li} la conversion dea terres culttvées en praltlea, ill) l'ln&
tallation d'une jachêre pendant l'in.re.rculture estivale 
(l'HAm~, citê par Fm.l.ER et aL, 2003). Ces trois pilien! sont 
indissociables encore aujourd'hui de certalna ayatèmea 
d'explollation qui s'appuient eaeentiellement sur la fertl
litê organique dea sola (biodynamie, agriculture 

'71le Cllj)IQYy af 11011 (0 ptCl(/11(» thet:top dNirlld" 
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biologique •.• ). Indépendamment du soutien de cette théo
rie de l'humus par lea premlera cbimi&te&, une opposition 
à cette théorie aiJait être émise par plusieurs auteUR. 
SPRENGBL (c:ltê par MANLAY et aL, 2007) fut le premier à 
remettre en quettion la. théorie en attn"buant peu de 
valeur nutritive à la matiêre organique et en suggérant 
que les êlêmenta minêraux dea plantes proviennent de 
l'extêrieur. En 1840, l.wiiG (citê par MAM..AY et aL, 2007) 
montre que les plantee peuvent ae développer 8811.8 com
poaêa oxpniquea et avance que d'autres aubatanoea (i.e. 
éléments minéraux) peuvent remplacer la fumure orga
nique. A la • théorie phlogistique • a ainsi succédé la 
• théorie minérale •, selon laquelle la gestion de la ferti
lité dea sols peut etre buëe uniquement lW' les apporta 
d'éléments minéraux. n a'aglt dès lom de l'avènement de 
l'agrochimie qui a oonduit au dêveloppcment d'un modèle 
agricole cnlle sol conatitue un suppart inerte, ~ptacle 
d'éléments chimiques dans lequel les plantes ae nounis
aent. L'acœptatlon de oette th!orie mln!rale conduit à la 
mise sous silence de la théorie de l'humus puisque les 
deux concepts ne pouvaient paa coexister. Cette situation 
ae poursuitjuequ'en 1940, lorsque HowARD (1943) affirme 
que la prêaervation de la matière organique dea sols est 
eaeentlelle pour préserver la productivité agricole car le 
recyclage pe.rmanent de la matiêre organique couplé à 
l'altération minérale de la roe.be-mêre peut maintenir la 
fertilité dea sols. Sa vision des sols en tant que système 
écol.og!.que dana lequel les mlcro-o:rpnlamea constituent 
un pont entre l'humus et la plante permet de remettre la 
matière crganlque au cœur de la fertilité dea 80la en tant 
qu'eft'ecteur de fonetiDn.s susceptibles de libën:r dea nutri
ments pour la plante. 

1 De la fatllb§ è lill qœlllé des sols 

La fe:rtilitê correspond à la capacité d'un sol ii. pro-

agricole (JANSSO!f, 1967). La n:cherch.c actuelle de défini
tion précise de oe terme communêment utilisé depuis 
pluaieun alêcles la!aae nêanmoins toujours apparaltre 
que cette notion appartient plus su langage courant que 
scientifique (PATZBL et aL, 2000) et que de nombreuses 
dêfüùtiona coexistent (tableau 1). 

A partir des annêea 1990 (figure l), le concept de 
qual.!.té dea sola commence ê. émerger dana la Httérature 
acicntifique. Déa !0111, ces deux concepts, fertilité et qua
lité dea sola, vont évoluer 1\m vers l'autre, voire se 
rejoindre complètement Selon KARLBN et al., 1992,1a qua
lité det 110l.s eat définie comme • l'aptitude du sol à servir 
de milieu naturel fX1UT la croissance des plantes nkes
saires à la vie des artimt;u.u: et des hommes •· Cette 
première délhllt:lon de la qualité dea &Ols qui pouvait s'ap
parenter à la. définition communément dêclinêe de la 
fertilité des sola a~ élargie avec une prise en compte de 
l'enaemble dea fonctions écologiques du sol. n s'agit ainsi 
de la • capat.itA d'un. type de sol spédJfqu.e d.{onl:t/Dnnsr; 
dans les limite:s des 6oosysMm.es naturels ou amérnlgés, ~ 
souœnirla~œùmaleou ~à maintenir ou 
anu!!ion!r la quaJit.ê de l'eau et de l'ail; et d soutenir l'habi
tation et la santé humaine• {KARLE!f et aL, 1997). La 
Société de Science du Sol Amêriœine (SSSA) dêfinit la fer
tilité d\m sol comme. ra qualité d'utt sol lui perrru!t:t.ant de 
{oumir des E!ü!ments I'Wtritifs en quantités ~ et 
équilibrées entre elles paru assurer la croissanœ de 
plantes ou de cultures c1onMes •. Ainsi, la définition rete
nue infini! pour lafertilitê dea sola utilise le terme qualité 
du &01 en Heu et place dea termes • capacité • ou • poten
tialité • du sol, utilisés prêcédemment (Coon, 1967) de 
façon à considérer simultanément l'ensemble dea fonc
tions attrlbuéea awr: sola, la rertlütê n'étant que l'une dea 
fonctions dea sola parmi d'autres (figure 2). Si cet élargis
sement de la définition de fertilité permet une prise en 
œmpte des fonctions du sol jusqu'alors négligées, voire 
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écologiques contribuant à des services écosystémiques 
(Millennium Ecosystem Assessment) correspond à une 
vision anthropocentrée de la nature. 

