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INTRODUCTION GENERALE



L’azote est un élément souvent limitant comme en témoigne la
nécessité de son apport en agriculture. Au niveau du systéme sol-plante cet
azote est essentiellement sous deux formes:

-1) minérale assimilable par les plantes et les microorganismes

-2) organique c’est a dire lié par anabolisme a des molécules carbonées

Les microorganismes, en utilisant une source énergétique
généralement d’origine végétale, ont la possibilité de "réorganiser" P'azote
minéral libéré par d’autres organismes en azote organique.

Il y a en fait trés peu d’azote minéral assimilable dans ce systéme
organisé (généralement moins de 10% dans les sols cultivés). Par contre, la plus
grande partie de I'azote se trouve sous forme de biomasses (végétale, animale,
microbienne) et de nécromasses (litiéres, humus sous formes variées ;Cortez et
Schnitzer, 1979). Cet azote de la nécromasse représente I’essentiel de ces formes
azotées du systéme sol-plante (nous négligeons, dans ce raisonnement, ’azote
arrivant dans ce systéme sous forme, par exemple, d’ aérosols, de gaz ammoniac
et par fixation biologique et l'azote quittant le systéme par volatilisation,
lessivage ou dénitrification).

Il y a donc concurrence d’accés aux formes minérales de ’azote entre
microorganismes et plantes.

D’une fagon générale, si les sources énergétiques accessibles aux
microorganismes sont abondantes, ceux-ci utilisent I’azote minéral disponible et
créent une carence pour les végétaux: c’est la "faim" d’azote décrite par les
agronomes notamment apres 'enfouissement des pailles.

Depuis longtemps, on exprime globalement les systémes favorisant la
minéralisation, donc 'existence d’azote minéral libre, par un rapport global C/N
organique faible. Par contre, un rapport élevé témoigne d’une faible
disponibilité.

Dans I’étude des 1255 sites de France, Bouché (1972) a montré que
les lombriciens anéciques étaient étroitement associés aux sols de type mull a
C/N<13. Dans ces sols, les litiéres formées chaque année par la partie aérienne
de la végétation sont ingérées, enfouies ou/et digérées par ces animaux. Par
ailleurs, Satchell (1963) estime a partir des données de Needham (1957), ce que
pourrait étre la part d’azote émané par les lombriciens sous forme de cadavres
(2/3) et d’excrétats (1/3). Il arrive a une estimation de 100 kg.ha'l.an'l. De
nombreuses recherches de laboratoire ont précisé la nature des excrétats et leur
production et des études de terrain ont permis d’estimer les biomasses
lombriciennes succeptibles de libérer I'azote. On trouvera dans la synthése de
Lee (1985) un bon résumé de ces travaux. Toutefois, comme le souligne Bouché
(1977), ces estimations ne sont pas réfutables car on ne savait pas mesurer, en
conditions écologiques, le débit d’azote a travers le compartiment lombricien.




La mise au point d’'un marquage par coloration des lombriciens
(Meinhardt, 1976; Mazaud, 1979), la maitrise de l'usage des isotopes
(Dietz,1979) ont ouvert la voie a la mesure in situ de débit d’éléments chez ces
animaux.

Ferriére (1986) devait utiliser ces moyens en prati?gant des
marquages au laboratoire (" °C, N) et au terrain (coloration, N). II a
montré que le débit d’azote avait été fortement sous estimé par les travaux
antérieurs. Il observe, pendant quarante jours, dans une prairie permanente, un
renouvellement corporel de 'azote de 10% par jour. L’extrapolation de ces
résultats a ’année, pour un peuplement lombricien moyen de 153 g.m'2, aboutit
a un débit de 630 kg N.ha'l.an' pour les seuls excrétats.

Un tel résultat suggére un phénomeéne qui n’a pas été envisagé par les
modéles expérimentaux classiques. Il fallait approfondir les systémes d’échange
dans le sol en abordant simultanément les compartiments majeurs qui peuvent
étre conceptuellement identifiés a savoir: le sol, la plante (parties aériennes et
racinaires), les biomasses lombriciennes et microbiennes. Contrairement a un
usage fréquent, nous ne dissocierons pas ces cinq compartiments lors de leur
fonctionnement expérimental. Cela signifie que nous avons mis en oeuvre des
microcosmes comportant ces cinq compartiments en leurs états initiaux, puis
nous avons laissé fonctionner les systémes en fournissant de la litiére aux vers
de terre, sans intervenir. Nous arrétons ce fonctionnement a des dates fixées
auxquelles nous observons les changements d’état qui en résultent.

Nous n’avons donc pas congu des dispositifs binaires (sol-plante,
glucose-microorganismes) ou ternaires (engrais-sol-plante ou lombricien-sol-
plante) mais un systéme complet quant a ses composantes principales (sol-
plante-microorganismes-animaux); en effet, la vie microbienne est indissociable
de Plactivité racinaire (rhizosphére) et lombricienne (drilosphére) et est diffuse
dans le sol.

Nous nous attacherons donc, aprés un rappel de notions de base
(Chapitre I) et une présentation des méthodes (Chapitre II) a une étude de ce
systéme complexe par diverses approches expérimentales (Chapitre III) pour
étudier les mécanismes en cause.

Les travaux antérieurs et cette recherche expérimentale, pour étre
utiles, doivent permettre en outre une utilisation rationnelle des résultats.
Ceux-ci doivent étre applicables aux systémes écologiques le plus largement
possible. Les fonctions de transfert, tant des matiéres carbonées que de I'azote,
s’appliquent aux écosystémes. Pour utiliser et réutiliser les résultats, il faut
qu’ils s’inscrivent dans une approche systémique qui comporte des modéles
simples ou complexes permettant une prédiction par simulation; ces prédictions
étant ultérieurement validables vis-a-vis des systémes réels.
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Nous nous sommes donc aussi attaché a valider les modéles de
laboratoire (microcosmes) avec des mesures dans les systémes réels (au champ).
Un tel investissement devant s’appliquer si possible & de nombreuses situations
écologiques, nous nous sommes également attaché a valider les hypothéses
d’extrapolation et a étendre les résultats obtenus par Ferriére (1986) a un autre
site et a une espéce lombricienne différente. Cette validation et généralisation
des modéles sont présentés au chapitre IV avant de conclure (chapitre V).




CHAPITRE 1

NOTIONS GENERALES
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Le présent travail, bien que focalisé avec précision, s’inscrit (1) dans
une recherche collective sur I'écologie prairiale (Casimir, cf. 1.2), (2) spécifique
des lombriciens (cf. 1.1) et (3) dans un contexte d’écologie générale sur les
transferts d’azote (cf. 1.3). Les "Notions générales" qui vont suivre visent a
situer nos recherches dans un contexte préexistant et s’appuient sur les concepts
et les nomenclatures développées notamment par Casimir (1982) et Bouché
(sous presse).

1.1. Systémes écologiques et modélisation

L’Ecologie étant la science globale étudiant les relations des
organismes avec leur milieu" (version simplifiée de la définition originale), les
systémes écologiques sont biophysico-chimiques, le milieu étant sur le plan
quantitatif essentiellement abiotique. Un systéme est concrétement une
"combinaison d’éléments qui se coordonnent pour concourir & un résultat ou de
maniére a former un ensemble”. Un systéme écologique sera donc un ensemble
concret de compartiments reliés par des cinéses d’échanges entre eux ou avec
I'extérieur; ces composants (=compartiments et cinéses) forment un ensemble
cohérent interconnecté. Etant écologiques, ils s’appliquent aux domaines ou les
organismes sont dans leur milieu et non dans un milieu artificiel.

La modélisation écologique est un processus continu visant, a partir de
données issues des systémes écologiques, a4 les représenter sous forme de
modéles. Ces modeles tendent & mimer la réalité et sont comparés aux systémes
pour voir leur degré de validation. Comme il y a plusieurs degrés dans la
validation (notamment une autovalidation comparant les données initiales
obtenues depuis le systéme ou ses représentations), cette validation aux
systémes écologiques concrets est 'écovalidation.

La modélisation met en oeuvre, tour a tour ou simultanément,
plusieurs types de modéles.

- les diagrammes, ou modéles conceptuels, qui permettent une
représentation des idées que l'on se fait sur les systémes, par différentes
figurations ou maquettes ayant un role didactique de communication et
permettant de poser les limites d’'une validation.

- Les microcosmes, ou modéles physiques, qui sont des dispositifs
permettant de mettre en oeuvre la transposition des compartiments retenus,
pour étudier leurs changements d’états et les cinéses dans un modéle simulant
les systémes réels.

- Les infosystémes, ou modéles mathématiques, basés sur les
informations issues directement des systémes ou indirectement des microcosmes
et visant a traduire des changements d’état des compartiments ou a calculer,
par mode dérivé, les cinéses entre ces états.
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Comme indiqué en introduction, notre travail s’inscrit a la suite d’une
série de travaux portant, d’'une part, sur les lombriciens, mais aussi sur le
systéeme prairial (cf. le paragraphe suivant). Ces recherches sont souvent
focalisées sur les éléments carbone et azote. Pour notre part, nous nous sommes
essentiellement interessé a 'azote (cf. 1.3).

Le modele du "Roéle Ecologique et Agronomique des Lombriciens"
(REAL), proposé dés 1976 au stade conceptuel, s’est depuis complété et
amélioré. Son diagramme actuel (REAL II) est donné figure 1.1 (p.14) et sert de
cadre a notre étude qui, elle, portera sur les deux autres types de modéles a
savoir microcosmes et infomodéles. Soulignons que Gounod et Bouché (1974) ont
souligné l'importance de la transposabilité de tels modéles, c’est a dire la
possibilité d’utiliser les acquis de la modélisation en variant les positions dans
I’espace et le temps. Cette transposabilité permet d’appliquer a divers lieux et
dates, les connaissances acquises ailleurs et, réciproquement, d’apporter aux
modeles synthétiques les informations écologiques acquises en différentes
circonstances. Pour que cette transposabilité soit optimale, il faut que le modéle
n’exige que peu d’informations locales et que celles-ci soient accessibles a4 un
coat acceptable. La figure 1.2 (p.15) montre schématiquement les données
nécessaires pour REAL en différentes circonstances ou les peuplements sont
sous contraintes écologiques et d’origines humaines.

Les populations, relatives a diverses espéces (Lj,l.9,LN...), peuvent
étre regroupées en catégories écologiques fondées sur les caractéristiques
morphofonctionnelles des lombriciens, ce qui permet de comparer des espéces
dans des lieux différents. Le niveau des populations indique a la fois les
limitations locales "naturelles” et les effets des actes humains.

REAL nécessite également des informations sur les variables
d’ambiances qui conditionnent I'activité des lombriciens. Heidet et Bouché (sous
presse) ont montré que ces variables sont au nombre de trois: ’humidité, la
photopériode et la température.

1) L’humidité: Elle agit éventuellement comme un seuil en tout ou
rien. En dessous de pF=3,4 (0,25MPa), les lombriciens sont actifs et au dessus
inactifs. Nous nous sommes placé sous ce seuil tant en microcosme qu’au champ.

2) La photopériode: Elle agit sur les euanéciques, c’est a dire sur des
animaux a diapause induite, par voie endocrine, par cette durée du jour. Nous
avons choisi Lumbricus terrestris L., un épianécique, sans diapause, pour nous
affranchir de cette contrainte.

3) La température: Elle agit sur l'activité des poikilothermes. Nous
I’avons régulée (en serre) et enregistrée (au champ) et nous avons cherché a en
connaitre I'incidence sur nos observations.

Notons toutefois que les conditions de transposabilité du modéle
REAL se fondent sur des hypothéses, telle I'identité fonctionnelle des anéciques
entre eux qui mérite d’étre vérifiée. Nous reviendrons sur ces validations de
modéles dans le chapitre V.
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Figure 1.1: Modéle conceptuel sur le Réle Ecologique et Agronomique des
Lombriciens (2°™€ version : REAL - II). Les lombriciens ingérent la
terre stable (Ts) et assimilable (Ta) ainsi que la nécromasse a I’état de
litiere (N1) dans le contenu de leur tube digestif (=endentére :E). Les
diverses populations lombriciennes (L1...Ln) assimilent ces ingestats
ou les défequent dans le sol. Les assimilats sont finalement excrétés
dans le sol ou consommés (élaborats) par les prédateurs (Ca).

Excrétats et féces circulent vers le sol stable (Ss) et assimilable (Sa) et
les racines via les turricules frais (TF) puis stables (TSs) et assimilables
(Ta). Les féces endogés (Fs) ou le Compartiment de Transfert
Lombricien-Plantes (CTPL). Ces fonctions créent des macropores ou
galeries (G) et permettent le transfert vers les plantes depuis les
racines (Pr) vers les parties aériennes (Pa) puis, a4 leur mort, vers la
litiere (NI). Toute cette activité est régulée par les conditions
hydriques et thermiques par sous-modéle d’activité (SMA) (d’aprés
Bouché, sous presse). .

vl
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1.2. Le milieu herbacé

Notre recherche a été limitée aux milieux herbacés, tant au niveau
des microcosmes qu’au niveau des validations in situ. Ce choix n’est pas
arbitraire mais reléve de I'importance de ce milieu par rapport aux systémes
écologiques en général: La prairie occupe une position centrale (Figure 1.3; p.17)
et ce milieu occupe, en se référant a la France, une trés grande superficie soit le
quart du territoire (Gounot et Bouché, 1974). De plus, du fait de leur
manipulation aisée en laboratoire, les plantes prairiales sont en général un
matériel de choix. Elles se développent rapidement ce qui permet un marquage
éventuel, facile et homogéne de ce type de plantes par des marqueurs
spécifiques (14C, 15N...). Enfin cette importance du systéme prairial a été, en
France, ’occasion d’un travail coopératif transdisciplinaire dont une synthése est
présentée dans Casimir (1982) et dont le présent travail est une "suite"
naturelle.

1.3. L’azote, élément majeur

L’azote, qui sera I’élément privilégié de cette étude, est un composant
dominant de I’écosystéme, et est indispensable a la vie, mais, comme la plupart
des composés majeurs, il est limitant. L’azote de la partie non squelettique des
étres vivants entre pour environ 16% dans la constitution des matiéres
protéiques qui sont essentiels aux étres organisés. Une partie de ces protéines,
les enzymes, assurent d’ailleurs la fraction dynamique et fonctionnelle de la
cellule.

97,82% de l'azote terrestre se trouve dans la lithosphére, 1,96% dans
I’atmosphére et seulement 0,02% dans l’écosphére. 86,76% de I’azote de
I’écosphére est sous forme organique (39,72% dans les sols et 47,04% dans les
océans), 12,5656% est sous forme minérale (7,32% dans les sols et 5,23% dans les
océans) et 0,69% dans les plantes et les animaux (0,64% sur terre et 0,05%
dans les océans) (Porter, 1975). L’essentiel de I'azote récupérable par les plantes
est donc situé dans 'atmosphére (N9 moléculaire) et la biosphére (azote minéral
et organique) puisque l’azote de la lithosphére est trés peu concentré dans les
roches et pratiquement inutilisable par les plantes. Hormis le mécanisme de
fixation d’azote atmosphérique, les plantes ne peuvent assimiler I’azote que sous
forme réduite ou oxydée, mais c’est, en fait, la méme quantité minime qui est
récupérée par les plantes et sans arrét recyclée. C'est a ce niveau
qu’interviennent les lombriciens et les microorganismes qui leur sont associés.
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1.4. Echanges métaboliques des lombriciens avec leur milieu

1.4.1. Concepts généraux

En général, les étres vivants ont besoin d’'une quarantaine d’éléments
chimiques pour assurer leur vie et leur survie. Ces éléments sont constamment
échangés avec le milieu extérieur. Il est difficile de comprendre et d’étudier ces
phénoménes de recyclage d’éléments car ils difféerent notablement selon le type
de sol et l'espéce concernée puisqu’il existe une interconnexion remarquable
entre I'individu et le milieu dans lequel il évolue.

De nombreux chercheurs ont essayé de s’intéresser a ces phénoménes
de recyclage a partir de modéles généraux (Odum, 1959). Mais le sol est un
systétme complexe associant des processus encore peu connus et, pour cette
raison, ces modéles théoriques ne donnent pas entiérement satisfaction. Pour
mieux comprendre les relations mutuelles lombriciens-microorganismes-plantes-
sol, on doit définir de fagon claire les compartiments et les mécanismes qui leur
sont propres. On définira donc la notion d’individu biochimique et les termes
d’ingestion, d’assimilation et d’émanation.

1.4.1.1. Le métabolon: Notion d’individu biochimique

Bouché (1978) a précisé la notion d’individu biochimique. Il appelle
métabolon l'ensemble des molécules constituant une unité soumise aux
régulations d’'un méme généme et dont les chaines réactionnelles interagissent
sans discontinuité spatiale. Un métabolon peut se diviser en plusieurs, ou
fusionner avec un autre. Le métabolon est donc un concept fonctionnel qui
différe parfois sensiblement de I'individu morphologique. Pour nous, en pratique,
le ver de terre vidé de son contenu digestif sera considéré comme le métabolon.

Les processus conduisant a des échanges entre le métabolon et le
milieu extérieur comporte I’ ingestion, I'assimilation et ’émanation (Bouché,
1978) (Figure 1.4; p.19).

1.4.1.2. L’ ingestion

L’ingestion correspond a la sélection des matiéres du milieu, au niveau
d’organes spécialisés responsables. La quantité de plante ou de matiére ingérée
est en général difficile a estimer. Pour les vers de terre, les éléments ingérés
(sol, matiére organique et minérale) n’appartiennent pas encore au métabolon ,
mais ces éléments sont isolés du milieu extérieur dans le tube digestif. Ce
contenu intestinal, appelé endentére, subit, de la part des lombriciens et de la
microflore intestinale, les actions physiques et enzymatiques de la digestion.
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1.4.1.3. L’ assimilation

Les produits ingérés sont, aprés digestion, soit déféqués, c’est a dire
relachés a Dextérieur (féces), soit assimilés par pénétration a lintérieur du
métabolon (assimilats). L’assimilation est fortement soumise au contréle
biochimique du métabolon.

Les composés assimilés ont des devenirs différents a savoir:

- servir de matériaux énergétiques pour assurer la maintenance du
métabolisme et de I’activité; Ceci est lié au catabolisme.

- servir de matériaux pour I’élaboration de tissus vivants, assurer la
croissance de I’étre vivant et sa reproduction; Ceci est lié a ’anabolisme.

Anabolisme et catabolisme  constituent deux processus
interdépendants du métabolisme.

1.4.1.4. L’émanation

L’émanation est liée a toute sortie de matiére du métabolon rejetée
dans le milieu extérieur. Elle peut se faire sous différentes formes (gazeuse,
liquide, solide).

