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«ll peut étre utile ou opportun de décrire la nature comme un diagramme de flux ou un animal
comme une machine, une telle utilité ne doit pourtant pas étre prise pour la confirmation que nos
hypotheses réductrices refletent toute la réalité du monde.»

David G. Haskell
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Introduction générale

1. Enjeux écologiques et économiques

La consommation de combustibles fossiles représente la majorité des émissions mondiales de gaz
a effet de serre (GES) d’origine humaine, transformant le climat a un rythme jamais vu par le passé
(5™ rapport du GIEC). En 2012, les émissions mondiales de CO> dues & la combustion d’énergie
fossile atteignent 31,7 Gt de CO;. L’Union Européenne, dont les énergies fossiles représentent
74 % de son mix énergétique en 2012, est responsable de 11 % de ces émissions (Agence
internationale de 1’énergie, septembre 2014). Des alternatives aux combustibles fossiles doivent
étre trouvées afin de répondre a une demande de la population mondiale en constante expansion et
qui devrait atteindre 9 milliards d’individus d’ici 2050. L'Union Européenne (UE), un des plus gros
consommateurs d'énergie au monde, doit importer plus de la moitié de son énergie (données
Eurostat sur I'année 2012). D'apres le rapport sur la mise en ceuvre de la stratégie européenne de
sécurité 2008, cette part pourrait atteindre 75 % en 2030. Dans ce contexte, I’UE s'est fixé comme
objectif pour 2020 d’atteindre 20 % de sa consommation d’énergie issue de 1’énergie renouvelable
(Council of the European Union, 8/9 March 2007, note 7224/1/07). En 2009, la part des €nergies
renouvelables dans la consommation d'énergie de 1'UE représentait 9 % (Fig. 1). Cette part
atteignait 15 % en 2013 (données Eurostat). Les formes principales d'énergies renouvelables sont
I'énergie solaire, I'énergie ¢olienne, l'énergie biomasse, 1'énergie géothermique et I'énergie
hydraulique. Conformément aux recommandations du GIEC, la France s’est donné pour objectif

de diviser par quatre ses émissions de GES d’ici 2050.

L’utilisation de la biomasse végétale est une alternative écologiquement et économiquement
satisfaisante comme combustible de substitution aux énergies fossiles (Hall, 1997; Karp and Shield,
2008; Petersen, 2007; Rockwood et al., 2004). Les plantations pérennes semblent étre une option
plus durable contrairement aux plantations annuelles destinées a la production de biomasse énergie
avec un rendement énergétique net supérieur et de plus faibles émissions de GES (Boehmel et al.,
2008; Borjesson and Tufvesson, 2011). Par ailleurs, le choix de la filiere bois énergie semble étre
plus judicieux que celui de la production de biomasse a partir d’herbacées car elle nécessite moins
d’intrants, produit une biomasse de meilleure qualité avec des taux de cendres et de résidus apres
combustion moins importants (Lewandowski et al., 2000; Tao et al., 2012). Les foréts plantées
contribuent de plus en plus a I’approvisionnement mondial en bois ce qui permet de réduire les
pressions sur les foréts primaires et autres foréts naturellement régénérées (FAO 2010). En 2000,

les plantations ne représentaient que 5 % de la surface forestiere mondiale mais produisaient 35 %
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des besoins mondiaux en bois ; ce taux devrait atteindre 44 % en 2020 (FAO, 2001). En Europe,
les plantations représentent 9 % de la surface foresti¢re totale (SoEF, 2011). Le bois contribue pour
46% de la consommation totale d’énergies renouvelables de 1"'UE (Fig. 1). Une partie est importée
sous forme de granulés & partir du Canada, des Etats Unis et de la Russie et les projections montrent
un accroissement de ces importations dans le futur (Birot et al., 2015). La demande en bois énergie
augmente mais ne pourra pas étre entieérement satisfaite par la mobilisation des ressources
forestiéres traditionnelles disponibles. L’intensification de la production de bois passe donc a la
fois par une extension des surfaces plantées et par 1’adoption de pratiques sylvicoles permettant
d’assurer le maintien a long terme de la fertilit¢ des sols @ moindre colit. La Commission
Européenne a d'ailleurs développé une stratégie pour la forét qui a fait I’objet d’une révision
majeure en 2013. Cette stratégie vise a garantir leur gestion durable et la compétitivité du secteur

face au changement climatique et a la demande en bois énergie.

Géothermie
38

— Biogaz
7.5%

Charbox 15.7% Nucléaire

13.6%

Gaz 24.5% autes 0.3
Boiset
décl\qtsdu

- 67.0%

Energies
renouvelables
9%

Déchets
organiques
13.1%

Pétrole Eolien 7.5%
36.6%

Figure 1. Part des sources énergétiques dans la consommation totale d'énergie primaire de 1'Union

Européenne en 2009 (source : European Environment Agency, 2012).

2. Les taillis a courte rotation

La production de biomasse ligneuse peut-étre assurée par I’intermédiaire de plantations en taillis a

rotations trés courtes ou courtes, respectivement les TTCR et TCR. Le temps de rotation est
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compris entre 2 et 4 ans pour les TTCR et entre 7 et 10 ans pour les TCR. Ces plantations denses
(1000 a 2000 tiges ha™! pour les TCR et 7000 & 15 000 tiges ha™! pour les TTCR) sont composées
d’especes a croissance trés rapide comme le peuplier, le saule, 1’eucalyptus ou le robinier (Bastien
et al., 2011; Dillen et al., 2007; Geyer, 2006; Laureysens et al., 2003). Les TCR semblent étre un
moyen efficace de phytoremédiation (I’utilisation des plantes pour nettoyer 1’environnement,
décontaminer les sols et I’eau), limitent 1’érosion des sols, séquestrent le CO> atmosphérique et
permettent en méme temps la production de biomasse pour 1’énergie, le bois de construction, etc.
(Arevalo et al., 2011; Baral and Guha, 2004; Griinewald et al., 2007; Rockwood et al., 2004).
Cependant, le manque d’information concernant la conduite de ces plantations de fagon a optimiser
la production de biomasse, le maintien de la fertilit¢ a long terme ou encore leur compétitivité
¢conomique, constitue un obstacle majeur a leur développement (Alker et al., 2005; Bastien et al.,
2011; Hansen, 1991; Marron, 2011). Ces plantations sont souvent établies sur des sites pauvres en
nutriments, les terres plus riches étant réservées en priorité a I’agriculture a fins alimentaires
(Christersson and Verma, 2006). Dans les écosystémes forestiers tempérés gérés
traditionnellement, les dépots atmosphériques compensent 1’immobilisation dans le bois et
permettent souvent un bilan entrée-sortie positif en fin de rotation (Kimmins, 1974). Au contraire
pour les TCR, l'exportation fréquente de bois hors de la plantation et I’utilisation d’espéces a
croissance rapide, trés gourmandes en nutriments et notamment en azote, comme le peuplier, peut
entrainer un appauvrissement du milieu et un déclin rapide de la productivité¢ (Berthelot et al.,
2000). Des TCR de peupliers gés de 4 a 8 ans peuvent immobiliser plus de 200 kg ha™! d'azote au
niveau des parties aériennes (Berthelot et al., 2000; Heilman and Stettler, 1986). Dans les
plantations d’eucalyptus au Congo, le bilan entrée-sortie d’azote est fortement déficitaire apres
exploitation (-94 kg ha™' pour une rotation de sept ans) du fait d’une immobilisation importante
dans le bois (Laclau et al., 2005). Or, 1'azote est souvent le principal élément limitant la croissance
des individus (Heilman and Norby, 1998). Le recyclage des nutriments via le retour au sol des
litieres et le turnover racinaire n'est pas suffisant pour pallier au besoin en nutriments de la
plantation ; de ce fait, beaucoup de cultures nécessitent I’ajout de fertilisants pour maintenir une
productivité élevée (Ceulemans and Deraedt, 1999; Ericsson, 1994; Tuskan, 1998). Différents
moyens pour fertiliser ou maintenir la fertilité¢ des plantations peuvent-étre utilisés : le maintien
d’une fraction importante des résidus d’exploitation de la rotation précédente (Mendham et al.,
2003; Laclau et al., 2010), I'épandage d'engrais minéraux ou organiques, d'eaux usées, de boues de

station d'épuration ou via l'introduction d'especes fixatrices d'azote (Heilman and Norby, 1998).
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Néanmoins, tous ne sont pas écologiquement et économiquement durables. Une mauvaise gestion
de la quantité d'eaux usées ou de boues de station d'épuration épandues sur une plantation peut
entrainer une pollution des eaux souterraines ou des cours d'eau environnants (Moffat et al., 2001;
Marron, 2015). Les engrais organiques issus des ¢levages peuvent contenir des résidus
d'antibiotiques pouvant migrer dans l'environnement et causer des dommages environnementaux,
entrainant des risques écologiques et pour la santé humaine (Bound and Voulvoulis, 2004; Knapp
et al., 2010). Les processus de fabrication des engrais minéraux, consistant a transformer 1'azote
atmosphérique (N2) en ammoniaque via le procédé d'Haber Bosch sont trés couteux en énergie et
leur utilisation augmente fortement les cofits de production de biomasse au sein d'une plantation.
Avant l'arrivée des fertilisants azotés minéraux, les especes fixatrices d'azotes étaient trés largement
utilisées en agriculture, cultivées en alternance avec des especes non fixatrices (Smil, 2004). Leur
utilisation au sein d'une plantation permet de maintenir une productivité élevée sans ajout de

fertilisants (DeBell et al., 1989).

3. Les especes fixatrices d'azote au sein des plantations ligneuses

La majorité des plantations dans le monde sont des monocultures et seules quelques genres sont le
plus couramment utilisés : Eucalyptus, Pinus et Tectona (FAO, 2001). En France, prés de la moitié
de la forét est constitu¢ de peuplements monospécifiques (ou une essence représente plus des trois-
quarts du couvert des arbres). Les peuplements a deux essences représentent un tiers des
peuplements, tandis que ceux a plus de deux essences en représentent 14 % (IGN, 2012). En
plantations, les mélanges d'especes ont pour intérét de reproduire des structures existantes dans les
€cosystémes naturels, rendant ainsi les individus plus résistants aux maladies ou aux contraintes
environnementales, par exemple en raison d'une répartition des risques entre chaque espece, d'une
moindre accessibilit¢ de la plante hote pour les nuisibles ou par renforcement du controle
biologique par les ennemis naturels (Paquette and Messier, 2010; Jactel et al., 2008; Colin et al.,
2008). De plus, des études ont mis en évidence un lien entre productivité et diversité dans différents
écosystemes forestiers, situés en milieu boréal, tropical et tempéré (Kelty, 2006; Forrester and
Pretzsch, 2015; Paquette and Messier, 2011). A 1'inverse, les monocultures peuvent engendrer un
épuisement des sols (en raison d'une exploitation des ressources similaire entre tous les individus
du peuplement), une perte de biodiversité et sont généralement plus vulnérables aux maladies et
attaques de parasites que les peuplements mélangés (FAO, 1995). Il est donc nécessaire de

poursuivre les recherches sur le fonctionnement et les intéractions entre especes dans les
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plantations mélangées afin de favoriser leur développement. Il faut notamment réaliser des études
sur le long terme et sur des dispositifs a grande échelle et déterminer quels sont les mélanges les
plus performants (Paquette and Messier, 2010). Parmi les études comparant les plantations
mélangées et les monocultures, on retrouve souvent les mélanges entre especes fixatrice et non
fixatrice d'azote (Forrester et al., 2005; Richards et al., 2010; Binkley, 1992; DeBell et al., 1989;
Kunert and Cardenas, 2015).

La plupart des végétaux assimilent principalement I’azote du sol sous forme de nitrates ou
d’ammonium. Cependant, certaines plantes peuvent assimiler également l'azote atmosphérique
grace a une association symbiotique avec des bactéries du sol qui fixent cet azote. Ces bactéries
appartenant a 1'ordre des rhizobiales (chez les plantes du genre Fabaceae ou 1égumineuses) ou au
genre Frankia (associées aux plantes actinorhiziennes). Cette symbiose s'effectue au niveau
racinaire ; les bactéries se situent dans des structures appelées nodosités ou nodules. Ces bactéries
sont capables de fixer 1'azote atmosphérique. Un échange s'effectue alors entre les especes : la
plante fourni des composés carbonés aux bactéries qui délivrent de 1'azote a la plante. Ainsi, la
nutrition azotée des légumineuses et plantes actinorhiziennes dépend de l'azote du sol mais
également de 1'azote atmosphérique. Le robinier fait partie des légumineuses et peut s'associer a
diverses especes de bactéries du genre Rhizobium, Mesorhizobium ou Bradyrhisobium (Ulrich and

Zaspel, 2000; McCray Batzli et al., 1992).

Les especes fixatrices d'azote peuvent étre introduites dans les plantations ligneuses comme
végétation de sous ¢étage (avec des especes comme le trefle, Arevalo et al., 2005 ; ou les genéts,
Watt et al., 2003) ou comme arbres (avec des especes comme l'acacia, Forrester et al., 2004;
Khanna, 1997a ; l'aulne, Bohanek and Groninger, 2005; Coté and Camire, 1984 ; ou le robinier,
Groninger et al., 1997). Des travaux scientifiques datant du début du XX° si¢cle mentionnent déja
les bénéfices d'une espéce fixatrice d'azote ligneuse (le robinier) sur la teneur en azote du sol et la
croissance de différentes especes d'arbres (catalpa, fréne, tulipier et chéne) dans des plantations
(Chapman, 1935). L’intégration d’espéces d'arbres fixateurs d’azote atmosphérique en mélange
avec les especes a croissance rapide est déja utilisé dans de nombreuses régions du monde, en
particulier avec le mélange eucalyptus / acacia, notamment en Asie (Khanna, 1997b), en Amérique
du Sud (Brésil, Laclau et al., 2008), en Afrique (Congo, Epron et al., 2013) ou en Océanie
(Australie, Forrester et al., 2004). Cependant, en Europe ce type de mélange reste treés peu répandu.
Le mélange d'especes telles que le peuplier et le robinier, mieux adaptées au milieu tempéré, est

14
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trés peu étudié et pourrait se montrer plus productif que les monocultures de chacune des deux
especes (Rédei et al., 2006). Ces deux espeéces sont trés couramment plantées en mélange dans la
région centrale de la Hongrie entre le Danube et la riviére Tisza (Rédei et al., 2006) et dans le nord
de la Chine (Zhai et al., 2006). Par ailleurs, le succés des mélanges entre espéce fixatrice et non
fixatrice d'azote au sein des plantations ligneuses va dépendre du type d'interaction entre les deux
especes et des conditions pédoclimatiques qui peuvent varier temporellement et spatialement

(Forrester, 2014).

4. Les interactions au sein des plantations

Les mécanismes d’interactions entre espéces sont beaucoup étudiés mais sont trés complexes et
encore mal compris. L’étude de ces interactions en plantation mixte, avec uniquement deux especes
permet d’établir des schémas simplifiés afin de mieux appréhender les relations qui existent dans

des communautés plus complexes (Kelty and Cameron, 1995).

Les différents types d’interactions pouvant exister au sein de plantations ligneuses d’espéces en
mélange sont la compétition, la différenciation de niche (ou diminution de compétition) et la

facilitation (Boyden et al., 2005 ; Forrester et al., 2006b ; Kelty and Cameron, 1995).

4.1. Compétition

La compétition apparait quand des individus d’un milieu donné concourent pour une méme
ressource limitée. Cette interaction méne a la réduction de la survie, de la croissance et/ou de la
reproduction des individus concernés. La compétition peut €tre intra- ou interspécifique. Cette
compétition entraine des modifications morphologiques et/ou physiologiques chez les espéces
(mécanismes d'acclimatation). Une espéce peut avoir un avantage compétitif sur une autre en (i)
acquérant une plus grande proportion de la ressource limitante, (i1) utilisant plus efficacement 1'eau
et/ou les nutriments pour la production de la biomasse et/ou (iii) allouant les assimilats de fagon a

maximiser la survie et la croissance (Nambiar and Sands, 1993).

La compétition pour la lumiere peut entrainer des modifications au niveau foliaire : les especes
peuvent présenter des surfaces foliaires plus importantes et une efficience d'utilisation de I'azote
pour la photosynthése plus élevée (en raison d'une augmentation du partitionnement de 1'azote dans
le feuillage, Benomar et al., 2011). Au niveau souterrain, les réponses d'une plante a la compétition

pour les ressources sont semblables a celles leur permettant de s'ajuster a un manque d'eau ou
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d'¢léments nutritifs disponibles dans le sol (Nambiar and Sands, 1993). Les individus peuvent par
exemple, en réponse a une compétition au niveau souterrain, augmenter leur longueur ou leur
surface spécifique racinaire, ce qui leur permet d'améliorer la captation des ressources (Bolte and

Villanueva, 2006).

Certaines ¢tudes ont montré qu’il pouvait exister au sein d’un mélange d'espece fixatrice / non
fixatrice d’azote une compétition menant a une baisse de croissance ou un taux de mortalité plus
important que dans les monocultures pour I’une des deux espéces (Binkley, 1992; Moukoumi et
al., 2012; Nouvellon et al., 2012). L'hypotheése du gradient de stress prédit que les interactions
biotiques basculent du négatif au positif lorsque la disponibilité des ressources abiotiques diminue
et que I’environnement devient plus contraignant (Bertness and Callaway, 1994). Ainsi, la
compétition au sein d'un mélange diminue et peut faire place a des interactions positives
(complémentarité) lorsque les ressources (eau et nutriments) deviennent limitées (Callaway and
Walker, 1997 ; Pretzsch, 2013). Sur les sites fertiles, ou 'azote n'est pas la principale ressource
limitante, les monocultures de l'espéce non fixatrice sont donc plus productives (production
primaire nette aérienne et accumulation de biomasse supérieure) que le mélange (Binkley, 1983).
Cette compétition peut mener a la suppression de I'espece fixatrice dans le mélange (par exemple
avec le mélange eucalyptus / acacia poussant sur un substrat enrichi en N, Forrester et al., 2005).
Cependant, méme sur les sites pauvres en azote, la compétition peut-€tre plus importante que les
mécanismes de facilitation ou de différenciation de niches. Une compétition entre I'espéce fixatrice
et non fixatrice s'observe couramment dans les jeunes plantations car les processus
d'enrichissement du sol en azote peuvent parfois étre longs. Les monocultures de 1'espece fixatrice
sont alors plus productives, comme par exemple dans le mélange aulne / douglas (Binkley, 1992)

ou eucalyptus / albizia (DeBell et al., 1989).

4.2. Réduction de compétition ou différenciation de niches

Au sein du mélange, les individus de chaque espeéce peuvent présenter des niches écologiques
séparées (stratégies d’exploration et/ou besoins en ressources différents). Cela méne a une
diminution de la compétition (la compétition intra-spécifique étant plus intense que la compétition
interspécifique) et a une plus grande quantité de ressources utilisées. Les especes sont ainsi plus
efficientes pour utiliser les ressources (Kelty and Cameron, 1995). Le mélange présente alors une

productivité plus importante que les monocultures.
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Au niveau aérien, une stratification de la canopée peut augmenter la productivité du mélange si
I'espéce la moins tolérante a l'ombrage se retrouve au-dessus de l'espece la plus tolérante a
I'ombrage. A l'inverse, si la moins tolérante a I'ombrage se retrouve dans les strates inférieures alors
le mélange sera moins productif que les monocultures. Les mélanges épicéa et hétre ou chéne et
hétre présentent ainsi une productivité plus élevée que celle des monocultures si le hétre occupe
les strates inférieures de la canopée ; mais lorsque 1'épicéa ou le chéne sont élagués pour permettre
au hétre de se développer d'avantage au niveau aérien, alors le mélange devient moins productif
(Kelty, 1992). Une stratification des parties aériennes peut également exister au sein d'un mélange
entre espece fixatrice et non fixatrice d'azote et permettre d'augmenter l'interception de la lumicre
et donc l'assimilation du carbone et augmenter la productivité du mélange en comparaison avec les
monocultures. Par exemple, dans le mélange eucalyptus / acacia, 'acacia semble étre plus tolérant
a 'ombrage que l'eucalyptus et peut se retrouver dans les strates inférieures sans que cela perturbe
son fonctionnement (Bauhus et al., 2004). Cette stratification de la canopée diminue la compétition
interspécifique pour les deux espéces en comparaison a la compétition intra-spécifique.
Néanmoins, la stratification verticale de la canopée d’un peuplement mélangé, méme lorsqu’elle
conduit a une augmentation de 1’absorption du rayonnement par I’ensemble de la canopée, ne
s’accompagne pas toujours d’une plus forte production si l'efficacité d’utilisation de la lumicre

décroit, comme cela a pu étre mis en évidence dans une plantation mixte d’acacia et d’eucalyptus

au Brésil (Le Maire et al., 2013).

Une stratification des systémes racinaires peut aussi exister et conduire a une augmentation de la
productivité dans le mélange. L'espece avec les racines ancrées plus profondément va pouvoir
capter les nutriments lessivés et I'eau qui n'auront pas été prélevés par I'espece dont les racines se
sont développées en surface, ce qui augmente alors l'efficience d'utilisation des ressources du
systeme (Jose et al., 20006). Il a en effet ét¢ montré dans le mélange eucalyptus / acacia (Forrester
et al., 2010), ainsi que dans différents mélanges de deux ou trois especes tropicales (Kunert et al.,
2012), qu'une différence dans la profondeur d'extraction de l'eau entre les différentes especes
conduit a une amélioration de l'efficience d'utilisation de I'eau dans le mélange et entraine alors une
augmentation de la productivité. Par ailleurs, et en accord avec I'hypothése du gradient de stress, si
l'eau n'est pas la principale ressource limitante dans le systéme, le mélange peut se montrer moins
efficient pour utiliser 1'eau et moins productif que les monocultures (Grossiord et al., 2013).

Néanmoins, cette stratification verticale des systémes racinaires dans un peuplement mélangé ne
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refléte pas toujours la complémentarit¢ des deux especes dans 1’acquisition des ressources
¢daphiques. Elle peut en effet étre la traduction d'une exclusion des horizons ou la ressource
limitante est la plus abondante par compétition du systeme racinaire d’une espece en présence d'une
autre espece. Une telle situation d’exclusion a pu étre caractérisée dans la plantation mixte d’acacia

et d’eucalyptus au Brésil mentionnée plus haut (Laclau et al., 2013).

Les especes en mélange peuvent prélever une méme ressource mais sous une forme différente ce
qui entraine donc une plus grande utilisation de cette ressource et une diminution de compétition
dans le mélange. Seul l'azote minéral du sol, constitué des nitrates (NO3") et de 'ammonium (NH4"),
peut étre prélevé par les plantes. La plupart des essences forestiéres utilisent généralement
I'ammonium comme source d'azote (Haynes and Goh, 1978; Oaks, 1992). Dans un mélange
eucalyptus / acacia, il a ét¢ montré que 'eucalyptus prélevait préférentiellement le NOs3™ (la forme
d'azote préférentiellement utilisée par les arbres), alors que l'acacia prélevait préférentiellement
NH4" (Pfautsch et al., 2009b). Cette stratification chimique pour une ressource peut se mettre en
place quand les especes dans le mélange sont associées a des mycorhizes différentes (Schulze et
al., 1994). En plus de ces deux sources d'azote dans le sol, les especes fixatrices ont aussi acces au
Nz atmosphérique. Une diminution de la compétition dans les mélanges d'especes fixatrices et non
fixatrices d'azote peut avoir lieu car leur acquisition de 1'azote se fait par deux sources différentes,

sol et atmosphere (Jose et al., 2006).

4.3. Facilitation

La facilitation désigne le cas ou la présence d’une des deux especes dans le mélange bénéficie au
maintien, a la croissance ou a la survie de I’autre espece. La différenciation de niche et la facilitation
sont souvent regroupées sous le terme de complémentarité car ces deux mécanismes sont difficiles
a séparer (Loreau and Hector, 2001). Dans les plantations mixtes d’especes fixatrice / non fixatrice
d’azote, I’effet de facilitation peut se faire par I’amélioration du statut azoté du sol (dans le mélange
eucalyptus / falcataria, Boyden et al., 2005 ; ou dans le mélange eucalyptus / acacia, Khanna,
1997a) ou via l'augmentation du recyclage des nutriments en mélange en comparaison avec les
monocultures de 1'espeéce non fixatrice (dans le mélange eucalyptus / albizia, Binkley, 1992 ; ou
dans les mélanges eucalyptus / casuarina et eucalyptus / leucaena, Parrotta, 1999). Des échanges
d'azote peuvent également se produire entre des espéces partageant un réseau mycorhizien commun

(He et al., 2005). Les mélanges entre espéces fixatrices et non fixatrices d'azote peuvent également
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améliorer la quantité de phosphore dans le sol dont pourra bénéficier 1'espéce non fixatrice. Ce
phénoméne a été montré dans le mélange eucalyptus / acacia (Forrester et al., 2006b).
L'augmentation en phosphore est probablement due a un prélévement plus en profondeur du
phosphore par 1'espéce fixatrice et a ses capacités a utiliser le phosphore de fagon plus efficiente
que l'espéce non fixatrice (Sitters et al., 2013). Cependant, une augmentation de la teneur en
phosphore disponible dans le sol n'est pas toujours observée. L'inverse peut également se produire,
di a un prélévement important du phosphore par l'espéce non fixatrice (dans le mélange

eucalyptus / acacia, Koutika et al., 2014).

5. Impact des interactions a l'échelle de la plantation

Les résultats des interactions entre especes au sein d'un mélange sont souvent décrits en termes
d'overyielding et underyielding (Pretzsch, 2013), que l'on pourrait traduire en francais par
production supérieure et production inférieure et correspondant a un effet positif du mélange dans
le premier cas et un effet négatif du mélange dans le second cas. Ces concepts permettent d'évaluer
les performances du mélange (en termes de croissance, productivité ou toute autre fonction ou
service de 1'écosysteme) en comparaison a ce qu'on observe en monoculture. Lorsque les
interactions positives (diminution de compétition et/ou facilitation) prédominent au sein du
mélange, un effet positif du mélange est observé : le mélange d'especes est plus productif que ce a
quoi on pouvait s'attendre a obtenir d'apres les observations des monocultures de chacune des
especes (Hector, 2006; Toigo et al., 2015). A I'inverse, si la compétition interspécifique prédomine,
un effet négatif du mélange est observé : le mélange est moins productif que ce a quoi on pouvait
s'attendre a obtenir d'apres les observations des monocultures de chacune des especes (Forrester
and Pretzsch, 2015; Forrester et al., 2004). Dans le cas ou le mélange est plus performant que

chacune des monocultures, on parle alors de transgressive overyielding (Forrester, 2014).
5.1. Sur la croissance et la production de biomasse

De nombreuses études ont évalué les effets du mélange avec une espéce ligneuse fixatrice d'azote
sur la productivité d'une plantation (Tab. I). Le genre Eucalyptus est le plus souvent étudié. Peu
d'é¢tudes montrent des effets positifs du mélange sur la productivité pour des especes adaptées au
climat tempéré (dans un mélange aulne / douglas, Binkley, 1983 ; dans un mélange aulne / peuplier,
DeBell and Radwan, 1979). Les effets de mélange entre espéce fixatrice et non fixatrice d'azote

peuvent €tre positifs ou négatifs et ce pour un méme couple d'espeéces en fonction de l'age, des
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conditions pédoclimatiques ou de la proportion de chaque espéce dans le mélange (Tab. I). Il a été
montré que les effets positifs du mélange sont plus marqués sur les sites ou la productivité est plus

faible, en accord avec I'hypothése du gradient de stress (Toigo et al., 2015).

La production de biomasse d'une plantation est déterminée par la croissance des individus et
dépend : de la disponibilité et I'acquisition des ressources, de l'efficience d'utilisation des ressources
et de l'allocation des photosynthétats aux différents tissus comme les racines ou la tige (Binkley
and Giardina, 1997). Ces paramétres peuvent étre modifiés dans le mélange du fait de la présence

d'interactions positives ou négatives entre les deux especes.

Les capacités photosynthétiques d'une plante sont liées a la disponibilité des ressources : eau,
lumiére et nutriments (Pearcy et al., 1987; Pereira et al., 1992), et en particulier a la concentration
en azote dans les feuilles (Evans, 1989; Field and Mooney, 1986). Pour la plupart des plantes, une
augmentation de la disponibilité en azote se traduit par une augmentation de leur concentration en
azote foliaire (Marks and Clarke, 1995; Zatylny and St-Pierre, 2006). Ainsi, il a été¢ montré que des
eucalyptus présentaient des concentrations foliaires en azote et en RuBisCo supérieures en présence
d'acacias (Kiippers, 1996). Des études ont également montré que la surface foliaire pouvait étre
augmentée dans les plantations mélangées, entrainant ainsi une assimilation plus importante de
carbone, constituant principal de la biomasse, et donc une plus forte production (Moore et al., 2011;
Forrester et al., 2012). Ceci est dii a une disponibilité en azote plus grande pour les arbres. En effet,
la surface foliaire est généralement corrélée a la quantité d'azote disponible pour la plante : si la
quantité¢ de carbone assimilée par la plante est plus limitante que la quantité d'azote pour la
croissance, la plante favorisera la production de feuilles (Korner, 2013). Dans un mélange
eucalyptus / acacia, la quantité d'azote dans les feuilles, la surface foliaire, la quantité de lumiere
absorbée et l'efficience d'utilisation de la lumiére étaient supérieures aux monocultures en raison
d'une augmentation de la disponibilité en azote et d'une stratification de la canopée (Forrester et
al., 2012). Par ailleurs, la conductance stomatique et l'assimilation maximale de 1'eucalyptus étaient
plus ¢élevées qu'en monoculture. Cependant, ces différences étaient attribuées a une disponibilité
en eau supérieure pour l'eucalyptus et non a I'augmentation de la concentration en azote dans les

feuilles (Forrester et al., 2010).
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Tableau I. Effet du mélange observé dans différentes plantations d'espéces fixatrices et non fixatrices d'azote sur la
production de biomasse ligneuse, la production primaire nette (PPN), la biomasse totale et le volume de bois. Ces
effets sont exprimés en comparant les résultats obtenus dans le mélange avec ceux de la monoculture la plus
performante, qui apparait en gras dans la colonne "Espéces" (mélange / monoculture - 1). Les différences
significatives entre le mélange et la monoculture la plus productive sont indiquées lorsqu'elles étaient disponibles : (*)

pour P <.05 et (ns) pour non significatif.