1 Quelle considération de la fertilité 
dans réwolution des systèmes agricoles 7 

Si la fertilité correspond à un potentiel de produc
tion agricole pour un sol, son expression dêpend i) des 
conditions environnementales (INGRAM, 1990) et ii) des 
pratiques agricoles mises en œuvre dans l'agrosystéme. 
Selon FARDEAU (2006), la fertilité intrinsèque des sols 
rend compte actuellement de 20 à 25% du rendement 
et les pratiques agricoles (énergie, engrais, pesticides ... ) 
rendent compte de 75 à 80%. C'est ainsi qu'à l'échelle 
mondiale sur la période 1960-2000, la production mon
diale de céréales a été multipliée par deux alors que, dans 
le méme temps, l'utilisation d'engrais azoté a été multiplié 
par sept (TJLMAN et aL, 2002). Pendant cette période, la 
productivité des céréales est devenue beaucoup plus 
dêpendante des engrais que de la fertilité intrinsèque des 
sols. Dans le contexte actuel de recherche de durabilité 
des systèmes de production agricole au travers notam
ment d'une intensification des fonctions écologiques des 
agroécosystèmes, FoNTE et al. (2012) utilisent une défini
tion intégrée de la fertilité des sols qui considère aussi 
bien la disponibilité des nutriments que le fonctionne
ment du sol et les services écosystémiques qu'il fournit. 
Si les plantes absorbent des éléments minéraux pour leur 
croissance et développement, la fertilité ne doit pas étre 
réduite à une quantification du pool d'éléments nutritifs 
assimilables indépendamment de la prise en compte des 
processus contribuant à l'évolution de la taille de ce com
partiment. Aussi, afin de ne pas se contenter d'une vision 
statique de la fertilité, il est indispensable d'introduire la 
notion de composantes fonctionnelles, chimique (fourni
ture des éléments nutritifs disponibles en quantité 
suffisantes), biologique (abondance, diversité et activité 
des êtres vivants) et physique de la fertilité (Aimo'rr et 
MuRPHY, 2003). Dans cette conception, la matière orga
nique des sols devient alors un pilier central de la 
fertilité et de la durabilité des systèmes de culture 
(MANLAY etal., 2007; figure3). 

La fertilité résulte d'un ensemble de processus biolo
giques conditionnés par des facteurs physiques (structure 
du sol ... ), chimiques (teneur et qualité des matières 
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= (:--sta-bi-lité _____ ...,) 

FtgURE 3 : La naliàra arg;riiJJB das sais, au ccardas 
CQII1XIS8I1IIII faiCtlall 1 de la fartllltB das sais. 
FigURE 3; ~ Gflllll'llc MICfll!r; a Jll!yftn:tbllll cam
ptiiiMt t1f.,. fillrtilily. 

organiques, pH, capacité d'échange cationique ... ), clima
tiques permettant d'influencer la dynamique des matières 
organiques et de ce fait les quantités de nutriments mises 
à disposition pour la plante (S'rocKDALE et al., 2002 ; MAR
SCHNER et KALBrrz, 2003). D'un point de vue qualitatif, la 
matière organique peut être caractérisée notamment par 
des méthodes de fractionnement qui visent à déterminer 
la taille et la stabilité des différentes fractions (VoN LOTzow 
et aL, 2007). La décomposition/ minéralisation des 
matières organiques du sol est une fonction majeure qui 
résulte d'une infinité de processus (activités enzymatiques 
diverses ... ). Sachant que la décomposition est essentielle
ment assurée par la biomasse microbienne, des modèles 
récents de décomposition des matières organiques intro
duisent des paramëtres microbiens comme la taille et le 
turnover du pool d'enzymes du sol responsables de la 
décomposition et de la production de biomasse micro
bienne (ScH!MEL et WEINTRAUB, 2003). 

Les pratiques agricoles en système conventionnel 
sont essentiellement axées sur la composante chimique 
de la fertilité en recherchant notamment des rendements 
maximaux via une fertilisation minérale et/ou organique 
soutenue ciblée sur les besoins de la plante et négligeant 
souvent les pratiques agricoles susceptibles de III8XÎin.iser 
les fournitures du sol via ses fonctions écologiques. Dans 
les systèmes en agriculture biologique, l'entretien de la 
fertilité repose principalement sur l'utilisation de matiéres 
organiques d'origine animale (fumier) ou végétale (com
post), sur la culture d'engrais verts et l'introduction de 
légumineuses dans les rotations. La fertilité est ainsi le 
résultat de processus biologiques et non de la seule pré
sence d'éléments chimiques. La durabilité, en matiére de 
fertilité, sera assurée pour autant que les fonctions éco
logiques majeures du sol soient favorisées par des 
pratiques agricoles appropriées. 

Le levier majeur pour préserver la fertilité dans 
ces systèmes est de réintégrer les prairies temporaires 
et jou artificielles comme élément central de la rota
tion culturale. L'intégration de la prairie dans la rotation 
permet i) de réduire le travail du sol qui peut être à l'ori
gine d'une décomposition accrue de matiére organique, 
d'une réduction de la structure du sol et d'une perte de 
biodiversité, ii) d'assurer une entrée continue de carbone 
dans le sol notamment au travers de la litiére et de l'acti
vité du système racinaire (rhizodéposition et turnover), ce 
carbone étant essentiel pour la croissance des micro-orga
nismes impliqués dans les processus de décomposition/ 
minéralisation. En dépit des nombreux enjeux agrono
miques et environnementaux sous-jacents, l'intégration 
de la prairie temporaire en rotation dans les systèmes de 
culture français reste encore marginale à l'heure actuelle. 
Ainsi, en France, au sein des exploitations qui exercent 
une activité d'élevage, la rotation céréales à paille - mais -
prairie temporaire ne représente que 13% des rotations. 
Pour les exploitations en systèmes céréaliers si, en agri
culture biologique, la prairie temporaire est une tête de 
rotation trés présente (64% des surfaces), elle ne repré
sente que 16% des surfaces en agriculture 
conventionnelle (AGRBSm, Rapport 2014). 