Les transferts d’éléments a l'intérieur du métabolon débutent donc
par lassimilation et s’achévent par I’émanation dans le milieu extérieur. Ces
éléments chimiques sont associés en molécules plus ou moins complexes. Il ne
faut donc pas faire la confusion entre ce qui transite dans le tube digestif
(ingestat) et ce qui est émané par 'intermédiaire de la voie métabolique.

L’émanation se rencontre sous différentes formes chez les lombriciens:

- forme radiative, essentiellement perte de chaleur due a la
dégradation métabolique

- forme moléculaire d’excrétats liquides (urée, mucus intestinal et
cutané, enzymes, ammoniaque, eau...) et gazeux (CO9)

- forme tissulaire (cadavres, amputats, cocons morts..).

Notons que la croissance n’est pas considérée comme une partie de
I’émanation car elle ne correspond pas a une sortie de produits a ’extérieur du
métabolon.

1.4.1.5. Notion de débit

On sait que les vers de terre accélérent la minéralisation de la matiére
organique, notamment du fait de 'effet positif du réensemencement microbien
au cours de son transfert dans lintestin. Ainsi, O’Brien et Stout (1978)
mesurent un débit annuel de carbone qui passe de 300 a 1000 kg.ha'l.an'1 en
présence de lombriciens.
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On définit le débit comme la quantité de matiere échangée par unité
de temps (dg/dt).

Il faut éviter de confondre débit et flux, ce dernier est une vitesse par
unité de surface (v.cm'2).

Le débit est a déterminer préférentiellement en milieu naturel
sinon, les mesures en conditions artificielles doivent étre validées in situ.

1.4.2. Choix alimentaire

Pour la faune en général, la nourriture est un facteur écologique
important. Sa qualité, sa quantité et son accessibilité jouent un grand rodle car
elles influencent fortement les populations par une modification notable de
certains de leurs caractéres comme la reproduction, la longévité, la vitesse de
développement. Il est connu que la diversification des régimes alimentaires est a
I'origine de nombreuses adaptations physiologiques, morphologiques et
écologiques qui sont les témoins, par exemple, d’'une longue coévolution entre les
herbivores et les végétaux.

On sait que les lombriciens jouent un rdle important au niveau de la
structure et de la fertilité des sols, de la croissance des plantes et du rendement
des cultures (Edwards et Lofty, 1978). Leur impact sur le sol apparait donc trés
lié a leur activité et, par conséquent, a leur faculté d’obtenir et d’assimiler la
nourriture. De nombreux auteurs (Satchell et Lowe, 1967; Crossley et al., 1971,
Dommergues et Mangenot, 1972; Maldague et Couture, 1972; Cortez et
Hameed, 1988; Cortez et al.,, 1989) ont essayé de déterminer la nature des
ingestats chez les vers de terre et, plus précisément, l'origine, le type et les
conditions de consommation de la matiére organique. Ainsi, Wright (1972) a
démontré 'effet des microorganismes sur la sélection de la nourriture par les
vers de terre. Cooke et Luxton (1980) ont indiqué une attirance préférentielle de
Lumbricus terrestris L. pour des disques de cellulose ensemencés par des
champignons. Cooke (1983) a montré que ces préférences sont corrélées a la
quantité de champignons présents, a leur concentration en Catt et a leur
teneur en eau. Il pense que les lombriciens sont attirés par une nourriture
envahie par des champignons parce qu’ils y trouvent une plus grande ressource
nutritionnelle, mais aussi, parce que la croissance fongique entraine une
rétention supérieure d’eau de la nourriture. Nous avons montré (Hameed et al.,
1987; Cortez et al., 1989) que Nicodrilus giardi giardi n’ingérait la litiere qui
lui était fournie (paille de blé) qu’aprés un temps d’incubation préalable dans le
sol qui correspondait probablement a une période de colonisation de la litiére
par la microflore tellurique. Nous avons donc émis I’hypothése que la
maturation de certaines litiéres pouvait entrainer une augmentation de leur
consommation par les lombriciens. Les quantités de litiére consommées, bien
que difficilement estimables in situ, ont pu étre mesurées in vitro sur des
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périodes de temps variables. Ainsi Needham (1957) estime que la consommation
de litiére par Lumbricus terrestris L. est de l'ordre de 27 mg.jour ".g " de poids
frais de ver (mph), mais que cette valeur peut dépasser 80 mg.

1.4.3. Digestion et assimilation

Les lombriciens agissent fortement sur les fractions du milieu qu’ils
isolent temporairement dans leur tube digestif. Ces ingestats vont subir au
cours de leur transit dans l'intestin des modifications chimiques et biologiques
sous Paction d’enzymes intestinales et microbiennes (Lavelle et al., 1983). Parle
(1963a) et Nekrasova et al.(1976) ont indiqué des changements quantitatifs et
qualitatifs de la microflore au cours du transit intestinal. Ils y ont méme
observé des lyses importantes de bactéries, d’algues et de protozoaires. Pourtant
malgré les nombreuses recherches sur le comportement physiologique et
écologique des vers de terre, il est encore difficile de définir la nature des
assimilats et de les estimer. Cependant, les travaux que nous avons effectués
sur la consommation et I'assimilation de différentes litiéres chez Lumbricus
terrestris (Cortez et al., 1989) montrent que 'augmentation de la biomasse des
vers de terre est corrélée significativement a la teneur en azote des litiéres et
dépend de la disponibilité de cet élément. Ainsi, malgré un C/N plus élevé (12,6)
et une teneur en azote plus faible (34 mg.g™ "), la luzerne est mieux utilisée que
le ray-gras (Lolium perenne L.) qui a un C/N plus bas (7,5) et un taux d’azote
supérieur (49,5 mg.g"") certainement moins assimilable par les lombriciens.
Cette notion d’assimilation d’azote a été mise en évidence par Abbott et Parker
(1981). Ils indiquent en effet qu’un régime pauvre en azote entraine une perte
de biomasse des lombriciens qui ne peut pas étre comblée par un apport d’azote
minéral au sol, peu assimilable, mais plutét par une nourriture riche en
protéines mieux utilisables par les vers de terre (Lee, 1985).

1.4.4. Emanation

1.4.4.1. Excrétion

Différents types de substances plus ou moins complexes sont excrétées
par les lombriciens, soit directement dans le sol par voie cutanée, soit dans la
lumiére intestinale.

A. Excrétats cutanés

De nombreux travaux attribuent une grande importance au mucus
des lombriciens excrété par voie cutanée. Lee (1985) indique qu’il agit comme
un lubrifiant durant le fouissage, tout en maintenant une humidité suffisante de
la cuticule afin de favoriser les échanges gazeux nécessaires a la respiration.
Laverack (1963) montre aussi que ce mucus cutané est un mode de défense de
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Panimal vis-a-vis de stimuli nocifs du milieu environnant. Ainsi, en 1982,
Krivolutsky et al. ont montré, par exemple, que le nombre de -cellules
excrétrices intestinales et cutanées productrices de mucus augmentait en méme
temps que la radioactivité du milieu. En outre, Richards (1978) suggére que
cette substance agit aussi comme une barriére pour tamponner les éventuels
changements ioniques du milieu environnant.

Le mucus de lombricien, primordial pour la vie de I’animal, est aussi
d’'une grande importance pour le milieu dans lequel les vers de terre évoluent.
En effet, Needham (1957) indique que 50% de l’excrétion de l'azote des
lombriciens se fait par l'intermédiaire du mucus cutané, ce qui serait par
ailleurs un indicateur de la nature mucoprotéique de cette substance. Les
observations de El Duweini et Ghabbour (1971) vont dans le méme sens
puisqu’ils montrent que les lombriciens excrétent dans le sol, a la fois des formes
azotées directement assimilables par les plantes (urée, ammoniaque, acide
urique, allantoine), mais aussi une fraction azotée plus importante sous forme
de macromolécule complexe (mucopolysaccharide et protéine) qui serait
biodégradée avant de devenir assimilable.

Or Bouché et Ferriére (1986) ont constaté que, durant leur expérience
dans une prairie permanente, 26% de l'azote assimilé par les plantes ont
transité dans les adultes de Nicodrilus longus longus. En extrapolant ce
résultat a I'ensemble des lombriciens de la prairie, ils en concluent que 82% des
assimilats azotés des végétaux ont transité par les vers de terre.

Cortez et Bouché (1987) ont étudié la composition chimique du mucus
cutané de Allolobophora chaetophora chaetophora. Cette mucoprotéine obtenue
par précipitation sélective, est composée de 69% de protéines et peptides et de
31% d’osides et oses. Elle est formée de deux grands types de molécules; 'une,
relativement homogéne, de masse moléculaire voisine de 25000 daltons, semble
étre de nature glycoprotéique. Les autres, plus hétérogénes, de masse
moléculaire 22000 sont composées essentiellement de peptides et polypeptides.
La richesse en azote de ces molécules (C/N=6,3 et 3,3) d’une part, et leur masse
moléculaire relativement faible d’autre part, présagent de leur biodégradation
rapide dans le sol.

B. Excrétats intestinaux

Martin et al. (1987) ont montré, sur cinq espéces de catégories
écologiques différentes, que le mucus intestinal, composé de molécules aisément
biodégradables, est excrété dans la partie antérieure de l'intestin. Sa valeur
énergétique importante permet un développement bactérien remarquable qui
accélere la décomposition de la matiére organique ingérée par ces vers de terre
géophages tropicaux. Ces auteurs montrent aussi 'existence d’un mutualisme
ver de terre-microflore pour I'exploitation de la matiére organique du sol.
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Le niveau de production des excrétats semble cependant dépendre du
type de sol et de la qualité de sa matiére organique (Krishamoorthy, 1985).

1.4.4.2. Elaboration

L’élaboration est I’émanation de tissus soit par amputation ou mort,
soit par production de cocons non viables ou abandon d’enveloppes de cocons
aprés éclosion. Comme nous l'avons vu en introduction, Satchell (1963)
supposait que I'élaboration était la principale voie d’émanation. Cela résultait,
d’une forte sous estimation des excrétats; en fait, I'élaboration ne représenterait
que 1/30°™€ de ’émanation (Bouché, 1987).

L’estimation de I’émanation, fondée sur des études démographiques
(amputation, mortalité, production de cocons, etc..) ne sera pas étudiée ici.

1.4.5. Défécation

Apres transit intestinal, la matiére organique issue de la litiere est
déposée sous forme de feces dans le sol ou sur le sol (turricules).

La quantité de turricules produits par g de poids frais de ver, montre
I’existence d’une relation étroite entre la quantité produite et la nature de la
litiére (Cortez et Hameed, 1988). Ainsi lorsque Lumbricus terrestris consomme
une litiére pauvre en azote comme celle de chéne vert, il déféque une quantité
de turricyles plus importante que lorsqu’il se nourrit de ray-gras frais, de
luzerne et méme de sol seul. De plus, le C/N des turricules augmente avec la
baisse de taux d’azote des litiéres. Ces résultats, en accord avec ceux de Abbott
et Parker (1981), montrent que le travail des lombriciens est inversement
proportionnel a 'appétence de la litiére. Le ver de terre a en effet tendance a
exploiter et a ingérer une quantité de sol supérieure s’il ne trouve pas les
éléments nécessaires a son métabolisme et a produire, de ce fait, des masses de
turricules plus élevées (Darwin, 1881).

En extrapolant au terrain les mesures de production de turricules
obtenues en microcosme a la biomasse fraiche de lombricien rencontrée in situ
(128 g de ver de terre.m'2), on a montré que la production de turricules varie de
6,32 a 9,74 kg.m “.an" " selon le type de litiére, valeur confirmée par d’autres
auteurs pour les lombricidae (Graff, 1971; Bouché, 1982).

Remarques: Les analyses qualitatives et quantitatives de déjection,
turricules, mucus et tissus de différentes populations de vers de terre ont
montré qu’environ 452 kg N.ha™".an"~ sont rejetés dans le sol dans un systéme
prairial (Krishnamoorthy, 1985). La moitié de 'azote rejeté par les animaux se
ferait par les néphridies (Laverack, 1963) et les tissus nécrosés tandis que
I’autre moitié serait excrétée sous forme de mucus par voie cutanée. L’excrétion
d’azote par les féces est par contre trés faible (0,4% en moyenne), hormis le cas
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ou l'urine excrétée dans le tube digestif par les néphridies septales est évacuée
avec les turricules (Lee, 1985).

1.4.6. Influence du métabolisme lombricien sur Iactivité
microbienne

1.4.6.1. Activité microbienne des turricules

Les turricules contiennent, d’'une part, des débris organiques peu
digérés mélangés aux fractions minérales du sol ainsi que des éléments
essentiels a la crmssance des plantes tels Te N (principalement sous forme
organique et NH4 ), P, K, Ca et Mg (Parle, 1963; Graff, 1971) et
d’autre part, une quantité de microorganismes beaucoup plus élevée que dans le
sol environnant (Stockli, 1928; Loquet et al., 1977). Ainsi Loquet et al. (1977)
ont montré que la concentration de la microflore dans les turricules était
fonction des groupes physiologiques microbiens. L’horizon a turricules (couche
superficielle de 5 a 7 cm des sols en prairie) présente une flore riche en formes
aérobies (cellulolytiques, hémicellulolytiques et plus modérément amylolytiques)
et une flore pauvre en germes dénitrifiants, ce qui est en relation avec la
position des turricules a la surface du sol et avec leur richesse en débris
végétaux non assimilés pendant le transit intestinal.

De son coté, Parle (1963 b) indique que, pendant les 45 jours de son
expérience, I'activité microbienne des turricules rejetés par Nicodrilus longus
longus est restée deux a trois fois plus élevée que celle du sol. Il montre, de
plus, que lenrichissement en N minéral des turricules est en relation directe
avec la teneur azotée de la matiére organique ingérée.

Loquet (1974) a calculé le taux de décomposition de la matiére
organique des turricules et ’a comparé a celui d’un sol non ingéré en utilisant le
coefficient de minéralisation défini par Dommergues (1968):

Taux de minéralisation du C= (C-COg/CtOtal)x 100

Les coefficients de minéralisation du C, dans des turricules prélevés en
fonction des saisons, varient de 1,5 a 3,5 avec un maximum en automne, alors
que les coefficients de minéralisation du C du sol prélevé entre 0 et 6 cm sont
toujours plus faibles (de 0,6 a 2,5 selon la saison).

1.4.6.2. Activité microbienne de la drilosphére

La drilosphére, définie par Bouché (1975,a) comme la zone de 2mm
d’épaisseur autour des galeries lombriciennes, est aussi le siege d’une activité
microbienne intense qui dépend étroitement de I'activité lombricienne (Bouché,
1982). De plus les galeries de ver de terre sont, du fait de leur vie microbienne,
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des zones d’échange privilégiées entre plantes et microorganismes (Monnier,
1965) in Bouché (1972).

Bhatnagar (1975), en comparant les peuplements de germes fixateurs
dans la drilosphére et le reste du sol, trouve 40% de fixateurs d’azote aérobies,
13% d’anaérobies et 16% de germes dénitrifiants, chiffres confirmés par Loquet
et al.(1977) qui observent un taux de 42% de fixateurs d’azote aérobies dans la
drilosphere.



CHAPITRE II

MATERIEL ET METHODES
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2.1. Dosage du carbone total (Ct) et du carbone radioactif (14C)

Ces dosages sont effectués simultanément sur un CARMOGRAPH
selon la méthode décrite par Bottner et Warembourg (1976). Le dosage du ct
est réalisé par combustion séche. Le carbone organique présent dans les
échantillons est transformé en COg par combustion compléte a 1000°C sous
courant d’09. 5% du CO9 ainsi dégagé est absorbé par une solution de NaOH
0,02N et la teneur en carbone est déterminée par conductimétrie. Les 95%
restants du CO9 dégagé sont absorbés dans 15 ml d’'un mélange de
monoéthanolamine et de 2-méthoxyéthanol (1/3 : v/v). 2 ml de cette solution
sont prélevés, additionnés de 10 ml de liquide scintillant (Toluéne scintillator
Packard + 200 ml éthanol absolu par litre) et la radioactivité de ’échantillon
(exprimée en désintégrations par minute (dpm)) est déterminée par comptage en
scintillation liquide.

2.2. Dosage de I'azote minéral

2.2.1. Extraction de ’azote minéral

A Péquivalent de 50 g de terre séche sont ajoutés 150 ml de K9SOg4
1,0 N. Aprés 1 heure d’agitation a l’agitateur rotatif et a la température du
laboratoire, la suspension est centrifugée a 3500 g pendant 15 minutes et le
+
surnageant est filtré. Les ions NH4 * liés au complexe absorbant du sol sont
déplacés par les ions K* de 'extractant et se retrouvent dans I'extrait avec les
ions NOg~ tres solubles.

2.2.2. Dosage des ions NHg +

Dans un ballon de distillation, a 50 ml d’extrait K9SO4 1,0 N, on
ajoute 200 ml H9oO distillée et quelques grammes de MgO. Les ballons sont
fixés sur une rampe a distillation et portés a ébullition. En milieu basique, les
ions NH4 dissous dans l’extrait sont transformés en NH3 volatil qui est
entrainé a la vapeur d’eau et recueilli, apres condensation, dans 20 ml H9SO4
0,05 N. L’azote ammoniacal est ensuite dosé par colorimétrie selon la méthode
de Berthelot.

2.2.3. Dosage des ions NOg~

Dans le méme ballon de distillation, il reste les ions NO3™ qui, pour
étre distillés, doivent étre réduit préalablement en ions NH4+ et transformés
en NHg3. Pour ce faire on ajoute au méme ballon de distillation 200 ml H,0
distillée et quelques grammes d’alliage Dewarda. NH3 formé est piégé dans 20
ml HoSO4 0,05 N et dosé comme précédemment.
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2.3. Dosage de I'azote total

Les dosages sont réalisées apres minéralisation a chaud des
échantillons selon la méthode de Kjeldahl qui permet la réduction de l'azote
organique en ions NH4+.

A 100 mg de matériel végétal (ou 500 mg de sol) on ajoute, dans des
tubes & minéralisation, 10 ml H9SO4 36 N et 5 g du réactif de Wieninger qui
sert de catalyseur. Les tubes sont disposés dans un appareil de type Técator qui
programme automatiquement la montée en température des échantillons. La
minéralisation est considérée comme terminée apres totale décoloration de
I’hydrolysat.

Les ions NH4+ sont dosés par colorimétrie sur une aliquote selon la
méthode de Berthelot. L’hydrolysat restant est distillé a I'aide de ’appareil de
Bouat et NH4+ est recueilli dans H9SO4 0,05N pour la détermination de
I'enrichissement isotopique en ~“N des échantillons.