Especes, (proportion)  Age, localisation Variable Effet du mélange  Référence
Acacia mangium / 7 ans, PPN +9% (ns) (Epron et al., 2013)
Eucalyptus urophylla Congo Biomasse +37% (*)
x grandis, (50:50) ligneuse
A. mangium / 6 ans, PPN -15% (ns)
E. grandis, (50:50) Brésil Biomasse -28% (*)
ligneuse

A. mearnsii / Australie, Biomasse -8% (Forrester et al., 2004)
E. globulus, (50:50) 3 ans adrienne

4 ans -2%

5 ans +0%

6 ans +9%

9 ans +17%

11 ans +30% (*)
(25:75) +13% (ns)
(75:25) +25% (ns)
A. mearnsii / 9.5 ans, Biomasse +19% (Bauhus et al., 2004)
E. globulus, (50:50) Australie adrienne
Casuarina 4 ans, Biomasse -8% (ns) (Parrotta, 1999)
equisetifolia/ E. x Puerto Rico aérienne
robusta, (50:50)
Leucaena Biomasse +40% (ns)
leucocephala/ E. x aérienne
robusta, (50:50)
Albizia falcataria / 6 ans, Biomasse +17% (Binkley et al., 1992)
E. saligna, (66:34) Etats-Unis ligneuse
(50:50) +9%
(34:66) +0%
(25:75) -13%
(11:89) -19%
Caragana 4 ans, Biomasse -30% (*) (Moukoumi et al., 2012)
arborescens | Salix Canada (Harris)  aérienne
miyabeana,
C. arborescens | S. (Saskatoon 1) -17% (ns)
miyabeana,
C. arborescens / S. (Saskatoon 2) -27% (ns)
miyabeana,
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Tableau I. (suite)

Espéces Age, localisation Variable Effet du mélange  Référence

Alnus rubra / 23 ans, Biomasse +97% (*) (Binkley, 1983)
Pseudotsuga Etats-Unis aérienne

menziesii, (Mt. Benson)

A. rubra/ (Skykomish) -15% (ns)

P. menziesii,

A.rubra/ Populus 2 ans, Biomasse +55% (DeBell and Radwan,
trichocarpa, Etats-Unis ligneuse 1979)

Alnus sp. | P. 3 ans, Volumede -25% (Teissier du Cros et al.,
trichocarpa x France bois 1984)

deltoides,

A. glutinosa / 13 ans, Volume de  -2% (ns) (Koupar et al., 2011)
P. deltoides, Iran bois

Une modification dans l'allocation du carbone peut également conduire a une augmentation de la
production de biomasse aérienne dans le mélange. Le carbone est préférentiellement alloué vers
les parties aériennes au détriment des parties racinaires (Forrester et al., 2006a; Epron et al., 2013).
Ceci est dii a une augmentation de la disponibilité des ressources (l'azote, dans le cas de ces deux
¢tudes) au niveau souterrain (Litton et al., 2007). L'apport de fertilisants peut d'ailleurs conduire a

des effets similaires (par exemple dans des plantations d'eucalyptus, Giardina et al., 2003).
5.2. Sur la fertilité et l'acquisition de l'azote

L'azote minéral du sol provient de la décomposition de la matiere organique du sol, des débris
végétaux et animaux ou des amendements organiques (fumier, compost, litiere, etc.) ajoutés au sol.
La nutrition azotée des espéces fixatrices dépend non seulement de cet azote présent dans le sol
mais également de 'azote atmosphérique. La fixation symbiotique de l'azote peut représenter entre
1 et 200 kg N ha ! an™! représentant 10 a 100% de 1'azote total utilisé par la plante hote (Binkley
and Giardina, 1997; Khanna, 1997b; Binkley, 1992). La détermination de la quantité d'azote dérivé

de la fixation de 'azote atmosphérique est décrite dans la partie 11. du Matériel et Méthodes.

La quantité d'azote dans le sol des plantations mélangées entre especes fixatrices et non fixatrices
d'azote peut étre supérieure a celle des monocultures de l'espece non fixatrice (DeBell et al., 1989;
Binkley et al., 1992; Khanna, 1997b). Une augmentation de la disponibilité des nutriments dans les
plantations mélangées d'espece fixatrice et non fixatrice d'azote nécessite : (i) la fixation du N> via

la bactérie en association avec 1'espece fixatrice, (i1) une accumulation de l'azote dans les tissus de
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l'espéce fixatrice, (iii) le retour au sol de la matiére organique riche en azote provenant de l'espece
fixatrice, et (iv) la minéralisation de cette mati¢re organique (Bouillet et al., 2008). Par ailleurs,
dans les plantations mélangées entre espéce fixatrice et non fixatrice d'azote, la disponibilité des
nutriments et notamment de 1'azote peut augmenter en comparaison avec les monocultures en
raison : (i) d'une augmentation de la minéralisation (Voigtlaender et al., 2011), (ii) d'une
accélération du recyclage des nutriments due a une production et décomposition plus importante
de litiére, (iii) d'une stratification des systémes racinaires entre les deux espéces (Richards et al.,

2010).

La minéralisation de l'azote organique du sol dépend de la qualité de la matiére organique (ratio
C:N, contenu en lignine et composés phénoliques, etc.), des conditions environnementales, du pH,
de la texture, du contenu en minéraux ou encore de la microfaune du sol (Mafongoya et al., 1997).
Dans les mélanges d'especes, la qualité de la matiére organique peut étre modifiée en comparaison
avec les monocultures, de méme que la communauté microbienne de la rhizosphére et la
stabilisation de la mati¢re organique (Richards et al., 2010; Gartner and Cardon, 2004), notamment
dans les mélanges entre espece fixatrice et non fixatrice d'azote (Bini et al., 2013). Les liticres des
especes fixatrices d'azote se décomposent rapidement en raison de leur concentration élevée en
nutriments et de leur faible teneur en composés carbonés résistants (Binkley and Giardina, 1997).
Ainsi, des études ont mis en évidence une accélération du recyclage des nutriments dans des
mélanges entre espece fixatrice et non fixatrice d'azote (Binkley, 1992 ; Parrotta, 1999). L'espece
non fixatrice d'azote peut donc bénéficier de cet azote par transfert indirect, via la minéralisation
de l'azote organique provenant des litieres, des racines ou des exsudats racinaires de l'espece
fixatrice, mais aussi dans certains cas par un transfert direct de I'azote via les mycorhizes (He et

al., 2005).

6. Objectifs de la these

Cette these a été réalisée dans le cadre du projet Intens&fix (Annexe 1). L’objectif de cette étude
était d’évaluer I’impact du mélange peuplier / robinier sur la croissance, la production de biomasse
et I’acquisition de I'azote et du carbone dans la plantation. Ces parameétres sont susceptibles d'étre
modifiés dans le mélange en comparaison avec les monocultures du fait de l'apport d'azote

provenant des litiéres de robinier. Ces travaux nous ont permis d’apporter des ¢léments de réponse
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concernant les interactions présentes au sein du mélange d’espéces peuplier / robinier et leur impact

sur la productivité et le maintien de la fertilité.

Les hypothéses que nous avons testés sont au nombre de trois (Fig. 2) :

1)

2)

3)

A 1'échelle des individus, la présence du robinier améliore la croissance et la production de
biomasse des peupliers, ainsi que leur surface foliaire. A I'échelle de la parcelle, l'indice de
surface foliaire (Leaf Area Index, LAI) est donc plus élevé ce qui permet une assimilation
plus importante du carbone et donc une augmentation de la production primaire nette
aérienne (Aboveground Net Primary Production, ANPP) et de la production de biomasse
ligneuse. Au contraire, le flux de carbone vers le compartiment souterrain (Total
Belowground Carbon Flux, TBCF) diminue ou reste inchangé du fait de I’amélioration de
la fertilité.

L’amélioration de la production est due a une augmentation du stock d'azote (N) dans le
milieu résultant de la fixation d’azote par rhizobium associé au robinier et au retour au sol
des litiéres de robinier riches en azote, dont le peuplier bénéficie par transfert indirect.

La compétition interspécifique est moins intense pour le peuplier que la compétition intra-
spécifique car il bénéficie de la facilitation par le robinier, mais elle augmente pour le
robinier pour l'acquisition de 1'azote du sol, ce qui conduit & une augmentation de la fixation

d’azote atmosphérique.
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A
biomasse
ligneuse

A croissance /
biomasse

(1) = :

A surface foliaire

(3)

Figure 2. Schéma illustrant les modifications (de croissance, production, acquisition du carbone et de
I’azote) pouvant exister au sein du mélange peuplier / robinier a 1’échelle des individus (rectangles) ou de
la parcelle (cercles et ovales). Le signe "=" n'indique pas de différence, "2" indique une augmentation et
"K" indique une diminution dans le mélange par rapport a la monoculture. Les numéros entre parenthéses
renvoient aux différentes hypothéses : (1) la croissance et la surface foliaire du peuplier sont plus élevées
dans le mélange, tout comme LAI (indice de surface foliaire) et ANPP (production primaire nette aérienne),
alors que TBCF (flux de carbone vers le compartiment souterrain) est plus faible ou identique ; (2) ceci est
di a une augmentation du stock d'azote (N) dans le sol due a la fixation du N atmosphérique par le robinier
et au retour au sol de ses litiéres riches en N ; le peuplier bénéficie de ce N par transfert indirect ; (3) le
peuplier bénéficie d'un effet de facilitation par le robinier, mais la compétition interspécifique augmente
pour le robinier pour l'acquisition du N du sol, ce qui conduit a une augmentation de Ndfa (N dérivé de la

fixation du N>).

25




Introduction générale

Apres avoir présenté le site expérimental, les différentes mesures qui ont été réalisées au cours de
cette thése et la manicre dont les résultats ont été analysés seront décrit dans le chapitre « Matériels
et Méthodes ». La détermination du flux de CO> du sol, une des composantes importante de TBCF,
a fait 'objet d'un article en cours de révision pour la revue "Agricultural and Forest Meteorology"
(Annexe 3). Les principaux résultats de cet article, concernant le site de Saint-Cyr-en-Val, sont
¢galement présentés dans cette section. Les résultats seront présentés sous forme de deux chapitres.
Dans une premiere partie, nous présenterons 1’influence du mélange peuplier / robinier sur la
croissance, la production de biomasse et I'allocation de carbone de chaque espéce afin de tester la
premiére hypotheése. Dans une seconde partie, nous étudierons les effets du mélange peuplier /
robinier sur la nutrition azotée des deux espéces afin de vérifier la validité des deux autres
hypothéses. En outre, deux méthodes permettant de déterminer la fixation et le transfert d'azote
entre especes ont €té comparées : la dilution isotopique et I'abondance naturelle. Nous discuterons
ensuite des effets du mélange observés sur la plantation de Saint-Cyr-en-Val en confrontant nos

résultats avec les hypothéses initiales.
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1. Présentation du site

1.1. Situation

Le site se situe sur le lieu-dit : « La Ferme des Courtes » (47.80 N ; 1.97 E), a St-Cyr-en-Val, pres
d’Orléans, dans le département du Loiret (Fig. 3). La parcelle est située en bordure de plateau
dominant légérement la vallée du Morchéne, sur des alluvions de hautes terrasses de la Loire. La
superficie de la parcelle est de 0.7 ha (environ 50 m sur 150 m). Elle présente une 1égere pente

orientée vers le sud.

Figure 3. Situation géographique du site expérimental de Saint-Cyr-en-Val

1.2. Climat

Des données météorologiques sont acquises depuis 2011 sur le site : pression atmosphérique (grace
a un capteur de pression atmosphérique), température de l'air (par une thermorésistance) et
précipitations (grace a un pluviometre). Le climat est tempéré. La moyenne annuelle (sur 30 ans,
de 1971 a 2000) des températures est de 11 °C. La moyenne annuelle des précipitations est de

640 mm.

1.3. Sol et statut hydrique

Des prélévements de sol ont été effectués environ tous les 25 m dans la longueur du dispositif (6

prélévements) au moment de 1'établissement de la plantation sur différents horizons afin de
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déterminer le contenu en carbone et azote, ainsi que la texture et le pH du sol (Tab. II). D'aprés la

classification WRB (World Reference Base, FAO), le sol est de type Luvisol gleyique.

Tableau Il. Moyennes (+ erreur standard) des teneurs en argiles, limons, sables, mati¢re organique (MO),
carbone organique (CO), azote total (N tot), rapport carbone/azote (C/N) et pH du sol pour les horizons : 0-
15 cm, 15-30 cm et 30-45 cm.

0-15cm 15-30 cm 30-45 cm
Argiles (%) 9.13+£1.31 9.01+2.15 10.20+3.90
Limons (%) 22.67+2.44 2144+391 21.10+6.05
Sables (%) 68.20£2.79 69.54+5.88 68.70+9.78

MO (%) 1.68+£0.50 1.47+038 0.84+0.30
CO (%) 097+029 0.85+022 049+0.17
Ntot (%)  0.08+0.02 0.07+0.02 0.04+0.01
C/N 117408  11.6+06 12016
pH 56+03 6.0+0.5 6.3+0.5

La teneur en eau du sol était suivie. Deux profils de mesure ont é€té mis en place pour chaque espece
et traitement, 'un situé entre deux rangs et l'autre situé entre deux arbres sur un méme rang. Les
profils étaient composés de sondes CS650 disposées a 10, 30, 50 et 75 cm de profondeur (32

sondes).

Le potentiel hydrique foliaire de base des arbres était suivi régulierement au cours des saisons de
végétation de juillet 2012 4 juillet 2014. Cette mesure renseigne sur la contrainte hydrique subie
par les arbres. Les mesures étaient réalisées grace a une chambre a pression de Scholander, en fin
de nuit, lorsque la transpiration est négligeable et que la plante a reconstitué ses réserves en eau.
La tension de seve dans le végétal est alors considérée en équilibre avec le potentiel hydrique du
sol dans la zone racinaire. Pour chaque date, les mesures étaient effectuées sur deux feuilles matures
prélevées sur des arbres différents pour chaque bloc, espéce et traitement (soit quatre mesures par

espece et par traitement pour chaque date).

2. Arrangement du dispositif

La plantation de St-Cyr-en-Val est constituée d’'un mélange de peupliers et de robiniers plantés le
31 mars 2011 (Fig. 4 et Annexe 2). La densité est de 1428 tiges ha!. La plantation est composée
de deux blocs de 0.34 ha. Lors de l'installation du dispositif, la plantation de St-Cyr-en-Val
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regroupait 981 arbres : 487 dans le bloc 1 dont 241 peupliers et 246 robiniers ; 494 dans le bloc 2

dont 253 peupliers et 241 robiniers. Chaque bloc est constitu¢ d’une parcelle unitaire (PU) de

robiniers en monoculture, d’une PU de peupliers en monoculture et d’une PU de mélange des deux

especes en alternance par ligne (Annexe 2). L'alternance par rang de chacune des deux espéces (en

proportion 50:50) est I'option la moins contraignante pour que la récolte de chaque espéce se fasse

séparément, si par exemple on ne souhaite pas récolter les deux espéces au méme moment ou si on

ne veut pas mélanger la biomasse des deux essences. Par ailleurs, certaines études montrent que la

proportion optimale (présentant la plus forte productivité) entre un arbre fixateur et un non fixateur

d'azote, correspond au mélange 50:50 (Bauhus et al., 2004). Une distance de 2 metres sépare

chaque plant entre eux sur une méme ligne et une distance de 3.5 métres sépare les plants entre

deux lignes (Fig. 5).

2011 2012 2013 2014

l I I l I i i |

| | | |

I I I I

Etablissement i i marquage i Y X : i
de la plantation i i BN i abattages i i
| | - \ |

i i bl récolte litieres :T *i

| . |

| < mesures flux CO, sol > |
e — >

suivi de croissance

Figure 4. Chronologie des expérimentations sur la plantation.
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Figure 5. Schéma de la disposition des plants. Chaque carré représente un arbre. A : Parcelle unitaire (PU)
de peupliers en monoculture. B : PU de robiniers en monoculture et C : PU de mélange peupliers / robiniers.
Dans chaque PU, une zone centrale de 49 arbres (343 m?) dans les monocultures et 56 dans le mélange (392

m?) a été délimitée

3. Mateériel végétal

Le peuplier (Populus sp.) et le robinier (Robinia pseudoacacia) sont deux espéces couramment
utilisées en taillis a courte rotation en milieu tempér¢, en raison de leur croissance rapide et de leur
capacité a rejeter de souche apres recépage, c¢’est-a-dire, a former de nouvelles parties aériennes a
partir de leur souche apres récolte (DeBell and Alford, 1972 ; Rédei et al., 2011 ; Sennerby-Forsse
et al., 1992). Ces deux espéces ont été choisies car elles présentent des caractéres antagonistes
laissant penser que de la complémentarité pourrait s'exercer entre elles dans le mélange. Leurs
houppiers présentent chacun une forme différente : le peuplier avec un port €lancé et le robinier
avec une cime plus ramifiée et ramassée. De méme, leurs systémes racinaires se différencient pour
certains aspects, le peuplier ayant une architecture racinaire de surface trés peu ramifiée (sans
fourche) contrairement au robinier (Drénou, 2006). Le robinier est un arbre trés peu gourmand en
eau et tolérant a la sécheresse, contrairement au peuplier (Griinewald et al., 2009; Mantovani et al.,
2014). Concernant le peuplier, le clone néerlandais ‘Dorskamp’ (Populus % euramericana, obtenu
par le croisement : Populus deltoides < Populus nigra) a été retenu pour cette étude car il présente
une grande plasticité, une bonne résistance aux maladies (telle que la rouille foliaire, Melampsora
larici-populina) et a certains stress abiotiques, notamment au stress hydrique (Brignolas et al.,
2000; Marron et al., 2003). La variété hongroise de robinier ‘Nyirségi’ a été choisie car c'est I'une
des plus productives et elle est couramment utilisée pour la production de bois (Chambre

d’agriculture des Alpes de Haute Provence, 2009 ; Keresztesi, 1983).
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Des boutures de 20 cm de peupliers euraméricains et des plants racinés de 1 an de robiniers ont été
plantés sur la parcelle le 31 mars 2011. Au total, la plantation regroupait a l'origine 981 arbres :
487 dans le bloc 1 dont 241 peupliers et 246 robiniers ; 494 dans le bloc 2 dont 253 peupliers et
241 robiniers. Aucune fertilisation ou irrigation n'a été appliquée. Un désherbage chimique a été

réalisé une fois par an et un désherbage mécanique plusieurs fois par an.

4. Suivi de croissance

Un suivi non destructif de la croissance des plants a été réalisé toutes les 3 semaines environ en
période de croissance sur des arbres sélectionnés au centre des PU (40 arbres par espéce et par
traitement ; Fig. 4 et Annexe 2). Ces arbres ont été sélectionnés deux mois aprés 1'établissement de
la plantation et correspondaient aux classes de hauteur les plus représentatives en terme d'effectif.
La hauteur de la tige dominante et le diametre a 1.30 m de toutes les tiges des plants ont été mesurés.
Un diamétre virtuel (Dv) a été calculé a partir de la somme des surfaces de section de chaque tige

d'un plant.

5. Inventaire

Des mesures de hauteur et diameétre de plants ont été effectuées sur tous les arbres de la plantation
avant chaque abattage (Fig. 4). Tout au long de I’expérimentation, un inventaire de la mortalité a

été effectué annuellement.

6. Biomasse aérienne et racinaire

6.1. Abattages

Des abattages ont été réalisés a trois reprises (Tab. III et Fig. 4). Les arbres abattus ont été
sélectionnés proportionnellement a leur contribution par rapport a la surface terriere de la plantation
de maniére a avoir une gamme représentative de la population totale, nécessaire a 1'établissement
d'équations allométriques permettant d'extrapoler la production a 1'échelle du peuplement a partir

des dimensions des arbres.
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Tableau I1. Récapitulatif des abattages aux différentes dates. * indique que les arbres abattus sont issus de

la zone ayant été marquée au >N en juin 2012.

Nombre d'arbres

Date de Age de la abattus par

prélévement plantation espece et par
traitement

Janvier 2013 2 ans 4+ 4%

Juin 2013 2.5 ans 8*

Juin 2014 3.5 ans 2+ 6%

Dans la mesure du possible, les arbres sélectionnés pour les abattages se situaient en dehors des
zones centrales des PU (zone de suivis de croissance) et avaient encore tous leurs voisins vivants
(Annexe 1). Pour la récolte des systémes racinaires, un volume de sol, correspondant a la demi-
distance entre chaque arbre sur un méme rang et entre les rangs, a été découpé autour du collet a
l'aide d'une pelleteuse et la motte a ensuite été extraite. Puis, les racines ont été mises a nu par
nettoyage manuel et lavage a I'eau. Cette méthode permet d'extraire aisément les systémes
racinaires mais peut entrainer des pertes, certaines racines peuvent se casser lors de la manipulation
de la motte de sol (Drénou, 2006), en particulier les racines fines dont le diametre est inférieur a
2 mm. Les organes des arbres (feuilles, branches, tiges, racines) ont été séparés et pes€s (masse
fraiche de 1'organe, MF) puis des échantillons de chaque organe ont été€ préleveés et pesés également
(masse fraiche échantillon, MFecn). Chaque échantillon d'organe a été séché dans une étuve a 50 °C,
puis pesé quand sa masse ne variait plus (masse seche de 1'échantillon, MSecn). La masse seche

totale de chaque organe (MS) est ensuite calculée ainsi :

MS = MF x i (1)
MF¢ch

La biomasse aérienne de chaque arbre est obtenue en additionnant les MS des feuilles (pour les
abattages de juin), tiges et branches. La biomasse racinaire a été obtenue en additionnant les MS

des souches, grosses racines et des racines fines qui ont pu étre récoltées.

6.2. Surfaces foliaires et LAI

Lors des abattages réalisés en juin 2013 et juin 2014, les feuilles des arbres abattus ont été récoltées
par tiers de houppier et pesées (MF). Des échantillons d'une vingtaine de feuilles ont été récoltés

pour chaque tiers de houppier et pesés (MFsh). Ces feuilles ont ensuite été scannées et leur surface
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a été déterminée a l'aide du logiciel Image J (Rasband, 2014). La surface foliaire (SF)) pour chaque

tiers de houppier a ensuite été¢ déterminée ainsi :

MF
MF¢ch

SF = SFyp X )

La surface foliaire des arbres entiers a été déterminée en additionnant la surface foliaire de chaque

tiers de houppier.

Le LAI a été calculé a partir des relations allométriques reliant les surfaces foliaires des arbres
abattus a leur diameétre a 1.30 m, leur hauteur ou leur Dv et appliquées aux arbres situés au centre

des PU (cf. 6.3.). Ces surfaces foliaires ont été¢ additionnées pour obtenir un LAI par PU.

6.3. Relations allométriques

Des équations allométriques ont été établies en utilisant les données de biomasse recueillies a
chaque abattage. Ces équations relient la biomasse aérienne, la biomasse racinaire, la biomasse
totale, la surface foliaire ou la minéralomasse azotée ou carbonée a des parametres facilement
mesurables et de maniére non destructive, comme la hauteur, le diamétre a 1.30 m ou le Dv des
tiges (Annexe 3). Les relations établies sont de type linéaire ou puissance. Le choix de I'équation
la plus adaptée était basé sur les valeurs d'AIC (Akaike Information Criterion) et de RMSE (Root
Mean Square Error) obtenues lors de l'ajustement des équations sur chaque jeu de données, le
modele le plus pertinent étant celui qui minimise ces deux parametres. L'effet du traitement a été
intégré dans l'équation en tant que variable muette, si celui-ci améliorait les parametres de
l'ajustement (plus faibles AIC et RMSE). Les données aberrantes ou incohérentes ont été éliminées
en amont. Ces équations ont ensuite été appliquées sur les arbres situés au centre des PU qui n'ont

" A

pas été impactés par l'effet "éclaircie" dii aux prélévements, soit au total 49 peupliers et 49 robiniers
en monoculture pour chaque bloc et 28 peupliers et 28 robiniers en mélange pour chaque bloc

(Annexe 2).
7. Litieres

7.1. Chutes de litieres

Quatorze paniers a litieres (50 cm x 50 cm) par espece et par traitement ont été installés, soit un
total de 56 paniers a liticre répartis sur les deux blocs. Les paniers étaient disposés au pied de

différents arbres choisis aléatoirement et dans I'espace de Voronoi, au pied de différents arbres, de
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manicre a couvrir la variabilité spatiale. Cet espace correspond a la surface élémentaire définie par
la demi-distance entre un arbre et son voisin, dont on retiendra un quart de la surface pour
I’échantillonnage (Fig. 6). Les litiéres ont été récoltées tous les mois (Fig. 4). Elles ont été séchées

a 65 °C puis broyées en vue d'analyses élémentaire (C et N) et isotopique (1°N).

3.5m

. . Plant

2m

Ny 4 -
‘ .| Yade Voronoi

[:l Dispositif situé a 30cm du plant

|:| Dispositif situé a 1.15m du plant

. . Dispositif située a 2 m du plant

Figure 6. Disposition des paniers a litiéres ou embases dans le ¥4 de Voronoi

7.2. Litieres au sol

Des échantillons de litiere au sol ont été prélevés dans des quadrats de 30 cm x 30 cm, au mois de
juillet de I’année 2013 et au mois d'aolt de I'année 2014. Au total, 66 prélévements de liticres de
la totalité¢ de la végétation herbacée (parties aériennes) présente dans chaque quadrat ont étés
effectués a chaque date, a proximité de chaque embase pour les mesures manuelles de respiration
du sol, couvrant ainsi la variabilité spatiale de la plantation. Ces prélévements ont été pesés

individuellement puis regroupés en 6 échantillons (un par PU) en vue d’une analyse de leur teneur

en carbone et azote.
8. Allocation du carbone
8.1. Production primaire nette aérienne

La production primaire nette aérienne (Aboveground Net Primary Production, ANPP) a été

déterminée pour les années 2013 et 2014 (a 3 et 4 ans) via le bilan de masse suivant :
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ANPP=Cr+(ACq) /At  (3)
(. : carbone contenu dans les chutes de litieres aériennes (de 2013 et de 2014),

ACy : variations du contenu en carbone de la biomasse aérienne (branches et tronc), correspondant
a la différence du contenu en carbone entre deux années consécutives, estimées grace aux relations

allométriques établies en janvier 2013, juin 2013 et en juin 2014.

8.2. Flux de carbone vers le compartiment souterrain

Le flux de carbone vers le compartiment souterrain (Total Belowground Carbon Flux, TBCF), a
¢été¢ déterminé pour l'année 2013 (a 3 ans) grace au bilan de masse suivant, prenant en compte les

entrées et sorties de carbone du systéme (d’apres Giardina and Ryan, 2002) :
TBCF (kg m? an') = Fs+ Fg— F4+ (ACs+ACr) /At (4)

Fr: perte de carbone par érosion, lixiviation ou flux de CHa,

Fs: flux de CO; a la surface du sol,

F4: chutes de litieres aériennes des arbres (feuilles, branches),

ACs: variations de carbone contenu dans la partie minérale du sol,

ACk : variations de carbone contenu dans la biomasse racinaire, estimé grace aux relations

allométriques réalisées en janvier et en juin 2013,

Il est a noter qu’une tres forte proportion des litieres au sol dans ce dispositif aux ages considérés
provient des graminées. En effet, les chutes de litieres des arbres étaient faibles et le peu qui se
retrouvait au sol se décomposait rapidement. Lors de la récolte des litieres au sol, trés peu de
feuilles provenant des peupliers ou robiniers étaient alors visibles. Ainsi, les variations de carbone
contenu dans la litiere au sol (AC.) ont été exclues du calcul de TBCF pour qu'il reflete le flux
provenant des arbres uniquement. Néanmoins, la composante autotrophe de la respiration du sol
dans ce dispositif inclut la respiration des racines des arbres et des graminées. Les graminées sont
donc en partie inclues dans I'estimation de TBCF, tandis que les estimations de production nette

aérienne ne prennent en compte que le compartiment « arbre » du systéme.

Les variations du stock de carbone minéral du sol (Cys), ainsi que les sorties de carbone du systéme

liées a I’érosion, a la lixiviation ou aux flux de CH4 (F) ont été considérées comme négligeables.
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Pour déterminer F's, des mesures manuelles des flux de COz du sol ont été effectuées tous les 15
jours, a partir du 1 mars 2012 (Fig. 4) grace a un systeme de chambre portatif couplé a un
analyseur de gaz a infrarouge (infra-red gas analyzer, IRGA, LI-840). Un dispositif de neuf
embases, sur lesquelles venait se placer la chambre reliée a I'[RGA, a été installé pour chaque
espece, par bloc et par traitement, soit un total de 66 embases (12 embases étant communes aux
deux especes dans le mélange, Annexe 2). Les embases étaient placées dans 1'espace de Voronoi

(Fig. 6), de manicre a prendre en compte la variabilité spatial de Fi.

Les concentrations en CO> enregistrées toutes les 5 secondes, sur une durée de 5 minutes pour
chaque embase en été et 10 minutes en hiver, sont obtenues en mV et doivent donc étre converties
en ppm (umol mol ™) par tranche de 5 ou 10 minutes. Les mesures ont été effectuées toutes les deux
a trois semaines. La pente de la relation entre I’accumulation de CO> dans la chambre et le temps
est calculée de maniére a obtenir une quantité de CO> en ppm sec™’. Le flux de CO> a la surface du

sol (en umol m s!) est ensuite calculé grace a la formule suivante :
Flux de CO2=(ax PX MN/(R*xTx*xS) (5

a : pente

P : pression atmosphérique (Pa)

V : volume de la chambre (m?)

R : constante des gaz parfaits (= 8.314472)

T : température (K)

S : surface de I’embase (m?)

Le cumul annuel du flux de COz pour 2013 a ensuite été calculé pour obtenir F. Les flux manquants

entre deux dates de mesure ont été calculés par régression linéaire.

Des mesures automatiques ont été réalisées en complément de ces mesures manuelles grace a un
systeme de chambres automatiques couplées a un analyseur de gaz a infrarouge (LI-840). Dix-neuf
embases (cinq par espece et par traitement, dont une en commun pour les deux especes dans le
mélange) sur lesquelles les chambres automatiques se positionnent, ont été disposées dans 1’espace
de Voronoi (Fig. 6), au pied de différents arbres. Ces mesures automatiques ont permis de
déterminer l'influence de mesures ponctuelles, en fonction de 'heure de mesure dans la journée et
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¢galement en fonction de l'intervalle de temps entre deux mesures, sur I'estimation du cumul des

flux de CO; du sol (Gana et al. ; Annexe 4).

La période de la journée durant laquelle les mesures manuelles devaient étre effectuées pour €tre
représentatives du F§ journalier sur le site de Saint-Cyr-en-Val a été déterminée. Les mesures
enregistrées sur des périodes de 6h (correspondant au temps nécessaire a réaliser I'ensemble des
mesures manuelles sur la plantation) peuvent en effet surestimer ou sous-estimer F journalier. La
moyenne journaliére de F a été calculée a partir des jeux de données complets (enregistrés sur 24h,
Fy 24h) des chambres automatiques. Cette moyenne journaliére a ensuite €t¢ comparée a la
moyenne des mesures enregistrées sur des périodes de 6h (Fs 6h). Ainsi, deux périodes minimisant
les erreurs sur l'estimation de Fs journalier ont été retenues : de 6h00 a 12h00 et de 16h30 a 22h30
(Fig. 7). La période de 6h00 a 12h00 surestimait F journalier de 2% et la période de 16h30 a 22h30
le sous estimait de 1%. Les valeurs de Fs 6h pouvaient étre corrigées en utilisant les parameétres de
la relation obtenue en comparant Fs 24h et Fy 6h (pente, ordonnée a l'origine). Pour des mesures
commengant a 9h et se terminant a 15h, la correction a appliquer était y = a + bx, avec y la valeur

corrigée, x la valeur a corriger, a et b étant respectivement égaux a -0.08 et 1.2.

Les mesures automatiques ont également permis de déterminer la méthode la plus adaptée pour
combler les données manquantes entre deux mesures manuelles de Fs. Pour cela, des jeux de
données comportant des données manquantes a intervalles réguliers (avec une donnée tous les 7 ou
14 jours) ont été créés a partir du jeu de données complet des chambres automatiques. Deux
méthodes couramment utilisées pour compléter les jeux de données incomplets ont ensuite €té
testées : par interpolation linéaire entre deux mesures et en utilisant une relation reliant Fy a la
température et a ['humidité du sol (Vincent et al., 2006):

[_<1n(SWC/c))2]
Fs=a x elbTs™10] x ¢ d
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Figure 7. Evolution temporelle du R?, de la pente (axe de gauche) et de 1'ordonnée a I'origine (axe de droite)

de la relation entre le flux journalier moyen de CO» (F) moyenné sur 24h et Fjournalier moyenné sur des

périodes de 6 heures du 19 juin 2013 au 14 juillet 2014 dans la plantation de peuplier. Les symboles noirs

indiquent que l'ordonnée a l'origine et la pente ne sont pas significativement différentes de 0 et 1

respectivement a p<.05 et que R? est significativement différent de 0 a p<.001.