Faurrages (2015) 223, 179-187 
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2. Quelles conbtbullons de la prairte 
temporaire f!k/OU artlftciele 
à la fertllté des sols 1 

La fertilité correspond à un potentiel de production 
agricole pour un sol mais son expression dépend des 
conditions environnementales et des pratiques agricoles 
mises en œuvre ; c'est pourquoi de nombreux essais ont 
été conduits sur différents continents afin d'analyser 1es 
effets de l'introduction de la prairie temporaire en rotation 
sur le rendement des cultures suivantes (pour revue : 
RuSSEL, 1977; JONHSTON etaL, 2009; FRAlm.lJBBBERs etaL, 
2014). Les effets dépendent à la fois de la nature des sols, 
de l'utiliaation dea engraia minéraux, de la teneur en 
matière organique, des espèces prairialea implantées (pré
sence ou non de légumineuses) et du nombre d'années de 
rotations efiectuéea incluant la prairie temporaire. 

1 lqact de l'lnléyrllllun de la pn~lrte 
dims la •utallun S&r la taar en ••allèta 
orgar*lue des sols 

n exisœ de grandes disparités de œneur en matière 
organique â l'échelle du tenitoire français. La matière 
organique est traditionnellcnent importante dans les zones 
d'élevage présentant des surfaces en prairies importantes 
et des apports réguliers d'effluents organiques. Dans les 
régions de grandes cultures françaises, l'intrnsification des 
pratiques culturales en lien avec une simplification des sys-
tèmes a conduit à une diminution des taux de matières 
organiques du sol (FARDEAU et aL, 1988). ll emte ainsi un 
gradient selon le mode d'occupation des sols et, pour les 
sols cultivés, selon la spécialisation des systèmes d'exploi
tation. Une analyae de l'évolution des systèmes de culture 
depuis 1970 montre que la diminution dea surfaces de 
prairies tant permanentes que temporaires, au profit de 
cultures annuelles et notamment du mais fourrager, 
explique en partie les diminutions de teneur en matière 
organique dea sols français (B.w!soErn', 1996). Cette tm
dance est amplifiée par l'abandon de l'élevage dans 
certaines régions, réduisant de ce !ait les retours de car
bone au solaous forme d'eflluents d'élevage. 

T exlunl du 101 Sc*culllvM PralriN t.mporal-

Pt<iries ~et fertDifl§ des sols 

La teneur en matière organlque dea sols dépend à la 
fois des quantités de carbone organique restituées au sol 
(i.e. entrées) et de la viœase de décomposition de la matière 
organique (i.e. les aortiea). Les agriculœura peuvent utiliser 
différentes voies d'entrée de carbone organique dans 1ea 
sols cultivés, notamment la restitution dea résidus de cul
ture, l'épandage d'effluents d'élevage ou la diversification 
de la rotation avec lntégra.tion de la prairie temporaire 
(RUSSEL, 1977). Le remplacement des prairies par dea cul
tures de mala enailage dana certaines régions comme la 
Lorraine ou la Bretagne a ainsi réduit considérablement 
les restitutions de carbone du fait d'une exportation de la 
quasi-totalité de la biomasse aérienne. L'augmentation de 
la vitesse de décomposition est notamment liée à. la récur
rence du labour, la su ppression de la prairie de la rotation, 
l'absence d'engrais organiques et/ou engrais verts et le 
changement climatique (LoVEIAND et WEBB, 2003). 

A l'échelle des ayatêmes de production, l'intégra
tion de la prairie (temporaire et/ ou artificielle) en rotation 
avec les cultures fourragères et/ou les cultures de rente 
apparait ainsi comme un levier auaceptible d'agir positi
vement sur la matière organique dea sola et donc sur la 
fertili~. La teneur en matière organique est généralement 
supérieure dans les rotations avec prairie temporaire 
(RUSSKL, 1977 ; LoVBLAND et WEBB, 2003 ; VAN EEIŒREH et 
aL, 2008; JoHHSTON et aL, 2009; GRJFmHS et aL, 2010; 
FRANzLUEBBERS et aL, 2014) à celle des rotations de cul
tures annuelles. Le passage d'une culture annuelle a une 
~talion pêrenne, qui s'accompagne d'une suppreaaion 
du travail du sol, favorise le stockage de carbone du fait 
d 'apports de carbone plus élevés, d'une inco~ration 
accrue par voie ra.cinaire et d'une stabilisation dea agr!
f!litl du sol qui protège la matière organique (BALBsoEHr et 
aL, 2000) . La quantité de résidus de récolte sous une 
prairie temporaire de graminées e t trèfles est en 
moyenne trois fois plus importante que sous une cul
ture de céréales. Néanmoins, l'ordre de grandeur de ces 
augmentations de matière organique dépend de la texture 
des sola (tableau 2, d'après LovELAND et WEBB, 20031 et de 
la durée de la rotation (VERTES et aL, 2005). 

lJU et aL (2006) ont fait une synthèse des effets de la 
diversification de la rotation sur les t eneurs en carbone 

Pralr1M~ 
explolttM 

n• ~· ExHrrwe n• Moyenne Exbtm• n• Moyenne Extltmel 

TABLEAU 2 : ...... en 
c.rtaon.~(en 
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dans les sols agrimles. Ces auteurs soulignent deux points 
majeui"B: 

- La diversification de la rotation permet d'alterner les 
quantités et qualités biochimiques (ratio carbone/azote, 
compositionl des litières. Dans leur méta-analyse, WFSC et 
PoST (2002) montrent ainsi que la teneur en carbone orga
nique des sols est plus élevée dans les parcelles de blé en 
rotation qu'en monoculture. Dans le cas d'une luzerne 
introduite sur plusieurs années, les niveaux de teneur en 
carbone organique du sol atteints sont plus importants 
que ceux mesurés en monoculture de mais (YANG et KAY, 
20011. L'introduction de légumineuses modifie la teneur en 
carbone des sols notamment en augmentant la teneur en 
carbone labile du sol (BLAIR et CROCXER, 2000). Cc pool 
labile, essentiel pour la fourniture d'éléments nutritifs via 
les processus de minéralisation, se reconstitue au cours 
du cycle de dëveloppement des cultures au travers du 
retour de matière organique sous forme de résidus ou de 
rhizodépôts. 