2.4. Dosage de P'azote 15

Nous avons utilisé la méthode de détermination isotopique de I'azote
par spectrométrie optique (Guiraud et Fardeau, 1980).

2.4.1. Principe de la spectrométrie optique

La présence d’atomes de masse 15 dans une molécule d’azote gazeux
excitée par un champ électrique a haute fréquence, provoque un déplacement
des bandes du spectre d’émission : ainsi, la longueur d’onde de la bande
principale émise dans 'ultra-violet se situe a 297,7 nm pour les molécules 14y
14N (de masse 28), a 298,3 nm pour les_ molécules 14N 15N (de masse 29) et a
298,9 nm pour les molécules 15y N (de masse 30). L’utilisation d’un
détecteur de pics reli€é a un ordinateur permet de mesurer l'intensité de ces
différentes bandes et de calculer la teneur en ““N.

2.4.2. Préparation des échantillons

L’ammonium recueilli aprés distillation en milieu acide, sous forme de
(NH4)2S0y4, est concentré dans des godets sur un bain de sable maintenu 70°C.
Ces godets sont adaptés sur une rampe a vide jusqu’a I'obtention d’un vide de
10'6 torr. Lorsque la dépression est suffisante, quelques gouttes d’hypobromite
de lithium sont versées dans le godet pour réduire (NH4)9SO4 en No
moléculaire selon la réaction:

2 NH3 + 3 BrOLi —> 3 BrLi + 3 HoO + N9
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H9O et BrLi en exces sont piégés dans I'azote liquide. N9 est introduit
dans deux ampoules a sceller préalablement soumises a un vide de 10" torr,
jusqu’a atteindre une pression de 1 torr. Les ampoules sont alors scellées sous
vide au chalumeau et leur abondance isotopique est mesurée par spectrométrie

optique.
2.5. Biomasse microbienne

2.5.1. Carbone de la biomasse microbienne

La biomasse microbienne est évaluée selon la technique de Jenkinson
et Powlson (1976). Un échantillon de sol, dont on veut mesurer la biomasse
microbienne, est exposé a des vapeurs de CHClg puis réensemencé par quelques
grains de sol frais. Les microorganismes amenés et ceux ayant survécu au
traitement consomment le nouvel apport de substrat que constituent les
cadavres microbiens tués par le traitement au CHClg; ceci se traduit par un
dégagement de CO2 que I'on mesure.

La différence de respiration entre les échantillons fumigés et les
témoins non fumigés permet de calculer le carbone de la biomasse microbienne
selon la relation suivante:

CeM= F/K,

- CBM est le poids de carbone de la biomasse microbienne.

- F est la différence de poids de carbone dégagé sous forme de CO9
pendant 10 jours entre les échantillons fumigés et non fumigés.

- K¢ est le taux de minéralisation du carbone microbien. Il représente
la proportion de cadavres microbiens minéralisés en 10 jours aprés la
fumigation.

La valeur de K, proposée initialement par Jenkinson (1966), était de
0,3 puis de 0,5 (Jenkinson, 1976). De leur coté, Anderson et Domsch (1978),
apres avoir étudié la décomposition de 12 espéces de bactéries et de 15 espéces
de champignons, a 22°C, dans différents sols, ont proposé une valeur du K, de
0,41. D’autres auteurs (Nicolardot et al., 1986) ont montré que ce coefficient
était fonction du type de sol et du type de microorganismes. Pour notre part,
nous avons utilisé la valeur de 0,45 préconisée désormais par Jenkinson et Ladd
(1981) et considérée actuellement comme la valeur moyenne la plus proche de la
réaliteé.
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2.5.1.1. Fumigation du sol

Les échantillons de sol a fumiger (3 fois I'équivalent de 25 g de sol sec)
sont disposés en couches fines dans des boites de Pétri et placés dans un
dessiccateur dont le fond est recouvert d’eau distillée pour éviter le
desséchement du sol. La fumigation consiste & remplacer le volume d’air du
dessiccateur par des vapeurs de CHClg. Ainsi, on crée un vide poussé a
'intérieur du dessiccateur a 'aide d’une pompe a vide et I'on rétablit la pression
atmosphérique par introduction de 100 ml de CHClg sous forme de vapeur.
L’ensemble est ensuite mis a I'obscurité 4 28°C pendant 24 heures. Aprés cette
période, les échantillons de sol sont sortis, disposés dans un dessiccateur propre
sur lequel on applique huit vides successifs pour éliminer la totalité du CHClg
restant dans le sol. Les échantillons sont ensuite réensemencés par quelques
grains de sol frais.

Le méme traitement, sans apport de CHClg, est appliqué aux sols
témoins.

2.5.1.2. Respirométrie

Dans un bocal étanche de 1 litre, au fond duquel ont été versé 20 ml
d’eau distillée pour maintenir ’humidité des échantillons, on dispose deux
béchers. L'un contient 'échantillon de sol et 'autre 20 ml de NaOH 0,3N qui
absorbe le COg dégagé par le sol. Les bocaux sont placés pendant 10 jours a
28°C a l'obscurité. Le CO9 dégagé par les échantillons témoins et fumigés est
dosé par colorimétrie selon la méthode Technicon (Chaussod et al., 1986).

2.5.2. Azote de la biomasse microbienne

L’azote de la biomasse microbienne est déterminé par la méthode de
Brookes et al.,(1985), basé sur le méme principe que celui de la détermination
du carbone par la méthode de fumigation du sol. Cet auteur considére que le
reflet le plus exact de I’azote contenu dans la biomasse microbienne est donné
par la différence entre l'azote total d’'un échantillon de sol fumigé, extrait
immédiatement aprés la fumigation, et celui du sol témoin non fumigé.

2.5.2.1. Fumigation du sol

La technique est identique a celle utilisée pour la détermination du
carbone de la biomasse microbienne hormis le fait que les échantillons de sol
sont de 50 g de sol sec au lieu de 25 g précédemment.
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2.5.2.2. Extraction et dosage de I'azote total

Immédiatement aprés fumigation et sans élimination du CHCIg
restant encore dans le sol, les échantillons sont mis en présence de 150 ml de
KoSO4 1N et agités pendant 1 h. La suspension est ensuite centrifugée pendant
15 mn a 3500 g. 50 ml des filtrats recueillis sont évaporés sous courant d’air
dans des tubes de minéralisation préalablement acidifiés par 1 ml HpSO4 36 N.
Aprés réduction des filtrats, 'azote total extrait est minéralisé dans les mémes
tubes sur un Técator selon la méthode de Kjeldahl et dosé par colorimétrie (Voir
cf. 2.3).

La méme expérience est réalisée sur les échantillons de sol témoins.

L’azote de la biomasse microbienne est calculé selon la formule
suivante:

NBM = (Nf-Npf)/0,54

ou Nf et N f représentent I’azote total des échantillons fumigés et non
fumigés.

2.5.2.3 Détermination de 15N de la biomasse microbienne

Les extraits KoSO4 restants sont évaporés a sec sur une plaque
chauffante et dosés selon la technique décrite au paragraphe 2.4.

2.6. Marquage au 15N des plantes servant de nourriture aux
lombriciens

Pour obtenir des valeurs significatives d’enrichissement en 15N dans
les différents compartiments des modéles que l'on étudie ( transfert litiére--
>lombricien-->plante au laboratoire ou transfert lombricien -->plante sur le
terrain), mais aussi pour des raisons d’ordre budgétaire, I’enrichissement en
15N des plantes servant de nourriture aux vers de terre a été différent. En
effet, ’étude du transfert de I’azote au laboratoire a été réalisée dans des
microcosmes de faible volume ne nécessitant pas des enrichissements tres élevés
de la litiére. Par contre, il est certain que 'étude de ces transferts en milieu
naturel fait intervenir des quantités de sol beaucoup plus importantes et
demande donc des enrichissements plus conséquents.

2.6.1. Choix des plantes

De nombreux auteurs ont fait des essais préalables sur la qualité de la
litiere a apporter aux lombriciens pour leur élevage en laboratoire. Quelques
uns ont nourris les animaux a l'aide de feuilles d’arbre (Avel, 1929; Michon,
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1954, Edwards et Lofty, 1972) mais la plupart d’entre eux considérent que les
apports de nourriture devraient étre constitués de préférence de plantes et de
substrat du milieu d’origine: graminées pour les animaux de prairie, litiére
d’arbres pour ceux de forét (Bouché, 1972).

Pour notre part notre choix s’est effectué selon deux critéres
principaux:

1) L’environnement herbacé duquel nos lombriciens sont originaires

2) Les essais préalables en laboratoire (Cortez et Hameed, 1988) qui
nous ont montré que le ray-gras (Lolium perenne L.) s’avére étre une litiére tout
a fait appétente pour Lumbricus terrestris L.

2.6.2. Culture des plantes

2.6.2.1. Cas des expériences réalisées au laboratoire

Les cultures sont réalisées en serre climatisée & une température
diurne de 22°C et nocturne de 18°C.

200 pots de culture en polyéthyléne (dimensions 11x11x12 cm) sont
remplis de sable siliceux grossier préalablement lavé et séché. La porosité du
sable est suffisante pour assurer un bon drainage des pots. 40 g de Lolium
perenne L. soit 20 g.m™“ sont répartis dans les pots et recouverts d’'une couche
de sable de 1 cm environ. Les pots sont placés dans deux bacs étanches recevant
la solution nutritive deux fois par jour, pendant 1 heure, par l'intermédiaire
d’un systéme de pompage automatique. Aprés quelques jours de culture, les
plantules apparaissent et, pour mettre a leur disposition un éventail suffisant de
longueurs d’ondes nécessaires & leur croissance, on effectue un éclairage
additionnel pendant 4 heures par jour.

La composition de la solution nutritive est la suivante:

Toutes les concentrations sont données par litre

Ca(NO3)9.4H90 3 mM
KH9PO4 2,25 mM
MgS04.7H20 2,256 mM
Oligoéléments:

H3BOg3 46 mM
MnCl2.4H20 ‘ 9 mM
ZnS04.7TH90 0,8 mM
CuS04.5H90 0,3 mM

HoMo04.H90 0,1 mM
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1 ml de la solution d’oligoéléments et 50 mg de séquestréne sont
ajoutés a 1 litre de solution nutritive.

La solution nutritive est enrichie en 15N amené sous forme de KNOg3
(enrichissement isotopique E%= 10,3%) comme unique source d’azote.

Le pH de la solution nutritive est controlé réguliérement et réajusté si
nécessaire a pH 6,7 par HoSO4 dilué.

Pour obtenir des plantes a C/N différents (caractéristiques des
plantes; Tableau 2.1; p.35), les feuilles sont récoltées respectivement aprés 30 et
80 jours. La derniére récolte, effectuée apres 80 jours de culture, germet de
recueillir a la fois les parties aériennes et racinaires marquées au 1oy, Apres
chaque récolte, les plantes sont séchées a I'étuve a 70°C pendant 36 heures et
les parties aériennes sont hachées entre 2 et 5mm pour alimenter les
lombriciens.

2.6.2.2. Cas des expériences réalisées dans la nature

La différence entre les deux cultures résident dans I’enrichissement en

15y de la solution nutritive et dans la durée de la culture. Pour les expériences
au champ, les plantes devant servir de nourriture pour le marquage isotopique
de Lumbricus terrestris, se sont développées dans les mémes conditions que
précédemment, mais en présence d’une solution nutritive contenant KNO3
enrichi 4 40% en "“N et ont été récoltées deux mois apres la mise en terre des
graines.

Nous nous sommes basé sur une consommation de litiére séche de 11 00
mg.g ~ mph par semaine pour produire la quantité de plantes marquées au "“N
nécessaire a 'ensemble de nos expériences.

2.7. Choix des lombriciens

2.7.1. Description des catégories écologiques des lombriciens

Bouché (1971, 1972) a classé, sur des bases surtout morphologiques,
les espéces frangaises de lombriciens selon trois catégories écologiques
principales: les épigés, les endogés et les anéciques, mais certaines espéces sont
intermédiaires. Par une interprétation morphofonctionnelle, il est possible de
supposer une certaine identité fonctionnelle a lintérieur d’une catégorie. La
validation de cette hypothése permet d’interpoler les résultats entre especes
morphofonctionnelles semblables.



N N-NH} N-NO3 t N
mg.g'1 ms mg.g - ms mg.g ~ ms mz g'l ms (E%)
Plante
C/*N 9,5 41,0 = 13a1 390 975 10,3
Plante
C/*N 42,6 9,5 - - 405 42,6 10,3

Tableau 2.1: Caractéristiques des plantes ayant servi de litiere a

P’alimentation des lombriciens.

S¢
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1) Les épigés

Ce sont des animaux de petite taille qui vivent hors du substrat
minéral du sol, généralement dans les accumulations organiques mais aussi
dans la litiére.

Ces espeéces sont éliminées par le déboisement. L’exemple type des
épigés est Lumbricus castaneus, présent en litiere forestiére. Il a dii s’adapter a
la prairie ou il prospére dans les bouses de vache en coprophage a tel point qu’il
est actuellement plus rare d’en trouver en forét qu’en prairie. Leur taux de
reproduction est tres élevé.

2) Les endogés

Ce sont des animaux de taille moyenne a petite qui se développent
dans les substrats minéralo-organiques du sol et se nourrissent de matiéres
organiques mélangées a la terre. L'exemple type est Allolobophora rosea. Leur
mouvement dans le sol est généralement horizontal et leur taux de reproduction
est généralement faible.

3) Les anéciques

Ils représentent environ 80% de la biomasse lombricienne dans les
écosystemes des climats tempérés (Bouché, 1980). Ces animaux de taille
moyenne creusent des galeries profondes et rejettent dans le sol de nombreux
turricules. Cette action verticale est d’une importance écologique essentielle
puisqu’elle permet, d’'une part, un transfert et un stockage important des fluides
(gaz, eau...) par les galeries, et qu’elle assure, d’autre part, une pénétration des
substrats organiques dans le sol et une remontée des turricules en surface.

Les anéciques ont donc un impact primordial sur le sol. Nous avons
donc choisi pour I'étude des transferts d’azote une espéce de cette catégorie a
savoir Lumbricus terrestris L., espéce dominante dans la prairie étudiée.

Le poids moyen d’un individu adulte de ce taxon est d’environ 3 g
poids frais et tube digestif plein (mph).

2.7.2. Prélévement des lombriciens in situ

Bouché (1969) indique que les techniques de prélévement des
lombriciens in situ sont généralement de deux types:
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- tri manuel peu efficace et incomplet

- lavage, tamisage du sol et recueil des animaux par flottaison mais
ces technigques, si elle permettent un inventaire relativement complet des
lombriciens, emtrainent une mort ou tout au moins une baisse d’activité des
animaux.

- méthodes éthelogiques:

- méthode électrique par passage de courant électrique dans le sol
mais cette méthede est peu efficace et demande une mise au point
complémentaire.

- méthode chimique basée sur la saturation du sel par une solution de
formaldéhyde.

C’est cette derniére méthode que nous avons utilisée dans nos
expériences.

La techinigue préconisée par Raw (1959) nécessite un arrosage du sol
par une solution de formol. D’aprés cet auteur, une concentration de formol a
0,55% dans Feau permet de traiter une surface de 0,36 m2. 20 minutes apres
Parrosage, une seconde aspersion du sol avec la méme solution est nécessaire
pour faire remonter en surface la majeure partie des lombriciens encore
accessibles. Bouché (1969) et Satchell (1969) ont modifié légérement la méthode
initiale en augmentant la concentration en formol. Satchell (1969) préconise
plusieurs applications successives de la méme solution de formaldéhyde (
formolleau= 5% v/v) sur 0,5 m? de sol et 2 10 minutes d'intervalle. Il estime
qu’il récupére 95% des lombriciens au cours des trois premiers arrosages.

La méthode que nous avons utilisée dans notre expérience est celle de
Bouché (1969) qui recommande plutdt d’effectuer 4 arrosages successifs sur 0,5
m“ mais avec des concentrations croissantes de formaldéhyde a savoir deux
premiers arrosages a4 une concentration en formaldéhyde dans l'eau de 2,5%
(v/v) suivis de deux autres a une concentration de 5%. Tous ces arrosages sont
effectués a 10 minutes d’intervalle et les lombriciens sont capturés au fur et a
mesure de leur apparition en surface. Ils sont ensuite immédiatement rincés a
I'eau, mis dans un bac de sol et transportés au laboratoire. Aprés détermination
taxonomique, les lombriciens adultes de I'espéce Lumbricus terrestris L. sont
regroupés par lots de 20, mis dans des boites d’élevage (25 kg par boite
d’élevage dans lesquelles on maintient I’humidité du sol a pF 3) qui sont placées
a l'obscurité en chambre climatisée a 14°C.
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L’avantage de la méthode chimique au formol par rapport a la
technique mécanique de récupération des lombriciens a la béche est évidente
dans la mesure ou elle évite de blesser les individus. Satchell (1969) indique
cependant que l'efficacité de la méthode au formol est fonction de ’humidité et
de la température du sol mais qu’elle est particuliérement efficace pour capturer
des lombriciens en pleine activité qui vivent a faible profondeur ou, comme dans
le cas des anéciques, dans des terriers reliés a la surface. Mais il faut
reconnaitre que la méthode au formol peut étre traumatisante pour certains
individus affaiblis et qu’elle nécessite, préalablement a toute expérience, une
remise en conditions (lavage, nourriture et repos de 2 a 3 semaines) pour
permettre aux lombriciens de retrouver leur potentiel optimum d’activité .

2.7.3. Conditions d’élevage au laboratoire

2.7.3.1. Température du sol

La température du sol doit étre maintenue constante mais peut varier
d’une espéce a l'autre. Ainsi, Michon (1954) estime que la meilleure vitesse de
croissance se situe aux alentours de 18°C pour certaines espéces mais doit
atteindre 28°C pour Eisenia fetida. Par contre, Edwards et Lofty (1972)
considérent que la température d’élevage doit se situer entre 10°C et 15°C.
Pour notre part, nous avons utilisé une température de 14°C qui semble étre
considérée comme la température idéale d’élevage de Lumbricus terrestris.

2.7.3.2. Humidité du sol

Elle doit toujours étre maintenue aux alentours de pF 3 (0,098 MPa).
Pour ce faire, les boites d’élevage ont été arrosées tous les 3 4 4 jours et
I’humidité du sol contrdlée réguliérement.

2.7.3.3. Aération du sol

Avel (1929) insiste sur le fait qu’il faut assurer un milieu aéré
convenable pour l'élevage des lombriciens. Bouché (1972) observe en effet que,
dans un bac d’élevage, la mort d’'un individu en milieu non aéré entraine
souvent la mort d’autres animaux par suite de la décomposition du cadavre et
du dégagement gazeux qui en résultent. La chambre climatisée que nous avons
utilisée était donc aérée en permanence par un systéme de ventilation forcée
durant toute la durée de nos élevages.