Le cumul de F; a été calculé sur les jeux de données complétés et comparé au cumul calculé a

partir du jeu de données complet (Fig. 8). Les cumuls obtenus avec la méthode d'interpolation

linéaire étaient plus proches des cumuls calculés sur le jeu de données complet. C’est donc cette

approche qui a été retenue.
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Figure 8. Flux cumulés de CO, calculés a partir de la somme des F; journaliers du 13 juillet au 21 octobre
2013, pour quatre chambres, dans la plantation de peupliers (chambre P1 a P4, ligne horizontale) ; et
moyenne des flux cumulés (boites a moustaches) estimée avec les deux méthodes d'interpolation appliquées
aux 13 jeux comprenant des données manquantes, créés artificiellement en gardant une mesure de F tous
les 7 jours (7j) et tous les 14 jours (14j). L'interpolation linéaire (interpol lin) entre deux mesures
consécutives et le modéle empirique reliant £ a la température et a I'humidité du sol (Mod) ont été utilisés
pour compléter les données manquantes. La ligne a l'intérieur des boites a moustaches indique la médiane
et les points indiquent la moyenne. Le haut et le bas des boites a moustaches indiquent les 25™ et 75

percentiles ; les moustaches indiquent les valeurs maximales et minimales.
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9. Absorption nette d'azote

L'absorption nette d'azote par les plants de peuplier et de robinier a été calculée pour les années
2013 et 2014 (a 3 et 4 ans) d'apres le bilan de masse suivant (Cole and Rapp, 1981; Johnson et al.,
2004) :

Absorption nette d'azote = C. + ACz  (6)
(' : azote contenu dans les litieres aériennes (production annuelle),

ACp : variation annuelle du contenu en azote de la biomasse sur pied (tiges, branches et grosses
racines), estimée grace aux relations allométriques réalisées en janvier et en juin 2013. Le stock et

le renouvellement des racines fines n'ont pas été pris en compte.

10. Analyses élémentaire et isotopique

Les teneurs en C, N et les valeurs de §'°N (en abondance naturelle et dans la zone marquée) de
chaque organe (tiges, feuilles, branches, racines) et des litieres ont €té obtenues grace a un
spectrometre de masse (delta S, Finnigan MAT, Bremen, Germany) couplé a un analyseur

¢lémentaire (NA-1500, Carlo Erba, Milan, Italy). La précision des mesures était de 0.4 %o.
Le 5'°N des plantes entiéres ont été déterminés d'aprés cette équation (Bouillet et al., 2008) :

15
(5 NfeuillesNfeuilles
15 15 15
+6 Nbra\nchesNbra\nches"“s NtigeNtige+8 NracinesNracines) (7)

15
6 l\Iplante entiere —

(Nfeuilles*Nbranches +Ntige+Nracines)

11. Fixation symbiotique de l'azote

Différentes méthodes existent pour estimer la quantité d'azote atmosphérique fixée par une plante
(méthode par différence, méthode des bilans, méthode par réduction de I'acétyléne, méthodes
isotopiques), chacune ayant ses avantages et limites (Peoples et al., 2009). Dans notre étude, nous
avons choisi d'utiliser les méthodes basées sur l'isotopie (!°N). Elles permettent une mesure
indirecte mais intégrée de la fixation de I'azote atmosphérique sur la période choisie (Danso et al.,
1992). De plus, elles sont largement utilisées pour estimer le pourcentage de 1'azote dérivé de la

fixation du N> contenu dans l'air (Ndfa, Nitrogen derived from atmosphere) chez des especes
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ligneuses in situ (Boddey et al., 2000; Bouillet et al., 2008; Danso et al., 1995; Domenach et al.,
1989; Guinto et al., 2000).

Les méthodes isotopiques sont basées sur le fait que la signature isotopique de I'air est différente
de celle du sol. En effet, le rapport entre les isotopes “N et >N de I'air est de 0.003676. Ce ratio
sert de standard international et donc le §'°N de I'air est de 0. Cette valeur est stable et ne change
pas entre les différentes régions du globe (Mariotti, 1983). Le sol posséde généralement un §'°N
positif, dii au fractionnement isotopique lors des processus de minéralisation de l'azote
(ammonification et nitrification, Shearer et al., 1974). Ainsi, les plantes dont la nutrition azotée
dépend uniquement de 1'azote du sol auront une signature isotopique proche de celle du sol. A
l'inverse, les especes qui fixent I'azote atmosphérique auront une signature isotopique appauvrie en
5N, intermédiaire entre celle de I'air et du sol (Delwiche and Steyn, 1970; Peoples et al., 1989).
L'espéce non fixatrice d'azote poussant sur le méme sol que la fixatrice sert de référence pour les
calculs. On suppose alors que les deux especes prélévent des pools d'azote du sol ayant un rapport
N / I°N identique, ceux-ci étant dilués chez la fixatrice par le N provenant de 1'atmosphére (Fried
and Broeshart, 1975). Ndfa que nous avons calculé représente le pourcentage de N dérivé de la
fixation du N2 dans la biomasse sur pied et non assimilé depuis le début de la plantation ou par
année. Pour ce calcul, il aurait fallu prendre en compte les données de production de litieres
aériennes et racinaires (Bouillet et al., 2008). Or, la quantité de racines fines produite par les arbres

sur le site était inconnue. De plus, leur turnover n'a pas pu étre estimé.

11.1. Abondance naturelle

Cette méthode nécessite que la nutrition azotée de l'espéce fixatrice provienne de deux pools, le N
du sol disponible pour la plante et le N de l'air, et que ces deux pools de N aient une signature
isotopique suffisamment différente pour permettre une mesure précise au spectrometre de masse
(Peoples et al., 1989). Il est également préférable que la valeur de 8'°N du pool d'azote disponible
pour les plants soit d'environ 6 %o. En dessous de cette valeur, Ndfa risque d'étre fortement sous-

estimé (Peoples et al., 1989).

Ndfa a été calcul¢ d'apres 1'équation suivante (Shearer and Kohl, 1986) :

__ 100(8*5Nggp—815NF)
o 615NREF—B

Ndfa (%) )
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Ou 67 Nrer correspond au 8'°N du peuplier a I'échelle de la plante entiére, choisie comme espéce
non fixatrice d'azote de référence ; 5/ Nr correspond au §'°N de l'espéce fixatrice (le robinier) et B

correspond au §'°N du robinier poussant sur un substrat sans azote.

Pour déterminer B, correspondant au 6'°N du robinier poussant sur un substrat sans azote, des
graines de robiniers ont été collectées sur les arbres du site expérimental. Ces graines ont été
passées quelques secondes au broyeur pour faciliter la germination qui est difficile en raison de la
dureté et de 1'imperméabilité du tégument (Lebrun, 1966). Les graines ont ensuite ét¢ placées sur
un papier humide et mises en chambre de culture pendant deux semaines avec un cycle jour/nuit
contrdlé (16h a 20°C et 8h a 30°C). Les jeunes plants ont ensuite été placés par deux dans des pots
de 1L contenant 80 % de sable stérile et 20 % de perlite et transférés en phytotron avec un cycle
lumiére/obscurité de 14/10h, un flux de photon de 400 umol m™ s, un cycle de température
jour/nuit de 22/18 °C et une humidité relative de l'air de 75 %. Les graines germées ont été
inoculées avec 25 mL d'une suspension de bactéries ajoutés au pied de chaque plant en pot. La
suspension était réalisée avec un broyat de nodules récoltés sur les robiniers du site expérimental,
solubilisé dans une solution nutritive sans azote. La composition de la solution nutritive sans azote
était la suivante (mM) : 1.0 CaCl, 5.0 KCl, 1.0 KH2PO4, 1.0 MgS04.7H>0, 0.05 H3BOs3, 0.02
MnSO4.H20, 0.0008 ZnSO04.7H20, 0.0003 CuSO4.5H>O, 0.0006 Na;Mo04.2H>O, 0.0002
Co0S04.7H20 and 0.1 FeNa-EDTA. Tous les trois jours durant I'expérimentation, 50 mL de cette
solution ont été appliqués sur chaque plant. Aprés 12 semaines de croissance, deux plants ont été
récoltés (le 29/05/2015), puis deux plants a 16 semaines (le 26/06/2015) et trois plants a 19
semaines (le 17/07/2015) de maniere a évaluer si B était stable au cours du temps. Les organes des
plants récoltés ont été séparés, séchés, pesés, broyés et analysés pour leurs teneurs en N et §!°N.
Des graines provenant de la méme variété que celui utilisée sur la plantation ont également été
séchées, pesées, broyées et analysées pour leurs teneurs en N et §'°N. La valeur du B des robiniers

a été déterminée selon 1'équation suivante (Hogberg et al., 1994) :

B = (8*°Npiante entiereX Nplante entiere)~(6**NgraineX Ngraine) )
(Npiante entiere—Ngraine)
Comme les plants n'avaient que quelques semaines et étaient petits (mesurant environ 20cm de
hauteur et pesant environ 1 g sec), nous n'avons pas pris en compte le §'°N des nodules pour ne pas
surestimer la valeur de B. En effet, les nodules sont souvent trés enrichis en >N (Boddey et al.,
2000; Unkovich, 2013; Yoneyama et al., 1991). Dans notre étude, ces valeurs étaient comprises

43



Matériel et méthodes

entre 5.5 et 9.9 %o, donc tres €élevées en comparaison avec les autres organes de la plante (de -4.2
a-2.9 %o pour la tige, de -2.2 a -0.9 %o pour les feuilles et de -2.4 a 1.1 %o pour les racines). Sur les
plants de notre expérimentation, le N des nodules représentait plus de 20 % du N total du plant.
Sur des plants plus gros, ces valeurs sont négligeables car le N des nodules représente une fraction

infime du N total des plants.

11.2. Dilution isotopique

La méthode de dilution isotopique consiste a épandre un engrais enrichi en >N de maniére a
augmenter le signal '°N du sol et accentuer la différence entre le §'°N du sol et de 1'air. Du sulfate
d'ammonium enrichi en >N (!’NH4)2S04 (99 % '°N) a été dilué et épandu manuellement, de fagon
homogene, sur la moiti¢ de la parcelle 14 mois apres la plantation (Fig. 4 et Annexe 2). La quantité
d'azote épandue était trés faible : 0.08 kg d'azote ha™!, de maniére a ce que cet engrais marqué ne
joue pas un role de fertilisant azoté et ne perturbe pas la fixation de 1'azote par le robinier (Peoples
etal., 1989). Une carotte de sol a été prélevée dans chaque PU des deux monocultures et du mélange
dans les deux blocs, dans la zone marquée aux profondeurs 0-5, 5-10, 10-15 et 15-30 cm. Les

échantillons de sol ont ensuite été séchés, broyés et analysés (§'°N, Fig. 9).

Dans la zone marquée, le §'°N diminuait avec la profondeur. L'horizon de surface (0-5 cm)
présentait les valeurs les plus élevées (entre 9 et 37 %o) par rapport aux horizons plus profonds
(environ 5 %o). Entre 20 et 25 cm de profondeur, le §'°N était comparable a celui de la zone non
marquée. Le §'°N de la zone marquée et celui de la zone non marquée n'étaient pas uniformes dans
les différentes PU. Dans la zone non marquée, le 3'°N variait également selon la profondeur ; ces

valeurs étaient comprises entre 3.6 et 5.2 %o.

Les valeurs de 8'°N des plantes entiéres ont été converties en x(’°N) (Atom fraction) :

(6%5N+1)XRs¢
S15N+1)XRgt]+1

x(5N) = = (10)

Ou Ry correspond au rapport entre les isotopes '*N et '°N de 1'air (Ry = 0.003676).
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Figure 9. Répartition du 8'°N dans le sol trois mois aprés le marquage (septembre 2012) dans les trois

traitements, a gauche dans la partie marquée et a droite dans la partie non marquée. Les courbes continues

concernent le bloc 1 et celles en pointillées le bloc 2.

Ndfa des plants marqués a été calculé d'apres 'équation (Fried and Middelboe, 1977) :

%Ndfa = 100(

E E
X NFS—X FsS
E

) an

Ou xErs correspond a I'excés en N de I'espéce fixatrice d'azote (le robinier) et x“yrs correspond a

I'excés en '°N de l'espéce référence (le peuplier), selon :

xE = (Xmarqué — Xnon marqué) (12)
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OU Xmarqué €t Xnon marqus SONt les valeurs de x(?°N) des arbres poussant respectivement en zone
marquée ou non marquée. Ces valeurs ont été obtenues a partir des 8'°N calculés a 1'échelle de la

plante enticre, d'apres 1'équation 7.

12. Transfert d'azote

Le pourcentage d'azote dérivé de la fixation atmosphérique et transféré a l'espéce non fixatrice a
¢été calculé pour les plants marqués et non marqués.

Avec la méthode de dilution isotopique, selon Vallis et al. (1967) :

E
Paon-ficoaem = 1= (Z2520) x 100 (13)

X"NFS mono

Ou xf ., est I'excés en PN de l'espéce non fixatrice (peuplier) en mélange et x* est
NFS mél NFS mono

I'excés en '°N du peuplier en monoculture.

Avec la méthode d'abondance naturelle, selon Snoeck et al. (2000) :

P ] _ 8™ NNFsmono—8 > NNFs mel (14)
—fixe =
non-—fix<~atm 515NNFS mono—B

OU 6> Nirs mér et 01" Nrs mono sont les valeurs de §'°N des peupliers en mélange et en monoculture
et B le 8'°N du robinier poussant sur un milieu sans azote (dont la nutrition azoté dépend
uniquement du N> de l'air). Ce calcul prend ainsi en compte le fractionnement isotopique li¢ a la

fixation du No.

13. Interactions

Les effets d'interaction entre especes (estimés en pourcentage) ont été calculés pour les parametres
suivants : LAI, production de biomasse ligneuse, ANPP, quantité de N dans les chutes de litieres
et absorption nette de N. Ce calcul prend en compte la différence de densité entre monoculture et
mélange en doublant les valeurs de chaque espéce dans le mélange. L'interaction est ainsi calculée

de la maniére suivante :

. , 6 X2)—
interaction = (YmelangeX2)—Ymonoculture x 100 (15)

Ymonoculture

Ou y représente le paramétre estimé dans le mélange ou la monoculture.
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14. Analyses statistiques

Les données ont ét¢ analysées a 'aide du logiciel R (R Core Team, 2014). A I'échelle des individus,
l'effet traitement (mélange ou monoculture) et 'effet espéce (peuplier ou robinier) ainsi que leur
interaction a été testé grace a des ANOVA appliquées sur des modeles linéaires a effet mixte. Les

scripts des modeles étaient du type :
Ime<-lme(Y~Traitement*Espéce, random= ~1|Bloc)

Des tests post hoc de comparaison multiple par la méthode des contrastes ont été réalisés ensuite
si 'ANOVA montrait qu'au moins un des facteurs était significatif a p<.05. A 1'échelle de la
parcelle, 1'effet modalité (mélange, monoculture de peuplier ou monoculture de robinier) a été testé

grace a des tests de Kruskal Wallis, permettant d'analyser des données avec des effectifs > 2.
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Partie 1 : Influence du mélange peuplier / robinier sur la croissance, la production de biomasse et
I'allocation de carbone de chaque espéce

1. Introduction

Les taillis a courte rotation (TCR) permettent de produire de la biomasse rapidement et en grande
quantité en utilisant des espéces d'arbre a croissance rapide. L'introduction d'une espéce ligneuse
fixatrice d'azote en mélange avec l'espeéce non fixatrice pourrait permettre le maintien d'une
productivité élevée sans ajout d'intrants (les deux especes contribuant a la production de biomasse
de la plantation). La production de biomasse d'une plantation dépend de la disponibilité et
l'acquisition des ressources, de l'efficience d'utilisation des ressources et de l'allocation des
photosynthétats aux différents tissus comme les racines ou la tige (Binkley and Giardina, 1997).
Ces parametres peuvent étre modifiés dans le mélange du fait de la présence d'interactions positives

entre les deux especes (facilitation, diminution de compétition) ou négatives (compétition).

Notre hypothése était la suivante : la présence du robinier occasionne une augmentation de la
surface foliaire des peupliers dans le mélange, augmentant ainsi la quantité de carbone assimilée et
leur croissance, ce qui entraine une production primaire nette aérienne plus importante dans le
mélange en comparaison avec les monocultures alors que le flux de carbone vers le compartiment
souterrain est inférieur ou reste inchangé du fait d'une moindre compétition pour les nutriments

pour le peuplier.

Dans un premier temps, 1'impact du mélange sur les croissances en hauteur et diametre, la surface
foliaire et la production de biomasse a été étudié a l'échelle des individus. Dans un deuxieéme temps,
l'effet du mélange sur l'indice de surface foliaire, la production de biomasse, la production primaire
nette aérienne et le flux de carbone vers le compartiment souterrain a été évalué a 1'échelle de la

plantation.
2. Résultats

2.1. Pédoclimat

Sur la période d'étude, de 2011 a 2014, la moyenne annuelle des températures était de 11°C
(Fig. 1.1). La moyenne annuelle des précipitation était de 620 mm. Les précipitations en 2012 et
2013 ¢étaient supérieures aux moyennes annuelles (supérieures a 700 mm), alors qu'en 2011, elles
¢taient bien inférieures (environ 500 mm). Les températures €taient plus €levées en juillet et aofit,
atteignant un maximum journalier de 21.6 °C en juillet 2013. Les températures les plus basses

étaient en janvier et février, avec un minimum journalier de -2.4 °C en février 2012.
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Figure 1.1. Température et pluviométrie a Saint-Cyr-en-Val de janvier 2011 a octobre 2014.

L'humidité du sol était caractérisée par une alternance entre des périodes trés humides, d'octobre a
mai et des périodes seches, de juin a septembre (Fig. 1.2). L'humidité maximale dans le sol sur la
période de mai 2012 a octobre 2014 était d'environ 36 %, a 10 cm, en février 2014 (dans tous les
traitements). L'humidité minimale dans le sol de la parcelle était d'environ 5 %, de 10 & 30 cm, en

septembre 2013 (dans tous les traitements).

Le potentiel hydrique foliaire des arbres diminuait au cours de 1'année 2012, jusqu'en septembre,
pour les deux especes (Fig. 1.3). En 2013, la diminution du potentiel hydrique foliaire était moins
marquée au cours de 1'ét€. Seuls les robiniers présentaient des valeurs plus faibles le 12 septembre.
En 2014, le potentiel hydrique des arbres était encore élevé et ce jusqu'au mois de juillet. Aucune
différence entre les traitements (mélange et monocultures) n'a été mise en évidence, sauf le 6 mai
2014 ou les peupliers en monoculture présentaient un potentiel hydrique foliaire supérieur a celui
des peupliers du mélange. A cette date, les robiniers avaient trés peu de feuilles et celles-ci n'étaient
pas encore matures ; les mesures ont donc été faites uniquement pour les peupliers a cette date.
Dans le mélange, les robiniers présentaient a quatre dates, de 2012 a 2014, un potentiel hydrique

foliaire inférieur a celui des peupliers du mélange.
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Figure 1.2. Contenu en eau du sol (Soil Water Content, SWC) dans les profils situés en monoculture de

peuplier et de robinier et dans le mélange et aux différentes profondeurs (10, 30, 50 et 75 cm) du 2 mai 2012

au 8 octobre 2014.
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Figure 1.3. Potentiels hydriques foliaires de base des peupliers et robiniers en monoculture et en mélange

de juillet 2012 a juillet 2014. Les barres verticales indiquent l'erreur standard (n=4). Des lettres différentes

indiquent pour chaque date les différences significatives entre les traitements et especes a p<.05.

2.2. Croissance

La mortalité était supérieure pour les robiniers en comparaison avec les peupliers a 3 et 4 ans (Tab.

1.1). Les robiniers du mélange présentaient chaque année (a 2, 3 et 4 ans) la mortalité la plus élevée.

Dans le mélange, la mortalité était plus élevée que dans les monocultures pour les deux especes.

Cette différence était plus marquée pour les robiniers a 4 ans ou la mortalité dans le mélange était

trois fois plus élevée que dans la monoculture.

53




Partie 1 : Influence du mélange peuplier / robinier sur la croissance, la production de biomasse et
I'allocation de carbone de chaque espéce

Tableau I11. Récapitulatif de la mortalité dans la plantation au cours du temps dans les monocultures

et le mélange de peupliers et robiniers. La mortalité était recensée en fin de chaque année.

—
Date Age de la Taux de mortalité (%)

plantation
Peuplier Peuplier Robinier Robinier
monoculture mélange monoculture mélange
2012 2 ans 0 2 1 13
2013 3 ans 1 7 2 13
2014 4 ans 1 7 17 52

En 2011, lors de la premicre année de croissance, les deux especes présentaient une dynamique de
croissance en hauteur comparable (valeurs obtenues sur 40 arbres pas espece et par traitement situés
dans les zones de suivi de croissance, au centre des parcelles unitaires, PU), avec des vitesses
moyennes de croissance en hauteur, et une période de croissance équivalentes (Fig. 1.4). A la fin
de la premiére année de croissance, les robiniers en mélange étaient plus grands que les robiniers
en monoculture, mais leur vitesse moyenne de croissance était comparable a celles des robiniers
en monoculture (Tab. 1.IT). En 2012, les robiniers du mélange présentaient une vitesse moyenne

de croissance en hauteur diminuée par deux par rapport a I'année précédente (passant de 1.2 cm

1 1

jour™ en 2011 a 0.6 cm jour” en 2012). Ces derniers étaient alors plus petits que ceux en
monoculture a la fin de I'année 2012. Les peupliers en monoculture, en mélange et les robiniers en
monoculture conservaient une vitesse moyenne de croissance comparable a celle de 2011 (1.1 cm
jour! pour les peupliers en monoculture et en mélange et 1 cm jour pour les robiniers en
monoculture). Les croissances en hauteur des deux especes étaient tres faibles en 2013 (troisieéme
année de croissance), en particulier pour les robiniers. La période de croissance était fortement
réduite par rapport aux années précédentes (2 a 3 mois pour la troisiéme année alors qu'elle était
de 4 a 5 mois pour la premicre et la deuxiéme année de croissance) et les peupliers €taient plus
hauts que les robiniers. En 2014, lors de la quatriéme année de croissance, les vitesses moyennes
de croissance en hauteur des peupliers étaient comparables a celle de la premiere année ; celles des
robiniers étaient bien inférieures (0.5 cm jour™ pour les robiniers en monoculture et 0.4 cm jour’

pour les robiniers en mélange).

A la fin de la saison de croissance de 2014, les peupliers étaient environ deux fois plus hauts que

les robiniers. Aucune différence de hauteur moyenne entre les peupliers en monoculture et en

54



Partie 1 : Influence du mélange peuplier / robinier sur la croissance, la production de biomasse et
I'allocation de carbone de chaque espéce

mélange n'était visible. En revanche, les robiniers du mélange étaient 1.5 fois plus petits que les

robiniers en monoculture. Concernant les surfaces moyennes de section de tige a 1m30, les

peupliers présentaient des surfaces comparables a celles des robiniers lors de la deuxiéme année de

croissance mais supérieures lors de la troisiéme et quatriéme année de croissance (Tab. 1.III).

Aucune différence entre monoculture et mélange n'était visible pour les deux espéces concernant

leur surface moyenne de section de tige a Im30.
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Figure 1.4. Moyenne (n =40 en 2011) des hauteurs des peupliers et robiniers en monoculture et en mélange

en fonction du jour de I’année de mai 2011 a mai 2015. Les barres verticales indiquent les erreurs standards.

A la fin de chaque année de croissance, des lettres différentes indiquent les différences significatives entre

les traitements et especes a p < .05.
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Tableau 1.1l. Vitesse moyenne de croissance en hauteur des peupliers et robiniers en mélange et en

monoculture (£ erreur standard) lors des quatre premiéres années (2011 a 2014). Pour chaque année, des

lettres différentes indiquent les différences significatives entre les traitements et especes a p < .05

Espece Traitement Vitesse moyenne de croissance en hauteur (cm jour_l)
1 année 2™ année 3™ année 4™ année
Peuplier Mélange 1.10 (= 0.08)a  1.10 (£0.05)b 0.73 (0.06)b 098 (x0.07) b
Peuplier Monoculture 1.14 (= 0.07)a 1.13(*0.06)b  0.79(=0.04)b  1.14(£0.05)b
Robinier M¢élange 1.18(x0.05)a 0.58(x0.07)a  0.02(x0.01)a 042 (x0.11)a
Robinier Monoculture 1.04 (£0.07)a  0.96 (£0.06) b 0.06 (£0.02)a 0.47 (£0.07)a
Tableau 1.111. Surface moyenne de la section de tige a Im30 des peupliers et robiniers en mélange et en

monoculture (+ erreur standard) a la fin de la saison de croissance de 2012 (2 ans) 2013 (3 ans) et 2014

(4 ans). Pour chaque date, des lettres différentes indiquent les différences significatives entre les modalités

ap<.05

Espéce Traitement Surface de section a Im30 (cm?)

2 ans 3 ans 4 ans
Peuplier Me¢élange 43(x04)a 99(1.0)0b 21.8(x24)b
Peuplier Monoculture 3703)a 9.7 1.0)b 21.0(x19)b
Robinier Mélange 32(*03)a 34((=04)a 26(x0.6)a
Robinier Monoculture 42(x03)a 57(=0.5)a 10.1 (x14)a

2.3. Surfaces foliaires et LAl

A deux ans et demi (en juin 2013), les deux especes présentaient des surfaces foliaires moyennes

comparables (valeurs obtenues grace a l'application de relations allométriques sur les arbres situées

au centre des PU, Fig. 1.5). A trois ans et demi (en juin 2014), la surface foliaire moyenne des
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peupliers était plus élevée que celle des robiniers. A deux ans et demi, aucun effet du traitement
sur la surface foliaire moyenne des peupliers et robiniers n'était visible. A trois ans et demi, les
robiniers du mélange présentaient une surface foliaire moyenne trés réduite (plus de deux fois plus
faible que l'année précédente a la méme période ; en juin) et plus faible que celle des robiniers en

monoculture. Aucun effet du traitement n'apparaissait pour les peupliers.

A T'échelle de la plantation (donc en tenant compte de la mortalité), I'indice foliaire (LAI) était
comparable pour les deux especes en monoculture (égale a 0.4 ; Tab. 1.IV). A trois ans et demi, les
peupliers avaient un LAI plus élevé que les robiniers mais la différence n'était pas significative (0.8
pour les peupliers et 0.5 pour les robiniers). Aucun effet du traitement n'était visible malgré des
différences importantes entre les traitements pour les robiniers a trois ans et demi et avec une
interaction négative de -92 % (les robiniers du mélange présentaient un LAI 13 fois plus faible

qu'en monoculture).
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Figure 1.5. Surface foliaire moyenne des peupliers et robiniers en monoculture et en mélange agés de 2.5,
et 3.5 ans. Les barres verticales indiquent I’erreur standard. Les chiffres au-dessus de chaque histogramme
indiquent les effectifs. Les résultats des ANOVA a 2 facteurs traitement (T) et espece (E) réalisées pour
chaque date sont indiqués pour p < .01 (**) ; p < .001 (***) et NS pour non significatif. Des lettres
majuscules indiquent les différences significatives entre les espéces a p < .05 et des lettres minuscules

indiquent les différences entre traitement et espéce a p < .05.

57




Partie 1 : Influence du mélange peuplier / robinier sur la croissance, la production de biomasse et
I'allocation de carbone de chaque espéce

Tableau 1.1V. Indices foliaires (LAI, moyenne des deux blocs) des peupliers et robiniers en monoculture
et en mélange agés de 2.5 et 3.5 ans (£ erreur standard). ). Pour chaque date, les résultats du test de Kruskal
Wallis n’indiquent aucun effet des modalités. La moyenne des LAI est calculée pour les monocultures et la

somme pour le mélange.

2.5 ans 3.5 ans
LAI (m*m?) Monoculture M¢élange Interaction Monoculture M¢lange Interaction
Peuplier 0.38 (£0.07) 0.19(x0.08) +2% 0.79 (£0.18) 0.38(£0.12) 4%
Robinier 0.40 (£0.04) 0.14(£0.03) -33% 0.52 (£0.17) 0.02(x0.01) -92%
Moyenne/somme 0.39 (= 0.02) 0.33 (£0.04) -15% 0.65(+0.12) 040 0.11) -40%

2.4. Biomasse aérienne, et production de biomasse aérienne ligneuse

Les robiniers du mélange agés de deux ans (en janvier 2013) présentaient les biomasses aériennes
moyennes (valeurs obtenues grace a l'application de relations allométriques sur les arbres situées
au centre des PU) les plus élevées en comparaison aux robiniers en monoculture et aux peupliers
(Fig. 1.6). Les biomasses aériennes moyennes des peupliers étaient 1.4 fois plus élevées dans le
mélange qu'en monoculture. A deux ans et demi, aucune différence significative n'apparaissait
entre les espéces et les traitements. En juin 2014 (trois ans et demi), seule une différence entre les
deux especes apparaissait ; la biomasse aérienne moyenne des peupliers était plus élevée que celle

des robiniers.

Aucune différence significative n'apparaissait entre la quantité de biomasse ligneuse produite par
hectare et par an (tenant compte de la mortalité), des monocultures et du mélange des deux espéces
pour chaque date, malgré des interactions négatives importantes pour les robiniers (-173 % de 2 a
3 ans et -200 % de 3 a 4 ans, Tab. 1. V). Dans le mélange, seuls les peupliers contribuaient a la

production de biomasse ligneuse annuelle, celle des robiniers étant négative.
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Figure 1.6. Biomasse (masse séche, MS) aérienne moyenne des peupliers et robiniers en monoculture et en
mélange a 2, 2.5 et 3.5 ans. Les barres verticales indiquent I’erreur standard. Les chiffres au-dessus de
chaque histogramme indiquent les effectifs. Les résultats des ANOVA a deux facteurs traitement (T) et
espece (E) réalisées pour chaque date sont indiqués pour p < .05 (*) ; p < .001 (***) et NS pour non
significatif. Des lettres majuscules indiquent les différences significatives entre les especes a p < .05 et des

lettres minuscules indiquent les différences entre traitement et espece a p <.05.

Tableau 1.V. Production de biomasse ligneuse dans les monocultures de peuplier et robinier et dans le
mélange entre 2 et 3 ans et entre 3 et 4 ans (moyenne des deux blocs + erreur standard). Pour chaque date,
les résultats du test de Kruskal Wallis n’indiquent aucun effet du traitement. La moyenne des productions

de biomasse ligneuse est calculée pour les monocultures et la somme pour le mélange.

2 a3 ans 344 ans
Production de
biomasse i . . .
ligneuse Monoculture Mélange Interaction Monoculture M¢élange Interaction
Mg ha' an_l)
Peuplier 0.99 (= 0.18) 0.45 (x0.19) -10 % 2.55 (£ 0.64) 1.36 (£ 0.66) +6 %
Robinier 0.16 (= 0.21) -0.05 (£ 0.06) -173 % 0.48 (+0.66) -0.24 (£ 0.03) -200 %
Moyenne 0.57 (+0.27) 0.39 (=0.13) -31 % 1.51 (= 1.00) 1.12 (= 0.69) -26 %

59



Partie 1 : Influence du mélange peuplier / robinier sur la croissance, la production de biomasse et
I'allocation de carbone de chaque espéce

2 ans 2.5 ans 3.5ans
1 -
1 r _ 48 -
= T:Ns T-NS B% il
- | E - wex " 08 + 97 72 A '
ﬂJ 08 | . kK
5 DE |8 TCE - NS u L
2 :
o 06 - 49 | 06 L
e A
= L 93 B A goB 04 | 17
g o4 51 o5 48 35
[&}
®p2 | 95 - 0.2
) a
2 m > b |kb L4 b 2] . b |[b blla
Peuplier Robinier Peuplier Robinier Peuplier Robinier

OMonoculture BEMélange

Figure 1.7. Biomasse (masse séche, MS) racinaire moyenne des peupliers et robiniers en monoculture et en
mélange a 2, 2.5 et 3.5 ans. Les barres verticales indiquent 1’écart type. Les chiffres au-dessus de chaque
histogramme correspondent aux effectifs. Les résultats des ANOVA a 2 facteurs traitement (T) et espece
(E) réalisées pour chaque date sont indiqués pour p <.05 (*) ; p <.01 (**); p <.001 (***) et NS pour non
significatif. Des lettres majuscules indiquent les différences significatives entre les especes a p < .05 et des

lettres minuscules indiquent les différences entre traitement et espece a p <.05.

2.5. Biomasse racinaire

Les biomasses racinaires, ¢’est-a-dire la masse seche de la souche, des grosses racines et des racines
fines qui ont pu étre récoltées, des robiniers a deux ans (en janvier 2013) étaient plus élevées que
celles des peupliers (valeurs obtenues grace a 'application de relations allométriques sur les arbres
situées au centre des PU, Fig. 1.7). A deux ans et demi (en juin 2013), les biomasses racinaires des
robiniers en monoculture €taient plus ¢levées que celle des peupliers. A trois ans et demi ans, les
robiniers du mélange présentaient des biomasses racinaires plus de deux fois plus faibles que les
peupliers et les robiniers en monoculture. De plus, les biomasses racinaires moyennes des robiniers

en mélange étaient les seules a diminuer d'une année a l'autre.