- De manière trés prévisible, la teneur en azote total 
du sol augmente sous les rotations contenant des prairies 
temporaires en fonction de la matière organique puisque 
la majorité de l'azote du sol est sous forme organique. Cet 
effet est renforcé en présence de légumineuses dans les 
prairies temporaires étant donné l'apport de carbone orga
nique sous forme de litière (aérienne et racinaire) 
caractérisée par une forte teneur en azote {AREF et WANDER, 

19981. 

La question d'une valeur seuil de la teneur en 
matière organique par rapport â la fertilité des sols est 
souvent posée (JOHNSTON, 1991; LoVELAND et WEBB, 2003). 
Néanmoins il apparaît encore difficile de fiXer une valeur 
de référence sachant que cette valeur dépend d'une part 
de la texture des sols et d'autre part de la nature de la 
matière organique. En effet, c'est la fraction active de ce 
carbone qui est la plus susceptible d'expliquer la libéra
tion d'éléments nutritifs via une minéralisation rapide par 
les micro-organismes. Cette fraction active alimentée par 
les processus de rhizodéposition des plantes peut, de 
plus, stimuler le turnover des matières organiques stabi
lisées (priming e:ffectJ (CHENG et KUZ'lAKOV, 20051. Outre la 
teneur, la qualité de la matière organique est un para
mètre majeur à prendre en compte notamment vis-à-vis 
des processus biologiques de décomposition/ minéralisa
tion. Dans ce contexte, différents auteurs ont mis en 
évidence des changements de proportion des différentes 
fractions de matière organique et des quantités de car
bone organique soluble significativement plus faibles 
sous monoculture de mais et rotation prairie temporaire -
mais comparativement à la prairie permanente {AccoE et 
aL, 2002 ; GREOORICH et aL, 19941. 

1 lrr.-:t de l'inlégralion de la prairie 
dans la •utalkM sw- rabondance. 
la diwrsilé et l'activité biologique des sols 

La succession d'espèces végétales différentes dans 
la rotation peut occasionner des modifications globales de 
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la diversité biologique des sols et des fonctions assurées 
par cette dernière notamment en relation avec les proces
sus de décomposition et de minéralisation des matières 
organiques. La faune du sol, notamment la composante 
lombricienne, influence l'enfouissement, le brassage et le 
fractionnement de la matière organique dans le sol, favo
risant de ce fait l'accessibilité des micro-organismes du 
sol à cette dernière. L'abondance et la diversité de cette 
composante sont fortement modifiées selon le mode d'oc
cupation des sols ct les pratiques culturales (PEREs et aL, 
20101. 

Au sein de la diversité biologique des sols, de 
nombreuses études ont montré que les propriêtês micro
biennes des sols (biomasse microbienne carbonée ct 
azotée, activité enzymatique, respirationl sont plus sen
sibles aux changements de pratiques agricoles qu'aux 
variations de teneur en matière organique (PoWLSON et aL, 
1987; BRooKES, 19951. La biomasse microbienne carbo
née diminue selon le gradient écologique suivant : prairie 
permanente, prairie temporaire en rotation avec mais, 
monoculture de mais, et représente 3 % du carbone sous 
prairie temporaire en rotation avec mais contre 2,5 % 
dans les deux autres conditions (AccoE et aL, 2002). La 
taille de la biomasse microbienne carbonée est deux fois 
plus importante en rotation prairie temporaire - culture 
(964 kg carbone/ha) qu'en rotation de culture annueDe 
(518 kg carbone/hal. Cette biomasse microbienne explique 
notamment une minéralisation brute de l'azote supérieure 
de 46 % en rotation prairie temporaire - culture (MURPHY 
et aL, 2007). La biomasse microbienne sous prairie tem
poraire augmente d'autant plus que la divCI"Bité des 
espèces augmente dans la composition du mélange 
implanté (GuENAY et aL, 20131. Cet effet positif de la diver
sité spécifique est certainement lié à une plus grande 
quantité de litière et une divCI"Bité de qualité de cette 
litière du fait de la diversité d'espèces prairiales présentes 
(DE DEYN et aL, 20101. 