2.7.3.4. Alimentation des lombriciens

Lumbricus terrestris a été nourri par de la luzerne séchée et hachée
(C/N=12) pendant les semaines qui précédent son marquage au 15N. Pour
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éviter 'apparition de champignons sur la litiére, la luzerne a été apportée au fur
et a mesure du besoin des lombriciens.
Le marquage isotopique des lombriciens est décrit au paragraphe 3.2.






CHAPITRE III

INFLUENCE DU SYSTEME
LOMBRICO-MICROBIEN SUR LES
TRANSFERTS D’AZOTE
- ETUDE EN MICROCOSMES -
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3.1. Introduction

Les méthodes de fertilisation et d’amélioration des sols nécessitent une
connaissance approfondie des cinétiques de transfert et de renouvellement des
éléments biogénes, notamment de l'azote, au niveau des différents
compartiments concernés.

L’'un des compartiments essentiels est la biomasse microbienne. Les
récentes tentatives de modélisation des flux d’énergie et de débit des éléments
dans le sol considérent ce compartiment comme primordial puisque son taux de
renouvellement est relativement rapide, comparé aux autres compartiments de
la matiére organique du sol. De plus, il intervient de maniére importante dans
la régulation des éléments (en particulier C et N) car la biomasse microbienne
fonctionne soit en tant que pourvoyeur d’éléments minéraux nutritifs pour les
plantes, soit en tant qu’utilisateur de ces éléments pour ses propres
biosynthéses.

Ce compartiment biomasse microbienne va étre alimenté (1) par les
exsudats racinaires des plantes (2) par la matiére organique arrivant au sol sous
forme de litiéere et (3) par la nécromasse endogée. Il va contribuer a la
redistribution de I’azote dans tout le systéme-sol.

La mise a disposition de l'azote de la litiere débute par son
incorporation dans le sol. En effet, la décomposition des litieres encore sur pied
(feuilles jaunissantes...) peut s’effectuer hors sol, mais elle est relativement lente
et dépend de nombreux facteurs extérieurs tels que la composition chimique du
matériel végétal, 'humidité et la température du milieu ambiant. Par contre,
cette décomposition s’accentue lorsque la litiére est au contact du sol et
s’'intensifie notablement lorsqu’elle pénétre dans le sol. C’est en partie a ce
niveau que la faune du sol joue un role prépondérant en provoquant un
fractionnement et un mélange intime des particules végétales et du sol.

Plusieurs auteurs dont Macfadyen (1963) et Satchell (1974) ont
montré 'importance de la faune du sol dans la dégradation des litieres. Citons,
par exemple, les travaux de Kurcheva (1960) qui a observé, en 140 jours dans
une chénaie, une diminution de 55% des litiéres en présence de faune endogée et
de seulement 9% sous la seule action des microorganismes. Parmi la faune du
sol, les lombriciens occupent une place privilégiée. Essentiellement saprophages,
ils enfouissent dans le sol le matériel végétal et/ou la matiére organique ( revues
bibliographiques in Satchell, 1967 et in Lee, 1985) par ingestion durant laquelle
les matériaux sont finement broyés, ensemencés en germes microbiens puis
déposés en surface et dans le sol par défécation. De plus, durant leur activité,
les lombriciens relichent dans le sol diverses substances qui favorisent la
croissance végétale. Ainsi, Graff et Makeschin (1980) font une démonstration
concluante de l'effet positif sur la croissance végétale de molécules produites par
Pactivité de trois espéces de lombriciens a savoir Lumbricus terrestris,
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Aporrectodea caliginosa et Eisenia fetida. Aprés recueil des percolats de sol,
dans lesquels ces animaux avaient séjourné pendant 11 jours, ils ont rajouté ces
lessivats & des sols sur lesquels du ray-gras (Lolium perenne L.) avait été
planté. La production de matiére séche des plantes était majorée de 10% par
rapport & des pots témoins n’ayant regu aucun amendement. De plus, les
lombriciens excrétent dans le sol du mucus cutané, composé de molécules a C/N
relativement bas, trés énergétiques et facilement minéralisables (Cortez et
Bouché, 1987). L’énergie liée a ces phénoménes entraine une augmentation des
potentialités microbiennes, d’'une part, par aération du sol, et d’autre part, par
une dispersion et une disponibilité des substrats énergétiques. Lorsque l’on sait
que la biomasse lombricienne représente entre 60% et 80% de la zoomasse du
sol des régions intertropicales et des régions tempérées, leur réle dans le sol
apparait comme tout a fait évident.

Les vers de terre utilisent la matiére organique déja stabilisée dans le
sol et la matiére organique fraiche arrivant au sol (litiére aérienne et racinaire).
De ce fait, I'azote transformé et transloqué par les lombriciens peut suivre un
cycle court du type plante --> litiére --> lombricien --> azote minéral -->
plante ou un cycle plus long matiére organique --> lombricien --> azote
minéral --> plante --> matiére organique stabilisée. Il est donc souhaitable de
connaitre les modalités et les conditions de I'utilisation de I'un ou l'autre
substrat pour une estimation convenable du renouvellement de I’azote dans le
systéme-sol. Dans la premiére partie des expériences en microcosmes que nous
présentons dans ce chapitre, nous relatons des résultats obtenus par I'étude, en
serre, de la translocation et des cinétiques de transfert de ’azote de la litiére
(*N) vers la plante. Dans le prochain chapitre, nous comparerons ces résultats
avec ceux que nous avons obtenus in situ sur le transfert de l'azote du
lombricien vers la plante.

L’apport d’azote aux lombriciens a été effectué avec deux types de
litiere a C/N trés différents. La raison en est simple. On sait que, dans la
nature, les lombriciens, en perpétuelle recherche de nourriture, consomment
dans la mesure du possible des litieres a bas C/N. Van Rhee (1963), en
nourrissant six espéces de vers de terre avec plusieurs litiéres, observe une
variation de leur consommation avec le type de nourriture apportée. De fagon
plus spécifique, Satchell et Lowe (1967) montrent qu’il existe une association
certaine entre une préférence nutritionnelle et la qualité chimique de celle-ci
comme, par exemple, les teneurs en oses, composés phénoliques, azote,..etc...
Les résultats que nous avons obtenus (Cortez et Hameed, 1988) vont tout a fait
dans ce sens puisque nous avons pu établir des corrélations hautement
significatives entre la quantité d’azote apportée par les litiéres, I’azote
consommé par les lombriciens et leur variation de biomasse.
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Ce chapitre sera présenté en trois parties distinctes et
complémentaires:

1) Etude des transferts de 'azote de la litiére vers la plante en
présence ou non d’'un lombricien. Répartition de 'azote de la litiére dans chacun
des compartiments du modeéle (biomasse microbienne, lombricien, sol, plante).
Ces expériences effectuées en serre avec deux types de litieres (C/N=9,5 et
C/N= 42,6) marquées au 15N permettent d’estimer I'impact global du
lombricien sur la nutrition azotée des plantes.

2) Biostimulation des plantes par les lombriciens.

3) Etude du renouvellement de I’azote par les lombriciens.

3.2. Etude, en microcosmes, des transferts d’azote des litiéres vers les plantes
sous influence lombrico-microbienne

3.2.1. Matériel et méthodes

Pour étudier les cinétiques de transfert et la redistribution de I'azote
apporté sous forme de litiére en présence ou non de ver de terre, nous avons
défini un modéle de fonctionnement comprenant les cinq compartiments
suivants dans lesquels devraient se retrouver ’azote issu des litiéres.

1) Le compartiment litiére apportée qui est la seule source de 15N du
milieu et qui sera enfouie dans le sol lorsque les animaux seront présents.
L’azote d’origine litiére est désigné par *N et représente la proportion de
15N/ 14N+ 15N dans la litiere. C’est la redistribution de cette proportion (donc
de 'azote litiére) que nous suivons dans les différents compartiments du modéle.

2) Le compartiment biomasse microbienne qui théoriquement devrait
prélever plus ou moins de *N en présence ou en absence de lombricien et ceci,
selon le C/*N des litiéres amenées.

3) Le compartiment lombricien dont le comportement devrait varier
selon le C/*N des litiéres.

4) Le compartiment plante dont la concentration en *N va dépendre
de P'activité lombrico-microbienne et de la compétition plante-microorganismes.

5) Le compartiment sol dans lequel on pourra estimer tout au long de
Pexpérience la teneur et I'évolution de *N sous forme minérale.

Pour ce faire, quatre types de dispositifs expérimentaux ont été mis
en place en serre en conditions controlées.

- Sol + litiere (C/*N=9,5) + lombricien + plante

- Sol + litiere (C/*N=9,5) + plante

- Sol + litiere (C/*N=42,6) + lombricien + plante

- Sol + litiere (C/*N=42,6) + plante
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Les pots ont été sacrifiés au fur et a mesure de la croissance végétale
et les quantités de *N mesurées chaque fois dans tous les compartiments.

L’étude a été suivie pendant une durée de 113 jours pour les
expériences faisant intervenir les litiéres a bas C/*N et pendant seulement 89
Jours pour les litiéres a haut C/*N. La raison, d’ordre purement technique, est la
suivante:

La litiere a C/*N 42,6 a été répartie dans deux sacs plastique, juste
aprés la récolte et avant passage a l'étuve. Il s’est avéré que I'un des deux sacs
était mal aéré. Il s’en est suivi un développement important de champignons
dans ce sac et nous avons di, de ce fait, nous séparer de cette récolte
contaminée. Pour une question de temps, il était difficile de refaire une nouvelle
culture de 80 jours. Nous n’avons donc pu récolter suffisamment de litiére que
pour 8 microcosmes seulement (4 avec et 4 sans lombricien). En conséquence,
pour les microcosmes a litiere C/*N 42,6, nous avons choisi arbitrairement
d’effectuer les analyses aux jours 21, 35, 69 et 89 et de supprimer les
microcosmes des jours 49 et 113.

3.2.1.1. Caractéristiques du sol

Le sol utilisé est un sol brun acide (CPCS, 1967) prélevé sous prairie
permanente. Sa texture est limono-argilo-sableuse sur la totalité du profil. Ses
caractéristiques physico-chimiques sont les suivantes: argile 18,0%; limon fin
21,9%; limon grossier 17,9%; sable fin 12,1%; sable grossier 30,1%; C 4,15%; N
0,44%; C/N 9,43; pH H920 6,7.

3.2.1.2. Caractéristiques des lombriciens

L’espéce retenue pour cette expérience est un épianécique Lumbricus
terrestris L. qui est l'espéce dominante de la station. Au moment du
préléevement (6/03/86) les quatre espéces représentées et leurs biomasses
respectives se repartissaient comme suit: Lumbricus terrestris (Linné) 71,8%,
Lumbricus species (11,1%), Lumbricus castaneus (Savigny) (6,9%), Nicodrilus
caliginosus (Savigny) (5,7%) et Octolasion lacteum (Oerleé) (4,5%). Sur le
terrain la biomasse de Lumbricus terrestris L. est de 128 g.m™“.

Les vers de terre ont été capturés par la méthode au formol (Voir
chapitre II). Aprés un premier tri sur le terrain, les lombriciens de l'espéce
Lumbricus terrestris sont rincés plusieurs fois a I'eau, placés dans un bac de sol
a 14°C et pF 3 (=0,098 MPa) et nourris pendant 3 4 4 semaines pour leur
permettre de retrouver des conditions d’activité optimale. Aprés avoir éliminé
les juvéniles, les lombriciens adultes sont nettoyés a I’eau, essuyés a laide de
papier filtre et pesés au moment de leur introduction dans les microcosmes.
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A noter que si les juvéniles ont un comportement épigé (vie
superficielle en litiére), les adultes se comportent en anéciques (action verticale
dans le sol car ils creusent des galeries jusqu’a des horizons profonds).

Les teneurs en matiére séche des animaux tube digestif plein (mps)
sont respectivement de 25,15 + 0,78% et de 14,41 + 0,42% tube digestif vide
(mvs) (moyenne de 20 échantillons). Leurs teneurs en azote sont de 54,81 +
1,16 mg.g"" matiére séche (mps) et de 115,15 + 1,58 mg.g'1 matiére séche
(mvs) (moyenne de 20 individus). Toutes les analyses relatives aux lombriciens
ont été effectuées tube digestif plein (mps) dans la mesure ou les quantités
d’azote de I'endentére sont de l'ordre de 0,5% (Bouché et Ferriére, 1986) donc
négligeables. En conséquence, le terme de compartiment lombricien correspond
en fait ici 4 ’'ensemble lombricien + endentére.

3.2.1.3. Caractéristiques des litiéres

Deux types de litiéres a C/N différents (9,5 et 42,6) et marquées au
15N ont été utilisées dans cette expérience. Ces litiéres sont constituées par des
parties aériennes de ray-gras (Lolium perenne L.) cultivé en solution nutritive
enrichie en "N depuis la germination . Ces parties aériennes ont été récoltées
respectivement aprés 30 et 80 jours de culture (cf. 2.6.2.1).

Aprés séchage des plantes a ’étuve, les parties aériennes sont hachées
entre 2 et 5 mm et ajoutées aux micocosmes au fur et & mesure du besoin des
lombriciens. ‘

L’enrichissement isotopique (E%=15N/Nt’°tal) des litiéres est de
10,3%.

3.2.1.4. Dispositifs expérimentaux

Aprés élimination des racines et des cailloux, le sol est séché a lair,
tamisé a 2 mm, réhumidifié & pF 3 soit 0,098 MPa et réparti dans 50 bocaux
d’une capacité de 1,5 1 a raison de 1 kg de terre humide par bocal. Chaque pot a
recu 15 graines de Lolium Perenne. La diversification des microcosmes s’est
effectuée aprés apparition des plantules.

Pour évaluer l'activité lombrico-microbienne, 12 bocaux ont regu un
ver de terre et une quantité de litiere de C/*N 9,5 déposée a la surface de
chaque microscosme. A titre de comparaison, quatre autres pots avec ver de
terre ont re¢u la méme quantité de litiére de C/*N 42,6. La quantité de litiere
ajoutée a chaque microcosme représentait au départ, par semaine, 10% du poids
frais de l'animal (Needham, 1957); elle a été ensuite apportée au fur et a
mesure du besoin des lombriciens. Ces microcosmes ont été désignés par
(S+V+P+*L).
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Pour évaluer P'activité due aux seuls microorganismes du sol, 16 pots
ont recu la méme quantité de litiére sans ver de terre (12 pots avec litiere C/*N
9,5 et 4 pots avec litiere C/*N 42,6). Ces microcosmes ont été désignés par
(S+P+*L).

Les bocaux, enveloppés dans du papier aluminium pour maintenir la
partie sol a 'obscurité, ont été placés en serre dans un bac dans lequel circule en
permanence de 'eau maintenue a 14°C. Cette température du sol est en effet
considérée comme la température d’activité convenant a Lumbricus terrestris.
La température de I'atmosphére de la serre évolue entre 18°C la nuit et 24°C le
jour. L’humidité du sol est contrdlée périodiquement et réajustée si nécessaire.

Les masses de litiere, les quantités de Ntotal (Nt), 15N et *N
apportées aux différents microcosmes sont indiquées dans le tableau 3.1 (p.48)
en fonction du C/*N des litiéres.

La masse de ver de terre ajouté a chaque microcosme est indiquée
dans le tableau 3.7 (p.61).

Les microcosmes contenant de la litiere a C/*N=9,5 ont été sacrifiés
apres 21, 35, 49, 69, 89 et 113 jours a fin d’analyses. Par contre, ceux
contenant de la litiere a C/*N=42,6 ont été sacrifiés aprés 21, 35, 69 et 89
Jours pour les raisons exposées précédemment (cf. 3.2.1/5).

Dans chacun des compartiments, on a effectué les mesures et les
dosages suivants:

1) Compartiment biomasse microbienne - Estimation du C (Jenkinson
et Powlson, 1976), de N (Brookes et al., 1985) et de 15N.

2) Compartiment lombricien - Mesure de la biomasse, du Ctotal (Ct),
Ntotal (Nt), 15N.

3) Compartiment plante - Mesure de la biomasse, Ct, Nt, 15N dans
les parties aériennes et racinaires.

4) Compartiment sol - Détermination de N-NH4+, 15N-NH4+, N-
NO3 et 15N-NO3'.

Les techniques de dosage sont décrites en détail dans le chapitre II.

A partir des résultats obtenus dans chacun des compartiments et
connaissant l'enrichissement de la litiere apportée (E%=10,3%), on a pu
déterminer par calcul I'azote provenant de la litiére (*N) et ’azote provenant du
sol (°N) sachant que:

*N(mg)= °N(mg)x100/10,3 (E% liticre= 10,3%)

°N(mg)= N%(mg)-*N(mg)




C/*N = 9,5 (_:/*N = 42,6
Masse Masse °N | Masse *N |Masse Masse 1ON |Masse *N
Temps N total E (%) N total E (% ) ;
(jours) totale apportée apportée totale apportée apportée
apportée apportée
(1) (2) (3) (4) (5) (6) (7) (8) (9) (10)
0 . o I : I Z Z : : :
21 * 1500 : 41,0 * 10,3 * ¢,33 61,28 1500 ° 9,5 : 10,3 ¢ 1,27 ¢ 12,29 :
: : 41,0 ¢ : s : : : : 3
35 2 100 ' 10,3 8,67 83,93 2 100 9,5 10,3 2,15 20,81
49 . 2 400 . 41,0 10,3 10,14 . 98,16 . . . . .
69 " 30 41,0 10,3 16,05 155,37 380 95 10,3 3,57 343
89 " 430 a4, 10,3 18,16 175,80 4 300 9,5 10,3 4,06 139,30
113 : 4 750 : 41,0 : 10,3 : 20,06 : 194,19 : : : H :

Tableau 3.1: Quantités d’azote (Nt, 15N, *N) apportées aux microcosmes

au cours du temps avec les deux types de litiere.

Les colonnes 1, 4, 5, 6, 9 et 10 sont expriimées en mg/pot. Les

colonnes 2 et 7 sont exprimées en mg.g ~ms.

8V
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Les colonnes 1, 3, 4, 5, 7, 8, 9, 10 et 11 sont exprimées en mg/pot.
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3.2.1.5. Analyses statistiques

Les nombreux compartiments étudiés (Biomasse microbienne,
Lombricien, Sol, Plante) et les nombreuses analyses effectuées sur chacun
d’entre eux, en présence et en absence de lombricien, obligent a de multiples
mesures. En conséquence, il n’a pas été possible d’augmenter le nombre de
microcosmes par date de prélevement. Ainsi, les résultats de chaque
prélévement représentent souvent la moyenne de deux microcosmes (litiéres a
C/*N 9,5) et n’ont parfois été obtenus que sur un seul microcosme (litiere a
C/*N 42,6). En conséquence, les calculs des paramétres de dispersion sur la
variabilité entre microcosmes étaient sans portée.