2.6. Ratio entre la biomasse aérienne ligneuse et la biomasse racinaire

Les peupliers avaient généralement un ratio entre leur biomasse aérienne ligneuse et racinaire

supérieur a celui des robiniers (Fig. 1.8). A deux ans, une interaction entre les effets traitement et
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espece ¢€tait visible sur le ratio entre la biomasse aérienne ligneuse et la biomasse racinaire des
robiniers et des peupliers. Ce ratio était supérieur pour les robiniers en monoculture par rapport aux
robiniers en mélange et supérieur pour les peupliers en mélange par rapport aux peupliers en

monoculture. Aucun effet du traitement sur ce ratio n'apparaissaient a deux an et demi et trois ans

et demi.
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Figure 1.8. Ratio moyen entre la biomasse aérienne ligneuse et la biomasse racinaire des peupliers et
robiniers en monoculture (ronds blancs) et en mélange (ronds noirs) a 2, 2.5 et 3.5 ans. Les barres verticales
indiquent I’erreur standard. Les chiffres a gauche de chaque point correspondent aux effectifs. Les résultats
des ANOVA a deux facteurs traitement (T) et espece (E) réalisées pour chaque date sont indiqués pour p <
.001 (***) et NS pour non significatif. Des lettres majuscules indiquent les différences significatives entre

les especes a p < .05 et des lettres minuscules indiquent les différences entre traitement et espece a p < .05.

2.7. Production primaire nette aérienne

Malgré des différences importantes entre les traitements et des valeurs treés négatives d'interaction
pour les robiniers du mélange (-118 % entre 3 et 4 ans, Tab. 1.VI), aucune différence significative
n'apparaissait entre la production primaire nette aérienne (ANPP) des monocultures et du mélange
des deux espeéces pour chaque date. Dans le mélange, seuls les peupliers contribuaient a ANPP,

celui des robiniers étant négatif.
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Tableau 1.VI. Production primaire nette aérienne (ANPP) dans les monocultures de peuplier et robinier et
dans le mélange entre 2 et 3 ans et entre 3 et 4 ans (moyenne des deux blocs * erreur standard). Pour chaque
date, les résultats du test de Kruskal Wallis n’indiquent aucun effet du traitement. La moyenne des ANPP

est calculée pour les monocultures et la somme pour le mélange.

2a3ans 3 a4ans
ANPP , . .
1 -1_  Monoculture Meélange Interaction Monoculture ~ Mélange Interaction
(Mgha an )
Peuplier 0.43 (= 0.08) 027 (=0.11) +24% 1.39 (£0.23)  0.75(£0.35) +8 %
Robinier -0.08 (£0.12)  -0.06 (£ 0.04) -55% 0.53 (035 -0.04(+0.02) -118%
Moyenne 0.17 (= 0.16) 0.21(£0.07) +23% 0.96 (+0.30)  0.70 (£ 0.34) -27 %

Tableau 1.VII. Flux de carbone vers la compartiment souterrain (TBCF) dans les monocultures et le
mélange entre la troisiéme et quatriéme année de croissance (moyenne des deux blocs =+ erreur standard) et
ses différentes composantes : flux cumulé de carbone (C) a la surface du sol (£5s) ; C dans les chutes de
litieres (F4) et variation de C dans la biomasse racinaire (ACr). Les résultats du test de Kruskal Wallis

n’indiquent aucun effet du traitement.

Fy F, AC, TBCF
MgCha'a™")  (MgCha'®") (MgCha'an) (MgCha an')
" Peuplier  7.96 (£026)  022(:001)  057(£0.08)  832(£007)
Robinier 831 (x031) 009005  024(0.17) 846 (0.43)
Mélange 850 (£0.76)  0.11(£0.02) 027 (*0.11)  8.67 (+0.86)

2.8. Flux de carbone vers le compartiment souterrain

Les flux de carbone vers le compartiment souterrain (TBCF) entre la troisiéme et quatriéme année
de croissance étaient estimés a I'échelle de la plantation et prenaient en compte également les
racines des graminées (respiration, décomposition). Ces valeurs ne sont donc pas comparables a
celles d'ANPP, estimées uniquement pour les arbres. TBCF ¢étaient comparables entre les
monocultures et le mélange des deux espéces (environ 8.5 Mg de carbone ha™ an™!, Tab. 1.VII). La
monoculture de peuplier présentait des valeurs de C dans les chutes de litieres deux fois plus
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importantes que celles de la monoculture de robinier ou le mélange. De plus, la variation de carbone
contenu dans les racines de la monoculture des peupliers représentait plus du double de celle des
monocultures de robiniers ou du mélange. Cependant, ces différences sur les composantes du

TBCEF en fonction du traitement n'étaient pas significatives.
3. Discussion
3.1. Influence des conditions pédoclimatiques sur la croissance et la productivité des deux

especes

Un des premiers résultats marquant de cette étude est la faible productivité des deux especes sur le
site de Saint-Cyr-en-Val, en particulier de deux a trois ans, en comparaison avec les données de la
littérature (Fig. 1.9 et Annexe 5). En effet, les valeurs de production de biomasse aérienne ligneuse
des monocultures de robiniers sont comprises entre 1.3 (dans une plantation de 6 ans, non fertilisée)
et 7.6 Mg ha™! an’! (dans une plantation de 3 ans fertilisée et lors de la troisiéme rotation), soit 3 a
47 fois plus élevée que pour les robiniers en monoculture de Saint-Cyr-en-Val. Boring and Swank
(1984) indiquent des hauteurs moyennes de 8 metres pour des robiniers de 4 ans, soit plus de deux
fois plus ¢élevées que celles de Saint-Cyr-en-Val. Rédei et al. (2011) mentionnent que la vitesse de
croissance des jeunes robiniers varie entre 2 et 6 cm jour™, soit 2 a 6 fois plus élevées que celles
de notre étude. Sur le site de Saint Cyr en Val, la croissance en hauteur moyenne des robiniers était
supérieure a celle des peupliers mais uniquement lors de la premiére année de croissance. Ceci est
probablement di au fait que les robiniers étaient des plans déja racinés lors de la plantation alors
que les peupliers €taient issus de boutures. Les robiniers semblent diminuer en hauteur d'une année
a l'autre. Ceci est dl a la croissance en fourche du robinier : chaque année le bourgeon terminal
avorte, indépendamment des conditions climatiques (Chambre d’agriculture des Alpes de Haute
Provence, 2009). Ce phénomene était aussi visible sur la biomasse aérienne moyenne des robiniers
en mélange entre deux ans et demi et trois ans et demi, leur faible croissance ne compensant pas la

perte des extrémités des tiges, voire parfois de tiges entieres.
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Figure 1.9. Production de biomasse aérienne ligneuse dans des monocultures de peuplier et robinier :
données de la littérature (boites a moustaches) et données dans les monocultures et dans le mélange de Saint-
Cyr-en-Val a 4 ans (losanges). La ligne a l'intérieur des boites a moustaches indique la moyenne. Le haut et
le bas des boites a moustaches indiquent les 25°™ et 75°™ percentiles ; les moustaches indiquent les valeurs
maximales et minimales. La liste des références bibliographiques et des valeurs utilisées pour établir ce

graphique est présentée en Annexe 5.

Pour les peupliers, les valeurs de production de biomasse ligneuse trouvées dans la littérature se
situent entre 2.6 (pour une plantation de trois ans fertilisée et lors de la troisieme rotation) et 35 Mg
ha! an! (pour une plantation irriguée et lors de la premiére rotation). Dans une étude de Bastien et
al. (2015), des peupliers ‘Dorskamp’ dgés de 3 et 4 ans plantés a une densité comparable a celle de
Saint-Cyr-en-Val et sans fertilisation ou irrigation, présentaient des hauteurs deux fois plus élevées
que celle de notre étude (2 Echigey, 8 m a 3 ans et 11 m a 4 ans). En revanche, le méme clone
planté a la méme densité sur un dispositif jouxtant celui de notre étude présentait des hauteurs a

peine plus élevées celle que nous avons mesurées (4 m a 3 ans).

Le site de Saint-Cyr-en-Val n'est pas un site trés riche en nutriments. La teneur en maticre
organique et azote (N) sont en quantité plus faibles et le rapport C/N est plus élevé que ceux
observées dans les études présentées en figure 1.9 et annexe 5 et les plantations de ces études ont

bien souvent recu une fertilisation N, P et K.
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La présence d'une strate herbacée trés développée et difficilement contrélable sur notre site peut
¢galement expliquer la faible croissance et la mortalité, en particuliers pour les robiniers (Groninger
et al.,, 1997). En effet, des études ont montré que le taux de survie et la croissance des arbres
augmentaient lorsqu'il n'y avait pas de végétation de sous étage pouvant entrainer une compétition
pour l'eau et les nutriments (George and Bazzaz, 2003; Gilliam, 2007). Cependant, dans notre
étude, le plus fort taux de mortalité était observé apres la troisiéme année de croissance seulement
et non des I'établissement de la plantation, période durant laquelle la compétition avec la couverture
herbacée est la plus préjudiciable pour les arbres. D'autres facteurs ont donc sans doute contribué

aux faibles performances des arbres.

Les conditions pédoclimatiques peuvent également étre responsables d'une faible productivité dans
les plantations (sécheresse, inondation, gel, etc.). Dans le cas de Saint-Cyr-en-Val, la transition
rapide entre une phase de saturation en eau du sol en hiver et une phase de sécheresse souvent dés
le printemps a sans doute été trés néfaste pour les arbres. Chaque année, le sol de la plantation était
saturé en eau, de fin octobre a mi-avril. Les robiniers tolérent trés peu l'engorgement (Chambre
d’agriculture des Alpes de Haute Provence, 2009; Keresztesi, 1980; Sauvaigo, 1913). Les
peupliers, bien qu'étant des especes de ripisylve, sont aussi sensibles a I'ennoyage de longue durée.
Il a été observé qu'un ennoyage prolongé du sol peut entrainer une diminution de la croissance, des

surfaces foliaire et de 1'assimilation photosynthétique des peupliers (Yang et al., 2011).

Une étude réalisée sur le méme site indique que le principal facteur limitant la croissance des
peupliers a Saint-Cyr-en-Val est la ressource en eau tres faible, a certaines périodes de I'année
(Toillon et al., 2013). Les robiniers ont dii également souffrir de cette sécheresse. En effet, les
teneurs en eau du sol étaient trés faibles, avec une valeur relative (estimée par rapport a la valeur a
saturation, égale a 100 %) de 40 % dans les 30 premiers centimétres en période estivale et en
particulier lors de la troisiéme année de croissance durant laquelle cette sécheresse a duré de fin
juillet a mi-septembre (ou la valeur moyenne relative de teneur en eau du sol pour cette période sur
les 50 premiers centimétres était de 20 %). L'effet de la sécheresse a probablement été accentué
dans le mélange. En effet, les interactions biotiques (la compétition) peuvent accroitre les effets
d'une sécheresse sur certains sites (Baudis et al., 2014). L'alternance entre ennoyage et sécheresse
est donc sans doute le principal facteur limitant la croissance et la production de biomasse de la
plantation, 1'ennoyage limitant la prospection racinaire et donc la réserve utile durant la saison de
végétation.
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3.2. Influence du mélange sur la croissance et la productivité des deux espéeces

A I'échelle de la plantation, aucune différence entre traitements n'était visible statistiquement. Ceci
est probablement dii au fait que nous ne disposions que de deux blocs, ce qui ne permet pas de
réaliser des tests suffisamment robustes a cette échelle. En revanche, a I'échelle des individus, des

différences significatives entre traitements ont pu étre mises en évidence.

Un effet négatif du mélange apparait au cours du temps diminuant la production de biomasse
aérienne moyenne des robiniers a deux ans. Cet effet négatif disparait a 2 ans et demi pour la
biomasse aérienne moyenne mais apparait sur la production de biomasse racinaire moyenne, la
surface foliaire moyenne et la croissance en hauteur moyenne des robiniers a trois ans et demi. En
revanche, la présence du robinier n'affecte pas la croissance ou la production de biomasse des
peupliers. Ce type d'interaction, ayant un effet négatif pour I'une des especes et n'ayant aucun effet
sur l'autre espéce, est une interaction de type compétition (Vandermeer, 1992; Kelty, 1992). Cette
compétition peut s'exercer au niveau aérien ; compétition pour la lumicre, ou au niveau racinaire ;
compétition pour l'eau et les nutriments (Bauhus et al., 2000). Pour les robiniers, la compétition
interspécifique (en mélange avec le peuplier) semble étre plus intense que la compétition intra-
spécifique (en monoculture). Le taux de mortalité, plus élevé pour les robiniers dans le mélange,
renforce cette hypothése (la mortalité a trois ans et demi était de 52 % pour les robiniers en mélange

et de 17 % pour les robiniers en monoculture).

Les peupliers présentaient des hauteurs moyennes plus élevées que les robiniers dans le mélange
des la deuxieme année de croissance. De plus, a trois ans et demi, les surfaces foliaires moyennes
des peupliers étaient plus importantes que celles des robiniers dans le mélange. Or, le robinier est
une espece héliophile qui ne toleére pas I'ombrage ; tout comme le peuplier (Burns and Honkala,
1990). La productivité dans le mélange peut €tre accrue s'il existe une stratification des parties
aériennes entre les deux especes, menant a une diminution de la compétition interspécifique, avec
une augmentation d'efficience d'utilisation de la lumiére (Bauhus et al., 2004; Forrester et al.,
2006b). Cependant, pour assurer la probabilit¢ de succes du mélange avec le robinier, il est
recommandé d'utiliser une espece tolérante a I'ombrage (Ashby et al., 1985), et dont la couronne
se développerait en dessous, ce qui n'est pas le cas du peuplier. Dans la plantation encore jeune de
Saint-Cyr-en-Val, les valeurs de LAI étaient tres faibles dans le mélange et dans les monocultures.

Il est donc peu probable qu'une compétition pour la lumiére ait eu lieu (ou puisse avoir lieu avant
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la fin de la premiére rotation). Par ailleurs, cet effet de stratification ne peut étre bénéfique au
mélange que si aucune autre ressource n'est limitante. Par exemple, le mélange Eucalyptus et
Acacia peut se montrer moins productif, avec une compétition interspécifique accrue par rapport a
la compétition intra-spécifique, et une diminution de 1'efficience d'utilisation de la lumicre, malgré
une stratification de houppier entre les deux espéces, si une autre ressource, comme par exemple

l'eau, est limitante (Le Maire et al., 2013).

Dans le mélange, les peupliers ont un diamétre moyen et une surface foliaire moyenne plus élevés
que les robiniers. Ces deux parametres sont en étroite relation avec la transpiration ; les arbres ayant
un diametre et une surface foliaire plus élevée transpirent plus et donc prélévent plus d'eau dans le
sol (Vertessy et al., 1995). La compétition pour l'acquisition de 1'eau est donc probablement
accentuée dans le mélange en comparaison a la monoculture pour le robinier. A trois ans et demi,
les robiniers du mélange présentaient des biomasses racinaires plus de deux fois plus petites que
ceux des monocultures. De plus, leur biomasse racinaire se réduisait au cours du temps alors que
ce n'était pas le cas de ceux en mélange ou des peupliers. Ceci est peut-étre le signe d'une
compétition intense au niveau racinaire dans le mélange en faveur du peuplier. Par ailleurs, la forte
diminution des surfaces foliaires moyennes des robiniers dans le mélange a trois ans et demi
suggere que ces derniers ont subi un fort stress hydrique. En effet, le phénomene d'abscission (perte
des feuilles) est courant chez les robiniers soumis a un tel stress (DeGomez and Wagner, 2001).
Une chute des litieres était en effet dés le mois de juillet pour les deux especes (cf. partie 2, 2.2.),
mais on peut noter également que les robiniers du mélange produisaient trés peu de feuilles (donc
tres peu de litieres) en comparaison a ceux de la monoculture. Ce phénomene de diminution des
surfaces foliaires n'était pas observable pour les robiniers des monocultures ou pour les peupliers
qui ont probablement moins souffert de la sécheresse. De plus, dans le mélange, les robiniers
présentaient au début de la deuxiéme année de croissance un ratio entre leur biomasse aérienne et
racinaire inférieur a celui des robiniers en monoculture, ce qui signifie qu'ils allouaient plus de
biomasse aux racines qu'aux parties aériennes. Ce phénomene de modification de 1'allocation de
biomasse vers les parties racinaires au détriment des parties aériennes s'observe couramment en
cas de compétition pour l'eau ou les nutriments du sol (Giardina et al., 2003; Korner, 2013).
Mantovani et al. (2015) ont observé de tels changements sur des robiniers exposés a la sécheresse
en comparaison a des robiniers irrigués. Cependant, les mesures des potentiels hydriques foliaires

de base ne révélaient pas de différence entre les robiniers du mélange et ceux des monocultures.
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Les potentiels de base les plus bas étaient compris entre 0 et -0.5 MPa, lorsque la teneur en eau
volumique du sol était située entre 30 et 35% dans les 30 premiers centimétres de sol
(correspondant a une valeur relative de 90%). Les valeurs les plus basses (enregistrées le 6
septembre 2012) étaient comprises entre -1 et -2 MPa, pour une teneur en eau relative volumique
dans les 30 premiers centimetres du sol de 18%. Ces valeurs étaient néanmoins, a plusieurs reprises,
dans le mélange, inférieures pour les robiniers en comparaison avec les peupliers. En septembre
2013, seuls les robiniers semblaient souffrir d'un stress hydrique. Les robiniers ont donc
probablement subi, dans le mélange, une compétition avec le peuplier pour une autre ressource
souterraine que l'eau. Une compétition souterraine pour les nutriments comme par exemple le
phosphore, a pl s'exercer entre les deux espeéces. Le phosphore est un ¢lément essentiel pour
l'espece fixatrice pour assurer le bon fonctionnement de l'activité nitrogénase des nodules (Pereira
and Bliss, 1989). Dans un mélange eucalyptus / falcataria, une compétition pour le phosphore était
observée (Boyden et al., 2005). La compétition était plus intense lorsque 1'azote du sol n'était pas
limitant. En revanche une interaction positive entre les deux espéces était observée avec une
disponibilité élevée en phosphore mais faible en azote car l'eucalyptus était moins compétitif. A
l'inverse, la compétition interspécifique pour le peuplier était moins importante que la compétition
intra-spécifique. Ces derniers ont alloué plus de biomasse vers les parties aériennes. Cependant,
une telle modification dans I'allocation de biomasse n'apparaissait plus par la suite pour les deux
especes. Peut-étre était-ce di au fait que les racines des robiniers étaient de plus en plus touchées
par les inondations répétées, et/ou parce que le peuplier a exclu par la suite le robinier des couches

riches en nutriments et/ou en eau dans le mélange.

La présence d'une stratification racinaire entre deux espéces dans un mélange peut amener a une
diminution de la compétition interspécifique, comme cela flit observé dans des plantations mixtes
d'Eucalyptus et Acacia (Forrester et al., 2006b; Khanna, 1997a). Si au contraire les deux especes
présentent une architecture racinaire similaire, cette derniere peut étre modifiee di a la
compétition : une des deux especes peut €tre exclue par l'autre espece des couches du sol qui
contiennent le plus d'eau ou de nutriments (Bolte and Villanueva, 2006; Da Silva et al., 2009;
Hendriks and Bianchi, 1995; Laclau et al., 2013). Dans le mélange, le robinier a pu subir, en plus
de la destruction d'une partie de ses racines en raison de I'ennoyage, une exclusion de la part du
peuplier et a di ainsi se restreindre aux couches superficielles pour son enracinement. Lors des

périodes de sécheresse en été, et notamment lors de la sécheresse de 2013, les peupliers ont pu
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aisément prélever les ressources (eau et nutriments) dans les horizons plus profonds, tandis que les
robiniers n'avaient plus acces a cette ressource et ont donc souffert d'avantage de la compétition
dans le mélange. Cependant, il est important de noter que les données présentées ici sont celles des
biomasses racinaires des grosses et moyennes racines essentiellement (> 2mm), les racines fines
ne pouvant étre récoltées dans leur totalité via la méthode utilisée (Drénou, 2006), en raison de la
texture du sol. Or, le prélevement de I'eau et des nutriments ne se fait que via les racines fines. Ces
hypothéses sont donc valables uniquement si 'on considére que la biomasse des racines fines et

proportionnelle a la biomasse racinaire totale, or ce n'est pas toujours le cas (Richards et al., 2010).

3.3. Flux de carbone dans les monocultures de peuplier et robinier et dans le mélange

Sur le site de Saint-Cyr en val, les valeurs de production primaire nette aérienne (ANPP) étaient
faibles dans le mélange et les monocultures de robinier. ANPP des peupliers était inférieur aux
données de la littérature pour des taillis a courte rotation de peupliers (entre 4.1 et 13.4 Mg C ha!
an' a deux et trois ans respectivement, Gielen et al., 2005; Verlinden et al., 2013). Le flux de
carbone vers le compartiment souterrain (TBCF) était comparable aux données de la littérature,
correspondant a de jeunes plantations d'arbres a croissance rapide, (entre 1.04 pour une plantation
d'Eucalyptus de 5 ans et 2.35 Mg C m™ an’! pour une plantation d'Eucalyptus de deux ans, (Litton
et al., 2007 ; Tab. 1.VIII). Ce flux ¢élevé est dii en majeure partie au flux de CO» a la surface du sol
(Fs), composant principal du TBCF (Giardina and Ryan, 2002). Des études ont montré que Fis
diminuait au cours d'une rotation dans des plantations de peupliers (Yan et al., 2011; Zhang et al.,
2010). Comme nous sommes dans des plantations encore jeunes, il est donc probable que ces flux

de CO; diminuent au cours des prochaines années.

Le TBCF mesuré a Saint-Cyr-en-Val incluait le flux de CO2 a la surface du sol (Fs) des racines
herbacées, provenant de leur respiration autotrophe ainsi que de la décomposition de leurs racines.
Les herbacées couvraient abondamment le sol, malgré plusieurs tentatives de désherbage chimique
et mécanique. La respiration associée a ces herbacées devait contribuer de maniere importante a Fis
et donc conduire a une surestimation du TBCF de la plantation. En effet, il a ét¢ montré que Fis
variait en fonction du type de végétation : des prairies, (composées uniquement d'especes
herbacées) présentaient des Fs 20 % supérieurs a ceux des foréts (composées majoritairement
d'arbres) situées dans des conditions pédoclimatiques comparables (Raich and Tufekciogul, 2000).

Les auteurs expliquent que cette différence est probablement due au fait que les herbacées,
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contrairement aux arbres, n'allouent pas de carbone pour la production de bois et peuvent donc
allouer plus de carbone vers le compartiment souterrain. Les valeurs d'ANPP n'ont donc pas pu étre
comparées aux valeurs de TBCF dans la plantation de Saint-Cyr-en-Val car I'ANPP ne prenait en

compte que les arbres alors que TBCF prenait en compte une partie du flux de C (F’s) des herbacées.

Aucun effet du mélange n'était visible sur les flux de carbone (ANPP, TBCF) dans la plantation de
Saint-Cyr-en-Val. Ces parametres sont mesurés a 1'échelle de la plantation. Leur analyse, tout
comme celle des valeurs de production de biomasse ligneuse a I'hectare et par an, est limitée par le
dispositif qui ne comporte que deux blocs, ce qui explique sans doute pourquoi aucune différence
significative ne ressort entre les différents traitements, malgré des différences importantes et des
valeurs d'interactions trés négatives pour les robiniers (pour ' ANPP) et des modifications a I'échelle
des individus (de croissance, de rapport entre biomasse aérienne et racinaire, etc.). Des études ont
montré que le mélange pouvait présenter des valeurs d'ANPP plus élevées, ou plus faibles, et
¢galement modifier 1'allocation du carbone entre les compartiments souterrains et aériens selon si
l'interaction dominante entre les espéces était positive (complémentarité, diminution de la

compétition ou facilitation) ou négative (compétition ; Tab. 1.VIII).

Une diminution du carbone alloué vers le compartiment souterrain dans le mélange peut s'expliquer
par l'augmentation de la disponibilité en nutriments (N et P, Forrester et al., 2004). De la méme
maniere, de tels changements dans 1'allocation du carbone ont pu étre observés dans des plantations
fertilisées en comparaison avec des plantations non fertilisées (Giardina et al., 2003; Keith et al.,
1997). ANPP peut étre améliorée dans le mélange du fait d'une meilleure disponibilité en
nutriments dans le sol, notamment en azote, ou d'une amélioration du recyclage de ces nutriments.
Ainsi, les capacités photosynthétiques, mais également la surface foliaire et l'interception du
rayonnement de l'espéce non fixatrice sont augmentées dans le mélange (Forrester et al., 2012). A
l'inverse, si une compétition apparait dans le mélange entre les deux especes (si I'azote n'est pas la
principale ressource limitante), ANPP n'augmentera pas. Dans le cas du mélange entre Eucalyptus
et Acacia au Brésil, 1'eau était la principale ressource limitante, ce qui a conduit a une compétition
au niveau racinaire pour la ressource en eau et une diminution du ratio ANPP : TBCF dans le

mélange (Nouvellon et al., 2012).
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Tableau 1.VIII. Production primaire nette aérienne (ANPP), flux de carbone vers le compartiment
souterrain (TBCF), ratio ANPP : TBCF et production primaire brute (GPP) dans des monocultures et
plantations mélangées, données de la littérature. Pour chaque paramétre, des lettres différentes indiquent les

différences significatives a p <.05 entre les traitements (monocultures et mélange).

Espece(s) Lieu Age ANPP TBCF ANPP - GPP Référence
P g (Mgha an) (Mgha an’) TBCF (Mgha an’)

Eucalyptus Itatinga 4-6 (Nouvellon
grandis (Brésil) ans 16.2b 11.0b 14.8b 41.6b etal., 2012)
Acacia 12.8a 7.8a 16.4 b 32.0a
mangium
E. grandis | 12.7a 11.3b 112a 353 ab
A. mangium
E. urophylla  Kissoko (Epron et
x grandis ~ (Congo) ' °ns 9-7ab 18.0b >4 al., 2013)
A. mangium 8.6a 10.7 a 8.0
E. urophylla
x grandis / 129b 15.1 ab 8.5
A. mangium

Victoria 8.5- (Forrester
E. globulus (Australie) 10.5 44a 13.6 a 32a etal.,

ans 2006a)

A. mearnsii 43 a 16.2 a 2.8a
E. globulus 6.4b 173 a 4.1b

Plusieurs flux, pouvant représenter une fraction du TBCF n'ont pas été pris en compte dans cette
¢tude. Le flux de carbone sortant via les phénomenes d'érosion ou de lessivage est souvent
considéré comme négligeable sous un couvert clos (Forrester et al., 2006a; Giardina and Ryan,
2002; Raich and Nadelhoffer, 1989), ce qui n'était probablement pas le cas dans notre jeune
plantation, compte tenu des valeurs de LAI tres faibles. Le flux de méthane au niveau du sol aurait
pu également étre estimé, en particulier du fait que la parcelle est inondée, le méthane se formant
dans des conditions anaérobies (Cicerone and Oremland, 1988). Néanmoins, ces flux devaient étre
bien inférieurs (de l'ordre du kg ha™! an”' ; Mosier et al., 1991; Verchot et al., 2000; Bowden et al.,
1998) a ceux du flux de CO; a la surface du sol (de I'ordre du Mg ha™! an!). Au niveau aérien, une
part du carbone peut servir a la production de composés organiques volatiles (Kesselmeier and

Staudt, 1999). Ce flux n'a pas été pris en compte pour estimer ANPP. Pourtant, ces émissions

71



Partie 1 : Influence du mélange peuplier / robinier sur la croissance, la production de biomasse et
I'allocation de carbone de chaque espéce

peuvent étre importantes pour les espéces a croissance rapide, comme par exemple avec le saule
dont les émissions d'isopréne peuvent atteindre 10 g ha! h'! (Copeland et al., 2012). Cependant,
cela ne représente que quelques dizines de grammes de C ha! an”! sur une année et donc ces
émissions restent négligeables en comparaison avec les quantités de carbone assimilées par la

photosynthése qui sont de I'ordre du kilogramme de C ha! an™.

4. Conclusion

Les plantations d'espéces en mélange peuvent-Etre plus productives que les monocultures lorsque
les interactions positives (diminution de compétition et/ou facilitation) prédominent au sein du
mélange. Dans la plantation de Saint-Cyr-en-Val, nous avons étudié I'impact du mélange entre
l'espéce fixatrice Robinia pseudoacacia et la non fixatrice Populus % euramericana sur la
croissance, la production de biomasse et l'allocation de carbone de chaque espéce. La croissance,
la production de biomasse et les surfaces foliaire des individus ont été mesurées. A I'échelle de la
plantation, la production de biomasse ligneuse, la production primaire nette aérienne (ANPP) et le
flux de carbone vers le compartiment souterrain ont été estimés. Aucun effet positif du mélange
n'apparaissait pour tous les parametres mesurés quatre ans apres 1'installation de la plantation. Les
conditions pédoclimatiques trés mauvaises sur le site de Saint-Cyr-en-Val, avec l'alternance entre
périodes d'inondation et de sécheresse ont eu un impact négatif sur la croissance et la production
de biomasse des deux especes, en particuliers pour le robinier. Cet effet négatif semblait plus
marqué pour le robinier dans le mélange ou la compétition interspécifique pouvait étre plus forte

que la compétition intra-spécifique.
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1. Introduction

Dans les plantations mélangées d'espéces fixatrice et non fixatrice d'azote, la productivité des
parcelles peut étre accrue (Binkley, 1992; Forrester et al., 2006b). Ceci peut étre attribué a un effet
de facilitation da a la présence de I'espece fixatrice, dont les litieres aériennes et racinaires sont
riches en azote (Forrester et al., 2004). Ainsi, leur décomposition et minéralisation améliore le
statut azoté¢ du sol (Boyden et al., 2005; Binkley, 1992). Le recyclage des nutriments dans le
mélange en comparaison avec les monocultures de l'espéce non fixatrice peut également étre
accéléré (Parrotta, 1999). Dans le mélange peuplier / robinier, le peuplier pourrait ainsi bénéficier

de I'azote fix¢é par le robinier par transfert indirect.

Nos hypotheses sont les suivantes : une augmentation du stock d'azote dans le milieu résulte de la
fixation d’azote par rhizobium associé au robinier et au retour au sol des litiéres de robinier riches
en azote, dont le peuplier bénéficie par transfert indirect. De ce fait, la compétition interspécifique
est moins intense pour le peuplier que la compétition intra-spécifique car il bénéficie de la
facilitation par le robinier, mais elle augmente pour le robinier pour l'acquisition de I'azote du sol,

ce qui conduit a une augmentation de la fixation d’azote atmosphérique.