Si l'abondance microbienne exprimée comme la 
biomasse microbienne carbonée des sols est signifiœti
vement corrélée positivement avec la teneur en carbone 
organique des sols {WANG et aL, 2013), et peut être modifiée 
selon le niveau de diversité floristique de la prairie (GUENAY 
et aL, 20 13), cela ne signifie pas pour autant que les carac
téristiques fonctionnelles de cette biomasse sont modifiées. 
Les travaux de FoNI'AINE et BARar (20051 et de Elc.scHMrrr et 
aL (20051 soulignent que les processus de décomposition et 
de minéralisation des matières organiques sont contrôlés 
par l'abondance mais aussi la diVCI"Bité et l'activité métabo
lique des communautés microbiennes du sol. En effet, la 
composition des communautés microbiennes actives du sol 
influence le type et la nature des enzymes (en termes de 
spécificité de substratsl synthétisées, enzymes qui sont 
impliquées dans la dégradation des matières organiques 
(SINSABAUGH et aL, 2008; GIANFREDA et RuGOIERO, 20061. Les 
prairies sont des écosystèmes où la diversité micro
bienne peut atteindre 10000 cspèccsfg de sol (ToRSVIK 
et aL, 1996). La comparaison de la diversité microbienne 
entre prairie permanente et sol cultivé révéle notamment 
que l'écosystéme prairial, du fait de sa stabilité, 
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sélectionne plutôt des bactéries à croissance lente (stra
tégie ki alors que les bactéries à stratégie rapide 
(stratégie ri sont favorisées en sol cultivé (GARBEVA et al, 
20061. Le développement des techniques de pyrosêquen
çage (méthode d'analyse génétiquel sur sol ces dernières 
années permet de classer les taxons microbiens en fonc
tion de leur représentativité dans des sols prairiaux ou 
cultivés (AcoSTA-MARTINEZ et al, 2010a; SHANGE et al, 
20121. Ainsi, il a été mis en évidence que l'introduction de 
la prairie dans la rotation peut augmenter le niveau de 
diversité génétique microbienne du sol et modifier la 
structure des co=unautés microbiennes et ce d'autant 
plus que la pérennité de la prairie est à l'origine de l'arrêt 
du travail du sol. Si de nombreux auteurs ont analysé 
l'effet de l'introduction de la prairie temporaire en rotation 
avec des céréales sur les teneurs en matiére organique 
des sols, sur l'efficience de l'utilisation des éléments 
minéraux et/ou les rendements des céréales, les consé
quences sur le fonctionnement biologique des sols ne 
sont que peu abordées dans la littérature scientifique. La 
question est de savoir si les modifications d'abon
dance et de diversité sous prairie engendrent des 
différences de fonctionnalité des sols pouvant se 
répercuter sur les cultures suivantes au sein de la 
rotation. Sur un essai de 36 ans, VAN EEKEREN et al. 
(20081 mettent en évidence que la prairie temporaire en 
rotation presente des niveaux de fonctionnement du sol 
(par ex. minéralisation de l'azote, respirationl intermé
diaires entre la prairie permanente et un sol cultivé. Pour 
aborder ces aspects de fonctionnalité, le suivi d'enzymes 
extracellulaires (enzymes excrétés de la cellule bacté
riennel en lien avec les cycles biogéochimiques peut 
constituer un indicateur des processus de décomposition 
de la matière organique et de minéralisation de l'azote, du 
phosphore et du soufre dans les écosystèmes. Les activi
tés enzymatiques en lien avec les cycles du C 
(betaglucosidasel, N (uréasel, P (phosphatasc) et S (myl
sulfatasc) varient selon le mode d'occupation des sols ct 
sont généralement plus élevées sous prairies que sous 
cultures (BANDrcx et DICK, 1999 ; AcosrA-MAR11NEZ et al, 
2010b). Les activités phosphat.ase et mylsulfatase dimi
nuent ainsi respectivement de 49 % et 65 % en sol cultivé 
par rapport à un sol sous prairie (GUPI'A et GERMIDA, 
1988). De plus, lorsque l'on considère une rotation, les 
activités sont plus élevées sous les rotations qui produi
sent le plus de matiére organique comme les rotations 
incluant des surfaces de prairies {BANDICK et DICK, 1999 ; 
EKENLER et TABATABAI, 2002 ; Kl.oSE et TABATABAI, 2000 ; 
ACOSTA-MARTINEZ et al, 2010b; MARCINKEVICIENE et al, 
2013). FRIEDEL et al (1996) affirment ainsi que la pré
sence de résidus faciles à décomposer est à l'origine d'un 
pool de carbone labile qui rend mieux compte des activi
tés enzymatiques que la teneur en matière organique du 
sol. Néanmoins, toutes les enzymes ne répondent pas de 
manière aussi sensible au changement de rotation dans 
toutes les situations (BENDING et aL, 2004) et le niveau de 
certaines activités est fortement lié à l'espêce végétale pré
sente (CREG111' et aL, 2009) ou à la qualité biochimique des 
residus du prêcêdent cultural (ROYILLAC et aL, 2015). 
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Conclusion 

Le maintien de la fertilité des sols est une préoccu
pation majeure des agronomes et des agriculteurs depuis 
de nombreuses années nota=ent parce que cette 
fertilité est intimement liée à la productivité des agroéco
systèmes. Dans le contexte d'intensification écologique de 
l'agriculture, la prise en compte de la fertilité des sols se 
doit d'évoluer d'une notion de valeur (Le. potentialité de 
production agricole) à une notion éco~ue pour laquelle 
le sol est un système capable de remplir différentes fonc
tions dont la fertilité. Parmi les pratiques agricoles, 
1 'intégration des prairies temporaires et/ ou artificielles 
dans la rotation permet d'améliorer le rendement des cul
tures annuelles suivantes de façon différentielle selon les 
exigences de ces dernières, de modifier la quantité etfou 
qualité des matières organiques et d'influencer les pro
priétés biologiques des sols. Si le fonctionnement 
biologique est à la base de la fertilité des sols, il est 
actuellement difficile de disposer d'indicateurs biolo
giques pertinents (en lien avec l'abondance et/ou la 
diversité et/ou l'activité des organismes du sol) permet
tant de faire le lien entre les changements de pratiques 
agricoles et la fertilité. La difficulté réside nota=ent 
dans le fait que la fertilité est à aborder à la fois selon une 
dynamique temporelle (prise en compte i) à court terme 
de la disponibilité en éléments nutritifs pour le cycle de 
développement de la culture mais aussi ü) à moyen voire 
long terme des processus contribuant à l'évolution du 
pool d'éléments biodisponibles) et spatiale (prise en 
compte de la variabilité car le sol est un milieu hétéro
gène). Enfin, sachant que les sols sont à l'origine d'autres 
services, il est essentiel d 'évaluer les compromis, syner
gies et antagonismes entre les différents types de services 
rendus par le sol (agronomiques, écologiques) en réponse 
à l'introduction des prairies dans les rotations. 