3.2.2. Résultats
3.2.2.1. Compartiment sol
A. Litiére a C/*N 9,5

A.1. En présence de lombriciens

Les résultats (Tableau 3.2, p.49 et Figure 3.1.I1, p.51) montrent,
jusqu’au jour 49, une accumulation importante d’azote minéral dans le sol
~ principalement sous forme de NO3~ (environ 94% de N minéral total). A partir
du_ 49°™€ jour, cette concentration en NOg3~ diminue rapidement jusqu’au
69°™€ jour, puis plus lentement et atteint une valeur pratiquement nulle en fin
d’expérience. Il semble donc qu’en présence de lombriciens, on assiste a une
intense minéralisation de 'azote pendant la premiére partie de I'expérience
mais, aprés 113 jours, la totalité de I’azote minéral présent a disparu. Cette
stimulation de la minéralisation de 'azote, observée a plusieurs reprises par les
chercheurs, a souvent été attribuée aux excrétats et aux déjections
lombriciennes. Ainsi, Blanke et Giesecke (1924), Day (1950) et Joshi et Kelbar
(1952) ont montré une augmentation de la nitrification dans les turricules
désignant ainsi les vers de terre comme des intervenants d’une importance
exceptionnelle dans le cycle de I'azote. Parle (1963b) a d’ailleurs indiqué que
96% de 'azote minéral des turricules frais se trouvait sous forme de NH4 * et
était immédiatement nitrifié aprés les dépots des excrétats.

Le tableau 3.2 (p.49) et la figure 3.1.I1 (p.51) montrent que 15y
minéral du sol (essentiellement sous forme de *NOg") suit la méme dynamique
que ’azote total puisqu’il passe par un maximum au jour 49 pour décroitre et
s’annuler en fin d’expérience. Il faut cependant noter que le rapport *N/Nt des
*NO3™ (E%-*NOg3") augmente régulierement tout au long de I'expérience sauf
au jour 113.
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mg N minéral/pot —a— N minéral avec lombriciens (C/N 9,5)
- ---e--- N minéral sans lombricien (C/N 9,5)
—a— N minéral avec lombriciens (C/N 42,6)
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—.— jgN minéral avec lombriciens (C/N 9,5)
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Figure 3.1: Dynamique de I’azote minéral total (I) et de I'azote 15 minéral
(II) dans le sol, en présence et en absence de lombricien. Les courbes
représentent la moyenne des deux valeurs indiquées par les traits

verticaux.




52

Si 'on compare l'enrichissement en *N de la faible proportion de
*NH4+ (E%-*NH4+) présents a celui des *NO3", on constate qu’ils sont
pratiquement les mémes au jour 49, ce qui montre bien que les *NO3~ du sol
proviennent de la nitrification de *NH4 °~ déja présent dans le sol. Par contre,
au 89°™€ jour d’expérience, on voit que E%-*NH4 ' est 5 4 6 fois plus faible
que E%-*NOg3". Ceci indique que les *NO3~ proviennent d’'une autre source que
celle de la minéralisation directe de NH4 '~ par les microorganismes du sol. Or
nous avons vu que la litiere a C/*N 9,6 contenait une quantité de *NOg~
importante (environ 13 mg *NO3'.g'l matiere séche de plante; E%=10,3%),
certainement concentrés dans les vacuoles des cellules. Nous pouvons donc
supposer qu’a cette période, les *NOg" retrouvés dans le sol proviennent en
grande partie de I’ apport direct des *NOg~ des cellules végétales introduites
dans le sol par les vers de terre plutét que de la minéralisation de la litiére par
le systéme lombrico-microbien.

La chute de ’azote minéral total présent dans le sol, entre les jours 49
et 113, pourrait s’expliquer par sa reprise et sa réorganisation a la fois par les
plantes, les microorganismes du sol et les lombriciens. De plus, une partie de cet
azote pourrait se retrouver dans ’humus de synthése microbienne formé a
partir d’élaborats et de débris microbiens néo-formés. Sachant que, entre le
49°™€ ot e 113°M€ Jour, la diminution d’azote minéral du sol a été de 436,7
mg/pot et que (1) le ver de terre a incorporé 16,3 mg d’azote soit 3,7% (2) la
plante a assimilé 36 mg d’azote soit 8,2% et (3) I'azote réorganisé présent dans
la biomasse microbienne a été négligeable, il s’en suit que la diminution totale
de lazote minéral du systéme, non repris par les biomasses, représente au
moins 88% (il est en effet certain que la nitrification a continué durant cette
période et la diminution d’azote minéral a donc été supérieure a la valeur de
436,7 mg/pot). Cette diminution d’azote minéral ne peut donc étre di qu’a deux
phénoménes: soit une perte d’azote par dénitrification, soit une réorganisation
de ces nitrates par la microflore tellurique suivi du relargage de cet azote dans
le milieu par les microorganismes (humus de synthése microbienne). Si, par
contre, on calcule le bilan de l'azote total en faisant la différence entre les
entrées et les sorties d’azote (Tableau 3.3; p.53), on s’apergoit que ces données
sont comparables et difféerent seulement de 3 a 4%. Ces variations peuvent étre
facilement attribuées aux erreurs techniques de la mesure de l’azote, erreurs
amplifiées par les coefficients multiplicateurs que l'on applique, lorsque l’on
ramene des teneurs d’azote a des quantités de sol importantes. En conséquence,
on peut donc considérer qu’il n’y a pratiquement pas de diminution d’azote total
entre le début et la fin de 'expérience. L’azote minéral qui a disparu se retrouve
donc dans le sol sous forme de nécromasse microbienne aprés réorganisation des
nitrates. L’hypothese de la dénitrification de ces nitrates est donc a exclure.

Par contre, entre ces deux mémes dates, la diminution de *N minéral
n’a été que de 37,5% puisqu’ on retrouve respectivement dans la plante, le
lombricien et la biomasse microbienne un surcroit en *N de 15,1%, 46,2% et
1,2%. Cette diminution d’azote minéral du sol ne peut s’expliquer comme
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Tableau 3.3: Bilan global de I'azote dans les microcosmes a litiéres de C/*N
9,5 et 42,6, apreés 113 jours d’expérience.
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précédemment que par la réorganisation des *NOg~ sous forme d’humus de
synthese microbienne.

Pendant les 49 premiers jours de I'expérience, les quantités d’azote
minéral total et de *N du sol augmentent constamment. L’entrée d’azote dans le
systéme est donc supérieure aux pertes. Ainsi, le bilan global est positif mais
cela n’est pas l'indication de la non formation d’humus de synthése microbienne.

A_2. En absence de lombricien

Les quantités d’azote minéral total et de *N minéral diminuent
jusqu’au 1136me jour et sont toujours beaucoup plus faibles qu’en présence de
lombriciens puisque, comme nous l'avons vu, le systéme lombrico-microbien
favorise la minéralisation. Durant la croissance des plantes, la diminution
d’azote minéral total du sol est de 148,9 mg/pot entre les jours 21 et 113. Or,
durant ce laps de temps, le gain d’azote des plantes est de 97,2 mg, soit 65,3%,
et celui de la biomasse microbienne de 8,6 mg, soit 5,8%. Les différences
observées, bien qu’encore relativement importantes, ne s’élévent plus qu’a
28,9% de P'azote minéral présent au 21°™€ jour. Le tableau 3.3 (p.53) indique
une différence de 1,8% entre les entrées et les sorties d’azote total du milieu.
Cette marge d’erreur, tout a fait acceptable, indique qu’il n’y a eu aucune perte
évidente d’azote total durant I'expérience. L’azote minéral non retrouvé a été
transformé en humus de syntheése.

Comme en présence de vers de terre, la quasi totalité de P'azote
minéral est sous forme de NO3 et de *NOg". Il faut remarquer que
Ienrichissement des *NOg~ varie au cours des prélevements mais est toujours
plus bas en absence de lombricien (Tableau 3.2; p.49).

B. Litiére a C/*N 42,6

En présence ou en absence de lombricien, nous constatons tout au long
de 'expérience une accumulation tres faible de N et de *N minéral dans le sol
avec ce type de litiére (Figures 3.1.1 et 3.1.1I; p.51). En calculant le bilan global
de la circulation de I'azote, nous verrons que le modéle N minéral - N réorganisé
dans la biomasse microbienne - N incorporé par les vers de terre - N assimilé
par les plantes fonctionne de fagon satisfaisante puisqu’il n’y a aucune perte
d’azote dans le systéme et que tous les compartiments se sont developpés
convenablement.

L’enrichissement des *NO3”~ du sol augmente constamment en
présence de vers de terre (de 0,18% a 1,27% en fin d’expérience) mais diminue
en absence de ver de terre (de 0,95% a 0,27%). Lorsque les animaux sont
présents, il y a donc une minéralisation accrue de la litiéere qui libére par
nitrification des *NOg~ dans le sol, ce qui provoque une augmentation de son
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Tableau 3.4: Répartition de I'azote minéral du sol en présence et en

absence de lombricien (C/*N = 42,6).

Les colonnes 1, 3, 4, 5, 7, 8, 9, 10 et 11 sont exprimées en mg/pot.
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enrichissement. Par contre, sans lombricien, la seule présence des
microorganismes telluriques n’est pas suffisante pour décomposer aussi
rapidement une quantité importante de litiéere a C/*N élevé, de telle sorte que
la majorité des NOg~ du sol provient plutét de la minéralisation de la matiére
organique native du sol (°N). Cet apport de °N entraine donc une diminution de
I'enrichissement de I’azote minéral du sol (Tableau 3.4; p.55).

3.2.2.2. Compartiment biomasse microbienne

A. Litiére a C/*N 9,5

Le tableau 3.5 (p.57) montre que le carbone et ’azote de la biomasse
microbienne n’évoluent pas dans le méme sens. En effet, si le carbone est
toujours généralement plus élevé en présence de lombriciens, I'azote, par contre,
est dans ce cas sensiblement plus faible. Ceci entraine une valeur du C/N de la
biomasse microbienne supérieur en présence de vers de terre (Figure 3.2; p.58).
Ce résultat pourrait indiquer que les lombriciens developperaient dans le sol ou
ils évoluent une biomasse microbienne plus fongique que bactérienne. D’ailleurs,
Parle (1963b) montre que la proportion de champignons augmente notablement
lorsque les turricules vieillissent. Or, dans nos microcosmes, il y a une
accumulation de turricules et de féces endogés puisque le sol n’est pas renouvellé
pendant 113 jours et I'on peut penser que cette accumulation entraine une
évolution de la biomasse microbienne vers les champignons. De plus, la richesse
en *NO3~ de la litiére apportée peut favoriser le développement fongique sur les
débris végétaux ingérés par les lombriciens et déféqués dans le sol (Tableau 3.5;
p.57).

L’enrichissement en *N de la biomasse microbienne est toujours plus
élevé en présence de lombriciens et, hormis le 113¢™M€ jour, augmente
réguliérement en fonction du temps. Ce résultat s’explique par le fait que le
systéme lombrico-microbien, en enfouissant dans le sol cette litiére a bas C/*N,
en augmente la minéralisation et permet un enrichissement progressif de la
biomasse microbienne. Mais, sans ver de terre, la microflore puise son azote
dans la litiere mais surtout dans la matiére organique native du sol. Il faut
d’ailleurs noter que l’enrichissement en *N de la biomasse microbienne demeure
toujours inférieur a celui des lombriciens et des plantes.

B. Litiére a C/*N 42,6

Comme dans le cas précédent, le carbone de la biomasse microbienne
est souvent plus élevé en présence de lombriciens (Tableau 3.6; p.59). Les
quantités d’azote sont relativement proches avec ou sans ver de terre de telle
sorte que, dans le cas de cette litiére aussi, le C/N de la biomasse microbienne
est généralement plus haut en présence d’animaux. Remarquons que le C/N de
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Tableau 3.5: Carbone et azote de la biomasse microbienne des deux

dispositifs avec et sans lombricien (C/*N = 9,5).

Les colonnes 1, 2, 4, 5, 8, 9, 11 et 12 sont exprimées en mg/pot.
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Figure 3.2: Variation du C/N de la biomasse microbienne du sol avec les
deux types de litiere, en présence et en absence de lombricien.
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Temps clM| NBM | EX-BM| ONBM| %y | %=Ll NN ¢.eM | N .BM |E2-BM 15 g |*N.BM %_g_ o/
(Jours) BM BM

(1) | (2) (3) (4) (5) (6) (7 (8) (9) | (10) (11) (12) | (13) (14)
21 530,70 |85,25 | 0,35 0,30 | 2,87 (3,37 | 6,2 753,10 | 79,85 | 0,30 | 0,24 2,0 |[2,89 9,40
35 741,30 | 93,60 [0,19 0,17 | 1,8 |1, | 7,2 52,60 | 99,72 | 0,39 | 0,39 3,77 |3, 5,00
69 50,80 | 80,14 (0,27 0,22 | 2,10 |2,61 | 7,27 342,70 |68, | 064 | 043 426 6,22 5,00
89 659,40 | 84,2 |0,51 0,43 | 4,2 |49 | 7,8 54,0 | 80,57 | 0,25 | 0,20 1,9 2,43 7,10

Tableau 3.6: Carbone et azote de la biomasse microbienne des deux
dispositifs avec et sans lombricien (C/*N = 42,6).

Les colonnes 1, 2, 4, 5, 8, 9, 11 et 12 sont exprimées en mg/pot.
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la microflore est plus bas que celui obtenu avec la litiere a C/*N 9,5. Ceci
semblerait indiquer que les litieres a C/*N élevé permettraient un
developpement préférentiel de bactéries contrairement a une litiere a C/*N bas
qui favoriserait la croissance fongique.

L’enrichissement en *N de la biomasse microbienne (Tableau 3.6;
p.59) est généralement plus faible en présence de vers de terre. Ce résultat est
difficilement interprétable car il montre qu’en présence de lombriciens la
microflore se developpe plutét aux dépens de la matiére organique native du sol.
Cependant, nous verrons (Tableau 3.9; p.66) que la biomasse racinaire est plus
importante sans ver de terre (entre 20 et 30% de plus pour les deux derniers
prélévements). On peut donc émettre 'hypothése d’'une stimulation de l'activité
microbienne par l'effet rhizosphére des plantes qui a peut-étre favorisé la
minéralisation de la litiére. Cette stimulation par 'effet rhizosphére serait dans
ce cas supérieure a celle crée par l'effet lombricien.

Il est certain que la probabilité d’'un artefact lors de la mesure de
Penrichissement de la biomasse microbienne (E%-BM) ne peut étre totalement
éliminée, mais ceci reste peu probable puisque, pour chaque pot, E%-BM est la
moyenne de 3 prélevements dosés en double.

3.2.2.3. Compartiment lombricien

La comparaison des gains de biomasse des lombriciens avec les deux
litieres, apres 69 jours d’expérience (nous n’avons pas retrouvé les animaux
nourris avec la litiere a C/*N 42,6 au 89°™€ jour), montre qu’ils sont toujours
plus importants lorsque la litiére apportée a le C/*N le plus élevé. En effet leur
biomasse a augmenté de 66,3% avec la litiere a C/*N 42,6 et seulement de
19,4% avec celle a C/*N 9,5.

Par ailleurs, les quantités de *N incorporées par les animaux sont
voisines (respectivement 17,0 mg *N et 13,9 mg *N pour les litiéres a C/*N 9,5
et 42,6) (Tableau 3.7; p.61) mais la concentration en *N de la litiére a C/*N
42,6 est environ 4,8 fois moindre.

Les lombriciens ont donc ingéré beaucoup plus de matiére organique
marquée pour incorporer pratiquement la méme quantité de *N; leur ingestion
a donc été plus intense avec la litiére a C/*N 42,6.

Pour estimer l’activité lombricienne, 'une des méthodes consiste a
déterminer la production de turricules car il est connu depuis longtemps que ces
deux parameétres sont généralement en relation directe. De plus, plusieurs
auteurs, parmi lesquels Abbott et Parker (1981) et plus récemment Cortez et
Hameed (1988) ont montré, en récoltant les turricules, que le travail des
lombriciens est inversement proportionnel al’appétencede la litiére. Ces derniers
indiquent que lorsque Lumbricus terrestris consomme une litiére pauvre en
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Temps t *N
N B 15 sy | M-F.d | MF.f | gain de|assimile | MS.0
(jours) ’ (mph) (mph) [biomasse | par ver (mps)
-1 -1 -1
mg.g mg.g |mg.g g g % mg g
ms ms ms
(D (2) (3) (4) (5) (6) (7 (8) (9

21 54,81 0,13 0,07 0,71 3,600 3,650 1,39 0,65 0,92
?{ 35 " 1,36 0,75 7,23 4,500 5,020 11,83 9,11 1,26
g 49 " 1,28 0,70 6,82 4,400 4,950 12,36 8,45 1,24
2 69 " 2,60 1,43 |13,84 4,100 4,895 19,39 17,02 1,23
F_‘; 89 " 3,73 2,04 |19,84 4,650 4,990 7,31 24,81 1,25
&

113 " 3,82 2,09 |20,33 3,950 6,130 61,80 31,31 1,54
ol 21 " 1,28 0,70 6,79 2,950 3,400 15,25 5,84 0,86
o
N
E 35 " 1,49 0,82 7,91 3,100 5,050 62,90 10,05 1,27
O
,‘:‘l 69 " 2,20 1,21 (11,71 2,850 4,750 66,32 13,93 1,19
‘% 89 * * * * * * * * *

Tableau 3.7: Evolution de la biomasse lombricienne, en fonction du temps,
dans les microcosmes a lombriciens nourris avec les deux types de

litiére.

M.F.d. = masse fraiche en début d’expérience

M.F f.
M.Sf.
mps
mph

masse fraiche en fin d’expérience
masse séche en fin d’expérience
masse séche, tube digestif plein
= masse fraiche, tube digestif plein
= lombricien non retrouvé
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azote, il excréte une quantité de turricules plus importante que lorsqu’il se
nourrit de luzerne, ce qui est un indice de I’ augmentation de son activité. Le
lombricien a donc tendance a exploiter au maximum les possibilités du milieu
dans lequel il évolue et a ingérer une quantité de sol supérieure s’il ne trouve
pas les éléments nécessaires a son métabolisme. Dans notre expérience, il était
impossible de recueillir les turricules en totalité car ils étaient étroitement liés
aux racines et a la litiére restante. 1l était donc difficile d’estimer le travail des
vers de terre par cette méthode, mais les quantités de *N incorporées par les
animaux, avec les deux types de litiére, vont bien dans le sens de cette
interprétation.