Les teneurs en azote des liticres, des plants et du sol ont été estimées au cours de la rotation. La
fixation de 'azote atmosphérique a été déterminée par deux méthodes isotopiques : par abondance
naturelle et par dilution isotopique. Les transferts d'azote de l'espece fixatrice vers l'espece non

fixatrice ont également été calculés avec les deux méthodes isotopiques.
2. Reésultats

2.1. Azote dans la biomasse sur pied

Les teneurs en azote (N) par arbre correspondent a la concentration moyenne en N pondérée par la
biomasse de chaque organe. Pour les trois dates de prélévement (a 2 ans, 2.5 ans et 3.5 ans), la
teneur en N de l'espece fixatrice était supérieure a celle de la non-fixatrice (systématiquement
supérieure a 1 % chez les robiniers et inférieure a 1 % chez les peupliers, Figure 2.1). Les peupliers
du mélange avaient une teneur en N légerement plus élevée que ceux de la monoculture a 2 ans
(0.67 % en monoculture et 0.83 % dans le mélange). Cette différence disparait a 2.5 et 3.5 ans. La
teneur en N des robiniers dans le mélange était inférieure a celle des monocultures a 2 ans (1.29 %

en mélange et 1.60 % en monoculture) et 3.5 ans (1.01 % en mélange et 1.39 % en monoculture).
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La quantité de N dans les plants de I'espece fixatrice €tait supérieure a celle contenue dans les plants
de l'espece non fixatrice a 2 ans (2 a 5 fois supérieure, Fig. 2.1.). Quelle que soit la date, aucun
effet du mélange sur la quantité de N des peupliers n'apparaissait. A 2 ans et 3.5 ans, les robiniers
du mélange étaient moins riches en N que les robiniers de la monoculture (quantités 1.3 fois plus
faibles a 2 ans et 3 fois plus faible a 3.5 ans). La quantité d'azote des robiniers de la monoculture
diminuait entre 2 et 2.5 ans puis augmentait entre 2.5 et 3.5 ans. Celle des robiniers du mélange
diminuait entre 2 et 2.5 et entre 2.5 et 3.5 ans. Celle des peupliers en revanche, augmentait

constamment en monoculture comme en mélange.
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Figure 2.1. Teneur moyenne en azote (N) et quantité de N total des peupliers et robiniers 2, 2.5 et 3.5 ans
apres la plantation, en monoculture et en mélange. Les chiffres au-dessus de chaque histogramme indiquent
les effectifs (ces effectifs sont identiques pour le N total). Les barres verticales indiquent les erreurs
standards. Des lettres majuscules différentes indiquent les différences significatives entre les espéces a p <

.05 et des lettres minuscules indiquent les différences entre traitement et espéce a p <.05.
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2.2. Chutes de litieres

L'évolution temporelle des chutes de litiéres dans les différentes plantations montre que lors de la
troisieme année de croissance (en 2013), les feuilles des arbres commengaient a tomber dés la fin
du mois de mai alors que pour la quatriéme année de croissance (en 2014), cette chute commengait
plus tard, a la fin du mois de juin (Fig. 2.2). Aucune différence significative n'a été¢ mise en évidence
sur la quantité de litiére dans les différents traitements (moyenne sur les deux blocs), malgré des
différences importantes entre les peupliers et les robiniers a la fin de 1'année 2014. Les peupliers
avaient en effet une quantité de liticre supérieure a celle des robiniers dans le mélange et en
monoculture. La quantité d'azote retournant au sol via les chutes de litieres augmentait chaque
année pour les peupliers (Tab. 2.I). Celles de robiniers était comparable entre 2012 (deuxi¢me
année de croissance) et 2013 (troisiéme année de croissance) mais augmentait Iégérement en 2014
(quatriéme année de croissance) pour les robiniers en monoculture et restait comparable aux années
précédentes pour les robiniers du mélange. Pour chaque année, aucune différence statistique entre
les traitements n'a pu étre mise en évidence compte tenu du nombre de répétition limité¢ a deux
blocs. Cependant, des interactions négatives importantes €taient observables, notamment pour les
robiniers dont l'interaction est toujours inférieure a -40 % et atteint méme -54 % a 4 ans. Pour les
peupliers, l'interaction est inférieure a -40 % a 2 ans mais elle est moins négative a 3 et 4 ans (-27

et -26 %, respectivement).
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Figure 2.2. Cumul de la masse seche (MS) des chutes de litiéres d’octobre 2012 a décembre 2014.
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2.3. Absorption nette d'azote

L'absorption nette d'azote n'était pas différente entre les deux especes et traitements pour chaque

date (Tab. 2.1I). Ces valeurs étaient comprises entre 1.3 et 7.1 kgha' an a 3 ans et 1.6 et 13.2 kg

ha! an’! 4 4 ans (fin 2014). L'absorption nette de N des peupliers avait presque doublé entre 3 et 4

ans dans le mélange et la monoculture (passant de 7.1 a 13.2 kg ha! an! dans la monoculture et de

2.6 44.9 kg ha! an! dans le mélange). Cette augmentation était beaucoup moins marquée pour les

robiniers, passant de 4.3 4 6.9 kg ha™! an™! dans la monoculture et de 1.3 4 1.6 kgha! an! dans le

mélange. L'effet d'interaction entre le mélange et la monoculture était systématiquement négatif

pour les deux espéces et pour chaque date.

Tableau 2.1. Quantité d’azote des chutes de liticres dans les monocultures et le mélange des

peupliers et robiniers (moyenne des deux blocs + erreur standard) de 2 a 4 ans (2012 a 2014). Pour

chaque date, les résultats du test de Kruskal Wallis n’indiquent aucun effet du traitement.

Age de la Nkg ha”
plantation Monoculture ~ Mélange interaction
2 ans Peuplier 0.46 (£0.06)  0.13(x0.02) -43%
Robinier 498 (£0.74) 1.36(=0.28) -46%
Moyenne/somme  2.72 (£ 0.40) 1.49 (£ 0.25) -45%
3 ans Peuplier 7.04(x1.04) 256(=052) -27%
Robinier 430(£1.68) 1.27(x034) -41%
Moyenne/somme  5.67 (£0.32)  3.83 (£0.18) -32%
4 ans Peuplier 13.20 (£ 1.32) 4.86(£1.32) -26%
Robinier 691 (+4.63) 1.58(x0.22) -54%
Moyenne/somme  10.05 (£ 2.98) 6.44 (£1.10) -36%
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Tableau 2.11. Absorption nette d’azote au cours des années 2013 (3 ans) et 2014 (4 ans) dans les
monocultures et le mélange de peupliers et robiniers (moyenne des deux blocs + erreur standard). Pour
chaque date, les résultats du test de Kruskal Wallis n’indiquent aucun effet du traitement. La moyenne de N

assimilé est calculée pour les monocultures et la somme pour le mélange.

3 ans 4 ans
N assimilé ] )
a1 4 Monoculture  Mélange Interaction Monoculture Mélange Interaction
(kgha an )
Peuplier 7.05(x1.04) 257(=x052) -27% 13.22 (= 1.33) 4.87(x132) -26%
Robinier 431 (£1.69) 1.27(x034) -41% 6.92 (£4.65) 1.58 (=0.22) -54%
Moyenne/somme  5.68 (= 1.13) 3.83 (=0.18) -32% 10.07 (£3.79) 645 1.11) -36%

2.4. Fixation atmosphérique de l'azote

2.4.1. Enrichi

Pour chaque date, les valeurs de §'°N moyen des peupliers étaient 2 a 5 fois supérieures a celles
des robiniers, sauf pour les peupliers en monoculture a 3.5 ans qui avaient un §'°N moyen
comparable a celui des robiniers en monoculture et en mélange (Tab. 2.III). Aucun effet du

traitement (mélange ou monoculture) n'apparaissait sur les 3'°N moyen des deux espéces.
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Tableau 2.111. "N moyen (+ erreur standard) des peupliers et robiniers en mélange et monoculture abattus
a2 ans (janvier 2013), a 2.5 ans (juin 2013) et a 3.5 ans (juin 2014). Pour chaque date, des lettres différentes

indiquent les différences significatives entre les modalités a p < .05.

Dilution isotopique Abondance naturelle
Agedela 15 ) 15 . 15 . 15 ..
plantation & N peupliers & N robiniers & N peupliers & N robiniers
Monoculture  Mélange  Monoculture  Mélange Monoculture ~ Mélange Monoculture  Mélange
2 ans 202 209 47 41 3.67 2.29 -0.19 -0.26
*37)b *3%Hb (*1Da (x6)a (x0.15) ¢ (20.13)b (2025 a (£0.08) a
2.5ans 129 102 41 45
(*#27)b (#32)b  (+x16)a (+13)a i ) ) )
35ans 55 79 21 30 3.95 3.00 -0.25 -0.89
(+ 14) ab x9b (x6)a (x15)a *081)b (024)b (£0.03)a (£ 0.66) a

Dans les deux traitements (monoculture et mélange), Ndfa (Nitrogen derived from atmosphere, le
pourcentage de l'azote dérivé de la fixation de N») représentait plus de la moitié du N contenu dans
les robiniers, sauf pour ceux du mélange a 3.5 ans (juin 2014) ou Ndfa était inférieur a 50 % (Tab.
2.IV). Pour les robiniers en monoculture, Ndfa diminuait de 18 % entre 2 et 3.5 ans. Dans le
mélange, Ndfa diminuait de 15 % entre 2 et a 2.5 ans et chutait de 25 % entre 2.5 et 3.5 ans. Ndfa
¢tait similaire (moins de 5 % de différence) entre les deux traitements a 2 et 2.5 ans puis était

considérablement plus faible dans le mélange qu'en monoculture a 3.5 ans.

La quantité¢ de N fixé par hectare €tait toujours supérieure dans la monoculture par rapport au
mélange (Tab. 2.1V). Cependant, si le fait que le nombre de robiniers est deux fois plus important
dans la monoculture est pris en compte, la quantité¢ de N fixé par hectare était supérieure dans le

mélange (d'un facteur 1.5) a 2 et 2.5 ans. Elle demeurait deux fois plus faible a 3.5 ans.

79



Partie 2 : Effets du mélange peuplier / robinier sur la nutrition azotée des deux espéces

Tableau 2.1V. Pourcentage d’azote dérivé de la fixation du N> estimé pour les robiniers en monoculture et

en mélange par les méthodes d’abondance naturelle et de dilution isotopique et quantité d’azote fixé dans

la biomasse sur pied a 2 ans, 2.5 ans et 3.5 ans.

Dilution isotopique

Abondance naturelle

Agede la % Ndfa N fix¢ dans la biomasse % Ndfa N fix¢é dans la biomasse sur
plantation sur pied (kg ha_l) pied (kg ha_l)
Monoculture  Mélange Monoculture = M¢élange Monoculture M¢élange  Monoculture M¢élange
2 ans 76.3 79.4 23.5 17.7 76.0 77.3 22.0 12.8
2.5 ans 67.4 64.7 15.6 10.6 - - - -
3.5 ans 58.6 39.8 20.0 1.9 78.4 90.3 26.6 4.2

2.4.2. Abondance naturelle

L'évolution temporelle des valeurs de B, correspondant a la valeur de 8'°N (abondance en '°N) de

l'espéce fixatrice poussant dans un milieu sans azote (dont la nutrition azotée dépend uniquement

de l'air) montre que celui-ci augmentait au cours du temps (Fig. 2.3). Sa valeur passe de -3 %o a 12

semaines a -1.4 %o a 19 semaines. La valeur utilisée pour le calcul de Ndfa était la derniere obtenue,

soit -1.4 %o.

Pour chaque date, les valeurs de !N moyen des peupliers étaient 2 a 3 fois supérieures a celles

des robiniers. Un effet du traitement apparaissait sur les 8'°N moyen des peupliers 4gés de 2 ans ;

ces derniers présentaient des valeurs de 8'°N inférieurs dans le mélange. Cette différence n'était

plus visible a 3.5 ans.
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Figure 2.3. Evolution temporelle de la valeur moyenne du B calculé a 1'échelle de la plante entiére des

robiniers du 29/05/2015 (a 12 semaines) au 16/07/2015 (a 19 semaines)
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Ndfa a été estimé a partir des données d'abondance naturelle a deux dates : en janvier 2013, a 2 ans
et en juin 2014, a 3.5 ans (Tab. 2.1V). Les valeurs de Ndfa estimées avec la méthode d'abondance
naturelle étaient tres élevées (supérieures a 75 %). Ces valeurs étaient plus élevées a 3.5 ans qu'a 2
ans dans le mélange (77.3 % a 2 ans et 90.3 % a 3.5 ans) et restaient stables dans la monoculture

(76.0 % a2 ans et 78.4 % a 3.5 ans).

La quantité¢ de N fixé par hectare était supérieure dans la monoculture par rapport au mélange.
Cependant, si le fait que le nombre de robiniers est deux fois plus important dans la monoculture
est pris en compte, la quantité de N fixé par hectare était supérieure dans le mélange (d'un facteur

1.2) a 2 ans, mais plus faible (d'un facteur 1.3) a 3.5 ans.

2.4.3. Comparaison des deux méthodes pour estimer Ndfa

A 2 ans, Ndfa estimé a partir de la méthode d'abondance naturelle était trés proche de celui estimé
avec la méthode de dilution isotopique (moins de 5 % de différence). A 3.5 ans, les valeurs de Ndfa
estimées avec la méthode d'abondance naturelle étaient supérieures a celles estimées avec la

méthode de dilution isotopique (20 % de différence dans la monoculture et 50 % en mélange).

2.5. Azote dans le sol

Pour chaque date, les teneurs en N du sol n'étaient pas différentes entre les différents traitements et
profondeurs (Tab. 2.V). Le sol des parcelles de peupliers et du mélange conservaient une teneur en
azote comparable entre les deux dates (a I'établissement de la plantation et a 4 ans). Au contraire,
le sol des parcelles de robinier en monoculture était enrichi en azote a 4 ans (pour tous les horizons),
en comparaison avec les valeurs initiales (entre 0.7 et 0.8 kg ha™! a I'établissement de la plantation

etentre 0.8 et 1.4 kg ha'! a 4 ans).
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Tableau 2.V. Quantité d’azote dans le sol (g kg™") dans les parcelles de peuplier et robinier en monoculture
et en mélange (moyenne des deux blocs) au moment de 1’établissement de la plantation et 4 ans apres. Pour
chaque date, les résultats du test de Kruskal Wallis n’indiquent aucun effet du traitement ou de la profondeur.

Pour chaque traitement, des lettres différentes indiquent les différences significatives entre dates a p <.05.

Peuplier Robinier Mélange

initial a a a

0-5 cm 0.85(x0.27) 0.76 (£0.09) 0.94 (£ 0.02)
5-10 cm 0.83(£0.24) 0.82(x0.19) 1.03(£0.02)
10-15cm  0.58 (£0.02) 0.85(+0.15) 0.71 (= 0.08)
15-30cm  0.85 (£ 0.14)  0.73 (£0.02) 0.75 (+0.17)
4 ans a b a

0-5 cm 0.73 (£ 0.13)  1.45(£0.05) 0.98 (+0.18)
510cm  1.25(x0.25) 1.33(+0.18) 1.23 (+0.03)
10-15cm  0.85(x0.05) 1.08 (£0.23) 0.90 (= 0.20)
15-30cm  1.03 (£018) 0.78 (=0.13) 0.93 (= 0.08)

2.6. Transferts d'azote de l'espece fixatrice vers la non-fixatrice

Le transfert d'azote de l'espece fixatrice vers la non-fixatrice (Pnon-leg(<=atm)) correspond a la teneur
en N dans les peupliers du mélange provenant de la fixation de N». Ce transfert a été estimé pour
les plants de la zone marquée et non marquée au '>N. Pour les plants situés dans la zone marquée,
Pron-leg(=atm) €tait négatif a 2 et 3.5 ans et atteignait environ 20 % a 2.5 ans. Pnon-leg(<atm) des plants
de la zone non marquée étaient positifs aux deux dates et plus élevés a 2 ans (27 %) qu'a 3.5 ans
(18 % ; Tab. 2.VI). Les valeurs de Puon-leg(atm) €stimées par les deux méthodes (dilution isotopique
et abondance naturelle) aux mémes dates (a 2 ans et a 3.5 ans) n'étaient pas comparables (négatives

dans un cas et positives dans 1'autre).
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Tableau 2.VI. Pourcentage d’azote des peupliers provenant de la fixation du N, par le robinier (transfert)

estimé par les méthodes d’abondance naturelle et de dilution isotopique.

non-leg(<=atm)

Age de la
X 1
plantation  pyjytion isotopique  Abondance naturelle
I ! '
2 ans -4 % 27 %

2.5 ans 22 % -

3.5 ans -5% 18 %

3. Discussion

3.1. Evolution temporelle et effets du mélange sur Ndfa

De nombreuses études traitant de la comparaison entre les deux méthodes d'analyses isotopiques,
abondance naturelle et dilution isotopique, pour estimer la quantité d'azote dérivé de la fixation de
I'azote atmosphérique (Ndfa) existent (Bremer and van Kessel, 1990; Stevenson et al., 1995;
Brendel et al., 1997; Burchill et al., 2014; Hogh-Jensen and Schjoerring, 1994). Cependant,
beaucoup de ces études ont été réalisées sur des herbacées annuelles ; trés peu se sont intéressées

aux especes ligneuses pérennes (Domenach et al., 1989; Bouillet et al., 2008).

A 2 ans, Ndfa estimé avec les deux méthodes (abondance naturelle et dilution isotopique) donnaient
des résultats tres proches. Plusieurs valeurs de B ont été testées pour essayer de faire converger les
valeurs de Ndfa en abondance naturelle et par dilution isotopique. Un B de 1.33 %o conduisait a
une différence minimale de Ndfa d'environ 1 %o entre les deux méthodes (pour les robiniers en
monoculture et en mélange). Or, le B que nous avions estimé était trés proche de cette valeur
(1.4 %0). A 3.5 ans en revanche, aucune valeur ne permettait de faire converger les valeurs de Ndfa
des deux méthodes. Ndfa estimé avec la méthode d'abondance naturelle dans la plantation de Saint-
Cyr-en-Val augmentait entre 2 ans et 3.5 ans mais diminuait au cours du temps avec la méthode de
dilution isotopique. Ndfa peut diminuer pour les especes fixatrices avec l'dge, mais dans des
plantations de robiniers bien plus agées, de 17 a 38 ans (Boring and Swank, 1984). Une autre étude
a montré que Ndfa restait constant pour une espeéce d'arbre fixatrice d'azote (Casuarina

equisetifolia) entre 1 et 3.5 ans tandis qu'il diminuait pour une autre espece (Leucaena
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leucocephala), passant de 98 % a 1 an a 38 % a 3.5 ans, di au fait qu'elle prélevait plus d'azote du
sol a 3.5 ans (Parrotta et al., 1996). En effet, la fixation atmosphérique de 1'azote diminue suite a
une augmentation de la disponibilité de 1'azote du sol (Dommergues, 1995). Dans la plantation de
Saint-Cyr-en-Val, les conditions extrémes alternant ennoyage et sécheresse pouvaient étre
problématique pour les nodules et la fixation de 1'azote et expliquer cette diminution de Ndfa. En
effet, le site était inondé chaque année sur une période relativement longue (d'octobre a mars ou
avril). Or, un sol inond¢ limite la disponibilité en oxygeéne et diminue les capacités a fixer l'azote
atmosphérique via l'activité nitrogénase (Ndoye and Dreyfus, 1988) ainsi que la quantité de nodules
(Minchin and Summerfield, 1976). En revanche, en été, le sol pouvait devenir trés sec sur une
période assez longue comme en 2013 ou les teneurs en eau volumique étaient de 5 % dans les 30
premiers centimetres de fin juillet @ mi-septembre. La sécheresse peut également réduire l'activité
nitrogénase des nodules et leur quantité (Ramos et al., 2003). Une valeur de Ndfa de 90 % semble
donc trés élevée sur un site avec d'aussi mauvaises conditions pour les nodules. Par ailleurs, les
quantités d'azote (en g arbre!) des robiniers diminuaient dans le mélange de 2.5 a 3.5 ans mais
augmentaient en monoculture. De plus, le contenu en azote total et la teneur en azote des robiniers
en monoculture étaient comparables a ceux du mélange a 2.5 ans, mais supérieurs a 3.5 ans. Il est
donc plus probable que Ndfa entre 2.5 et 3.5 ans diminue fortement dans le mélange et que Ndfa
en monoculture soit supérieur a celui en mélange a 3.5 ans. Les robiniers du mélange avaient
¢galement des surfaces foliaires réduites de plus de moiti¢ a 3.5 ans par rapport a 2.5 ans. Or, les
nodules ont besoin en grande quantité¢ des composés carbonés assimilés par les arbres (via le
mécanisme de la photosynthése) pour fixer 'azote atmosphérique. En effet, il faut en moyenne 6 a
7 mg de carbone pour réduire 1 mg de N en NH4" (Vance, 2008). Des arbres ne disposant que de
trés peu de feuilles ne peuvent donc probablement pas fabriquer suffisamment de composés
carbonés pour alimenter leurs nodules. Ces conditions sont d'autant plus marquées pour les
robiniers dans le mélange qui subissent une compétition pour l'eau (plus intense que la compétition
intra-spécifique) lors des périodes de sécheresse. Néanmoins, 1'espéce fixatrice en mélange peut
présenter une valeur de Ndfa supérieure a la monoculture en raison d'une compétition
interspécifique pour le N du sol plus intense que la compétition intra-spécifique (Baker et al., 1994).
Ceci pourrait expliquer pourquoi le Ndfa a 2 ans estimé par les deux méthodes et celui a 3.5 ans
estimé par la méthode d'abondance naturelle étaient plus élevés pour les robiniers en mélange avec

les peupliers.
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3.2. Les limites des deux méthodes (abondance naturelle et dilution isotopique) pour estimer

Ndfa

Pour les deux méthodes, il est recommandé de prendre plusieurs especes de référence (Hogberg,
1997; Peoples et al., 2009), ou d'utiliser une espéce de référence ayant des caractéristiques
(phénologie, profondeur d'enracinement) similaires a la fixatrice (Unkovich et al., 2008).
Néanmoins, les échanges d'azote via un réseau mycorhizien commun entre les deux especes
peuvent s'effectuer de I'espéce fixatrice vers la non fixatrice et inversement et prédominer sur les
transferts indirects (Carlsson and Huss-Danell, 2013). Dans la plantation de Saint-Cyr-en-Val, une
seule espece de référence a été utilisée : le peuplier. Le peuplier posséde des caractéristiques
similaires au robinier : c'est un arbre a croissance rapide et a feuillage caduque. D'aprés les courbes
de croissance de la premicere année, les deux espéces ont une dynamique de croissance en hauteur
similaire (cf. partie 1, 2.2.). Cependant, des différences existent concernant leur enracinement : le
peuplier a une architecture racinaire de surface trés peu ramifiée contrairement au robinier (Drénou,

2006).

Un des probleémes majeur de la méthode de dilution isotopique est la dispersion temporelle et
spatiale du marquage dans le sol. Par exemple, 1'engrais marqué peut se disperser uniquement en
surface alors que les plantes peuvent prélever plus profondément 1'azote du sol (Peoples et al.,
1989; Unkovich et al., 2008). L'analyse de sol de la plantation de Saint-Cyr-en-Val trois mois apres
le marquage indique que celui-ci n'était pas réparti de fagon homogene dans les différents horizons
du sol (cf. Matériel et méthodes, Fig. 9). En effet, les cinq premiers centimetres étaient trés marqués
mais le signal diminuait ensuite pour atteindre des valeurs proches de celles en abondance naturelle,
inférieures a 6 %o dans les horizons 10-15 et 15-30. Le signal >N peut également diminuer dans le
temps et cela engendre des erreurs dans l'estimation de Ndfa si l'espece de référence et la fixatrice
ne présentent pas la méme dynamique saisonniere de prélevement de 1'azote (Boddey et al., 1995;
Danso et al., 1992). Les deux especes doivent en effet présenter la méme constante de croissance
ainsi qu'un temps identique pour arriver a la moitié du maximum de la quantité de N de la plante
au cours d'une saison de croissance (Witty, 1983). Comme il est difficile de suivre ces parametres,
il est conseillé de réitérer 1'étape de marquage si 1'on souhaite suivre Ndfa sur le long terme ou
d'utiliser un engrais marqué avec un faible taux de relargage qui diffuserait progressivement au

cours du temps. Une ¢étude a montré que Ndfa estimé était inférieur en utilisant un engrais
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inorganique marqué au N en comparaison avec un engrais organique marqué (Papastylianou and
Danso, 1991). Dans le cas de la plantation de Saint-Cyr-en-Val, malgré une dynamique de
croissance similaire chez les deux espéces lors de la premiére année de croissance, on ne peut pas
certifier qu'elles présentent une dynamique saisonnieére de prélevement de 1'azote identique. De
plus, il est possible qu'une stratification racinaire existe entre les deux especes : d'une part, en raison
des épisodes d'ennoyage qui peuvent détruire les racines, en particulier celles du robinier plus
sensible a l'ennoyage ; d'autre part, due a une possible exclusion du robinier par le peuplier en
mélange dans les couches riches en nutriments et/ou en eau (cf. partie 1, 3.2.). Par ailleurs, méme
si les deux especes présentaient la méme dynamique d'absorption de 1'azote en monoculture, celle-
ci peut étre modifiée dans le mélange (Vallis et al., 1977). Il est donc probable que Ndfa estimé
dans la plantation de Saint-Cyr-en-Val par la méthode de dilution isotopique soit malgré tout sous-

estimeé.

Pour pouvoir appliquer la méthode de 1'abondance naturelle, il est recommandé d'avoir un §'°N du
sol d'environ 6 %o. En dessous de cette valeur, la précision dans l'estimation de Ndfa diminue
(Peoples et al., 1989). Or, dans la plantation de Saint-Cyr-en-Val, les valeurs de §'°N du sol en
abondance naturelle variaient entre 4 et 5 %o. La différence entre cette valeur et celle de l'air est
donc faible et cela peut engendrer des erreurs dans I'estimation de Ndfa. Par ailleurs, le §'°N du sol
doit étre uniforme spatialement, notamment entre les parcelles de l'espece fixatrice d'azote et
l'espece de référence (Peoples et al., 2009). Il doit également étre uniforme entre les différentes
profondeurs du sol, si les deux especes n'ont pas des profondeurs d'enracinement identiques (Danso
et al., 1992; Shearer and Kohl, 1986). Dans la plantation de Saint-Cyr-en-Val, les données de §'°N
du sol variaient peu entre les différents traitements (peuplier, robinier et mélange) et profondeurs,

(cf. Matériel et méthodes, Fig. 9).

La détermination du B est une étape importante pour estimer ensuite la fixation de 'azote via la
méthode d'abondance naturelle. Si la différence d'abondance en '°N entre les espéces (référence et
fixatrice) est supérieure a 5 %o ou inférieure a -5 %o, alors les erreurs dans 1'estimation de la valeur
du B n'ont pas beaucoup d'influence sur l'estimation finale de Ndfa (Boddey et al., 2000), de méme
si Ndfa est faible (Unkovich et al., 2008). En revanche, si la différence d'abondance entre les deux
especes est faible, ou que Ndfa est €élevé, alors il est nécessaire de déterminer précisément B pour
¢viter toute erreur dans l'estimation finale de Ndfa. Cependant, de nombreuses erreurs peuvent étre
faites dans cette estimation et il est nécessaire de prendre certaines précautions afin de les éviter. 1l
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est important que les plants utilisés pour la détermination de B soient inoculés par la méme souche
de bactérie que celles que 1'on retrouve sur le site expérimental (Boddey et al., 2000; Unkovich et
al., 2008). II est recommand¢ d'utiliser une valeur de B obtenue pour des plants matures, car elle
peut varier et n'atteint un équilibre qu'au bout de plusieurs semaines chez de jeunes plants
(Bergersen et al., 1988; Boddey et al., 2000; Nguluu et al., 2002). Les valeurs de B obtenues lors
de notre expérimentation n'avaient pas atteint cet équilibre (il augmentait au cours du temps) et les
plants étaient encore jeunes. Il est donc possible que la valeur du B obtenue dans le cadre de cette
¢tude ne soit pas similaire a celle d'un plant mature et puisse donc fausser ensuite I'estimation de
Ndfa en abondance naturelle. Aucune valeur de B n'a été trouvée dans la littérature pour le robinier
mais nos valeurs étaient du méme ordre de grandeur que celles trouvées pour d'autres especes, soit

entre -4.6 %o (pour Macroptilium sp.) et 1.9 %o, (pour du soja, Boddey et al., 2000).

3.3. Effet du mélange sur la nutrition azotée de chaque espéce

Les teneurs en azote du sol dans la monoculture de peupliers et dans le mélange étaient comparables
lors de I'établissement de la plantation et 4 ans. Au contraire, le sol des monocultures de robinier a
quatre ans était enrichi en azote dans les horizons de surface (de 0 a 30 cm). Cependant, le fait
qu'aucun changement dans la quantité d'azote du sol n'a ¢ét€¢ mis en évidence dans le mélange ne
signifie pas nécessairement qu'il n'y a eu aucun effet bénéfique du robinier. En effet, les peupliers
ont pu prélever cet azote au fur et 2 mesure de sa disponibilité, en particulier lors des 2 premicres
années ou 1'on constate qu'ils ont des teneurs en N plus €élevés dans le mélange (cf. ci-apres). Dans
les taillis a courte rotation de peuplier, il est courant de voir le sol s'appauvrir en azote au cours du
temps mais ce déclin s'observe généralement entre deux rotations (Tuskan, 1998). A l'inverse, une
augmentation des teneurs en azote du sol est souvent observée dans des plantations de robinier
(Berthelot et al., 2000). Cette augmentation est probablement due a un recyclage plus rapide de
l'azote contenu dans les litieres du robinier plus concentrées en azote que celles du peuplier (Tateno
et al., 2007), et plus particulierement des litieres souterraines (racines fines et nodules). Dans les
mélanges d'espece fixatrice et non fixatrice d'azote, la fertilité du sol peut étre augmentée par une
amélioration du statut azoté du sol (Khanna, 1997a; Koutika et al., 2014) ou par une accélération
du recyclage des nutriments (Binkley, 1992; Voigtlaender et al., 2011). Par exemple, le sol de
plantation de 7.5 ans d'Eucalyptus robusta en mélange avec Casuarina equisetifolia ou Leucaena

leucocephala présentait une teneur en azote deux fois plus élevée que la monoculture d'Eucalyptus

87



Partie 2 : Effets du mélange peuplier / robinier sur la nutrition azotée des deux espéces

(Parrotta et al., 1996). La méme tendance, moins marquée, était observée pour une plantation

d'Eucalyptus urograndis en mélange avec Acacia mangium (Koutika et al., 2014).

Les teneurs en N supérieures aux peupliers pour les robiniers résultaient de la fixation du N
atmosphérique. Seuls les robiniers du mélange ne présentaient pas des teneurs ou concentrations
en N tres élevées en comparaison avec les robiniers de la monoculture. Cela était en particulier le

cas a 3.5 ans, di a la diminution de Ndfa.

Pour les peupliers, un effet du mélange sur la teneur en N dans la biomasse n'était visible qu'a 2
ans. Les peupliers du mélange avaient une teneur en azote légerement supérieure aux peupliers de
la monoculture. La teneur en N des peupliers pourrait étre améliorée du fait que ceux-ci ont acces
a un plus large pool de N disponible (diminution de compétition) ou du fait d'une amélioration du
statut azoté du sol en présence du robinier (facilitation). Cependant cette différence ne se retrouvait
pas dans la quantité d'azote contenue dans la biomasse sur pied. Les especes non fixatrices d'azote
en mélange avec des especes fixatrices d'azote peuvent présenter des teneurs en azote plus €élevées
dans leurs feuilles (Forrester et al., 2012) ou leurs racines fines (Bauhus et al., 2000). Cependant,
nous n'avons pas pu vérifier si c'était le cas dans notre étude car nous n'avons pas réussi a établir
de relations allométriques pour la minéralomasse azotée foliaire. De plus, seule une partie des
racines fines a pu étre récoltée par la méthode d'extraction du systéme racinaire employée. Leur
quantité a I'échelle des individus ou de la plantation n'a pas pu étre estimée de maniére fiable. Les
valeurs d'absorption nette annuelle d'azote n'étaient pas significativement différentes entre les
traitements. Cependant, 1'assimilation a probablement été sous-estimée. En effet, ces valeurs ne
prenaient pas en compte une des composantes trés importante : les racines fines et leur turnover
(Cole and Rapp, 1981; Johnson et al., 2004). En effet, les racines fines représentent un pool non
négligeable d'azote et leur turnover peut étre élevé. Bien souvent, le turnover des racines fines
représente un apport bien plus important d'azote que celui des litieres dans des jeunes plantations

mélangées (Khanna, 1997b).