Intervention prtoentte aux Joumteo de l'A.F.P.F., 
"La fertllltt c1ea oola ..... rea oyattmea f0Ul'f8&'01'8", 

les 8 et 9 avril2015 
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A- ‘ su àdesà ua tit sàd i t a tsàpa à ultu eàetàpa àa  

Culture Année 
kg Norg / 

ha 
kg Nmin / 

ha 
kg S / ha 

IFT1 
Herbicides 

IFT1 Hors 
herbicides 

IFT 
Herbicides de 

référence² 

IFT Hors 
herbicides de 

référence 

IFT Herbicide / 
IFT référence2 

IFT Hors herbicide / 
IFT référence2 

Blé 

2008-2009 0 160 0 0,58 1,36 

1,83 2,83 

32% 48% 

2009-2010 163 160 0 1,15 1,65 63% 58% 

2010-2011 0 183 0 0,96 0,00 53% 0% 

2011-2012 0 66 0 0,75 0,74 41% 26% 

2012-2013 0 168 0 0,75 0,74 41% 26% 

Orge 

2008-2009 0 232 0 0,00 0,00 

1,71 2,09 

0% 0% 

2009-2010 163 160 0 0,75 0,57 44% 27% 

2010-2011 0 183 0 0,99 0,00 58% 0% 

2011-2012 0 151 0 0,00 1,15 0% 55% 

2012-2013 0 168 0 0,00 0,69 0% 33% 

Pois 

2008-2009 0 0 0 1,29 0,00 

1,37 3,88 

94% 0% 

2009-2010 163 0 0 1,31 0,00 96% 0% 

2010-2011 0 0 0 1,35 0,00 99% 0% 

2011-2012 0 0 0 1,00 0,00 73% 0% 

2012-2013 0 0 0 1,04 0,00 76% 0% 

Colza 

2008-2009 0 160 0 0,00 1,00 

2,23 4,93 

0% 20% 

2009-2010 163 171 141 1,01 0,00 45% 0% 

2010-2011 0 114 48 1,56 0,00 70% 0% 

2011-2012 0 97,5 0 1,00 2,66 45% 54% 

2012-2013 0 151 109 1,54 2,48 69% 50% 

1 Indice de Fréquence de Traitement (IFT) ph tosa itai eà:àpou à ha ueàp oduit,àl IFTàestà al ul à o eàla dose de substance active appliquée / dose de 

substance active homologuée X surface traitée / surface totale de la parcelle. Les IFT de chaque produit appliqué sur la parcelle sont ensuite additionnés, 

séparément pour les herbicides et pour les autres phytosanitaires 

2 IFT de référence de la région Lorraine saufàpou àleàpoisàoùàilà e isteàpasàdeà f e eà gio aleà laà f e eà atio aleàestàalo sàutilis e
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B- itinéraire technique du colza 

Saison de culture Opération Date Intrant Dose/ha 

2008-2009 

Labour 25/08/2008   

Travail superficiel 
28/08/2008   

26/09/2008   

Semis 26/09/2008   

Fertilisation 29/04/2009 Ammonitrate 476 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

09/04/2009 Mavrik 0,2 l 

Récolte 20/07/2009  36,1 qx/ha 

2009-2010 

Fertilisation 18/08/2009 Fumier 41,7 T 

Labour 19/08/2009   

Travail superficiel 
20/08/2009   

25/08/2009   

Semis 27/08/2009 Grizzly  

Traitement 
phytosanitaire 

27/08/2009 Colzor Trio 4,03 l 

Fertilisation 19/03/2010 
Solution azotée 170 l 

Sulfonitrate 403 kg 

Récolte 04/08/2010  31,9 qx/ha 

2010-2011 

Labour 23/08/2010   

Travail superficiel 

25/08/2010   

26/08/2010   

01/09/2010   

Semis 03/09/2010 Exocet 2,74 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

03/09/2010 
Colzor Trio 4 l 

Novall 1,39 l 

Fertilisation 

15/03/2011 27/18 352 kg 

15/03/2011 Solution azotée 200 l 

15/04/2011 Sulfonitrate 138 kg 

Récolte    

2011-2012 

Labour 08/08/2011   

Travail superficiel 
10/08/2011   

22/08/2010   

Semis 22/08/2011 Sesame 2,8 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

02/09/2010 Novall 2,5 l 

Fertilisation 14/03/2012 Solution azotée 250 l 

Traitement 
phytosanitaire 

13/03/2012 Pearl protech 0,33 l 

06/04/2012 Mavrik flo 0,20 l 

04/05/2012 Pictor Pro 0,50 kg 

Récolte 23/07/2012  4,5qx/ha 

2012-2013 

Labour 14/08/2012   

Travail superficiel 
15/08/2012   

27/08/2012   

Semis 28/08/2012 Adriana 2,88 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

05/09/2012 Novall 2,19 l 

17/10/2012 Pilot 0,8 l 

17/10/2012 Pearl protech 0,33 l 

Fertilisation 06/03/2013 
Solution azotée 180 l 

Sulfonitrate 312 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

22/04/2013 Steward 0,07 kg 

27/05/2013 Pictor Pro 0,50 kg 

Récolte    
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C- itinéraire technique du blé 

Saison de culture Opération Date Intrant Dose/ha 

2008-2009 

Labour 25/08/2008   

Travail superficiel 
28/08/2008   

26/09/2008   

Semis 15/10/2008 Azuro 175 kg 

Fertilisation 09/04/2009 Ammonitrate 476 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

07/05/2009 Bofix 2,31 l 

20/05/2009 
Bravo 0,93 l 

Menara 0,37 l 

Récolte 29/07/2009  58,1 qx/ha 

2009-2010 

Fertilisation 18/08/2009 Fumier 41,7 T 

Labour 19/08/2009   

Travail superficiel 29/08/2009   

Semis 07/10/2009 Sankara 166 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