L’enrichissement en *N des vers de terre augmente constamment
avec les deux litiéres mais, jusqu’au 3peme jour avec la litiere C/*N 42,6,
I'enrichissement est généralement supérieur. Ce changement est beaucoup plus
rapide pendant les 21 premiers jours d’expérience. Ceci pourrait s’expliquer par
une inappétence passagere de la litiere a C/*N 9,5, due peut-étre a sa forte
teneur en NOg". Cette nourriture serait alors enfouie dans le sol ou elle subirait
une maturation préalable qui augmenterait son appétenceet permettrait par la
suite son ingestion par les lombriciens. Ce temps de maturation semble se
reproduire aussi entre le g5éme et le 49eme jour d’une part, et aprés le ggtme
Jjour d’autre part, puisque, au cours de ces périodes et en présence de litiere a
C/*N 9,5, on observe des paliers dans la dynamique d’enrichissement des
animaux. Ce comportement des lumbricidae n’est pas exceptionnel et a
d’ailleurs été rapporté par plusieurs auteurs (Wright, 1972; Cooke et Luxton,
1980; Cortez et al., 1989).

3.2.2.4. Compartiment plante

A. Production de biomasse végétale

On sait que les lombriciens peuvent, par catabolisme, augmenter la
disponibilité en azote minéral pour les plantes. D’'une fagon générale, lorsque
I'azote est abondant, les plantes investissent proportionnellement plus dans la
partie aérienne que racinaire. En présence de lombriciens, le rapport P,/P, est
effectivement plus élevé que sans lombricien (Figure 3.4; p.68); Toutefois ce
processus n’a pu jouer qu’un réle accessoire car la production végétale globale a
diminué en présence de lombriciens alors que cette disponibilité en azote aurait
da induire une production plus élevée. En effet, les figures 3.3.1 (p.63) et 3.3.11
(p.65) et les tableaux 3.8 (p.64) et 3.9 (p.66) montrent que la biomasse végétale
produite est toujours plus importante en absence de lombricien quel que soit le
rapport C/*N de la litiére apportée. Ce phénoméne se vérifie au niveau de la
biomasse totale des plantes mais également au niveau des biomasses aériennes
et racinaires.
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Figure 3.3: 1. Production de la biomasse végétale €n microcosmes, en
présence et en absence de lombricien (litiere a C/ N 9,5). Les courbes
représentent la moyenne des deux valeurs indiquées par les traits

verticaux.
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113 |3755 |2725 |1030 |3,16 | 86,50 18,63 (105,13 3.24 [29,02 | 6,09 [35,11 | 9,35|27,99 | 70,02
21 | 495 | 388 | 108 3,58 |21,52| 4,21]|25,73| 1,65 | 3,70 | 0,66 | 4,36 | 8,81|51,98 | 21,37
- 35 |1708 |1418 | 290 |4,87 |72,67|10,36]83,03| 2,09 [15,75 | 2,12 [17,87 | 10,46 |48,61 | 65,16
N 49 |3213 |2603 | 610 |4,28 (l01,06| 17,89 [118,95| 2,39 [25,97 3,37 9,34 9,13 37,02 | 89,61
- 69 |4575 |[3540 [1035 |3,53 [127,10]|25,88 [152,98 | 2,23 [28,85 |6,27 [35,12 | 7,67 |33,44 (117,86
89 |6433 |4417 (2015 2,37 06,43 | 27,14 033,57 | 3,09 [4,22 |8,26 WH2,48 | 6,60 20,76 |91;09
113 |6618 (4163 |2455 1,70 |91,58 | 31,38 f22,96 | 3,05 P8,99 |9,56 B8,55 | 5,83 |18,58 |84, 41

Tableau 3.8: Evolution, en fonction du temps, de la biomasse végétale, de
N' et de *N au cours de la croissance des plantes en présence et en

absence de lombricien (C/*N = 9,5).

Les colonnes 2, 3, 4, 6, 7, 8, 10, 11, 12 et 15 sont exprimées en
mg/pot.
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Figure 3.3: II. Production de la biomasse végétale en microcosmes, en
présence et en absence de lombricien (litiéere a C/ N 42,6).



masse masse |masse t ¢ N® E? N *N NE |
Temps |seche | o pp | Pa/Pr |N".Pa|N .Pr|(Pa+Pr| Plante(eN_pa |*N-pr |Pa+Pr ((Pa+Pr)|(Pa+Pr]N -*N)
(jours)totald (Pa+Pr) hg.g™! | mg.g”
. ms ms
(1) (2) (3) (1) (5) (6) (7 (8) (9) (10) | (11) | (12) | (13) (14) | (15)
H 21 | 1200 | 855 | 345 | 2,48 | 45,44 10,92 | 56,36| 0,22 | 0,95 | 0;34 | 1,29|1,08 |u46,97 |55,07
“; 35 | 3260 |2260 |1000 | 2,26 | 65,72 15,75 | 81,47| 0,29 | 1,76 | 0,68 | 2,44{0,75 |24,99 |79,07
>
; 69 5830 |3790 (2040 | 1,86 | 72,20/ 20,56 | 92,76| 0,65 | 4,42 | 1,78 | 6,20|1,06 |15,91 |86,56
89 9610 |5200 |4410 | 1,18 | 65,21 30,65| 95,86 1,17 |[5,56 | 5,99 | 11,55|1,20 | 9,98 |84,30
L |2t |u% | 935 | 255 | 3,67 | 47,31 8,56 55,87} 0,16 |o0,72 | 0,20 | 0,92|0,77 |[46,95 |54,95
*
. 35 |[3170 |2090 [1080 | 1,94 | 60,69 16,25 76,94| ©0,32 |1,83 | 0,73 | 2,56|0,81 |2u,77 |74,38
Q.
H 69 6400 |3400 (3000 | 1,13 | 38,28 22,05| 60,33| 0,80 |2,97 | 2,04 | 5,01{0,78 | 9,43 [55,32
4] . .
89 15800 10850 |4950 | 2,19 [105,46| 38,31 |143,77| o0.65 [6,32 | 3,36 | 9,68|0,61 | 9,10 [134,09

Tableau 3.9: Evolution, en fonction du temps, de la biomasse végétale, de
Nt et de *N au cours de la croissance des plantes en présence et en

absence de lombricien (C/*N = 42,6).

Les colonnes 2, 3, 4, 6, 7, 8, 10, 11, 12 et
mg/pot.

15 sont exprimées en

99
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Pour expliquer ces observations, on peut émettre quatre hypothéses a
savoir: (1) une assimilation d’ions NH4+ par les plantes qui réduirait la
biomasse végétale, (2) une consommation des racines par les lombriciens, (3)
une inhibition d’ordre physiologique sur la croissance végétale et (4) une
séquestration des éléments biogénes dans la nécromasse et '’humus de synthése
microbiens. Nous examinerons chacune de ces hypothéses au paragraphe 3.2.3.

Il est certain que, dans le cadre de notre expérience, la présence du
ver de terre semble avoir eu un effet plutét négatif sur la croissance des plantes.
Ces résultats peuvent peut-étre s’expliquer par un excés voulu de la biomasse
lombricienne par pot que nous avons a peu prés quadruplé par rapport a ce qui
existe dans la station d’origine. Cette “surpopulation" était souhaitée
initialement pour une visualisation optimisée des mécanismes mis en jeu mais,
en contrepartie, cela a apparemment masqué Veffet lombricien. Nous verrons
pourtant que le lombricien, malgré cet effet globalement négatif, a permis une
stimulation de I'azote assimilé par les plantes. En effet les teneurs en N .g'1 ms
de plante et en *N.g"~ ms de plante sont toujours plus élevées en présence de
vers de terre (Tableaux 3.10, p.70 et 3.11, p.71).

B. Origine de 'azote assimilé par les plantes

B.1. Litiére a C/*N 9,56

La répartition du °N et du *N provenant respectivement du sol et de
la litiére est différente en présence ou en absence de lombricien (Tableaux 3.8,
p.64 et 3.9, p.66). En effet la teneur globale des plantes en °N est toujours plus
élevée avec ver de terre alors que les quantités de *N sont généralement
voisines dans les deux cas. Aprés 113 jours de culture, *N assimilé par les
plantes est similaire en présence ou non d’animaux (18,2% et 19,8% de *N
apporté) (Tableau 3.12; p.73). Ce résultat est dii a la différence de biomasse
végétale qui, comme nous 'avons vu, est toujours plus importante en absence de
lombricien. Par contre, la concentration de *N.g"~ de plante est augmentée par
la présence des vers de terre.

Donc, dans le cas de litiere & bas C/*N, le lombricien favorise
I'assimilation de I'azote par la plante tout en limitant sa production végétale.

B.2. Litiére a C/*N 42,6

*N total assimilé par les plantes (Tableau 3.12; p.73) est par contre,
dans ce cas, plus important en présence de vers de terre (17,9% et 14,6% de *N
apporté ). Il en est de méme pour les concentrations de Nt et de *N.g " matiére
séche de plante toujours plus élevée avec lombriciens.
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microcosmes, avec les deux types de litiére, en présence et en absence
de lombricien.
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Quel que soit le C/*N de la litiére, on note deux phénoménes
classiques:

1) Une diminution de la concentration de l’azote (°N et *N) de la
plante en fonction de I’dge de la végétation.

2) Les C/N des plantes sont toujours inférieurs en présence de
lombriciens (Figure 3.5; p.75).

On remarque enfin que l'apport de litiere de C/*N élevé permet
'obtention de plantes de C/N proches de ceux obtenus en systéme naturel (aprés
89 jours de culture en présence de litiére & C/*N 42,6 on obtient un C/N des
plantes de 36,6).

3.2.3. Discussion et conclusions sur les transferts en microcosmes

Rappelons que, dans cette premiére partie, nous avons fait une étude
en laboratoire (1) des transferts de 'azote de la litiére en présence ou non de
lombricien et (2) de la répartition de cet élément dans chaque compartiment du
modéle que nous avons défini a savoir: la biomasse microbienne, le lombricien, le
sol et les plantes. Ces expériences ont été réalisées avec deux types de litiére
marquées au ~ N, I'une a C/*N 9,5 et 'autre a C/*N 42,6. Nous avons pu ainsi
quantifier 'impact d’un lombricien (Lumbricus terrestris L.) et de la composition
de la litiére sur la nutrition azotée d’'une plante perenne (Lolium perenne L.).

Nous avons jusqu’a maintenant présenté la méthode mise en oeuvre -
la réalisation de microcosmes modélisant des situations tranchées - et les
résultats en interprétant chaque processus de fagon focalisée. Une assez grande
diversité d’ interprétations a di étre évoquée en raison de la complexité du
modéle (cinq compartiments apparents: sol, parties aériennes et racinaires ,
lombricien et biomasse microbienne) et du nombre de variables suivies (parfois
carbone, mais surtout formes variées de ’azote marqué et natif).

Incontestablement, les résultats globaux obtenus, notamment au cours
de la croissance végétale, différent sensiblement selon les modalités d’utilisation
du modéle. On doit donc s’'interroger sur la signification globale de ces
différences et, simultanément, sur la validité des options expérimentales
retenues dans ces modéles.

1) Au niveau des lombriciens

Pour accentuer les phénoménes, nous avons opté pour une biomasse
de vers de terre trés élevée (la surface terriére du microcosme est de 80 cm2,
donc la biomasse lombricienne utilisée dans les microcosmes est ’équivalent de
525 g mph.m™“ soit 5,26 fois la biomasse moyenne frangaise admise ou encore
4,1 fois celle de la station d’origine; cf. 3.2.1.2).



t 1 t 1 1
Temps | N .Pa| E% 5N.Pa *N.Pa (N .Pr| EZ% 5N.Pr' *N.Pr '?N *N

(jours) Pea Pr (Pa+Pr))(Pa+Pr)

(1) (2) (3) (4) (5) (6) | (7 (8) (9) (10) | (11)
21 54,28 2,21 | 1,20 |11,70 {38,37| 2,11 | 0,81 | 7,86 | 1,10 | 10,87

35 51,57| 1,67 | 0,86 | 8,33 |40,00 | 1,68 | 0,68 | 6,54 | 0,82 |7,99

49 47,52 2,07 | 0,99 | 9,57 |32,85 | 1,99 | 0,66 | 6,40 | 0,92 |8,95
69 42,51} 2,68 | 1,13 |10,52 | 26,69 | 2,79 | 0,73 | 7,08 | 1,03 |9,63

S+V+P+¥*L,

89 40,38| 2,65 | 1,07 |10,41 |28,95 | 2,71 | 0,79°| 7,62 | 1,02 |9,93

113 31,59| 3,50 | 1,10 [10,65 20,44 | 3,35. 0,67 | 6,50 | 0,98 19,35

35 51,61 2,23 | 1,14 |11,11 35,68 | 2,10 | 0,75 | 7,28 | 1,07 [10,46

49 38,72| 2,69 | 1,04 | 9,98 |29,06 | 2,60 | 0,75 | 7,28 | 0,98 |9,13

69 35,97| 2,37 | 0,84 | 8,15 |33,44 | 2,51 | 0,64 | 6,21 | 0,79 |7,67

0L

S+P+*L

89 24,40( 3,41 | 0,83 | 8,05 |14,67 | 3,00 | 0,43 | 4,17 | 0,70 |6,61

113 22,04 3,25 | 0,72 | 6,99 |17,85 | 3,19 | O,40 | 3,88 | 0,60 {5,83

Tableau 3.10: Concentration, en fonction du temps, de Nt, 15N et *N au
cours de la croissance des plantes en présence et en absence de
lombricien (C/*N = 9,5).

Les colonnes 2, 3, 4, 6, 8, 9, 10, et 11 sont exprimées en mg.g'1 ms.



Temps | N*.Pa| E% |N.Pa|*N.pa|{N'.pe| EZ |N.pe] onpr| N | *n
(Jours) Pa Pr Pa+Pr{ Pa+Pr
(1) (2) {(3) (4) { (5) (6) (7 ) | (8) (9) (10) | (11)
21 | 53,15 0,22 | 0,12 | 1,12 |34,66 | 0,33 | 0,11 | 1,07 | 0,11 | 1,10
L
¢ |35 | 29,08 0,28 { 0,08 0,78 {1575 | 0,43 | 0,07 | 0,68 | 0,08 | 0.75
o
+
T |69 [ 19.05] 0,61 | 0,12 | 1,16 |10,08'| 0,85 | 0,09 | 0,67 | 0,11 | 1,06
89 | 12,54] 0,90 { 0,11 { 1,07 { 6,95 | 2,00 | 0,14 { 1,36 | 0,12 | 1,20
21 | 50,60{ 0,15 | 0,08 | 0,78 {33,56 | 0,23 | 0,08 { 0,78 | 0,08 | 0,78
* ] { j
+ |3 | 2904030 | 0,09 | 0,87 [15,05 | 0,45 | 0,07 | 0,68 | 0,08 | 0,81
s |69 | 11,261 0,78 | 0,09 | 0,87 | 7535 | 1,02 [ 0,07 | 0,68 | 0,08 | 0,78
|8 | 9,72 0,66 | 0,06 | 0,58 | 5,22 | 1,17 | 0,07 | 0,68 | 0,06 | 0,61

Tableau 3.11: Concentration, en fonction du temps, de Nt, 15N et *N au
cours de la croissance des plantes en présence et en absence de
lombricien (C/*N = 42,6).

Les colonnes 2, 3, 4, 6, 8, 9, 10, et 11 sont exprimées en mg.g"1 ms.
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Au plan mécanique, on constate un enfouissement rapide de la litiere
dans tous les microcosmes. Ceci est tout a fait normal étant donnée la
population importante de lombriciens utilisés dans ces expériences. Les
quantités d’azote et de carbone enfouies par l'intermédiaire de la litiere sont
élevées (24,3 g N.m'2 et 230,6 g C.m'2 pour une durée de 113 jours
d’expérience). S’il y a eu traction des litiéeres dans le sol il n’y a pas eu
nécessairement ingestion, comme en témoigne le rythme de marquage corporel
des lombriciens. Celui-ci est régulier et donc normal dans le cas des litiéres a
C/*N élevé, mais reste pratiquement nul pendant une période au moins égale a
21 jours (Tableau 3.7; p.61) dans le cas des litieres a bas C/*N. Dans ce dernier
cas, on observe trois paliers de marquage: un niveau quasi nul au début, un
marquage modeste les 35 et 49°mes jours puis une accélération le 69°™€ jour
pour atteindre une valeur relativement élevée du 89 au 113°™€ jour.
Corrélativement, on observe un gain de poids chez les adultes sauf dans les
microcosmes sacrifiés au 89°™€ jour ou les animaux étaient au départ de
grande taille, ce qui limitait les possibilités d’accroissement de leur biomasse.

~

2) Au niveau des plantes

Le résultat final des biomasses obtenues est a l'inverse de nos
prévisions. Ainsi, la production végétale est réduite (1) en présence de
lombriciens et (2) est d’autant plus faible que 'apport d’azote par la litiére est
important (Tableaux 3.8, p.64 et 3.9, p.66).

Au niveau physiologique apparent, plus la masse végétale est riche en
azote plus la croissance a été modeste: Tout se passe comme si la teneur en
azote des plantes était indicatrice d’une "inhibition" de la croissance.

Notons également qu’avec la concentration de NY élevée (donc en
situation de croissance végétale modeste) il y a enrichissement important en *N,
donc transfert privilégié d’azote d’origine litiére vers la plante.

Ce résultat est doublement paradoxal vis-a-vis (1) de la disponibilité
en azote et de (2) 'effet lombricien, usuellement considérés comme stimulant la
croissance végétale. En effet, quelle que soit la qualité de la litiére apportée aux
animaux, la biomasse végétale de Lolium perenne est toujours plus faible en
présence de lombriciens. A l'inverse, de nombreux travaux constatent une
stimulation de la croissance des plantes sous influence lombrico-microbienne
(augmentation des rendements de différentes céréales telles que le blé d’hiver
(Dreidax, 1931), l'orge (Edwards et Lofty, 1978), ’'avoine (Aldag et Graff, 1975)
) dans des types de sols trés différents (Hopp et Slater, 1949; Temirov et
Valiakhmedov, 1988).

Lié a ce double paradoxe, on constate d’ailleurs que si les lombriciens
sont associés a une croissance faible voire nulle (Figures 3.3.1, p.63 et 3.3.11,
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Tableau 3.12: Répartition de *N (exprimé en % de *N apporté dans les
microcosmes) en présence et en absence de lombricien.