Nos calculs de transfert d'azote du robinier vers le peuplier (Pnon-leg(=atm)) avec la méthode de
dilution isotopique indiquaient qu'il n'existait pas de transfert a 2 et 3.5 ans ; ces valeurs étaient
méme négatives. Des valeurs négatives de transfert se retrouvent également dans la littérature,
lorsque le 3'°N de I'espéce non fixatrice était supérieur dans le mélange par rapport a la monoculture
(Nygren and Leblanc, 2008; Snoeck et al., 2000). Il a été montré que Pnon-leg(=atm) aUugmentait au

cours du temps puis diminuait ensuite (Jayasundara et al., 1997). Le méme schéma a été observeé
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dans notre étude avec la méthode de dilution isotopique. Pnon-leg(=atm) augmentait entre 2 et 2.5 ans
puis diminuait entre 2.5 et 3.5 ans. Une diminution était aussi observée entre 2 et 3.5 ans avec la
méthode d'abondance naturelle. Une autre étude a montré qu'un transfert se produisait dans le
mélange uniquement aprés la mort de l'espece fixatrice, et que ce transfert était di a la
décomposition de ses racines (Trannin et al., 2000). L'augmentation de Pnon-leg(<atm) dans le mélange
a Saint-Cyr-en-Val n'a cependant pas augmenté suite a la mortalité importante des robiniers lors
de la quatrieme année de croissance. Ces estimations de transfert, quelle que soit la méthode
utilisée, sont sujets a de nombreuses erreurs. En effet, les mémes biais que pour l'estimation du
Ndfa existent (Peoples et al., 2015). Bien que les peupliers du mélange présentaient un §'>N moyen
plus faible, en abondance naturelle, a 1'age de 2 ans, et que ceux-ci avaient également une teneur
en N plus élevée que ceux en monoculture, cela ne signifiait pas qu'il existait un potentiel transfert
d'azote entre les deux espéces. En effet, cela peut étre di au fait que le peuplier dans le mélange
avait acces a un pool d'azote plus large du fait de la diminution de compétition (Peoples et al.,
2015). Ces transferts entre 1'espece fixatrice et non fixatrice peuvent étre indirects (comme expliqué
précédemment, via le retour au sol des liticres et le turnover racinaire) ou directs, via les
mycorhizes. De telles échanges ont pu étre mis en évidence entre deux especes d'arbres, Eucalyptus
maculata et Casuarina cunninghamiana (He et al., 2004), entre un arbre et une herbacée, Gliricidia
sepium et Dichantium aristatum ou entre deux herbacées, Glycine max et Zea mays (Bethlenfalvay
et al., 1991). De tels échanges pourraient exister dans le mélange peuplier / robinier. En effet, une
étude a montré que ces deux especes, pouvaient partager un réseau mycorrhizien commun avec des

champignons du genre Glomus (He et al., 2003).

4. Conclusion

L'objectif était d'estimer si le statut azoté du sol et la nutrition azotée du peuplier pouvaient étre
amélioré par l'introduction du robinier, dans la plantation de Saint-Cyr-en-Val. Les teneurs en azote
du sol, des litieres et des plants ont été¢ analysées. Aucun impact du robinier sur l'azote du sol,
l'assimilation et la teneur en azote des peupliers n'a ét€ mis en évidence dans le mélange. Deux
méthodes nous ont permis de mettre en évidence la présence d'une fixation de l'azote
atmosphérique par le robinier : I'abondance naturelle et la dilution isotopique. Comme chacune des
deux méthodes présente ses limites, nous ne pouvons pas certifier laquelle permet d'estimer la
valeur la plus réaliste de Ndfa. Cependant, plusieurs ¢léments nous suggerent que la méthode de

dilution isotopique, bien que biaisée, refléte probablement plus la réalit¢é que la méthode de
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I'abondance naturelle. Les mauvaises conditions sur le site de Saint-Cyr-en-Val (avec alternance
entre inondations et sécheresses) ont pu empécher le fonctionnement optimal des nodules et la

fixation atmosphérique du robinier.
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Les objectifs de cette these étaient d'évaluer l'impact du mélange peuplier / robinier sur la
croissance, la production de biomasse et la surface foliaire a 1'échelle des individus, la production
de biomasse ligneuse, l'indice de surface foliaire et 1'allocation du carbone a 1'échelle de la
plantation, ainsi que le statut azoté de la plantation et la nutrition azotée des deux especes. Notre
¢tude a été conduite sur une parcelle composée de monocultures de chacune des deux especes et
du mélange. Le dispositif comportait deux répétitions (deux blocs). Il était important de mener cette
¢tude a 1'échelle des individus afin de mieux comprendre les mécanismes existant a I'échelle de la
plantation (Forrester and Pretzsch, 2015). Nos hypothéses initiales étaient les suivantes : (i) La
présence du robinier améliore la croissance et la production de biomasse des peupliers, ainsi que
leur surface foliaire. L'indice de surface foliaire (Leaf Area Index, LAI) est donc plus élevé ce qui
permet une assimilation du carbone plus importante donc une augmentation de la production
primaire nette aérienne (Aboveground Net Primary Production, ANPP) et de la production de
biomasse ligneuse. Au contraire, le flux de carbone vers le compartiment souterrain (Total
Belowground Carbon Flux, TBCF) diminue ou reste inchangé du fait de 1’amélioration de la
fertilité. (i1) Ceci est dli a une augmentation du stock d'azote (N) dans le milieu résultant de la
fixation d’azote par rhizobium associé au robinier et au retour au sol des litieres de robinier riches
en azote, dont le peuplier bénéficie par transfert indirect. (iii) La compétition interspécifique est
moins intense pour le peuplier que la compétition intra-spécifique car il bénéficie de la facilitation
par le robinier, mais elle augmente pour le robinier pour l'acquisition de 1'azote du sol, ce qui
conduit a une augmentation de la fixation d’azote atmosphérique dans le mélange. La figure 10
renvoie aux hypothéses initiales et résume les principaux résultats de la thése en termes d'effets du
mélange observés aux cours des quatre premieres années apres la plantation (de début 2011 a fin
2014) sur la croissance, la production de biomasse, LAI, ANPP, TBCF, l'azote du sol et 1’azote
dérivé de la fixation (Ndfa).
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Figure 10. Schéma illustrant les modifications de croissance, production de biomasse, acquisition du
carbone et de I’azote observées au sein du mélange peuplier / robinier a 1’échelle des individus (rectangles)
ou de la parcelle (cercles et ovales). Le signe "=" indique qu'il n'y avait pas de différence et "K" indique une
diminution dans le mélange par rapport a la monoculture. Les numéros entre parenthéses renvoient aux
différentes hypothéses qui étaient formulées en fin d'introduction : (1) la croissance (en hauteur, H et
surfaces de section de tige a 1.30 m, S) et la surface foliaire du peuplier étaient identiques dans le mélange,
alors que celles du robinier diminuaient ; LAI (indice de surface foliaire), ANPP (production primaire nette
aérienne) et TBCF (flux de carbone vers le compartiment souterrain) n'étaient pas significativement
modifiés en mélange ; (2) le stock d'azote (N) dans le sol n'augmentait pas significativement dans le mélange
; la nutrition azotée du peuplier n'était pas modifiée ; (3) Ndfa (N dérivé de la fixation du N,) diminuait. Les
effets du mélange sont indiqués en % et ont été estimés par comparaison avec la monoculture de peuplier a
I'échelle de la parcelle et par comparaison avec les monocultures de chaque espece a I'échelle des individus.

* indique un effet significatif du mélange a p<.05.
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La présence des robiniers dans le mélange n‘a pas permis d'augmenter la croissance, la

surface foliaire et la production de biomasse des peupliers.

Durant les deux premiéres années suivant l'installation de la plantation, les peupliers semblaient
bénéficier d'un effet positif du mélange. Ceux-ci présentaient en effet des hauteurs et une biomasse
aérienne plus ¢élevée (Fig. 10) et un ratio entre leur biomasse aérienne et racinaire supérieur dans
le mélange. Ces résultats laissaient suggérer que la compétition interspécifique pour les peupliers
¢tait moins importante que la compétition intra-spécifique (Gana, 2014 ; Annexe 6). Cependant,
cet effet positif du mélange pour les peupliers s'est dissipé au cours de la troisiéme saison de
végétation. A l'inverse, les robiniers présentaient une biomasse aérienne plus faible et un ratio entre
leur biomasse aérienne et racinaire inférieur dans le mélange par rapport a la monoculture a deux
ans. Ceci est peut-Etre le signe d'une compétition intense au niveau racinaire dans le mélange en
faveur du peuplier. Cette compétition semblait s'exercer principalement sur la ressource en
nutriments plutdt que sur la ressource en eau, les potentiels foliaires hydriques de bases n'étant pas
différents entre le mélange et la monoculture pour les deux espéces. Apres deux ans, un effet du
mélange impactait encore négativement la hauteur, les surfaces foliaires et la biomasse racinaire
des robiniers. Compte tenu de ces effets négatifs du mélange, la compétition interspécifique devait
donc étre plus forte que la compétition intra-spécifique pour le robinier alors qu'a l'inverse pour le

peuplier, la compétition €tait moins importante que la compétition intra-spécifique.

La faible croissance et la mortalité du robinier dans le mélange, non compensées par une plus forte
croissance du peuplier, comme cela a pu tre observé dans une plantation mixte d’eucalyptus et de
falcataria (Binkley et al., 2003a), explique qu’a 1'échelle de la parcelle, des différences prononcées
de LAI, de production de biomasse et d’ANPP étaient observées entre les monocultures et le
mélange (Fig. 10). Ces différences n'étaient cependant pas significatives du fait que nous ne
disposions que de deux blocs. La diminution importante de LAI dans le mélange contraste avec le
résultat observé dans les plantations mixtes d’eucalyptus et d’acacia (Nouvellon et al., 2012 ; Epron
et al., 2013) ou de douglas et d’aulne (Binkley, 1992), ou une stratification verticale du couvert
végétal permet une plus grande interception du rayonnement lumineux. Dans notre cas, la
contribution du peuplier au LAI du mélange est celle prédite par la valeur obtenue en monoculture,
alors que les eucalyptus doublent leur contribution a I’indice foliaire du peuplement mixte, dans un
site ou il n’y a pourtant pas non plus d’effet positif du mélange sur la production de biomasse
(Nouvellon et al., 2012). De maniére plus surprenante, le peuplier ne profite pas non plus de
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I’espace libéré par la diminution de la densité d’arbre suite a la mortalité des robiniers, ce qui
explique I’effet négatif du mélange sur le LAI La diminution de la production de biomasse ligneuse
et d’ANPP étant prés de deux fois moins prononcée que la diminution de LAI, Defficacité
d’utilisation de la lumiére est donc plus ¢élevée dans le mélange, sans que cela compense la baisse
de I’interception de la lumicére liée a la diminution de I’indice foliaire. Le résultat obtenu sur notre
site est donc différent de celui obtenu au Brésil dans une plantation mixte acacia / eucalyptus ou
I’augmentation d’interception de la lumiére liée a ’augmentation de I’indice foliaire ne compense

pas la diminution de I’efficacité d’utilisation de la lumiére (Le Maire et al., 2013).

11 est délicat dans ce travail de comparer ANPP qui ne prend en compte que le compartiment arbre
et le flux total de carbone vers le compartiment souterrain (TBCF) dont le calcul inclut aussi la
contribution de la respiration et le renouvellement des racines des graminées. Cependant, le fait
que TBCEF soit tres similaire dans le mélange et dans les monocultures alors que ANPP est tres
fortement réduit (Fig. 10) suggeére une augmentation de [’allocation du carbone vers le
compartiment souterrain dans le mélange. Cela indique que I’introduction du robinier dans cette
plantation de peuplier n’a pas permis de réallouer la croissance vers les parties aériennes des arbres,
mais a favorisé une allocation vers les organes souterrains, traduisant une augmentation de la
compétition pour les ressources €daphiques (Litton et al., 2007 ; Epron et al., 2013), contraire a
notre hypothese initiale. Un tel résultat a été observé dans une plantation mixte d’eucalyptus et
d’acacia au Brésil dans un site ou I’eau a clairement été identifiée comme un facteur limitant

(Nouvellon et al., 2012).

La fertilitée du sol et I'acquisition de I'azote pour le peuplier n*étaient pas améliorées dans le

mélange.

Une amélioration du statut azoté du sol du fait de la présence du robinier n'a pas pu €tre mise en
¢vidence dans le mélange, contrairement a ce qui a pu étre mis en évidence d’en d’autres systémes
(Khanna, 1997a; Koutika et al., 2014; Parrotta et al., 1996), et I'apport d'azote venant des litieres
aériennes était comparable a celui des monocultures. Les peupliers du mélange présentaient a deux
ans des teneurs en azote supérieures a ceux des monocultures. Une amélioration de la nutrition
azotée des especes non fixatrices peut en effet s'observer en présence d'une espece fixatrice
(Kiippers, 1996; Forrester et al., 2007). Cependant dés la troisieme année, les peupliers ne
présentaient plus d'amélioration de leurs teneurs en azote, et le stock de N dans la biomasse n’était

pas différent. Les robiniers du mélange présentaient des teneurs en azote plus faibles. De plus, la
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fixation de l'azote atmosphérique des robiniers était diminuée dans le mélange, contrairement a
I’hypothése d’une fixation plus élevée en mélange qu’en monoculture du fait de la compétition
pour I’azote recyclé entre les deux espéces (Baker et al., 1994). Cette diminution de la fixation, et
la mortalité des robiniers, contribuent sans doute a 1’absence de transfert d’azote du robinier vers
le peuplier. Pour qu’il puisse y avoir transfert d’azote, il faut que de 1’azote soit fixé par 1’espece
fixatrice et s’accumule dans ses tissus, qu’il y ait un retour au sol important par des chutes de
litieres et que cet azote organique soit minéralisé¢ (Bouillet et al., 2008). La décomposition de la
litiere de I'espece fixatrice d'azote n'était pas plus rapide que celle de I'espéce non fixatrice (résultats
du WP3 Intens&Fix, B. Zeller) et, bien qu’en présence de 'espece fixatrice d'azote la nitrification
¢tait augmentée (résultats du WP3 Intens&Fix, A. Robin), la quantité de nitrate dans le sol était
inférieure dans le mélange en comparaison avec les monocultures de robinier (stage de Master 2
de J. Bello sous la direction de N. Marron et P. Priault). Il est possible que le transfert ne commence
réellement qu’apres plusieurs années, comme cela a été suggéré dans une plantation mixte d’acacia
et d’eucalyptus (Bouillet et al., 2008). Dans notre cas néanmoins, la forte mortalité des robiniers et
la diminution de la fixation ne devrait pas conduire a un transfert plus important dans le futur de la

rotation.

Il est probable que les nodules aient souffert des périodes d'ennoyage prolongées sur le site,
affectant leur activité¢ (Ndoye and Dreyfus, 1988) et leur quantit¢ (Minchin and Summerfield,
1976). Sans nodules efficaces, la nutrition azotée des robiniers devait donc dépendre d'avantage de
l'azote du sol. Cependant, dans le mélange, le robinier était en compétition avec le peuplier pour
prélever cet azote. Sans nutrition azotée suffisante, les robiniers n'ont donc pas pu se développer
correctement. Leur surface foliaire était alors réduite, de méme que leur acquisition du carbone par
la photosynthese, ce qui affectait négativement leur croissance et leur survie. Une compétition pour
l'azote a d'ailleurs déja été observée dans un mélange eucalyptus / acacia ou l'azote des acacias
provenant de I'atmosphére était faible (Pfautsch et al., 2009b; a). La compétition entre le peuplier
et le robinier a également pu s'exercer pour une autre ressource comme par exemple le phosphore
(Boyden et al., 2005). Ce nutriment est essentiel pour assurer le fonctionnement des nodules et la
fixation du N (Pereira and Bliss, 1989; Binkley et al., 2003b). Ainsi, il aurait été intéressant de
suivre au cours des années la disponibilité en phosphore dans le sol ainsi que la teneur en phosphore

dans les tissus des deux especes.
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Le mélange peuplier / robinier ne présentait pas d'intérét sur le site de Saint-Cyr-en-Val.

Ce site était caractérisé par un pédoclimat trés contraignant, avec une transition rapide entre sol
ennoyé¢ et sec, qui ne convenait pas aux exigences €cologiques des deux especes, en particulier a
celles du robinier. La croissance et la productivité des especes étaient faibles et la mortalité chez
les robiniers a 4 ans était élevée, notamment dans le mélange. La hauteur de nappe dans la
plantation de Saint-Cyr-en-Val n'a pas été déterminée. Nous avions néanmoins observé qu'elle
affleurait pendant plusieurs mois en hiver. Son suivi aurait permis de vérifier si les racines des
arbres souffraient d'anoxie en profondeur ou en surface. En effet, sur ce type de sol (Luvisols),
'eau de pluie s'infiltre difficilement en profondeur formant alors une nappe perchée en période
hivernale (Mathieu, 2009). Ceci est di a la présence d'un horizon limono-argileux qui gonfle lors
des premicres pluies et devient alors imperméable, créant un engorgement de surface. Dans la
plantation de Saint-Cyr-en-Val, cet horizon se situait a environ 70-80 centimeétres de profondeur.
Ce sont donc probablement les racines de surface (1a ou se concentrent les nodules) qui ont souffert
le plus de I'ennoyage. Il est difficile de distinguer les effets abiotiques (du pédoclimat) des effets
biotiques (interactions entre especes). Néanmoins, il est probable que la compétition avec le
peuplier au niveau souterrain, pour l'eau et les nutriments, ait eu un impact négatif sur les robiniers
dans le mélange, qui présentaient un taux de mortalité plus élevé qu'en monoculture. Le peuplier a
pu exclure le robinier des couches du sol les plus riches en eau et/ou nutriments. C'est le cas par
exemple d'un mélange eucalyptus / acacia, ou les racines fines de l'acacia étaient exclues des
couches les plus riches en ressources par l'eucalyptus (Laclau et al., 2013). Afin de vérifier cette
hypothese, il aurait été intéressant d'é¢tudier le systeéme racinaire plus en détail. En réalisant par
exemple un profil racinaire, nous aurions pu vérifier si le robinier était exclu ou non par le peuplier
de certains horizons (Maurice et al., 2010). Cependant, la distinction entre les racines des deux
especes et également celle des herbacées n'est pas toujours évidente. A plusieurs reprises, lors des
abattages, des carottes de sol ont d’ailleurs été réalisées afin de déterminer la biomasse des racines
fines en fonction de la profondeur. Mais il était impossible de discerner visuellement dans ces
carottes les racines des diverses herbacées de celles des arbres. Une autre solution aurait été de
réaliser des analyses au NIRS qui permettraient de déterminer la proportion de racines de chaque
espece prélevées a différentes profondeurs (Lei and Bauhus, 2010). Un marquage au deutérium,
créant un profil vertical de répartition du deutérium dans le sol, aurait pu également nous permettre

de définir la profondeur de prélévement de I'eau des deux especes et si celle-ci était modifiée dans
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le mélange ou non (Grossiord et al., 2014). En parall¢le a cette étude au champ, il aurait été
intéressant de mener une étude en conditions controlées, en faisant varier les teneurs en eau et
nutriments, de manicre a vérifier si une stratification des parties racinaires peut se mettre en place
entre les peupliers et les robiniers en mélange et si elle conduit ou non a une meilleure captation

des ressources pouvant améliorer la croissance des plants.

Par ailleurs, notre ¢tude ne s'est déroulée que sur une période limitée. Les interactions entre especes
prennent souvent du temps a se mettre en place. Il faut notamment que le couvert se ferme pour
observer des interactions au niveau aérien. Les interactions peuvent également étre modifiées au
cours du temps (Forrester, 2014). Les effets bénéfiques de l'apport d'azote d'une espéce fixatrice
(notamment 1'enrichissement en azote du sol) peuvent mettre plusieurs années avant d'étre
observés. Par exemple, dans le mélange aulne / douglas, il faut entre 2 et 5 ans pour observer une
augmentation des teneurs en azote du sol (Binkley, 1992) et donc sans doute bien plus longtemps

pour observer un effet sur la productivité.

Il serait également intéressant d'étudier ce type de plantation sur plusieurs rotations avec une
gestion en taillis. En effet, dans les taillis a courte rotation (TCR), la fertilisation est requise
essentiellement pour éviter un déclin de production dans les rotations successives, apres
exportation des parties aériennes et non des la premiere rotation (Heilman and Norby, 1998;
Tuskan, 1998). L'apport d'azote venant de l'espece fixatrice pourrait donc n'étre intéressant qu'a
partir de la deuxiéme rotation. Par ailleurs, les interactions entre especes varient également en
fonction de la proportion de chaque espece dans le mélange (Binkley et al., 1992; Forrester, 2004).
Seule la proportion 50:50 entre le peuplier et le robinier a été¢ étudiée dans le cas présent. Il est

probable que si la proportion de robiniers avait été supérieure dans le mélange, ces derniers auraient

moins souffert de la compétition interspécifique avec le peuplier, réduisant ainsi la mortalité.

On ne peut pas conclure sur 'intérét de ce mélange uniquement avec cette étude qui ne portait que
sur un seul site. Il est trés probable que les résultats aient été différents sur un autre site, avec un
pédoclimat mieux adapté aux deux especes. En effet, le mélange peuplier / robinier existe déja dans
certaines régions du monde, comme en Hongrie et se montre plus productif que les monocultures
de chaque espéce (Rédei et al., 2006). Par ailleurs, le peuplier et le robinier sont deux espéces aux
écologies trés contrastées : le robinier préférant les sols bien drainés et le peuplier appréciant les
sols plus humides. D'autres combinaisons d'espéces pourraient étre testées, en remplagant par

exemple le robinier par l'aulne, également fixateur d’azote et dont les exigences pédoclimatiques
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sont plus proches de celles du peuplier, les deux especes étant fréquemment trouvées dans les
ripisylves. Le mélange peuplier / aulne a déja été étudié par le passé, parfois sans succes, l'aulne
étant rapidement dominé par le peuplier (Teissier du Cros et al., 1984; Dawson and Hansen, 1983),
parfois avec succes, le mélange étant plus productif que les monocultures (Harrington et al., 1980;

DeBell and Radwan, 1979).

D'apres I'hypothese de gradient de stress, les effets positifs de complémentarité devraient dominer
les effets négatifs de compétition en présence d'un niveau de stress abiotique tres €élevé (Bertness
and Callaway, 1994). 1l est également important que 1'azote soit la principale ressource limitante
sur le site, dans le cas d'un mélange entre espéce fixatrice et non fixatrice d'azote, pour que les
interactions positives prédominent sur les interactions négatives. Par exemple, une étude de Epron
et al. (2013) montre que le mélange eucalyptus / acacia était plus productif que les monocultures
au Congo ou l'azote était la principale ressource limitante. La facilitation entre les deux espéces
était alors supérieure a la compétition. A l'inverse, ce méme mélange était moins productif que les
monocultures au Brésil, ou I'eau était la principale ressource limitante : la compétition était alors
supérieure a la facilitation entre les deux especes. Selon Maestre and Cortina (2004), la compétition
peut faire place a la facilitation lors d'un stress abiotique élevé si le niveau de la ressource la plus
limitante est si basse que l'espece facilitatrice ne peut subvenir a ses propres besoins pour cette
ressource. Dans le mélange entre espece fixatrice et non fixatrice, 1'azote n’est jamais une ressource
limitante pour l'espece fixatrice. L'espéce non fixatrice doit donc jouer aussi un rdle facilitateur ou
exercer une compétition plus faible que la compétition intra-spécifique pour l'espece fixatrice pour
que le mélange fonctionne. Piotto (2008) a réalis¢ une méta-analyse sur les mélanges entre espéces
fixatrice et non fixatrice d'azote et montre que le plus souvent, le mélange n'est pas avantageux
pour I'espéce fixatrice car cette derniére ne bénéficie d'aucun effet de facilitation ou de diminution

de compétition.
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Sur le plan méthodologique, nous avons pu montrer que la méthode de dilution isotopique
fournissait des valeurs plus fiables que la méthode d'abondance naturelle pour l'estimation de la
fixation symbiotique de I’azote atmosphérique. Pour la premicre fois a notre connaissance, la
valeur du fractionnement isotopique lors de la fixation symbiotique de 1’azote atmosphérique a été
déterminée en conditions controlées, et déduite au champ en ajustant cette valeur de maniére a
obtenir des résultats convergents avec les deux méthodes employées pour estimer la fixation. Ces

résultats font I’objet d’une publication en préparation.

Toujours sur un plan méthodologique, nous nous sommes efforcés a caractériser les biais et les
incertitudes résultant de I'utilisation de mesures ponctuelles pour I’estimation du flux annuel de
CO3 du sol, terme important pour 1’estimation du flux de carbone vers le compartiment souterrain.
En combinant des mesures manuelles sur toute la parcelle et des mesures automatiques, nous avons
montré qu’il était possible de corriger le biais 1i¢ aux variations infra journalieres du flux de CO;
du sol, et validé la méthode d’interpolation retenue pour ce travail. Ces résultats font I’objet d’une

publication en révision.

L'é¢tude du mélange peuplier / robinier a Saint-Cyr-en-Val n'a malheureusement pas permis de
valider les hypotheses initiales qui supposaient que des effets de facilitation et de diminution de
compétition pourraient avoir lieu entre ces deux especes. Les exigences écologiques des especes et
plus particuliérement celles du robinier n'étaient pas adaptées a ce site. Nos résultats confirment
que les conditions pédoclimatiques jouent un role essentiel dans la croissance et la survie des

individus et influent €également sur les interactions entre especes dans un mélange.

L'étude du cycle de I'azote dans les mélanges entre espece fixatrice et non fixatrices d'azote permet
de mieux comprendre les mécanismes d'acquisition et transfert entre les deux especes. Les réserves
azotées de l'espece non fixatrice d'azote sont susceptibles d'étre modifiées dans le mélange en
raison d'une disponibilité en azote supérieure dans le milieu. En effet, une fertilisation azotée peut
par exemple moduler 1'expression de genes impliqués dans la synthése des protéines de réserve
(Cooke et al., 2003). Dans la plantation de Saint-Cyr-en-Val, les composés non-structuraux
(réserves potentielles) ont €t¢ analysés dans les organes des peupliers (étude menée par D. Gérant).
Comme le statut azoté du sol n'était pas amélioré sur ce site, aucune différence n'apparaissait entre
les traitements. Il serait donc intéressant de reconduire cette étude sur des mélanges plus

performants, ou un effet de facilitation apparait.

102



Conclusion et perspectives

La décomposition et minéralisation des litieres, racines et nodules est considérée comme étant le
principal mécanisme de transfert d'azote entre deux espéces dans un mélange entre espeéces
fixatrices et non fixatrices d'azote (Munroe and Isaac, 2013). Cependant ce type de transfert est
long a mettre en place. Les transferts directs via un réseau mycorhizien commun entre les deux
especes (He et al., 2004) ou via les exsudats racinaires (Jalonen et al., 2009) pourraient représenter
une fraction non négligeable d'azote présente dans l'espéce non fixatrice. Une étude récente dans
un mélange eucalyptus / acacia a permis de mettre en évidence la rapidité de ce type de transfert
(seulement cinq jours) en utilisant une technique de marquage par injection directe de >N dans le
xyléme de l'acacia (Paula et al., 2015). L'application de cette méthode sur d'autres types de
mélanges pourrait se révéler intéressante pour améliorer la compréhension des transferts directs

entre especes.

Le robinier est une espece originaire d'’Amérique du Nord, introduite en Europe dans les années
1600. II est considéré comme espece invasive par la plupart des conservatoires botaniques
nationaux. En effet, il peut étre responsable de I'érosion de la biodiversité en particulier s'il est
installé a proximité de milieux ouverts, qu'il aura tendance a envahir grice a sa capacité a
drageonner (Blanchard, 2011; Benesperi et al., 2012). De ce fait, il est préférable d'utiliser,
notamment a proximité des milieux sensibles, des especes endémiques et sans caractere invasif.
L'introduction du robinier au sein des plantations a courte rotations n'est pas la seule solution
pouvant étre envisagée pour intensifier écologiquement la production des plantations de peupliers.
D’autres especes d’arbres fixateurs d’azote, comme 1’aulne, pourraient étre utilisées et s’avérer
mieux adaptées aux milieux sujets a une hydromorphie importante. Cependant, la gestion de
mélanges d'espéces ligneuses peut étre compliquée en comparaison avec celle des monocultures
(avec notamment des difficultés d'exploitation ou de commercialisation des produits) et des
questionnements se posent encore sur les itinéraires sylvicoles a suivre (Sardin et al., 2008).
L'espece fixatrice peut également €tre introduite comme herbacée, en début de rotation. Cette
alternative permet, en plus d'apporter de 1'azote dans le systeme, de diminuer I'érosion des sols et
les pertes d'azote par lessivage, controler la végétation herbacée et permet un maintien de 'humidité

et de la matiére organique a la surface du sol (Arevalo et al., 2005; Mc Laughlin et al., 1985).

L’appauvrissement du sol en azote dans les plantations a courte rotation étant attendus apres
plusieurs années, il est aussi envisageable de privilégier des rotations culturales d’espéces a
croissance rapide suivie d’une espéce fixatrice d’azote, ligneuse ou herbacée, dans les situations
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ou la compétition interspécifique nuit a la croissance et a I’activité fixatrice de 1I’espece a introduire.
Cette rotation culturale, qui permettrait de restaurer réguli¢rement la fertilité azotée d’un site dédié

aux TCR ou aux TTCR, n’a pas encore €té testée.

Les bactéries fixatrices d'azote peuvent ¢galement exister sous forme libre dans le sol. Il est donc
possible d'épandre des biofertilisants constitués de ces bactéries (Bhattacharjee et al., 2008). Des
bactéries endophytes (vivant a l'intérieur des tissus d'une plante) peuvent également coloniser une
plante hote et lui procurer de 1'azote. Des peupliers poussant naturellement sur des bords de riviere,
trés pauvres en azote sont ainsi colonisés par ces bactéries (Doty et al., 2009). La croissance de
peupliers a pu étre améliorée en les inoculant avec ces bactéries fixatrices d'azote, leur permettant

ainsi de bénéficier de 'azote fixé (Knoth et al., 2014).

Grace a ces innovations, les taillis a courte rotation pourraient rapidement devenir des systémes

pionniers servant de vitrine au développement de 1’agroécologie en France et en Europe.
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Annexe 1. Le projet Intens&Fix

Cette these a été réalisée dans le cadre d’un projet financé par ’ANR (Agence Nationale de la
Recherche) : Intens&Fix (Intensification écologique des écosystémes de plantations foresticres ;
modélisation biophysique et évaluation socio-économique de I’association d’especes fixatrices
d’azote) orienté vers la production de biomasse dans les plantations mixtes, démarré le 03/01/2011
pour une durée de 48 mois. Le projet est interinstitutionnel, porté par des équipes du Nord
(I'Association Frangaise d'AgroForesterie , le Centre de coopération Internationale en Recherche
Agronomique pour le Développement, 1'Institut National de la Recherche Agronomique, I'Institut
de Recherche pour le Développement et 1'Université de Lorraine) et du Sud (I'Université de Sao
Paulo au Brésil et le Centre de Recherche sur la Durabilité et la productivité des Plantations
Industrielles de Pointe-Noire, République du Congo). Il est coordonné par 1'Unité mixte de
recherche Eco&Sols. Quatre zones géographiques sont concernées par ces recherches : le Brésil
(Itatinga), le Congo (Pointe-Noire), le Languedoc (Restincli¢res) et le Centre de la France (Saint-

Cyr-en-Val ; Fig. 3).

peuplier /
robinier
noyer/
< aulne
France 4
eucalyptus
/ acacia
4
Congo

v
Brésil

Figure 3. Localisation géographique des sites expérimentaux du projet Intens&Fix et espéces étudiées.
Trois types de mélanges ont été étudiés, répartis sur quatre zones géographiques : le mélange eucalyptus /
acacia au Brésil (a Itatinga dans la région de Sao Paolo) et au Congo (a Pointe-Noire) ; le mélange noyer /
aulne dans le sud de la France (a Restinclicres, prés de Montpellier) et le mélange peuplier / robinier dans

le centre de la France (a Saint-Cyr-en-Val, pres d’Orléans).