07/10/2009 Metarex 1,55 kg 

Fertilisation 
19/03/2010 Solution azotée 170 l 

29/04/2010 Solution azotée 240 l 

Traitement 
phytosanitaire 

16/04/2010 

Bofix 3 l 

Atlantis 0,2 kg 

Attribut na 

18/05/2010 

Bravo 1,02 l 

Menara 0,41 l 

Acanto 0,08 l 

Amistar 0,07 l 

Récolte 04/08/2010  85,2 qx/ha 

2010-2011 

Labour 23/08/2010   

Travail superficiel 25/08/2010   

Semis 23/09/2010 Bermude 160 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

23/09/2010 Quetzal 2,31 l 

Fertilisation 

15/03/2011 27/18 352 kg 

15/03/2011 Solution azotée 200 l 

15/04/2011 Solution azotée 270 l 

Récolte 01/08/2011  55 qx/ha 

2011-2012 

Labour 08/08/2011   

Travail superficiel 

10/08/2011   

14/08/2011   

23/08/2010   

Semis* 
30/09/2011 Bermude 175 kg 

15/03/2012 Tercie 171 kg 

Fertilisation 12/04/2012 Solution azotée 170 l 

Traitement 
phytosanitaire 

04/05/2012 Bofix 3 l 

18/06/2012 
Bell 0,81 l 

Acanto 0,2 l 

Récolte   na 

2012-2013 

Labour 14/08/2012   

Travail superficiel 15/08/2012   

Semis 08/10/2012 Brentano 166 kg 

Fertilisation 
06/03/2013 Solution azotée 180 l 

10/05/2013 Solution azotée 250 l 

Traitement 
phytosanitaire 

22/04/2013 Bofix 3 l 

06/05/2013 Cherokee 1,47 l 

Récolte   na 

*En 2011-2012 le blé d'hiver a gelé et les parcelles ont été ressemées en blé de printemps 
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D- iti ai eàte h i ueàdeàl o ge 

Saison de culture Opération Date Intrant Dose/ha 

2008-2009 

Labour 25/08/2008   

Travail superficiel 
28/08/2008   

26/09/2008   

Semis 15/10/2008 Colibri 138 kg 

Fertilisation 
09/04/2009 Ammonitrate 476 kg 

05/06/2009 Urée 157 kg 

Récolte 11/07/2009  65,6 qx/ha 

2009-2010 

Fertilisation 18/08/2009 Fumier 41,7 T 

Labour 19/08/2009   

Travail superficiel 29/08/2009   

Semis 02/10/2009 Marado 154 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

02/10/2009 Metarex 1,56 kg 

Fertilisation 
19/03/2010 Solution azotée 170 l 

29/04/2010 Solution azotée 240 l 

Traitement 
phytosanitaire 

16/04/2010 Bofix 3 l 

18/05/2010 Fandango 0,99 l 

Récolte 12/07/2010  84,7 qx/ha 

2010-2011 

Labour 23/08/2010   

Travail superficiel 25/08/2010   

Semis 23/09/2010 Marado 148 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

23/09/2010 Carmina 4,44 l 

Fertilisation 

15/03/2011 27/18 352 kg 

15/03/2011 Solution azotée 200 l 

18/04/2011 Solution azotée 270 l 

Récolte 01/08/2011  71,4 qx/ha 

2011-2012 

Labour 08/08/2011   

Travail superficiel 

10/08/2011   

14/08/2011   

23/08/2010   

Semis 30/09/2011 Campagne 165 kg 

Fertilisation 
13/03/2012 Solution azotée 178 l 

14/04/2012 Solution azotée 210 l 

Traitement 
phytosanitaire 

10/05/2012 
Fandango 0,95 l 

Pyros 0,61 l 

Récolte 11/07/2012  na 

2012-2013 

Labour 14/08/2012   

Travail superficiel 15/08/2012   

Semis 19/10/2012 Pelican 136 kg 

Fertilisation 
06/03/2013 Solution azotée 180 l 

10/05/2013 Solution azotée 250 l 

Traitement 
phytosanitaire 

27/05/2013 Fandango 1,21 l 

Récolte   na 

 

  



 

 

338 
 

E- Itinéraire technique du pois 

Saison de culture Opération Date Intrant Dose/ha 

2008-2009 

Labour 25/08/2008   

Travail superficiel 
28/08/2008   

26/09/2008   

Semis 19/03/2009 Lumina 278 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

07/05/2009 
Adagio 0,8 kg 

Baroud 1 l 

Récolte 29/07/2009  38 qx/ha 

2009-2010 

Epandage 18/08/2009 Fumier 41,7 T 

Labour 19/08/2009   

Semis 22/03/2010 Lumina 259 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

21/05/2010 
Adagio 0,83 kg 

Baroud 1 l 

Récolte 04/08/2010  28,6 qx/ha 

2010-2011 

Labour 23/08/2010   

Travail superficiel 25/08/2010   

Semis 05/04/2011 Kayanne 244 kg 

Fertilisation 15/03/2011 27/18 352 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

20/05/2011 Adagio 1,11 kg 

15/03/2011 Baroud 0,78 l 

Récolte    

2011-2012 

Labour 08/08/2011   

Travail superficiel 
10/08/2011   

12/03/2012   

Semis 13/03/2012 Kayanne 273 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

04/05/2012 Adagio 1,4 kg 

Récolte 30/07/2012   

2012-2013 

Labour 14/08/2012   

Travail superficiel 15/08/2012   

Semis 27/03/2013 Kayanne 275 kg 

Traitement 
phytosanitaire 

27/05/2013 Adagio 1,46 kg 

Récolte    
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F- Substance active et organismes cibles de produits phytosanitaires utilisés 

Nom Substance active 
Concentration 

substance active 
(g/l) 

Organismes cibles 
Dose 

homologuée 
(l/ha ou kg/ha) 