Les calculs ont été effectués respectivement aprés 69 jours (litiére

C/*N = 42,6) et 113 jours d’expérience (litiere C/*N = 9,5).
LB = Lombricien ; BM = Biomasse microbienne; Pl = Plante; LR =
Litiére restante; *N LR = *N obtenu par différence. Il correspond a

*N de la litiére encore en surface.
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p.65), leur role favorise lenrichissement en azote des plantes. Cet
enrichissement peut provenir, d’'une part, de la qualité de 'enfouissement et,
d’autre part, d’une disponibilité accrue de °N ou/et de *N .

Dans les microcosmes a litiere C/*N 9,5, la proportion de *N non
retrouvé correspond a de la litiére non enfouie et non dégradée. Elle représente
25,3% en présence de vers de terre et ce pourcentage atteint 57,5% de *N
apporté en leur absence (Tableau 3.12; p.73).

La proportion de *N retrouvée dans les plantes est similaire en
présence ou en absence de lombricien (18,2% et 19,8% de *N amené).
Cependant, apres le 49°™€ jour, la concentration de Nt (Tableau 3.8; p.64) et
de *N.g"" ms de plante est trés souvent supérieure avec vers de terre (Tableau
3.10; p.70), ce qui montre bien l'effet positif de Lumbricus terrestris sur
Passimilation de l’azote par les plantes. On observe d’ailleurs un C/*N des
plantes inférieur en présence de lombriciens (Figure 3.5; p.75).

Dans les microcosmes ayant regu une litiere a haut C/*N, la
proportion de *N retrouvé dans les plantes est, par contre, supérieure en
présence de lombriciens. Elle atteint 17,9% de *N apporté avec vers de terre et
seulement 14,5% en leur absence. Ces expériences montrent donc que, dans le
cas d’une litiére a haut C/*N, le bilan global de ’assimilation de I’azote d’origine
litiere est nettement en faveur de la présence des animaux.

Les concentrations de N¥ et *N.g'1 ms de plante, en présence ou en
absence de lombricien, sont plus proches avec ce type de litiere qu’avec celle a
C/*N 9,5 (Tableau 3.9; p.66).

Nous constatons, par ailleurs, que *N non utilisé (encore non enfoui)
représente 58,4% de *N apporté aux microcosmes sans lombricien et seulement
19,9% avec vers de terre. Cependant, en présence des animaux, la majeure
partie de cet *N a été enfouie puisqu’il ne reste toujours que peu de litiére en
surface. Ces résultats sont en accord avec les travaux d’autres auteurs dont
ceux de Abbott et Parker (1981) qui montrent que le travail des lombriciens est
inversement proportionnel a la teneur en azote de leur nourriture.

Les conséquences de la fonction lombrico-microbienne sur la
composition en Nt et en *N des végétaux sont compréhensibles. Mais il semble
paradoxal que ,d’une part, I’association lombrico-microbienne et, d’autre part,
Pabondance relative d’azote des plantes puissent apparemment freiner la
croissance végétale.
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Figure 3.5: Dynamique du rapport C/N des plantes développées en
microcosmes, avec les deux types de litiére, en présence ou en absence
de lombricien.
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Quelles peuvent étre les causes d’un tel phénomeéne?

Nous sommes conduits a évoquer quatre hypothéses. Deux d’entre
elles (hypotheses 1 et 2) sont liées au role des lombriciens et les deux autres
(hypothéses 3 et 4) découlent de la surabondance de I’azote assimilable.

1) Hypothése 1

Le lombricien produirait une quantité importante d’ions NH4+ dont
une partie pourrait étre absorbée par les plantes préférentiellement aux NOg3",
et ceci grace a la température relativement basse a laquelle sont maintenues les
racines (Clarkson et Wagner, 1979). La contrepartie de cette assimilation serait
une moindre production végétale (Salzac et al., 1987).

2) Hypothése 2

Le lombricien consommerait les jeunes racines trés appétentes et la
plante devrait réinvestir une partie de son carbone dans le renouvellement de
ses tissus racinaires "broutés" en permanence par les animaux. 1l en résulterait
une moindre croissance végétale.

3) Hypothése 3

Une surabondance d’azote induirait des troubles physiologiques au
niveau du végétal. Rappelons que l’azote apporté graduellement, mais en
permanence dans les microcosmes, correspond a un apport de 24,3 g.m™“, ce qui
correspond a une trés forte fumure.

4) Hypothése 4

L’enrichissement du sol en azote assimilable stimulerait l'activité
microbienne qui séquestrerait, dans la nécromasse qu’elle produit, les autres
éléments biogénes et créerait ainsi une carence relative nuisant a la croissance
végétale.

Considérons tour a tour ces quatre hypothéses.

Hypothése 1. Inhibition due a abondance de NH4 .

Clarkson et Wagner (1979) ont démontré que lorsque la température
des racines de Lolium perenne L. et de Lolium multiflorum L. se situe aux
alentours de 14°C dans un milieu contenant, a la fois, des ions NH4+ et NOg~
comme seule source d’azote, 'absorption de NH4+ par les plantes est
nettement favorisée. Salzac et al. (1987) indiquent d’autre part, que la nutrition
ammoniacale évite aux plantes la dépense énergétique entrainée par la
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réduction des nitrates (de I'ordre de 15 4 16 ATP.mole™] NO3") mais que les
plantes alimentées en NH4+ ont généralement des productions de matiére
seéche plus faibles.

L’interprétation de ce phénomeéne fait appel a plusieurs hypothéses
développées par Salzac et al. (1987) aux nombres desquelles, dans notre cas,
nous soulignerons celle relative a la nécessité pour les plantes d’investir en
acides organiques solubles dans les vacuoles, pour campenser I’absence de
nitrates.

Dans notre expérience, la température des racines a été maintenue en
permanence a 14°C pour que Pactivité lombricienne soit optimale. Les plants de
Lolium perenne ont donc certainement prélevé dans le milieu plus d’azote sous
forme NH4+. Le tableau 3.2 (p.49) meontre d’ailleurs une teneur en NH4+ du
sol faible par rapport aux NOg", mais il ne faut pas oublier que la nitrification
fonctionne activement dans ces sols.

Les ions NH4+ provenant de la minéralisation de la litiére mais
surtout des excrétats lombriciens trés riches en NH4+ (Needham, 1957; Lee,
1983), se trouvent donc dans des conditions tout a fait favorables a leur
assimilation par les plantes. Cette absorption d’NH4+ aurait entrainé une
moindre croissance de la biomasse végétale.

C’est dans les microcosmes ayant regu de la litiere a C/*N élevé et en
présence de lombriciens que nous trouvons quelques arguments relatifs a cette
hypothese. :

Le tableau 3.13 (p.79) montre que les enrichissements (E%) des
différents compartiments du systéme étudié se classent dans l'ordre croissant:
E% biomasse microbienne < E% plante < E% lombricien < E% litiére (10,3%).
Ainsi la plante n’a pas pu assimiler que du *N provenant de la minéralisation
des litiéres par voie microbienne car elle n’aurait en aucun cas dépassé le E% de
la microflore. Elle a donc absorbé de I'azote nécessairement plus enrichi en *N.
On peut en déduire que la plante a nécessairement assimilé, en 'absence d’azote
minéral dans la litiére, directement une partie de *NH4  émané par les
lombriciens, ce qui aurait conduit a une limitation de la croissance végétale.

Remarquons toutefois que, si ce phénomeéne peut effectivement
intervenir ici, dans 'autre type de microcosme a lombriciens il est inapparent.
Par ailleurs, il ne peut pas expliquer la croissance végétale moyenne des
microcosmes sans ver de terre et a litiere C/*N 9,5.
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Hypothése 2. Consommation de jeunes racines par les
lombriciens.

Nous avons vu que la biomasse racinaire est toujours plus faible en
présence de lombriciens. Cette constatation apparait nettement lorsqu’on étudie,
en fonction du temps, la dynamique du rapport Parties aériennes/Parties
racinaires (Py/Py) (Figure 3.4; p.68). 1l est donc concevable que les vers de terre
consomment une partie du systéeme racinaire, notamment les apex terminaux
probablement plusappétents en raison des exsudats racinaires. Pour renouveller
en permanence les racines, la plante a besoin d’énergie et le carbone réinvesti
constamment dans le systéme racinaire ne peut donc pas servir & augmenter la
biomasse végétale.

C’est dans les microcosmes a lombriciens, en présence de litiére a
C/*N bas, que nous pouvons trouver des indications dans ce sens.

Le tableau 3.13 (p.79) montre, en fonction du temps, la dynamique
des E% des différents compartiments de ces microcosmes.

On voit que le E% des lombriciens augmente au cours du temps et
rejoint puis dépasse le E% de la plante aprés 69 jours. Or, a partir de 69 jours,
on constate que la croissance racinaire, qui se poursuit nettement en absence de
lombricien, s’annule pratiquement en leur présence (Figure 3.3.I; p.63) et,
corrélativement, dans ce dernier cas, on observe une augmentation du rapport
P4/Py (Figure 3.4; p.68).

D’autre part, l'enrichissement de la biomasse microbienne (E%-BM)
n’atteint jamais celui des vers de terre. Cela indique que les lombriciens ont
consommé un substrat dont la teneur en *N est supérieure a celles des
microorganismes et des produits de dégradation microbiens. Ils ont donc ingéré
et assimilé, soit des composés organiques issus de la litiére, soit des racines.
Etant donnée que la biomasse racinaire est plus faible en présence de
lombriciens, cela conforte I'hypothése de la consommation des racines par les
animaux. Comme nous l'avons indiqué précédemment, ce phénoméne a
certainement été amplifié par le fait que, dans notre expérience, le rapport
biomasse lombricienne/masse de sol est relativement élevé.

Cette hypothese n’est pas vérifiable mais ne peut étre écartée dans les
microcosmes a lombriciens avec de la litiecre a C/*N élevé. Elle n’explique
évidemment pas les différences observées en absence de ver de terre.

Hypothése 3. Inhibition physiologique de la croissance végétale.

Cette hypothése s’explique assez mal car on sait que les plantes ont
I'aptitude a stocker une importante "consommation de luxe" d’azote notamment
par accumulation des nitrates dans les vacuoles. On ne peut toutefois exclure un
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Tableau 3.13: Evolution, en fonction du temps, de 'enrichissement en 15N
des différents compartiments, en présence ou en absence de lombricien

(C/*N = 9,5 et 42,6).

* = Lombricien non retrouvé.
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autre mécanisme lié de pres ou de loin a un excés d’azote puisqu’il existe un lien
étroit entre la réduction de la croissance des végétaux et ’abondance d’azote
dans leurs tissus.

Le développement des plantes a aussi été influencé par la qualité de
la litiere apportée. En effet lorsque I'on compare les microcosmes sans ver de
terre, en fonction des deux C/*N, on note que:

1) La quantité de racines est environ 2,5 fois plus importante avec la
litiere a C/*N 42,6. Ceci est normal car, du fait d’'une plus faible disponibilité
d’azote dans la litiére, la plante développe un chevelu racinaire plus conséquent.

2) En présence de litiére a C/*N 42,6, E% de la biomasse microbienne
est plus faible que celui de la plante, mais du fait de I'accroissement du systéme
racinaire, donc de l’activité microbienne dans la rhizosphére, la minéralisation
est accrue et s’exerce a la fois sur la litiére mais aussi sur la réserve organique
du sol.

3) En présence de litiere a C/*N 9,5, E% des plantes augmente
constamment pendant 113 jours au cours desquels il est toujours supérieur a
celui de la biomasse microbienne et des nitrates totaux. Ces résultats montrent
que la plante a certainement assimilé directement une partie des *NOg”
relachés par la litiére.

4) Les C/N des plantes, qui se sont développées dans les microcosmes,
sont toujours bas lorsque le C/*N des litiéres apportées est bas (Tableau 3.14;
p.81) et, réciproquement, s’éléve a des valeurs proches de celles des litiéres a
C/*N 42,6.

Hypothése 4. Séquestration d’'un élément biogéne limitant, 'par la
microflore stimulée par ’abondance d’azote et les lombriciens.

Dans nos conditions expérimentales, les lombriciens ont eu un effet
négatif sur le développement des plantes. Abbott et Parker (1981) ont observé
le méme phénomeéne sur Lolium rigidum L. mis en présence d’ Allolobophora
trapezoides. Ils émettent I'hypothése que le lombricien aurait transformé I’azote
organique relativement assimilable en formes moins disponibles pour les
plantes. Nos résultats invalident cette hypothése. Nous avons au contraire
constaté, en début d’expérience, une accumulation d’azote minéral considérable
en présence de lombriciens (cf. 3.2.2.1/A1) et particuliérement en litiére riche (a
bas C/*N). '

On constate d’ailleurs que le paradoxe que nous cherchons a expliquer
n’existe pas en début d’expérience. Le taux de croissance observé (Figures 3.3.1,
p.63 et 3.3.11, p.65) indique qu’il est d’abord l'inverse de ce qu’il sera ensuite:
les apports de litiere riche en *N et Pactivité lombricienne stimulent la
croissance.

On remarque ensuite (cf. 3.2.2.1/A1) une accumulation massive de
nitrates dans les sols des pots avec lombriciens (Figure 3.1.I; p.51),
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S+V+P+*L S+P+*L,

. I

Temps ] %3
(jours) 21 | 35 |49 |69 |89 |113§21 |35 |49 [69 |89 [113 3%

[

C/N (7,% | 7,57|8,37 | 9,/| 9,27|13,18 § 7,08 | 7,33|10,42]| 10,87 |17,%|19,71 gg
[0}

L)

T~

Temps * '§z'
(jours]21 | 35| / | 69| 89 25 135 | 7/ |69 | 89 §%
_ "E'

C/N [ 7,7 |24 /7 |2.67]35.13 781 [15,37] / [39.% [36.64 §§
(0]

* le lombricien de ce prélévement n'a pas été retrouvé

Tableau 3.14: Evolution, en fonction du temps, du rapport C/N de la plante
dans les microcosmes avec et sans lombricien pour les deux types de

litiére.
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spectaculaire dans les microcosmes a litiere riche (bas C/*N). Ces nitrates
proviennent en partie de la litiére mais aussi massivement du sol comme en
témoigne leur enrichissement, certes plus élevé en présence de lombriciens mais
bien moindre que celui du marquage initial de la litiére. Si ces nitrates sont bien
issus de la litiére, une part non négligeable provient d’un mécanisme de
stimulation lombrico-microbienne (excrétion et ammonification suivie de
nitrification). Ce processus de production de nitrates n’est pas totalement
compensé par une assimjlation végétale ou microbienne de sorte qu’il y a
accumulation jusqu’au 21°™€ jour (C/*N bas, sans lombricien) et 49°™€ jour
(C/*N bas, avec lombriciens).

Nous avons constaté au paragraphe 3.2.2.1/A1 que, sans tenir compte
de la nitrification continue pendant I'expérience et rien qu’en considérant les
différences entre le maximum d’accumulation de nitrates et la fin d’expérience,
la quantité de nitrates investis autrement que sous forme de blomasse
lombricienne, microbienne et végétale representalt 88% de la différence pour Nt
et 37,56% pour *N (C/*N bas) ou 29% de Nt (C/*N haut). Cet événement
souligne lintense utilisation de l'azote minéral par les microorganismes
produisant une importante nécromasse bloquant I'azote (Il n’est pas possible
d’observer ce stockage organique par ’analyse du carbone car le stock humique
est bien supérieur a cette néoformation, pourtant conséquente).

Remarquons que cette observation, fondée sur les changements d’état
minore considérablement le phénoméne. Le calcul "ignore" la nitrification qui,
par son intensité antérieure aux périodes prises en compte, ne doit pourtant pas
étre mise en doute. On admet enfin que les lombriciens puisent leur azote en
totalité des nitrates alors qu’ils exploitent surtout des sources organiques dont
celle de la litiére.

Malgré cette réserve, les quantités apparentes, en présence de
lombriciens, sont de 436,7x88/100=384,3 mg/pot pour Nt et de 49,5x37,5/100,
soit 18,6 mg/pot pour *N dans les microcosmes a bas C/*N. De meme avec le
méme type de litiére et sans lombricien, les quantités de N /pot sont de
148,9x28,9/100 soit 43 mg.

Dans tous les cas, cette estimation trés minorée de 'azote sous forme
de nécromasse lombricienne est considérable par rapport aux apports d’azote
effectués vers la litiere (194,19 mg/pot). Or, associée a cette séquestration
observée, il y a nécessairement une séquestration d’autres éléments biogenes
constitutifs, tels le phosphore ou le soufre, qui peuvent expliquer I'inhibition
croissante des végétaux en présence d’'une quantité importante d’azote
disponible. Remarquons que ce phénomene peut étre percu et vérifié grace a I’
accumulation de nitrates (jusqu'au 21°M€ 4y 49°™€ jour selon le type de
litiére), puis a leur résorption. Nous interprétons ce phénoméne par I'absence
relative de source énergétique dans la phase précédant le maximum
d’accumulation de nitrates. Par la suite, intervient un apport énergétique
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important qui permet une résorption graduelle de cet excédent en nitrates. Ceci
pourrait s’expliquer par la croissance du systéme racinaire qui libérerait dans le
milieu des exsudats hautement énergétiques. L’activité microbienne confirme
d’ailleurs ce processus en présence de litiére a bas C/*N.

Le tableau 3.12 (p.73) montre que, en présence de vers de terre, la
biomasse microbienne a concentré une proportion de *N plus importante (5,2%
contre 2,3% de *N apporté). Ce résultat est tout a fait logique puisque les
lombriciens, en introduisant de la litiére dans le sol, activent la microflore.

Cette observation, nette dans les microcosmes a litiére a bas C/*N, se
vérifie-t-elle avec ceux a litiére a haut C/*N?

Dans ces derniers microcosmes, en présence ou en absence de ver de
terre, il existe une apparente accumulation de nitrates jusqu’au 21°™€ jour.
Celle-ci est moderée et la diminution des nitrates est respectivement de 50,7
mg/pot et de 42,8 mg/pot avec et sans lombricien (21°™€ au 89°™M€ jour).
Cependant, durant la méme période , les plantes n’ont assimilé que 39,5 mg/pot
de N en présence de vers de terre et 87,9 mg/pot en leur absence.

Si les différences observées sont moins spectaculaires que
précédemment, cette technique de calcul, qui ignore la nitrification entre les
jours 21 et 89, montre que le processus observé auparavant intervient
probablement encore dans les microcosmes avec lombriciens. D’ailleurs, ces
derniers accéléreront le passage de I'azote de la litiére aux plantes, comme en
témoigne l'enrichissement des plantes nettement plus rapide en présence de
lombriciens; cet enrichissement des végétaux ne pouvant provenir des
microorganismes. La teneur en *N de la biomasse microbienne est généralement
plus faible en présence de vers de terre. Aprés 69 jours d’expérience (rappellons
que le ver de terre a 89 jours n’a pas été retrouvé dans le microcosme), elle
représente en effet 6,1% de *N apporté contre 12,3% sans animal (Tableau
3.12; p.73).