Le projet Intens&Fix vise a I’intensification écologique des plantations forestic¢res via 1’association

d’especes fixatrices d’azote. L'objectif est de développer un modele intégré adapté aux plantations
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foresti¢res en association avec des especes fixatrices d'azote. L'approche visait a (i) quantifier les
principales interactions biophysiques inter et intra-spécifiques au sein des plantations forestieres
en mélange avec des espéces fixatrices d’azote, en comparaison aux monocultures. (ii) Prendre
explicitement en compte le contexte technique et socio-économique afin de proposer des systémes
de gestion novateurs. Le projet s’articulait autour cinq « Work Packages » (WP). L’objectif du
WP1 était d’élaborer le modéle intégré. Le WP2 (dans lequel s'intégrait cette thése) traitait des
caractéristiques morphologiques des processus physiologiques et des schémas de répartition du
carbone expliquant les modifications d’efficience d’utilisation des ressources pour chaque espéce
et la répartition des ressources selon les espéces. Le WP3 avait pour objectif d’évaluer comment
I’introduction des espéces fixatrices d'azote dans les plantations forestiéres affecte le
fonctionnement biologique du sol, la décomposition de la mati¢re organique, la dynamique des
nutriments du sol (particulierement N et P) et la nutrition des plantes. Le WP4 avait pour objectif
de comprendre (i) les paramétres socio-€conomiques des pratiques forestiéres actuelles et
antérieures et les stratégies des propriétaires pour une intensification écologique des plantations
forestieres, (i1) d’évaluer les impacts socio-économiques des innovations sur la filiére des produits

issus de ces plantations.
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Partie Espéce  Traitement  Age Modele n R?> RMSE Valeur
(années) moyenne
MS peuplier monoculture 2 MS =0.002213 Dv?H + 160.2 8 097 107.3 610.2
aérienne
mélange 2 MS =0.002373 Dv?H + 240.7 8 950.3
mélange + 2.5 MS =0.002733 Dv?H + 401.6 16 0.85 289.4 1365.0
monoculture
mélange + 3.5 MS = 0.3764 Dy?3%% 16 0.92 489.5 3591.6
monoculture
robinier monoculture 2 MS =43.89 Dv + 60.4 8 086 1504 1128.6
mélange 2 MS =44.86 Dv —150.5 7 719.8
mélange + 2.5 MS =0.006212 Dv*H +92.3 15 0.85 2984 1161.2
monoculture
monoculture 3.5 MS =12.392 Dv+1.474 8 082 4515 22121
mélange 3.5 MS =22.933 Dv +1.149 8 829.4
MS peuplier mélange + 2 MS = 0.0009597 Dv*H + 114.1 15 0.92 63.54 3585
racinaire monoculture
mélange + 2.5 MS = 0.0005875 Dv*H + 123.5 15 0.74 9333 330.8
monoculture
mélange + 3.5 MS = 0.0008378 D*H +212.6 16 0.72 220.7 906.7
monoculture
robinier mélange + 2 MS =0.002419 Dv*H + 184.2 16 0.58 1782 5973
monoculture
mélange + 2.5 MS = 0.002498 D*H + 170.5 14 0.77 1724 379.5
monoculture
monoculture 3.5 MS = 7.1335 Dy!'#746 8 082 171.8 8958
mélange 3.5 MS = 37.8555 D0 7618 8 372.6
MS peuplier mélange + 2.5 MS = 0.002096 Dv*H +307.3 16 0.88 201 1046.0
ligneuse monoculture
mélange + 3.5 MS = 0.3328 Dv?33%° 16 2782.9
monoculture
robinier mélange + 2.5 MS =0.004772 Dv*H + 112.4 15 0.89 186 929
monoculture
monoculture 3.5 MS = 5.462 Dy'4? 8 090 2485 1773.1
mélange 3.5 MS = 16.7 Dy!22 8 770.9
Surface  peuplier mélange+ 2.5 SF=0.08214 Dv*H + 11190 15 090 6471 38556
foliaire monoculture
monoculture 3.5 SF =20.013 Dv*!138 8 091 11971 84927
mélange 3.5 SF = 404.956 Dy'3% 8 78269
robinier mélange + 2.5 SF =0.373 D*747 15 093 8678 32231
monoculture
monoculture 3.5 SF = 7.4951 Dy?>%32 8 0.72 23956 57655
mélange 3.5 SF = 1157.2757 D667 8 9126

Annexe 3. Relations allométriques établies pour les peupliers et les robiniers en mélange et en monoculture

et valeurs des R?, RMSE obtenues lors de 1'ajustement des équations sur chaque jeu de données. La

moyenne des valeurs de chaque parameétre (moyenne réalisée sur les arbres abattus) est également

indiquée.
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Partie Espece  Traitement Age Modeéle n R?  RMSE Valeur
(années) moyenne
Caérien peuplier monoculture 2 C=0.00106 Dv*H + 64.9 8 0.96 53.16 280
(bois)
mélange 2 C=0.001097 Dv*H + 115.2 8 443
mélange + 2.5 C =0.0009877 Dv*H + 146.1 16 0.88 93.77 494
monoculture
mélange + 3.5 C =0.1536 Dy>3¥1! 16 091 1884 1311
monoculture
robinier monoculture 2 C=2434Dv—-358 8 0.81 88.4 557
mélange 2 C=21.94 Dv-61.07 7 365
mélange + 2.5 C=0.002227 Dv*H+51.6 15 0.89 859 433
monoculture
monoculture 3.5 C =238 Dy 8 091 111.1 824
mélange 3.5 C =17.529 Dv"** 8 357
C peuplier mélange + 2 C =0.0004275 Dv*H + 48.3 16 092 2798 156
racinaire monoculture
mélange + 2.5 C =0.0002646 Dv*H + 56.8 15 076 39.12 150
monoculture
mélange + 3.5 C=0.0003858 D*H+95.4 16 0.71 103.6 415
monoculture
robinier mélange + 2 C =0.0009391 Dv*H + 62.4 16 0.57 73.85 206
monoculture
mélange + 2.5 C=0.001105 D*H +37.9 14 0.80 37.1 182
monoculture
monoculture 3.5 C =2.5756 Dy"#! 8 0.84 73.9 406
mélange 3.5 C=15.6171 Dy*”** 8 170
N total peuplier monoculture 2 C=0.00001613 Dv*H+2.687 8 0.88 2.059 6.17
(bois)
mélange 2 C=0.0000221 Dv*H + 3.221 8 9.83
mélange + 2.5 C=0.00002824 DvH+5.709 16 0.85 3.126 8.08
monoculture
mélange + 3.5 C =0.00002071 DvH +5.356 16 0.76 6.014 12.53
monoculture
robinier monoculture 2 C=0.00007128 DvH + 11 8 0.84 3.631 23095
mélange 2 C =0.00008665 Dv?H + 6.087 7 20.17
mélange + 2.5 C =0.0000481 D?H"1026 15 0.82 5461 13.95
monoculture
monoculture 3.5 C = 1.0467 D" 8 0.75 9.612 2451
mélange 3.5 C=0.6915 D*** 8 9.19

Annexe 3. (suite)
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Annexe 4. Manuscrit soumis pour publication a la revue Agricultural and Forest Meteorology le

11/06/15, en cours de révision.

Sampling and interpolation strategies derived from the analysis of continuous soil CO; efflux

measurements in temperate and tropical plantations.

Cécilia Gana®®, Yann Nouvellon®¢, Nicolas Marron®®, Jose Luiz Stape®, Daniel Epron®"© *

#Université de Lorraine, UMR 1137, Ecologie et Ecophysiologie Forestiéres, EEF, Faculté des
Sciences et Technologies, F-54500 Vandoeuvre-les-Nancy, France ® INRA, UMR 1137,
Ecologie et Ecophysiologie Foresti¢res, EEF, Centre de Nancy, F-54280 Champenoux, France
¢ CIRAD, UMR 111, Ecologie Fonctionnelle et Biogéochimie des Sols et des Agro-

écosystemes, Eco&Sols, F-34060 Montpellier, France.

Universidade de Sao Paulo, Escola Superior de Agricultura "Luiz de Queiroz", ESALQ,

Departamento de Ciéncias Florestais, Piracicaba, SP, Brazil.

¢ North Carolina State University, Department Forestry and Environmental Resources,

Raleigh, NC, USA

*Corresponding author: Daniel Epron, Université de Lorraine, UMR 1137, Ecologie et
Ecophysiologie Forestieres, Faculté des Sciences, F-54500 Vandoeuvre-les-Nancy, France. Tel

+33 383 684 249, Fax +33 383 684 240. daniel.epron@univ-lorraine.fr

131



Annexes

Abbreviations: F;: soil CO2 efflux; Fi.: cumulative soil CO; efflux; Fic.»: cumulative soil CO3
efflux obtained from complete datasets; Fsc-o: cumulative soil CO; efflux obtained from gapped

datasets

Abstract

Soil CO» efflux (Fy), a major component of the terrestrial ecosystem carbon (C) budget, can be
measured either manually or automatically. The two methods are used independently. While
the manual method is well designed to capture the spatial variability of F§ the automatic method
is able to capture temporal variability at fine time scales. The manual method is the most
commonly used method to estimate annual C budget. However, such estimates can be biased
depending on the frequency and the time the measurements are taken; the method used to
interpolate Fs between two measurements can also create a bias. In this study, we have tested
the effects of within-day measurement frequency and measurement time on the estimation of
daily Fs. We also tested the effects of the sampling time step and of the interpolation method
used to estimate cumulative Fs. We based our analyses on two complete data sets of automatic
measurements (one 12-month and one 4-month) recorded in two contrasting ecosystems (a
tropical eucalypt plantation and a temperate poplar plantation). We compared mean daily F;
estimates extrapolated from F§ recorded at different frequencies during the day and found that
a low-frequency time step is sufficient to capture mean daily Fyaccurately (one measurement
every 360 min for the eucalypts and every 180 min for the poplar plantations). Furthermore, in
the tropical eucalypt site with low daily variations in soil temperature, measurements averaged
over any 6h period were strongly related to the daily flux. In the temperate site, however, biases
were systematically observed. For cumulative Fy with two different sampling time steps of one
measurement per week and one measurement every two weeks, a linear interpolation method

performed better than one based on an empirical model relating F to both soil temperature and

132



Annexes

soil water content; this was true at both sites. We conclude that both the manual and automatic
methods should be combined to enhance the accuracy of estimated annual C budgets in forest

plantations.

Keywords
Soil CO; efflux

Soil respiration
Carbon cycle
Automated system
Interpolation

Temporal variability
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1. Introduction:

Soil CO; efflux (Fy) is the most important component of terrestrial ecosystem carbon (C)
budgets after photosynthesis and represents a large fraction of ecosystem respiration (Giardina
and Ryan, 2002; Hanson et al., 2000; Raich and Schlesinger, 1992). At the global scale, F; is
estimated to reach up to 80-100 Pg C per year (Bond-Lamberty and Thomson, 2010; Denman
et al., 2007; Raich et al., 2002). By comparison, this exceeds the current rate of fossil fuel
combustion by one order of magnitude (Boden et al., 2013; International Energy Agency,
2013). The quantification of this important flux is still highly uncertain, and there is a need to
constrain these uncertainties for a better understanding of the C cycle at both the ecosystem and
global scales. F§ results from the combined contribution of CO2 produced in the soil by
autotrophic (roots and root-associated microorganisms) and heterotrophic (soil macro- and
microorganisms decomposing litter and soil organic matter) sources (Epron, 2009; Hanson et
al., 2000; Ryan and Law, 2005). Fy is spatially and temporally variable. Whereas soil
temperature (75) and soil water content (SWC) are generally good predictors of the temporal
variation in Fj, they account poorly for its spatial variability (Epron et al., 2004). Soil
composition and properties (total nitrogen content, bulk density, microbial biomass, organic
matter content, soluble carbon pools, etc.), site topography, litter amount and root biomass seem
to be better predictors of the spatial variation in Fs (Epron et al., 2006; Fang et al., 1998; Hanson
et al., 1993; Scott-Denton et al., 2003; Xu and Qi, 2001), in ways that may differ among

vegetation types (McCulley et al., 2007; Raich and Tufekcioglu, 2000; Vargas et al., 2010).

Fs and Ty are usually exponentially related and their relationship is affected by SWC (Jassal et
al., 2008; Xu and Qi, 2001). F decreases under low SWC due to a decrease in the number and

activity of microbes (Atkin and Tjoelker, 2003; Cook and Orchard, 2008; Epron et al., 1999;
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Grant and Rochette, 1994; Lloyd and Taylor, 1994), and because the diffusion of soluble
substrates is more limited under such conditions (Davidson et al., 2012). The negative
correlation between Fs and SWC at high SWC may be related to lower O availability in the soil
pore-space, which negatively affects microbial activity (Linn and Doran, 1984; Skopp et al.,
1990; Xu and Qi, 2001). Photosynthesis, phenology and root dynamics also play a role in
modulating seasonal F; (Bahn et al., 2010; Baldocchi et al., 2006; Burton et al., 1998; Curiel
yuste et al., 2004; DeForest et al., 2006; Vargas et al., 2010).

Two approaches are commonly used to measure Fi. For the ‘manual’ method, a fixed collar is
set into the top layer of the soil to hold a portable chamber, which, once installed, is connected
to an infra-red gas analyzer (IRGA). The number of collars on a site can be relatively high and
can cover a large spatial variability. This method is time-consuming and measurements cannot
be repeated extensively and the time between measurements is typically more than a week. The
‘automatic’ method differs from the manual method in that the chamber remains on the collars.
Each chamber can be programmed to close automatically at frequent regular intervals thanks to
pneumatic cylinders or an electric motor. With several measurements per day, this method
provides a detailed description of the temporal variability in Fs. However, technical constraints
associated with sharing the gas analyzer (only one IRGA is connected to all the chambers), limit
the number of chambers and their spatial distribution (Rochette and Hutchinson, 2005). In most
studies, the manual approach is used to determine cumulative soil CO: efflux (Fi.) over several
months or years and integrate spatial variability. Fy measurements taken over a short time period
within a day, at intervals of several days, are thought to be representative of the mean daily
flux. This mays not be the case, because Fy may vary throughout the day (Jassal et al., 2012;
Xu and Qi, 2001), particularly if 7 varies widely (Ruehr et al., 2010). At hourly and daily time
scales, F has been shown to lag photosynthetic activity (Baldocchi et al., 2006). However,
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because the sensitivity of the Fs response to photosynthesis is relatively weak, the
aforementioned time lag and the correlation between F; and photosynthesis are often masked
by more sensitive drivers such as T or SWC (Davidson et al., 1998; Ruehr et al., 2010; Tang et
al., 2005). In addition, measurements are rarely performed every day; there is more likely to be
one measurement every two to three weeks, sometimes even less frequently. In order to estimate
cumulative soil CO; efflux (Fi), Fs has to be interpolated between two measurements.
Interpolation can be carried out with simple algorithms (e.g. linear or cubic interpolation, Epron
et al., 2012; Nouvellon et al., 2012b; Ryan et al., 2010; Savage and Davidson, 2003), or by
predicting missing values based on the relationship between F and other known variables (e.g.
Ts, SWC, Gomez-Casanovas et al., 2013; Keith et al., 1997). Both of these interpolation methods

generate uncertain Fi. estimates that appear to vary with day-to-day variations in 7 and/or SWC.

The general objective of this study was to highlight the effects of sampling frequency and
sampling time on the estimation of Fi.. Firstly, datasets of recorded F with high and low within-
day measurement frequencies were compared. Secondly, we compared the mean values of
continuous automatic measurements, taken over the time period typically used for manual
measurements in the field (one to two weeks) with the mean values over each 24-hour period
(for the same automatic data set). We hypothesized that, when variations in 75 were low during
a given day, F; fluctuations should be negligible and measurements collected at any time during
that day would be representative of the whole 24h period. Inversely, if variations in temperature
were large for a given day, we assumed that one short measurement period during the day would
not necessarily be representative of the mean daily flux. Thirdly, we introduced artificial gaps
of several days into the continuous data sets of automatic measurements to obtain subsets with
different time lags between two measurements, similar to those that can be observed in manual

measurement data sets. We used different methods to interpolate Fs within the gaps (either
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linear interpolations or empirical relationships between F, Ts and SWC), then tested the effect
of the different measurement time steps on the resulting Fy. estimates. We then evaluated the
biases related to the different interpolation methods. We postulated that the best interpolation
strategy and its related biases would depend on seasonal variations in temperature. We based
our study on F data obtained from automatic chambers at two contrasted sites: a eucalypt
plantation in Brazil characterized by a tropical climate, and a poplar plantation in France with
a temperate climate. Two data sets of automatic F; measurements with no missing data were
used: a 12-month set for the eucalypt plantation, and a 4-month set for the poplar plantation.

Both periods included a wide range of 75 and SWC, and encompassed several rain events.

2. Material and Methods

2.1. Eucalypt plantation

The eucalypt plantation is located in Brazil (22°58'04"S, 48°43'40"W, 750m asl) in Sdo Paulo
State. The climate is tropical (Table 1). Soils are deep Ferralsols developed on cretaceous
sandstone (da Silva et al., 2011). The plantation was established in November 2009. Fertilizer
was spread following a common practice in commercial forest plantations in Brazil (Campoe
et al., 2012; Gongalves et al., 2013). Soil CO» efflux was measured continuously with a closed
dynamic soil CO flux system (Li-Cor 8100, Li-Cor, Inc., Lincoln, NE, USA) with four
automatic chambers (LiCor 8100-104, 20 cm diameter) connected to a multiplexer (Li-8150).
CO2 accumulation inside each chamber was measured every 30 minutes. The chambers were
installed in June 2013 on collars inserted 2 cm into the soil, located within a 15-m radius of the
gas analyzer. In the vicinity of each chamber, SWC and Ty were monitored continuously (one

measurement every 30 minutes) with eight soil moisture probes (ECH20-5, Decagon devices,
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Inc., Pullman, WA, USA) inserted to a depth of 2.5 cm and eight home-made thermocouples

inserted to a depth of 8 cm.

Table 1. Main characteristics of the two experimental sites.

Eucalypt plantation (Brazil) Poplar plantation (France)
Annual precipitation (mm) 1360 620
Mean annual temperature (°C) 19 11
Soil (WRB classification) Deep Ferralsol Gleyic Luvisol
Clay:silt:sand (%) a 17:3:80 9:22:69
C/N 17.9 11.8
pH 4.5 5.5
Species Eucalyptus grandis Populus x euramericana
Tree density (tree.ha ) -1 1666 1428
Previous land use Two rotations of E. grandis 10 years of fallow land

Soil characteristics are for the 0-50 cm soil layer.

2.2 Poplar plantation

The studied poplar plantation is located in northern France (Loiret, 47°48'25.5"N, 1°58'36.1"E,
110 m asl) at Saint-Cyr-en-Val. The climate is temperate (Table 1). Soils are shallow gleyic
luvisols developed on the Loire river alluvium. The plantation was established in March 2011.
No fertilizer was applied. Four home-made automatic chambers (20x20x20 cm made of acrylic
resin) were installed in June 2011 on 5-cm high bases inserted into the top soil to a depth of 2
cm. They were connected to an IRGA (Li-840, Li-Cor, Inc., Lincoln, NE, USA) and a pump
circulated the air, switching from one chamber to the next by means of solenoid valves. The
chambers were covered by a lid that could be opened and closed with pneumatic cylinders
controlled by solenoid valves. CO; accumulation in each chamber was recorded for 5 minutes
every 90 minutes; this timing ensured that a minimum of 50 ppm of CO2 had accumulated in
the chamber. In the vicinity of the chambers, SWC and Ts were monitored continuously (one

measurement every 5 minutes) with two water content reflectometers (CS616, Campbell
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scientific, Inc., Logan, UT, USA) and two homemade copper-constantan thermocouples,
inserted 10 cm into the soil. CO, accumulation, SWC and T were recorded and stored on the
data logger (CR3000, Campbell Scientific, Logan, UK, USA) that was also used to control all
the solenoid valves. The slopes of the linear increase in CO2 concentrations over time inside

the chamber were used to calculate F; when R? was above 0.97.

2.3 Comparison between soil CO: effluxes recorded at high and low frequencies within a day

In order to highlight the influence of measurement frequency within a day on the estimation of
mean daily Fs, we compared different F datasets, recorded in the eucalypt plantation from June
19, 2013 to July 14, 2014, and in the poplar plantation from July 1 to November 2, 2013. The
eucalypt dataset had the higher measurement frequency: automatic measurements were
recorded every 30 minutes in the eucalypt plantation and every 90 minutes in the poplar
plantation. We then artificially built six other data subsets from the eucalypt measurement every
60, 90, 120, 180, 240 and 360 minutes, and two other data subsets from the poplar measurement
every 180 and 360 minutes. Mean daily Fy was calculated by averaging all F§ values for each
day and each dataset and the resulting means were compared. We also established linear
relationships between mean daily F§ obtained from the high frequency (30, 60, 90 and 120 min)
and lower frequency datasets (180, 240 and 360 min). We used the R software (R Core Team,
2014) to test that the slopes and the intercepts were not significantly different from 1 and 0,

respectively (p = 0.05).

2.4 Comparison between soil CO: efflux averaged over 24 h and over shorter time periods
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In order to test if Fy measurements recorded at any time of the day were representative of the
mean daily Fi, Fs was averaged for each chamber over shifting time slots of 6 hours
(corresponding to the duration typically reported for extensive manual field samplings). The
delay between two consecutive time slots was set to the frequency at which the automated
measurements had been taken (30 min at the eucalypt site and 90 min at the poplar site) leading
to 37 and 13 six-hour shifting time slots per day at the eucalypt and poplar plantation,
respectively. The resulting mean values for each time slot were compared to mean daily Fs over
a 365-day period (July 1, 2013 to June 30, 2014) for the eucalypt plantation and over a 125-
day-long period (July 1 to November 2, 2013) for the poplar plantation. Linear relationships
between 6-hour and mean daily values of Fs were established. We tested whether the slopes and

intercepts were not significantly different from 1 and from 0, respectively (p = 0.05).

2.5 Comparison between cumulative soil CO; efflux obtained from complete datasets and F's.

from datasets with artificial gaps

To assess the effect on cumulative soil CO> efflux (Fi.) of different interpolation options, we
first created gaps in the datasets with no missing data, from each automated chamber in order
to mimic manual F; datasets, where sampling is much less frequent. We retained two time steps:
one measurement per week (7 days) and one measurement every 2 weeks (14 days). The
artificially gapped daily F; subsets covered a period of more than one year for the eucalypt
plantation (June 19, 2013 to July 14, 2014), and a 4-month period for the poplar plantation (July
1 to November 2, 2013). Next, the artificial gaps were shifted 13 times at both gap frequencies,
giving a total of 26 gapped datasets for each chamber (13 periods of 379 days for the eucalypt
plantation, 13 periods of 113 days for the poplar plantation, at one-week and two-week gap

frequencies). All gapped datasets covered the same period of 365 days from July 1, 2013 to
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June 30, 2014 for the eucalypt plantation, and the period of 101 days from July 13 to October
21, 2013 for the poplar plantation. Two methods to interpolate the data missing within the gaps
were then tested.

- The first method was based on the linear interpolation of F between two measurement

dates, t; and t:

Fs(t))—Fs(t
Fs() = Fs(ty) + (t = tl)% 1]

where Fj (t1) and Fi (t2) are the F§ values measured for days t1 and t2 (t; <t <t).

- The second method was based on relationships between Fi, Tx and SWC. For the tropical

eucalypt plantation, we used the equation proposed by Epron et al. (2004) for such plantations:

Fs=a X [(Ts-20)] X [1 = (~swc—c))] [2]

For the poplar plantation, we used the equation proposed by Vincent et al., (2006) for soil with

periods of water logging:

[_(ln(SWC/c))z]
Fs=a x elbs-10] x ¢ d

[3]

For both equations, a, b, ¢, and d are regression factors; a corresponds to Fy at optimal SWC
and mean annual temperature (20°C for the eucalypt plantation and 10°C for the poplar
plantation); b is a temperature sensitivity factor; ¢ the minimal SWC for Fs in Eqn. 2 and the

optimum SWC for F; in Eqn. 3; d describes the shape of the curve.

For both interpolation methods, we compared cumulative soil CO; efflux obtained by summing

all interpolated F values during the period from July 1, 2013 to June 30, 2014 in the eucalypt
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plantation and during the period from July 13 to October 21 in the poplar plantation (Fic.g), to
the Fi. calculated by summing all measured daily Fi (Fsc-m) recorded during the same period.

We used the non-linear least squares method in R (R Core Team, 2014) to analyze the
relationships between Fi, Tx and SWC. We fitted the empirical equations with 1) a, b, ¢ and d
parameters specific to each of the four chambers within a site; and 2)- with the same b, ¢ and d
parameters for the four chambers within a site, while only a differed. We finally retained the
empirical equations with the same b, ¢ and d parameters for all chambers because they
performed better (lower AIC) than the ones with different parameters. Thus, parameters b, ¢
and d are characteristics of each site while parameter a varies spatially among chambers within
each site. We then calculated R to check that these empirical equations were well-fitted over
the entire data set at both sites, and tested whether the slope of the linear relation between
predicted and measured Fy was not significantly different from 1 and that the intercept was not
significantly different from 0 at p=0.05. These equations were then fitted onto the 26 incomplete

data sets and used to interpolate the data missing within the gaps.

3. Results

3.1 Temporal patterns in soil CO; efflux

SWC of the surface top soil ranged from 7.0 to 23.3 % between June 19, 2013 to July 14, 2014
in the eucalypt plantation (Fig. 1a) and from 4.7 to 30.2 % between July 1 and November 2,
2013 in the poplar plantation (Fig. 2a). During the same periods, 7 ranged from 14°C to 25°C
in the eucalypt plantation and from 10°C to 32°C in the poplar plantation. The temporal

variations in Fy were also more pronounced in the poplar than in the eucalypt plantation: over
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the whole year, mean daily F, (averaged over the four chambers) was 3.2 pmol m™2 s™! (from
1.0 to 9.7) in the eucalypt plantation while, in the poplar plantation between July 1 and
November 2, 2013, it was 3.0 pumol m? s™! (from 0.3 to 12.8; 2.5 pmol m™? s over one year,
data not shown). In the eucalypt plantation, Fs decreased from June to mid September and then
peaked at several occasions from the end of September to the end of March (Fig. 1b-¢). These
abrupt increases in F followed rainfall events. The amplitude of the F§ response to an increase
in SWC varied spatially, with the lowest amplitude observed for chamber E4 and the highest
for chamber E1. In the poplar plantation, F varied considerably between July 1 and November
2, 2013, especially for chambers P2, P3 and P4, with the highest F values measured in July,
when both 75 and SWC were high (Fig. 2b-e). Fy in P4 was twice as high as in chamber P1,
indicating high spatial variability. The lowest F§ values were recorded at the end of October
and in November when T was low and SWC very high (the soil was waterlogged at that time).
There was less marked daily variation in 7, at the tropical eucalypt plantation (Fig. la)
compared to the temperate poplar plantation (Fig. 2a), and daily variations in 7s poorly

explained the daily variations in Fj at both sites (data not shown).
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Figure 1. (a): Soil temperature at 8 cm in depth (continuous line) and soil water content (dotted
line); (b) (¢) (d) (e): soil CO» efflux (Fy) in the four chambers (E1 (b), E2 (¢), E3 (d), E4 (e))

from June 19, 2013 to July 14, 2014 in the eucalypt plantation.
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Figure 2. (a): Soil temperature at 10 cm in depth (continuous line) and soil water content (dotted

line); (b) (c) (d) (e): soil CO; efflux (Fy) in the four chambers (P1 (b), P2 (¢), P3 (d), P4 (e))

from July 1 to November 2, 2013 in the poplar plantation.
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For the eucalypt plantation, mean daily Fy values estimated from a dataset with a frequency of
one measurement every 360 min were similar to those obtained with the highest (original)
frequency (one measurement every 30 min, Fig. 3a). In the poplar plantation, one measurement
every 180 min was the lowest frequency to provide similar mean daily Fy values (slope and
intercept not significantly different from 1 and 0, respectively; high R? and low RMSE; Fig. 3b)
to those obtained with the highest measurement frequency. For lower sampling frequencies, the
slope and the intercept of the linear regression became significantly different from 1 and 0,

respectively, and the R? fell below 0.95 (data not shown).
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Figure 3. (a) Comparison between mean daily F (estimated after averaging all F values
recorded every 30 min) and mean daily F; (estimated after averaging all F§ values recorded
every 360 min) in the eucalypt plantation from June 19, 2013 to July 14, 2014; and (b)
comparison between mean daily F; (estimated after averaging all F recorded every 90 min) and
mean daily F; (estimated after averaging all Fs recorded every 180 min) in the poplar plantation
from July 1 to November 2, 2010. The equation and R? of the linear regression are shown. N5

indicates that the slope and the intercept are not significantly different from 1 and 0 respectively

at p = 0.05. *** indicates that R? is significantly different from 0 at p =0.001.

3.2 Comparison between soil CO: efflux averaged over 24 h and over shorter time periods

In the eucalypt plantation, daily F estimated by averaging values obtained over 6-hour periods
were strongly correlated and similar to those obtained by averaging over 24 hours (Fig. 4a),
with R? values ranging from 0.92 to 0.97 and a slope ranging from 0.98 to 1.03. For 13 of the
37 time slots tested, the slope and intercept of the regression line between the 6h-mean F; and

24h-mean Fs were not significantly different from 1 and 0, respectively. The best relationship
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was obtained for the 10:00-to-16:00 time slot (Fig. 5a), with a regression line that did not

significantly deviate from the 1:1 line (R? = 0.97; intercept = -0.06; slope = 1.02).
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Figure 4. (a) Temporal change in R? slope (left axis) and intercept (right axis) for the
relationship between mean daily soil CO» efflux (Fy) averaged over 24h and mean daily Fj
averaged over 6h time slots from June 19, 2013 to July 14, 2014 in the eucalypt plantation; and
(b) from July 1 to November 2 in the poplar plantation. Solid symbols indicate that the intercept
and the slope are not significantly different from 0 and 1 respectively at p<.05 and that R? is

significantly different from 0 at p<.001.

In the poplar plantation, where large daily variations in 75 were observed - especially during
summer - the 6h-mean Fy and 24h-mean F; differed more than in the eucalypt plantation.
Despite high R? (ranging from 0.95 to 0.98), the regression line always deviated from the 1:1
line (Fig. 4b). The intercepts differed from O for nine of the 13 regression lines and the slopes
were less than 1 for all the time slots before 6:00 and after 15:00 and above 1 for all the time

slots between 6:00 and 15:00. The best fit was obtained for two time slots: from 6:00 to 12:00
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(R?=0.97; intercept = 0.16; slope = 1.08; Fig. 5b), and from 16:30 to 22:30 (R? = 0.97; intercept
= 0.12; slope = 0.95), but, even for these two time slots, the regression lines significantly
deviated from the 1:1 line, thus leading to overestimated (6:00 to 12:00 slots) or underestimated

(16:30 to 22:30 slots) daily Fi.
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Figure 5. Comparison between mean daily F; averaged over 24 hours and mean daily F; (a)
averaged between 10:00 and 16:00 for the four chambers in the eucalypt plantation from June
19, 2013 to July 14, 2014, and (b) between 16:30 and 22:30 (open circles) and between 6:00
and 12:00 (solid circles) for the four chambers in the poplar plantation from July 1 to November
2, 2013. The equation of the linear regression is shown. N indicates that the intercept is not
significantly different from O and that the slope is not significantly different from 1. Stars
indicate that the intercept is significantly different from 0, slope is significantly different from

1 and R? is significantly different from 0 at p = 0.05*, 0.01** and 0.001***.

3.3. Empirical relationships between daily soil CO; efflux and soil water content and temperature
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The empirical equation fit daily Fs well in both the tropical eucalypt plantation (Eqn. 2; R? =
0.84; Table 2) and the temperate poplar plantation (Eqn. 3; R? = 0.77) with no bias in the
distribution of the residues (the slopes and intercepts of linear regressions of both simulated F

and measured Fs were not significantly different from 1 and 0, respectively).

The predicted Fy at both optimal SWC and at mean annual 7§ (parameter @) was higher at the
tropical site than at the temperate one. The temperature sensitivity factor (parameter b) was
slightly higher at the tropical site than at the temperate one, corresponding to Q;¢ values of 2.4
and 1.7 for the eucalypt and the poplar site, respectively. For the eucalypt plantation, parameter
¢ (the minimal SWC for F§; Eqn. 2) was slightly lower than the minimum SWC recorded at the
site during the dry season (7%). In Eqn. 3, ¢ represents the optimal SWC for F, which was

16.6% for the poplar plantation.