Colzor Trio 

Clomazone 30 
Dicotylédones et 

graminées 
4 Diméthachlore 188 

Napropamide 188 

Novall 
Métazachlore 400 Dicotylédones et 

graminées 
2,5 

Quinmérac 100 

Carmina 
diflufénicanil 25 Dicotylédones et 

graminées 
4,5 

chortoluron 400 

Quetzal 
Diflufénicanil 42 Dicotylédones et 

graminées 
2,4 

Isoproturon 501 

Adagio Bentazone 870 Dicotylédones 1,4 

Baroud Pendiméthaline 400 
Dicotylédones et 

graminées 
1,4 

Mavrik Tau-fluvalinate 240 Insectes 0,2 

Bofix 

2,4-MCPA 200 

Dicotylédones 4 Clopyralid 20 

Fluroxypyr 40 

Bravo Chlorothalonil 498 Champignons 1,5 

Menara 
Propiconazole 250 

Champignons 0,5 
Cyproconazole 160 

Pearl protech Deltaméthrine 15 Insectes 0,5 

Pictorpro Boscalid 500 Champignons 0,5 

Fandango Prochloraze 290 Champignons 1,75 

Pyros Prochloraze 452 Champignons 1 

Bell 
Boscalid 232 

Champignons 1,5 
Epoxiconazole 67 

Acanto Picoxystrobine 252 Champignons 1 

Metarex Métaldéhyde 0,5 Limaces na 

Amistar Azoxystrobine 248 Champignons 1 

Atlantis 

Mesosulfuron-
methyl 

30 
Dicotylédones et 

graminées 
0,5 

Iodosulfuron 
méthyl sodium 

6 

Attribut 
Propoxycarbazone 

sodium 
700 Graminées 0,06 

Cherokee 

Chlorothalonil 375 

Champignons 2 Cyproconazole 50 

Propiconazole 62,5 

Pilot Quizalofop-P-éthyle 50 Graminées 1,2 

Steward Indoxacarbe 300 Insectes 0,085 

http://e-phy.agriculture.gouv.fr/mata/6628.htm
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G- Composition des produits fertilisants 

Nom N (%) S (%) P (%) K (%) 

Urée 46 0 0 0 

Solution azotée 39 0 0 0 

27/18 0 0 27 18 

Sulfonitrate 26 35 0 0 

Fumier 0,39 0 0,37 0,40 

Ammonitrate 33,5 0 0 0 

 





 

 

 
 

Effets de l’i t odu tio  du pois da s u e su essio  de ultu es su  e tai es o u autés 
végétales et bactériennes et leurs fonctions écosystémiques associées 

Résumé : 

Les plantes cultivées peuvent modifier la disponibilité en ressources et les perturbations perçues par 
lesà o u aut sàd o ga is esàp se tesàda sàlesàag o os st esàetàe à o s ue e,ài flue e àlesà
fonctions écosystémiques utiles à la production agricole telles que la minéralisation de N et de S ou la 
compétition culture-adventices.  
Not eà o je tifà taità d alue à l effetà duà poisà Pisum sativum L.), introduit dans une succession de 
ultu es,à su à lesà o u aut sà d ad e ti esà età lesà o u aut sà i o ie esà i pli u esà da sà laà

minéralisation de N et S. Pour ce faire, nous avons mené des expérimentations en conditions 
o t ôl esàetàutilis àlesàdo esàd u eàe p i e tatio àauà ha pà o duiteàpe da tà àa s. 

En conditions contrôlées, nous avons montré que le pois influence via ses traits racinaires certaines 
activités enzymatiques liées à la minéralisation de N. En revanche au champ, les variables climatiques 
influencent principalement le fonctionnement des communautés microbiennes impliquées dans la 
minéralisation de N et S. Par ailleurs, nous avons observé que le pois sélectionnait des communautés 
d ad e ti esàfo tio elle e tàdiff e tesàdeà ellesàd aut esà ultu es,à o eàleà olza,à aisà etàeffetà
du pois ne persistait pas sous la culture suivante. 
En conclusion, les effets du pois sur les communautés microbiennes impliquées dans la minéralisation 
deàNàetà“àso tàfai lesà o pa sà à eu àd aut esàfa teu sà o eàlesà o ditio sà li ati ues.àE à e a heà
l effetà duà poisà su à lesà o u aut sà d ad e ti esà està fo tà aisà li it à da sà leà te ps.à Ces résultats 
montrent la nécessité de mener les expérimentations au champ sur plusieurs années afin de prendre 
en compte la variabilité climatique. 

Mots clés : arylsulfatase, protéase, Pisum sativum, adventices, traits fonctionnels racinaires 

 

 

Impacts of pea introduction in a crop succession on specific plant and bacterial communities and 

their ecosystem functions 

Abstract: 

Crops species modify resources availability and perturbation regimes perceived by the communities of 
organisms residing in the agroecosystems and, as a consequence, can lead to alteration of ecosystem 
functions useful to crop production, such as nitrogen and sulfur mineralization or crop-weeds 
competition, realized by weeds or microorganisms. 
Our objective was to study the effect of a legume, pea, when introduced in a crop succession, on weed 
communities and microbial communities involved in protein decomposition and sulfate ester 
mineralization, which are the main forms of N and S, respectively, in agricultural soils. To do so, we 
performed experiments in controlled conditions used data from a 5-years field experiment. 
In controlled conditions, we showed that pea during its development modify through its root 
functional traits several enzymatic activities involved in N decomposition/mineralization. However, in 
the field experiment, climatic factors were the main drivers of the microbial communities involved in 
N and S decomposition/mineralization. Moreover, pea selected weed communities that were 
functionally different from weed communities growing in other crops such as oilseed rape. However, 
this effect did not persist under the following crop. 
As a conclusion, our results suggest that pea modifications of microbial communities are weak 
compared to other factors such as climatic factors. However, pea effects on weed communities are 
strong but short lived. Those results highlight the complementarity of microcosm and field 
experiments, and the necessity of long term field experiments to take into account climate variability. 

Key words: arylsulfatase, protease, Pisum sativum, weeds, root functional traits 
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