Table 2
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Values of parameters a, b, ¢ and d and their standard error (SE) determined by fitting the two
empirical models (Eqn. 2) and (Eqn. 3) describing relationships between daily F§ for the four
chambers and both 7 and SWC at 10 cm in depth, using all data from July 1 to June 30, 2014
in the eucalypt plantation and from July 13 to October 21, 2013 in the poplar plantation. Values
are shown with their coefficient of determination (R?) and root mean square error (RMSE). The
intercepts and the slopes of the linear regression between measured Fs and simulated values are
shown. ™ indicates that the intercepts and the slopes were not significantly different from 0 and

1 respectively.

El E2 E3 E4 P1 P2 P3 P4
a 550.1)  50(0.1)  72(02)  43(0.1) 17(0.1) 2402  25(02)  3.5(02)
b 0.09 (0.00) 0.05 (0.01)
¢ 6.4 (0.1) 11.9(0.2)
d 0.29 (0.02) 0.71 (0.02)
R 0.84 0.77
RMSE 0.57 0.68
Slope 1.00"° 0.99™
Intercept —O.OINS 0_04NS

3.4 Comparison between cumulative soil CO: efflux obtained from complete datasets (Fsc-m) and

from gapped datasets (Fsc-g)

With gaps of seven days (one measurement retained every 7 days), mean Fi.., values (averaged
over the 13 gapped datasets) were very close to Fs.n for both interpolation methods, with
limited variation among the 13 datasets (Fig. 6 and 7). Confidence intervals (CI) were within
1% of Fisc. for the eucalypt plantation and 4% for the poplar plantation (data not shown). When
one Fs measurement was kept every 14 days, the mean values of F..; were also very close to

the Fiyc.m, but with a larger CI (1-2% for the eucalypt plantation and 9-19% for the poplar
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plantation). At both sampling frequencies, linear interpolation performed better than the
empirical models in both the eucalypt and poplar plantations, but the differences between the

two methods were less pronounced for the eucalypt than for the poplar plantation.
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Figure 6. Cumulative CO; efflux calculated by summing all daily F§ values from July 1, 2013
to June 30, 2014, for each chamber in the eucalypt plantation (chambers E1 to E4, horizontal
line); and averaged cumulated CO; efflux (box-plots) estimated after gap-filling 13 artificial
datasets, keeping one measured Fs value every 7 days (7d) and every 14 days (14d). Gap-filling
was either done by linear interpolation between two consecutive retained measurements or with
empirical relationships (models) between soil CO, efflux and both soil temperature and soil
water content. The thin solid line in the box plots indicates the median of the raw data and the
dot indicates the mean. The top and bottom of the boxes indicate the 25th and the 75th

percentiles, the whiskers above and below the boxes indicate maximum and minimum values.
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Figure 7. Cumulative CO; efflux calculated by summing all daily F values from July 13 to

October 21, for each chamber in the poplar plantation (chamber P1 to P4, horizontal line); and

averaged cumulated CO; efflux (box-plots) estimated after gap-filling 13 artificial datasets,

keeping one measured F value every 7 days (7d) and every 14 days (14d). Gap-filling was

either done by linear interpolation between two consecutive retained measurements or with

empirical relationships (models) between soil CO; efflux and both soil temperature and soil

water content. The thin solid line in the box plots indicates the median of the raw data and the

dot indicates the mean. The top and bottom of the boxes indicate the 25th and the 75th

percentiles, the whiskers above and below the boxes indicate maximum and minimum values.
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4. Discussion

4.1 Temporal and spatial variations in soil CO: efflux

The empirical models fit all the daily mean F§ values well when the complete data sets were
used. Though the sensitivity of Fs to 7Ty and SWC may vary throughout the year (Davidson et
al., 1998), especially between the growing and non-growing seasons in temperate croplands
(Shi et al., 2006), we found no clear indication that this was the case at either of our two sites.
However, the models for the poplar plantation were not tested over a full year, though the four-

month dataset covered large variations in 75 and SWC.

Our measurements confirmed that spatial heterogeneity remains the dominant source of
uncertainty in estimating Fi. (Savage et al., 2008). When we compared results from the four
chambers at each site, the highest Fi. values were 56% and 104% higher than the lowest ones
in the eucalypt and poplar plantations, respectively. A similarly large variation was observed
for the fitted a parameter in both Eqn. 2 and 3. Obviously, parameter a (Fy at optimal SWC and
mean annual 7¥) varied in the same way as Fi.. Root biomass, microbial biomass and substrate
availability, which are assumed to be good predictors of both the autotrophic and heterotrophic
respiration that contribute to F, could be driving Fi. spatial heterogeneity (Epron et al., 2006;
Fang et al., 1998; Hanson et al., 1993; Marsden et al., 2008; Scott-Denton, 2003; Xu and Qi,

2001). However, these factors are not easy to study in situ.

Increasing the number of chambers is the only way to reduce sampling uncertainties due to
spatial heterogeneity (Savage et al., 2008). Previous studies have shown that he number of
chambers required to obtain an average within 10% of the true mean value at a 95% confidence
interval varies among sites and depends on the degree of spatial heterogeneity in F; rates

(Adachi et al., 2005). This minimum number of chambers was between 16 and 22 in eucalypt
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stands in Congo (Nouvellon et al., 2012a); 30 in an old-growth subtropical forest in China, (Tan
etal., 2013); 27 to 33 in a larch plantation in Japan (Yim et al., 2003); 41 in a mixed hardwood
forest in the USA (Davidson et al., 2002); and up to 75 in a primary wet tropical forest in
Malaysia (Adachi et al., 2005). We were unable to calculate the minimum number of chambers
necessary for our study sites with only four chambers. However, our results show that daily
variations in Fs can be captured with low frequency measurements (one measurement every
360 min for the eucalypt plantation and one measurement every 180 min for the poplar
plantation). This means that more automatic chambers sharing the same gas analyzer can be set
up within a site without altering the accuracy of the estimation of mean daily Fs. However,
automatic chambers are more expensive and require a more complicated set-up than manual
chambers. This makes it challenging to satisfactorily cover the spatial variability of Fy with
automatic chambers, and explains why, in many study sites, manual chambers - which provide

spatially representative data - are still used to estimate Fi.

4.2 Effect of measurement time on estimation of daily soil CO: efflux

Manual measurements of Fy are generally performed during a short period of the day. In most
studies, it is assumed that measurements averaged over this several-hour period are
representative of the daily flux, but this assumption could be inaccurate. Different factors could
be driving the daily variation in F. In our young temperate poplar site, we averaged the
measurements of successive 6-hour diurnal time slots starting after 9:00 and found that daily
Fs was overestimated by a factor of up to 20%. The two periods from 6:00 to 12:00 and from
16:30 to 22:30 provided the most accurate estimation of daily F (overestimation of about 2%
and underestimation of about 1.1%, respectively), but the error was still substantial (the

regression line significantly deviated from the 1:1 line). For the tropical eucalypt site, which
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exhibited less pronounced daily variations in 7 than the temperate site, measurements averaged

over any 6h period were well related to the daily flux.

Diurnal variations in Fj at the eucalypt site may result from the deep rooting of this species on
the sandy soils (Christina et al., 2011; Laclau et al., 2013). Deep rooting increases the distances
and the time required for CO; to diffuse from the different soil depths where it is produced up
to the surface; as well as the volume of soil pore-space where the CO; can be temporarily stored.
Longer transportation distances from deeper soils, and larger CO2 storage capacity in the soil
are likely to buffer the diurnal variability in F (Maier et al., 2011). Thus, at the eucalypt site,
all of the 6h time slots convenient for collecting manual measurements in the field (starting after
8:00 and finishing before 17:00) provided good estimates of daily Fj, though the most accurate
measurements were recorded between 6:00 and 12:00 (2% overestimation) and between 16:30
to 22:30 (1% underestimation). Similarly, Yan et al., 2006 found that measurements recorded
between 9:00 and 12:00 provided very good estimates of 24-hourly mean Fj in three subtropical
forests at different successional stages in Southern China. On the other hand, Savage and
Davidson (2003) found that extrapolations of mid-morning measurements underestimated by
13% the daily flux obtained by summing the 24 hourly measurements in a mixed hardwood
temperate forest, while in Xu and Qi (2001), daytime measurement overestimated the daily flux
by 4-6% in a young pondosera pine plantation. Higher fluxes during the day than during the
night have also been observed in a longleaf pine savannah (Ford et al., 2012). The assumption
that data collected over a short period of time are representative of the daily flux could therefore

result in a wrong estimation of F. for temperate forests (Lee et al., 2002).

Large within-day variations in 7 or any change in SWC after a rain event may affect the diurnal

pattern of F (Akinremi et al., 1999). In a woody savannah ecosystem, 75 was found to be the
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most sensitive driver of daily F variation in open areas, while tree photosynthesis probably
exerted a strong control on the daily pattern of Fy under trees (Tang et al., 2005). Daily
variations in air temperature are usually more pronounced in temperate areas than in tropical
ones, but canopy openness probably accounted for most of the difference in the daily amplitude
in T between our two sites. Indeed, the tropical eucalypt canopy was more closed and the layer
of litter on the forest floor was thicker than in the younger temperate poplar plantation. In such
situations, continuously monitoring Fs with a few automatic chambers is a good option in sites
with large within-day variations in 7, either to select the best time slot for manual
measurements, or to correct manual measurements taken during the day with more numerous

chambers.

4.3 Effects of sampling time step and interpolation method on cumulative soil respiration (Fy)

estimation

Besides potential biases related to the time of measurement, the sampling time step is another
important issue. Manual Fy measurements are commonly performed only once a week or every
two weeks, and sometimes even less frequently (e.g. once a month). Though a low within-day
sampling frequency had a limited impact on the estimation of mean daily Fj, the within-year
sampling time step had a much stronger impact on the estimation of Fi.. This indicates that the
drivers of F§ are not the same at the daily time-scale as at the seasonal scale. Furthermore, the
sampling time step that provides the best estimate of seasonal or annual CO> efflux may differ
among sites. For example, Savage et al. (2008) found that a manual sampling strategy with a
two-week time step was sufficient in a mixed hardwood forest and in a boreal transition forest
located in the USA, while Parkin and Kaspar (2004) found that more frequent measurements

were needed on agricultural soils.
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F. 1s often estimated with linear interpolation of F; between two measurements (Epron et al.,
2012; Nouvellon et al., 2012b; Ryan et al., 2010; Savage and Davidson, 2003) or with empirical
relationships between daily Fs and 7, and/or SWC (Keith et al., 1997; Subke et al., 2003). In
our study, for the datasets mimicking one measurement per week, Fi. obtained after linear
interpolation between measurement dates was within 5% (eucalypt) and 10% (poplar) of the Fi.
calculated using all the values measured daily (Fsc.m). When Fs was measured weekly, linear
interpolation was therefore a robust interpolation option for both the temperate and tropical
plantations, providing accurate cumulative fluxes without the need for the continuous
monitoring of 7y and SWC that are required for interpolation methods based on empirical
equations. However, this presupposes that there is no systematic bias (e.g. measurements never
taken after a rain event). In contrast, for datasets mimicking one measurement every two weeks
in the poplar plantation, only 40% of the Fi. values obtained after linear interpolation between
measurement dates were within 10% of Fs.... In the eucalypt plantation, this sampling
frequency was still sufficient to provide accurate cumulative fluxes (96% of Fi. values within
5% of Fsem).

When empirical equations were used for measurement samples at a two-week time step, the
percentage of Fi. estimates within 10% of Fis.., dropped to 50% for the poplar plantation, while
in the eucalypt plantation, 98% of the Fi. estimates remained within 5% of Fsc.,». To interpolate
data collected every two weeks, the use of linear interpolation is therefore the worst option at
our poplar site. The use of empirical relationships only slightly improves the Fi. estimation in
the eucalypt plantation. Empirical relationships may, however, still be a reliable method for
interpolating F for some forest ecosystems, depending on their ability to capture the responses
of Fy to rapid modifications in SWC when using a short time-step data set (Savage and

Davidson, 2001).
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5. Conclusion

Large spatial and temporal variations in Fy occur in most ecosystems. Two independent,
complementary methods are typically used to measure F§: data from automatic chambers make
it possible to estimate the temporal variability in Fy at a fine time scale (hourly); and manual
chamber measurements account for spatial variability. On the basis of our results in this study,
we recommend combining both methods. Automatic chamber measurements help to determine
the best time slot during which to perform manual measurements (i.e. when F§ values averaged
over the slot are similar to mean daily Fy), or to correct F values averaged over other time slots.
Automatic chamber measurements can also help the researcher elaborate empirical equations
that can then be used to extrapolate Fs; measurements based on continuous records of 7 and
SWC. Ideally, automatic chambers should be positioned on the plot to reflect Fs spatial
variability. The within-day sampling frequency for automatic measurements can be quite low,
depending on the site (every 180 in eucalypt tropical plantation or every 360 minutes in poplar
temperate site, according to our results), while still providing accurate estimations of mean daily
F. This could allow more automatic chambers to be installed at a given site, thus ensuring
better coverage of spatial heterogeneity. Manual measurement data should be well distributed
throughout the year, to provide reliable data, though time steps can be quite long. Combining
both approaches will improve our ability to estimate cumulative soil respiration at the
ecosystem scale, a prerequisite for the reliable evaluation of annual carbon budgets in forest

soils and for a better understanding of the dynamics of belowground carbon allocation.
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Annexe 5. Production de biomasse aérienne ligneuse dans des monocultures de robinier et peuplier, données

de la littérature. n.c. indique que les informations n'ont pas été communiquées dans la publication.

Espece (clone  Localisation Densité  Age Traitement Production Référence
ou variété) (tiges (ans) (irrigation, biomasse
ha?) fertilisation) ligneuse (Mg
ha an’)
Robinia Hongrie 6 667 3 n.c 24 (Rédei et al.,
pseudoacacia 2011)
(Nyirségi)
5 5.7
7 6.7
Robinia Allemagne 9200 ) (f Chaux et N, 3.1 (Quinkenstein
pseudoacacia (Lower rotation) P, K avant etal., 2012)
Lusatian) plantation
Robinia Italie (Fubine) 1500 5 n.c. 6.6 (Facciotto et
pseudoacacia al., 2009)
Robinia Allemagne 9200 6 (f Non fertilisé 1.3 (Kanzler et
pseudoacacia (Brandenburg) rotation) al., 2015)
I
Robinia USA (Kansas) 3 086 3 (1° n.c 2.9 (Geyer, 2006)
pseudoacacia rotation)
Robinia Allemagne 10 929 3 (3° N, P, K 7.6 (Griinewald et
pseudoacacia (Janschwalde) rotation) al., 2009)
3 (2° 6.9
rotation)
Allemagne 8 736 4 (1° Non fertilisé 3.1
(Sedlitz) rotation)
Populus sp. Italie 1 666 5 Non fertilisé 5.0 (Facciotto et
(Ottobiano) al., 2009)
N 7.9
Populus sp. Allemagne 22 000 n.c. Non irrigué, 23.9 (Njakou
(Laage) non fertilisé Djomo et al.,
2015)
Allemagne 2971 3 Non irrigué, 2.8
(Nochten) non fertilisé
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Annexe 5. (suite)

Espece (clone Localisation Densité  Age Traitement Production Référence
ou variété) (tiges (ans) (irrigation, biomasse
ha?) fertilisation) ligneuse (Mg
ha an’)
1 I I I
P. trichocarpa Belgique 10 000 3(1° Non irrigué, 16 (Dillen et al.,
x P. deltoides (Boom) rotation)  non fertilisé 2013)
(Beaupré, .
Boelare, 32 _ 4
Hazendans, rotation)
Hoogvorst, 4 (4 15
Raspalje et rotation) '
Unal)
P. deltoides 3(1¢ 7
P. nigra rotation)
(Gaver, Gibecq .
et Primo) 32 _ 11
rotation)
4 (4° 10
rotation)
I I I
P. nigra x P. Etats-Unis 4 Non fertilisé 13 (Kopp et al.,
maximowiczii (Tully, NY) 2001)
(Max -4)
N,P.K 10
I I I
Populus sp. Allemagne 10929 5 (3e N, P, K 2.6 (Griinewald et
(Hybride 275) (Janschwalde) rotation) al., 2009)
32 4
rotation)
I I I
P. trichocarpa Angleterre 10000 4 (2e Non irrigué 13.6 (Armstrong et
x P. deltoides (Long Ashton) rotation) al., 1999)
(Boelare)
P. trichocarpa 2 500 o) (le 6.6
x P. deltoides rotation)
(Beaupré)
I I I
P. trichocarpa France 2000 8 (le P,N 11.1 (Berthelot et
x P. deltoides (Normandie) rotation) al., 2000)
(Beaupré)
P. trichocarpa USA n.c. 4 (1° Irrigué et 27 -28 (Heilman and
x P. deltoides (Washington) rotation) fertilisé (N) Stettler, 1986)
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Annexe 5. (suite)

Espéce (clone Localisation Densité  Age Traitement Production Référence
ou variété) (tiges (ans) (irrigation, biomasse
ha?) fertilisation) ligneuse (Mg
ha an’)
1 I I
P. trichocarpa USA 10000 4 (1° Irrigué 35 (Scarascia-
x P. deltoides (Washington) rotation) Mugnozza et
(11-11) al., 1997)
1 I I
P. deltoides % France 1428 4-5 ans Non irriguég, 6.3 (Bastien et al.,
P. nigra (Saint-Usage) non fertilisé 2015)
(Dorskamp)
France 1428 4-5 ans Non irriguég, 5.8
(Echigey) non fertilisé
France (La 1428 4-5 ans Non fertilis¢, 4.3
Brosse non irrigué
Montceaux)
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Annexe 6.

INTRODUCTION D’ESPECES FIXATRICES D’AZOTE
AU SEIN DE PLANTATIONS A COURTE ROTATION

CEcILIA GANA

CONTEXTE

La biomasse végétale pourrait représenter une option écologiquement et économiquement satisfai-
sante comme combustible de substitution aux énergies fossiles. Lutilisation de la biomasse ligneuse
semble présenter plus d’avantages que celle issue d’herbacées (elle nécessite moins d’intrants lors
de sa production et présente des taux de cendres et de résidus aprés combustion moins élevés).
La demande en bois énergie augmente mais ne pourra pas étre entierement satisfaite par la mobili-
sation des ressources forestiéres traditionnelles disponibles. Lintensification de la production de
bois passe donc a la fois par une extension des surfaces plantées et par I'adoption de pratiques
sylvicoles permettant d’assurer le maintien a long terme de la fertilité des sols a moindre cofit.

En complément des foréts gérées de maniére traditionnelle, la production de biomasse ligneuse
peut étre assurée par l'intermédiaire de plantations dédiées, en taillis & rotations trés courtes (TTCR)
ou courtes (TCR), souvent 2 a 7 ans, composées d’espéces a croissance trés rapide comme le
Peuplier, le Saule, I’Eucalyptus ou le Robinier. Cependant, le manque d’information concernant la
conduite de ces plantations de facon & optimiser la production de biomasse et le maintien de la
fertilité a long terme est un frein sévére a leur développement en Europe (Marron, 2011). Ces planta-
tions sont souvent établies sur des sites pauvres en nutriments, les terres plus riches étant réservees
en priorité a 'agriculture a des fins alimentaires. De plus, 'exportation fréquente de bois hors de la
plantation, par rapport a un peuplement forestier traditionnel et l'utilisation d’espéces a croissance
rapide, trés gourmandes en nutriments et notamment en azote, comme le Peuplier, peut entrainer
un appauvrissement du milieu et un déclin rapide de la productivité (Berthelot ef al., 2000).
La fertilisation n'est pas une solution économiquement et écologiquement viable a long terme et
des solutions alternatives doivent étre développées pour minimiser les besoins en intrants chimiques
(notamment en fertilisants), sans brider les potentialités de croissance des espéces.

Lutilisation d’espéces capables de fixer 'azote atmosphérique, telles que I'Aulne (Alnus sp.), I'Acacia
(Acacia sp.) ou le Robinier (Robinia sp.), peut &tre un moyen de minimiser les besoins en intrants.
Lintégration d’espéces d’arbres fixateurs d’azote atmosphérique en mélange avec les espéces a
croissance rapide est une option déja explorée dans de nombreuses régions du monde, en parti-
culier en zone intertropicale.

En Europe, ce type de mélange d’espéces est trés peu répandu. Lintérét de I'espéce fixatrice nest
pas uniguement de procurer de |'azote au systéme mais également de concourir a la production de
biomasse totale de la plantation en utilisant des essences productives comme le Robinier. Néanmoins,
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les modifications des statuts hydrique et azoté du sol, et les interactions interspécifiques (phéno-
ménes de facilitation et de compétition pour les ressources édaphiques) sont susceptibles de
modifier fortement (par rapport aux plantations pures) la production de biomasse et sa répartition
entre les compartiments aérien et souterrain. Une analyse du comportement des espéces en mélange
est nécessaire de facon a évaluer la pertinence de ce type de plantation mixte a des fins de produc-
tion de biomasse sous climat tempéré.

OBJECTIFS

Lobjectif de cette étude est d’évaluer 'impact du mélange Peuplier et Robinier sur l'allocation de
biomasse dans la plantation. La croissance des plantes est intimement liée aux gains et a 'alloca-
tion du carbone et de I'azote dans le systéme. Au sein du mélange, l'apport d’azote résultant de
Uintroduction d’une légumineuse et les interactions interspécifiques (facilitation, complémentarité
pour les ressources : lumiére, eau, nutriments) pourraient améliorer la production primaire et
modifier le ratio entre le carbone alloué aux parties aériennes et celui alloué aux parties racinaires.

Nos hypothéses sont que, dans le mélange :
— la présence du Robinier améliore le statut azoté du Peuplier,

— la quantité de biomasse est supérieure dans le mélange, avec une augmentation de la
fraction du carbone assimilé, alloué vers les parties aériennes.

Le sujet s’inscrit dans le projet Intens&fix (2011-2014) soutenu par le programme SYSTERRA de PANR
et coordonné par 'UMR Eco&Sols de Montpellier.

MATERIEL ET METHODES

Présentation du site

Le site étudié se situe en région Centre, a Saint-Cyr-en-Val. La moyenne des températures (pour la
période 2011-2012) est de 11 °C et la pluviométrie moyenne annuelle est de 620 mm. Le sol est de
type sablo-limoneux (7o % sable, 20 % limon, 10 % argile). Sur horizon 0-20 cm, la teneur en azote
total est de 0,7 g/kg, la teneur en matiére organique de 14,5 g/kg, le ¢/N est de 11,9 et le pH de 5,5.
La plantation comporte deux blocs. Chaque bloc est constitué d’une parcelle unitaire (PU) de
Robiniers purs (Robinia pseudoacacia, variété Nyirzeg), d’'une PU de Peupliers purs (Populus x
euramericana, clone Dorskamp) et d’'une PU de mélange des deux espéces, plantées au printemps
2011. La densité est d’environ 1400 tiges/ha.

Estimation des biomasses

Un abattage de 32 arbres a eu lieu en janvier 2013 (avant la 3% saison de croissance) : huit par
espéce et par traitement. Les arbres abattus ont été sélectionnés proportionnellement a leur contri-
bution a la surface terriére de la plantation. Les parties aériennes et racinaires, récoltées dans leur
intégralité, ont été séchées puis pesées afin d’obtenir la biomasse aérienne et racinaire de chaque
arbre abattu. Des relations allométriques ont été établies et appliquées sur 252 arbres situés au
centre de chaque PU.
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RESULTATS ET DISCUSSION

FIGURE 1 MASSE SECHE AERIENNE DE CHACUNE DES MONOCULTURES
ET DU MELANGE DES DEUX ESPECES A L’AGE DE 2 ANS
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Le Peuplier bénéficie probablement de I'effet de facilitation due a la présence du Robinier. L'aug-
mentation du stock global d’azote dans le milieu résultant de la fixation d’azote par rhizobium
associé au Robinier s’effectue via le retour au sol des litieres de Robinier et le turnover de ses
racines. Ainsi, la croissance des parties aériennes du Peuplier en mélange, stimulée par ['apport
d’azote, pourrait se faire au détriment du développement des parties racinaires. Cependant, ['aug-
mentation de biomasse des peupliers dans le mélange ne compense pas la diminution de biomasse
des robiniers (par rapport a celle des monocultures) (figure 1, ci-dessus). Ces derniers semblent étre
affectés par la compétition interspécifique.

Par ailleurs, la production annuelle sur la station reste trés faible : 0,35 tonne de matiére séche (MS)
par hectare et par an pour le Peuplier, 0,75 pour le Robinier et 0,5 dans le mélange. Au moment de
la récolte, les TCR de Peuplier produisent en moyenne 10 a 12 tonnes MS/ha/an et les TCR de
Robinier 8 a 10 tonnes MS/ha/an. Ceci peut s'expliquer en partie par le fait que la plantation est
seulement dgée de 2 ans. Or, la dynamique de croissance d’un TCR est exponentielle au cours d’une
rotation (5 a 7 ans). L'accroissement annuel en biomasse devrait donc augmenter jusqu'en fin de
rotation. Néanmoins, ['azote n'est peut-étre pas le seul facteur limitant dans cette plantation ; par
exemple, l'eau peut &tre une ressource limitante en période estivale (notamment de juillet a aofit
pour I'année 2012, ol les teneurs en eau du sol dans I'horizon o-50 c¢m étaient d’environ 10 %).
De plus, la présence d'une strate herbacée, difficile a maitriser peut entrainer une compétition
importante avec ces jeunes arbres vis-a-vis des nutriments et de la ressource en eau du sol.
De faibles productions ont déja été constatées sur un dispositif jouxtant ce site, dues en majeure
partie @ une disponibilité en eau faible (Toillon et al., 2013).

CONCLUSION ET PERSPECTIVES

Dans la plantation mixte de Saint-Cyr-en-Val, la compétition interspécifique est probablement moins
intense que la compétition intraspécifique pour le Peuplier. Celui-ci semble bénéficier de cette
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diminution de compétition dans le mélange. A Uinverse, le Robinier semble &tre fortement affecté
par la compétition interspécifique.

Les mesures vont se poursuivre dans les années a venir, de maniére a confirmer cette tendance.
Un marquage au >N a été réalisé et permettra de définir la quantité d’azote fixée par le Robinier et
d’affirmer ou non si le statut azoté du Peuplier est amélioré dans le mélange. Des mesures d’échanges
gazeux foliaires sont effectuées a chaque saison de végétation et permettront de déterminer si les
capacités photosynthétiques des peupliers sont améliorées ou non dans le mélange. Des indices de
voisinage vont étre calculés (grace & un suivi de croissance) et permettront de définir le type d’inter-
action présent au sein de la plantation. Par ailleurs, il serait intéressant de tester les effets de ce
mélange sous différentes conditions pédoclimatigues.

Cécilia GANA
UMR 1137 — Ecologie et écophysiologie forestiéres
UNIVERSITE DE LORRAINE
FACULTE DES SCIENCES ET TECHNOLOGIES
Boulevard des Aiguillettes BP 702390
F-54506 VANDEUVRE-LES-NANCY CEDEX
et
INRA Centre de Nancy-Lorraine
F-54280 CHAMPENOUX
(cecilia.gana@nancy.inra.fr)

Encadrants :

Daniel EPRON — UMR 1137 — Ecologie et écophysiologie forestidres — Université de Lorraine, Faculté des
Sciences et Technologies — Boulevard des Aiguillettes, BP 70239 — F-54506 VANDEUVRE-LES-NANCY CEDEX ;
INRA Centre de Nancy-Lorraine — F-54280 CHAMPENOQUX (daniel.epron@univ-lorraine.fr)

Nicolas MARRON — UMR 1137 — Ecologie et écophysiologie forestieres — INRA Centre de Nancy-Lorraine —
F-54280 CHAMPENOUX ; Université de Lorraine, Faculté des Sciences et Technologies — Boulevard des
Aiguillettes, BP 70239 — F-54506 VANDGEUVRE-LES-NANCY CEDEX (nicolas.marron@nancy.inra.fr)

BIBLIOGRAPHIE

BERTHELOT (A.), RANGER (J.), GELHAYE (D.). — Nutrient uptake and immobilization in a short-rotation coppice
stand of hybrid poplars in north-west France. — Forest Ecology and Management, vol. 128, 2000, pp. 167-179.

MARRON (N.). — Réduction des colits et amélioration de I'efficacité de la filiére taillis & courte rotation : le projet
franco-allemand « CREFF ». — Revue forestiére francaise, vol. LXIll, n® 2 spécial « Ateliers REGEFOR 2009.
La forét face aux défis énergétiques », 2011, pp. 229-234.

TOILLON (J.), FICHOT (R.), DALLE (E.), BERTHELOT (A.), BRIGNOLAS (F.), MARRON (N.). — Planting density affects
growth and water-use efficiency depending on site in Populus deltoides x P. nigra. — Forest Ecology and
Management, vol. 304, 2013, pp. 345-354-

602 Rev. For. Fr. LXVI - 4-2014

174



Croissance, production et acquisition de I'azote chez le peuplier et le robinier en plantations a courte
rotation monospécifiques et mélangées

Résumé : Les taillis a courte rotation (TCR) permettent de produire de la biomasse ligneuse, alternative aux
combustibles fossiles. L'intégration d’especes d’arbres fixateurs d'azote atmosphérique en mélange avec les
essences a croissance rapide peut étre un moyen de limiter le risque d'appauvrissement des sols dans les
TCR. Le succeés d'un tel mélange va dépendre des interactions entre les deux espéces : facilitation,
compétition ou complémentarité pour la lumiére et les ressources du sol (eau, nutriments). L’objectif de
cette étude était d’évaluer I’impact du mélange peuplier / robinier, sur la croissance, la production de
biomasse et l'acquisition de 'azote d'une plantation a courte rotation. Un dispositif instrumenté composé de
monocultures de peuplier et robinier et le mélange des deux especes a été étudié pendant quatre ans. La
quantification répétée des biomasses aériennes et souterraines associée au suivi des dimensions des arbres
a permis de mettre en évidence que la présence des robiniers n'avait pas d'influence sur la croissance, la
production et l'allocation de biomasse des peupliers a I'échelle de 1'arbre comme a 1'échelle du peuplement.
En revanche, les robiniers souffraient de la compétition interspécifique : mortalité augmentée, croissance et
production de biomasse diminuée. De plus, une approche isotopique (’N) couplée a l'analyse des
minéralomasses a montré que les teneurs en azote des robiniers dans le mélange étaient plus faibles que
dans la monoculture dues a une fixation de l'azote atmosphérique réduite. Le stock global d'azote dans le
milieu était comparable dans les mélanges et les monocultures de chaque espece. Le mélange n'a pas montré
d'intérét sur la période d'é¢tude en raison notamment des conditions pédoclimatiques inappropriées (en
particulier pour le robinier) et d'une incompatibilité entre les deux espéces sur ce site.

Mots clés : Plantation a courte rotation, Biomasse, Carbone, Peuplier, Mélange d'espéces, Azote, Marquage
isotopique

Growth, production and nitrogen uptake of poplar and black locust in monospecific and mixed short
rotation plantations

Abstract: Biomass from short rotation coppice (SRC) plantations may help reducing fossil fuel
consumption. The development of mixed-species plantations, introducing a nitrogen-fixing species could
be a solution to reduce the risk of fertility decline in SRC. Nevertheless, the success or failure of the mixture
will depend on the competition and complementarity processes, for light and soil resources (water and
nutrients), between both species. The objectives of this study were to determine the impact of a mixture of
poplar and black locust, on growth, biomass production and nitrogen uptake in the plantation. Instrumented
monocultures and mixed plantations of both species have been studied during four years. Repeated above-
and belowground biomass estimations associated with tree dimension monitoring have shown that the
presence of black locust affected neither growth, nor biomass production and allocation of poplar trees both
at tree and plot level. On the other hand, the black locusts trees suffered from interspecific competition: high
mortality, decrease in growth and biomass production. Moreover, an isotopic approach ('*N) coupled with
mineralomass analyses allowed to highlight that nitrogen concentration in black locust trees in the mixture
was lower than in the monoculture due to a reduction of the percentage of nitrogen derived from atmospheric
fixation. The total nitrogen contents were close in the mixture and in the monocultures of each species. No
advantage of the mixture was found during the study period because of inappropriate pedoclimatic
conditions (especially for the black locust) and incompatibility between both species on this site.

Keywords: Short rotation plantation, Biomass, Carbon, Poplar, Species mixture, Nitrogen, Labelling
experiment
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