En conclusion, les quatre hypotheses sont concurrentes. Une seule (h y
pothése 4) est attestée par des faits nets et cependant sous-estimés par nos
moyens d’observation.

La séquestration des éléments biogénes limitants est un phénoméne
explicatif global applicable aux quatre types de microcosmes.

La compétition entre plantes et microorganismes est un mécanisme
classique lors du déséquilibre induit par ’apport massif d’énergie organique dans
le sol. Cet apport déclenche, en effet, une croissance microbienne telle que les
plantes sont alors privées d’azote; L'exemple typique est la "faim" d’azote
observée aprés une culture céréaliére lors de I'enfouissement des pailles.
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L’inhibition, ainsi induite par séquestration, est proportionnelle a
I’excés des accumulations en nitrates et coincide chronologiquement avec la
résorption de cette accumulation.

Si l'ensemble de ces résultats confirment I'importance de ce
phénoméne, ils ne peuvent pas rejeter les trois autres mécanismes supposés;
Une légére diminution de la biomasse racinaire au ggeéme jour en présence de
lombriciens et de litiere a bas C/*N, attesterait méme de la possibilité de
consommation de racines vivantes par les lombriciens. Une recherche directe
visant a vérifier la validité de ce dernier processus reste toutefois a conduire.
Pour l'instant, le fait que les anéciques, et notamment Lumbricus terrestris,
vivent en présence d’un feutrage racinaire qui tapisse leurs galeries, semblerait
conduire au rejet de cette hypothése...mais, la encore, n’y-a-t-il pas "broutage"
compensé par une croissance? Dans le prolongement de la découverte de la
"prime" offerte aux microorganismes de la rhizosphere sous forme d’ exsudats
racinaires ("Priming action", Jenkinson, 1966), ne peut-on pas penser qu’elle se
double d’un processus analogue au profit des lombriciens?

Dans notre cas, nous avons induit un déséquilibre qui montre que ce
phénoméne a une valeur beaucoup plus générale: L’exces d’azote, amplifié par
une activité lombricienne intense, a permis la séquestration dans la biomasse
microbienne de certains éléments (phosphore, soufre...) nécessaires a la
croissance végétale.

3.3. Biostimulation des plantes par les lombriciens

Le role biologique des lombriciens dans le sol n’est plus a démontrer.
Ils entretiennent dans le sol une activité biologique intense grace a leur co-
action quasi symbiotique avec les microorganismes. La dégradation de la
matiére organique morte ou vivante qu’ils effectuent, est toujours accompagnée
d’un travail physique des animaux (translocation et malaxage du sol) et d’'une
transformation biochimique aboutissant & des formes organiques transitoires
émanées (mucus lombricien cutané). Le stade ultime de cette décomposition
correspond a la minéralisation des composés carbonés et azotés respectivement
en CO9 et en NH4+ puis en NO3™ ou NOg".

D’un point de vue purement descriptif, nous connaissons depuis
longtemps I'importance de la litiére et des lombriciens dans la formation de
I’humus (Muller, 1884, traduit en 1889), l'influence des lombriciens sur la
modification de la structure du sol (Hensen, 1877; Darwin, 1881) et la co-action
démontrée par Stockli (1928) entre microorganismes et lombriciens.
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L’introduction des vers de terre dans le sol modifie profondément le
profil et les accumulations organiques (Langmaid, 1964; Syers et Springett,
1983; Lee, 1985) et permettent une quantification globale des effets positifs.

Nous avons essayé, dans ce travail au laboratoire, de préciser I'impact
lombricien sur les divers compartiments du milieu (plantes, biomasse
microbienne, sol) pour analyser les mécanismes.

Nous nous interesserons ici plus particuliéerement a Iinfluence
lombricienne sur la plante elle-méme. En d’autres termes, est-ce que
Iintroduction de vers de terre dans un sol sous culture depuis plusieurs mois
peut améliorer la croissance des végétaux et en augmenter la production ?

Dans la littérature, on cite souvent I'effet améliorant des lombriciens
sur les cultures (Hopp et Slater, 1948; Waters, 1951; Maldague, 1979).

Nous nous attendions dans 'expérience précédente (cf. 3.2) , sur la foi
de travaux antérieurs, & un net effet positif des lombriciens sur la biomasse
végétale. Or nous venons de voir qu’il n’en a rien été. Nous avons décidé
d’introduire des lombriciens dans la série des microcosmes préalablement sans
ver de terre, avec litiere a C/*N 9,5 pour vérifier si cette arrivée dans un
systéme "mir" déclenche un effet biostimulant sur les plantes ou au contraire
ralentit leur croissance.

Dans I'expérience présente les microcosmes Sol+ Plante + Litiére
contiennent des plants de Lolium perenne qui ont été cultivés pendant 113 jours
et qui commencent a végéter. Il nous a paru intéressant de savoir si
Pintroduction de lombricien dans ce milieu donnerait un nouvel élan a la
production végétale.

En paralléle, nous avons conservé la série des microcosmes antérieurs,
a litiere C/*N 9,5 ayant des lombriciens depuis le début de I'expérience et
présentant jusque la une déficience relative de la croissance végétale.

En raison du fait que ces microcosmes étaient destinés initialement a
une expérimentation visant a préciser l'origine des assimilats azotés des
lombriciens dans une étude de cinétique comparée (cf. 3.4), nous avons di
modifier certaines dates d’analyses pour faire coincider les deux études. Ainsi les
dispositifs avec introduction de vers de terre ont été sacrifiés aux jours 0, 8, 16,
42 65 et les microcosmes avec maintien des vers de terre aux jours 0, 2, 4, 8
,16 et 42.

Nous qualifierons ultérieurement la série 1 de "avec lombriciens
introduits"” et la série 2 de "avec lombriciens maintenus".

Dans le paragraphe 3.4 nous utiliserons les valeurs de 15N corporel
des lombriciens pour en calculer le débit d’émanation; les microcosmes avec
"lombriciens maintenus"” seront alors dénommés "Dispositif B".

L
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3.3.1. Matériel et méthodes

3.3.1.1. Les microcosmes

Dans cette expérience, on a utilisé, d’'une part, les huit bocaux
restants contenant le sol et les plantes cultivées pendant 113 jours en présence
de litiere marquée au 15N, de C/*N 9,5 (*S+*P+*L). Aprés 113 jours de
culture, les plantes et le sol sont donc marqués au ~“N.

Le 113°™€ jour correspond au jour 0 de la nouvelle expérience et, de
ce fait, les enrichissements du sol et des plantes aprés 113 jours sont considérés
comme les enrichissements initiaux de ce dispositif.

Au jour 0, un lombricien (Lumbricus terrestris L.) a été introduit dans
chacun des huit microcosmes qui en étaient dépourvus. Tous les dispositifs ont
recu, en outre, une litiére non marquée de C/N=9,5 apportée au fur et a
mesure du besoin des animaux. En effet, depuis 113 jours, les systémes sont
marqués au 15N et il est ainsi possible de voir 'effet de dilution induit par
Iapport de litiére récente non marquée.

Les microcosmes ont été disposés en serre selon les mémes modalités
expérimentales que précédemment (cf. 3.2.1.4).

A chaque prélévement ont été mesurés Nt et 15N dans la plante, la
biomasse microbienne, le ver de terre et, dans le sol, N minéral total et "“N
minéral.

Toutes les techniques d’analyse sont décrites dans le chapitre II.
3.3.2. Résultats

3.3.2.1. Dynamique de ’azote minéral dans le sol

Dans les microcosmes a lombriciens introduits, les quantités de NHy4 +
retrouvées dans le sol sont faibles et constantes jusqu'au 42°™€ jour (Tableau
3.15; p.87) pour atteindre, aprés 65 jours d’expérience 28 mg N-NH4+/pot, soit
une valeur d’environ 5 a 6 fois supérieure a celle du temps 0.

Comme le montre le tableau 3.15 (p.87), la totalité des NO3~ est
utilisée par les plantes jusqu’au 42°™€ jour d’expérience. Seul, le 65°™€ jour
présente une teneur en NOg™ non négligeable. Ces NO3™ peuvent avoir deux
origines différentes. L’'une est la nitrification bactérienne, 'autre concerne
Papport direct des NOg™ par la litiére (cf. 3.2.2.1/A1 ). Or, jusqu’au 42°™M€ jour,
les quantités de NOg™ subsistant dans le sol sont nulles.



- - - t 1 1 t
Temps | wy' | E% | N.NH NO ex [ovvod N 1N Mimn | N ved ez |Dxver
M . 3 3NH4+N03NH4+N03 '

(jours)mg/pot| NHy |mg/pot|mg/pot| NO5 | m&/POYy. /ot lng /pot [Me/pot mg.g” ms| *Ver mg.g”
o | 4,61(1,09 | 0,05| 0,00 0,00 | 0,00 4,61 0,05| 0,45 |54,81 | 0,00 |0,00
8 | 1,58(0,23 | 0,004/ 0,00 0,00 | 0,00 1,58 | 0,004/ 0,78 | 0,67 |0,37
16 | 2,10|0,35 | 0,00 | 0,00 0,00 | 0,00 2,20| 0,01 | 0,86 | " 0,65 |0,36
42 | 0,00 {0,00 | 0,0 | 0,00 0,00 0,00 | 0,00 0,00 0,67 | " 0,63 0,34
65 |28,15 (0,32 | 0,09 |14,15 | 0,38 | 0,05 |42,30 | 0,14 | 0,58 | 0,43 0,24

Tableau 3.15: Evolution, en fonction du temps, de I’azote minéral du sol, de

la biomasse microbienne et du lombricien (lombricien introduit:
dispositif *S+V+*P+L).
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Apres 178 jours de culture (113+65), les plantes amorgaient leur
épiaison et on constate une diminution de leur azote total (Tableau 3.16; p.89).
En conséquence, 'accumulation de NO3™ et de NH4+ résulterait d’'une non-
assimilation végétale (Figure 3.6; p.90).

Normalement, toutefois, NH4+ aurait da se nitrifier comme nous
Pavons déja observé au paragraphe 3.2.2.1/A1.

L’exces de NH4 * dans le sol peut étre di a une activité métabolique
des lombriciens plus intense mais, a priori, on ne peut expliquer les raisons pour
lesquelles cette activité a quintuplé entre les deux derniers prélévements. En
conséquence, lactivité des bactéries nitrifiantes serait ralentie. Ceci est
plausible puisque, malgré la présence de NO3™ au 65°™€ jour, les 2/3 de I'azote
minéral sont encore sous forme NH4

Dans les microcosmes a lombriciens maintenus, au cours des 42 jours
d’observation, on ne retrouve pas ce phénoméne et les quantités d’azote minéral
restent faibles.

3.3.2.2. Activité lombrico-microbienne

- Lombriciens introduits

Le tableau 3.15 (p.87) montre les variations de ’enrichissement, donc
de la teneur en ““N, des tissus lombriciens introduits.

On observe une augmentation rapide du E% en début d’expérience
pour atteindre une valeur quasi constante entre les jours 8 et 42 et decroitre
jusqu’'au 65°™€ jour.

Cette brusque augmentation correspond a la dégradation de la litiére
marquée au ~ N apportée aux microcosmes pendant 113 jours. En effet, cette
litiére, insuffisamment dégradée par la seule microflore de surface, a été ingérée
dés l'introduction des animaux et en partie assimilée par les lombriciens. Cette
augmentation du 15N corporel peut également provenir de la consommation de
matiére organique marquée au 5N et préexistant dans le sol.

On observe, entre les jours 42 et 65, une diminution d’environ 30% du

15N incorporé par les animaux. Ce phénoméne s’explique par la minéralisation
et l'assimilation d’une partie de la litiére non marquée apportée au cours de
cette expérience.

Le tableau 3.15 (p.87) montre aussi que la dynamique du 15N de la
biomasse microbienne suit celle des lombriciens, ce qui confirme une fois de plus
I'association quasi-symbiotique entre la biomasse microbienne et les vers de
terre.



tenps [rores | asse |ne s s | By | o |
sse sse t t t
Jours)plggte Pa pr |Pe/Pr ¢" .Pa N*.Pa |E% Pa | °N.Pa |C .Pr |N .Pr | Pr pr |(Pa+Pr)(PasPr)plante |(Pa+Pr)
(1) | (@) | (3) 1 () | (5) 1 (6) | (73 | (8 1 (o) [ (10 I, (1] (1201 (a3l |(s) | (16)] (17)
o | 6618 | 4160 | 2458 | 1,70 |392,50| 22,04| 3,25 | 0,72 {324,30| 12,85 3,19 | 0,40 | 18,58 0,60 | 19,71| 38,55
8 6685 | 3985 | 2700 | 1,48 |377,90| 21,78] 3,11 | 0,68 |364,10| 20,11| 3,08 | 0,62 | 21,11| 0,65 | 17,60| 42,62
16 | 6340 | 4460 | 1880 | 2,46 |378,70| 26,16| 3,03 | 0,77 |34, 5| 16,u8| 2,92 | 0,48 | 23,30| 0,68 | 15,82| 41,93
42 | 6733 | u670 | 2073 | 2,60 |397,40| 29,59| 2,08 | 0,62 |366,90| 19,03| 2,03 | 0,39 | 26,35| 0,55 | 14,73| 35,00
65 15520 | 8550 | 6970 | 1,23 (385,10 22,25| 1,51 | 0,32 |322,20| 9,15| 1,80 | 0,26 | 16,37 0,25 | 21,81] 35,88

Tableau 3.16: Biostimulation des plantes par les lombriciens - Evolution de
Pazote des plantes mises en présence de lombriciens. Expérience
conduite au laboratoire.

Les colonnes 2, 3, 4 et 17 sont exprimées en mg/pot.

Les colonnes 6, 7, 9, 10, 11, 14 et 15 sont exprimées en mg.g

1

ms.
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Figure 3.6: Dynamique de la biomasse végétale avant et aprés introduction
des lombriciens (expérience réalisée en microcosmes (1) jusqu’a 113
jours en présence de litiere marquée de C/*N 9,5 et (2) a partir de
113 jours en présence de litiére non marquée de C/N 9,5).




Temps | N° . 151\11 *N.rg UnNmg | 5 N 1L mg.N.ver|mg.N.ver{ masse | masse
(jours):rrlg.g'4'ﬂ'6 7 mg.g” ms{mg.g Mg mg.g s 15y N© Nt @ en |fraiche: séche
oJ] &bt | fin (mph) | (mps)
% % % |d'ep. | dexp.len g. | en g.
0 54,81 5,10 2,79| 54,73| 0,087} 100 99,85| 0,15 67,55| / 5,83 | 1,47
2 ) 4,28 2,35| 45,99| 9,82 84,22 83,91| 16,09| 86,54 | 86,16| " "
[ |
+ ) " 3,55| 1,94] 38,05| 16,76 69,‘33.l 69,42( 30,58| 59,19| 66,16 " "
> -
*,, 8 " 3,03| 1,66| 32,56| 22,25 59,50! 59,40| 40,60| 70,49 79,31 " "
w
16 " 2,36| 1,29| 25,30| 29,51| 46,23 u46,20| 53,80| 60,67 | 57,22 " "
42 " 1,01| 0,55 10,79 44,02| 19,71 19,69| 80,31| 95,81 (112,91 " "
0 54,81 5,10 2,79| 54,73| 0,08]|100 99,85 0,15| 67,55| / 5,83 1,47
:1 2 " 4,08 2,24| 21,69 33,12| 80,29 39,57| 60,43| 52,40 82,16 " "
. -
+ 4 " 3,39| 1,86| 18,05| 36,76| 66,66 32,93| 67,07 | 68,24 (112,36 " "
=
*
+ 8 " 2,91 1,60| 15,52 39,29| 57,35 28,32| 71,63| 53,77 60,24 " "
[9p]
*
16 " / / / / / / / / / " "
b2 " 2,65| 1,45| 14,08| 40,71| 51,97 25,69| 74,31| 57,22 67,42 " "

Tableau 3.17: Emanation azotée. Résultats bruts des états de la biomasse
lombricienne (masse fraiche, tube digestif plein). Expérience conduite
au laboratoire.
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- Lombriciens maintenus

Les lombriciens maintenus étant alimentés dans un milieu marqué
par de la litiere non marquée, présentent un enrichissement en 15y décroissant
(Tableau 3.17; p.92), qui sera discuté aux paragraphes 3.4.4.1 et 3.4.4.2;
Comme précédemment, la biomasse microbienne suit cette diminution, hormis
une exception (Tableau 3.18; p.95).

3.3.2.3. Dynamique de 'azote dans les plantes

- Lombriciens introduits
Aprés 113 jours de culture en présence de litiere marquée au 15N,
nous avons vu que les plantes ont assimilé une certaine quantité de N
provenant de la dégradation microbienne de ces litiéres. Elles ont donc acquis un

certain enrichissement isotopique, d’ailleurs trés proche dans les parties
aériennes et racinaires (E%-Pg = 3,25; E%-P,=3,19; Tableau 3.16; p.89).

Pour mieux comprendre l’effet lombricien sur la plante, on a introduit
un ver de terre que l'on a alimenté pendant 65 jours avec de la litiére non
marquée de méme C/N que la précédente.

Si le E% de la plante diminue cela signifie qu’elle a assimilé de I'azote
non marqué issu de la litiére et a, de ce fait, dilué son rapport isotopique.

La seule activité microbienne peut minéraliser I'azote de la litiére
mais, comme nous 'avons vu au chapitre précédent, la présence du ver de terre
accélére notablement ce phénomeéne. Il devrait s’en suivre une dilution
isotopique relativement rapide dans les plantes.

Pour étudier cette biostimulation des plantes par les lombriciens, nous
avons suivi le compartiment plante 4 deux niveaux a savoir au niveau (1) de
I’évolution de la biomasse végétale et (2) de la teneur en azote des plantes et de
leur enrichissement en ““N.

1) Biomasse végétale

Sans lombricien, la biomasse des plantes semblait avoir atteint son
maximum apreés 113 jours de culture (6,6 g ms/pot). Or, aprés I'introduction des
animaux, on observe une légére reprise de la biomasse des parties aériennes
jusqu'au 155°™€ jour (42°™€ jour de Iexpérience) suivie d’'une augmentation
pondérale trés rapide de la totalité des plantes jusqu’au 178°™€ jour (65°™€
jour de I'expérience).

Ce phénomeéne apparait aussi au niveau des rapports parties
aériennes/parties racinaires (Pg/Py) qui augmentent rapidement apres
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introduction des vers de terre pour redécroitre en fin d’expérience (Figure 3.7;
p.94).

- Lombriciens maintenus

Dans ce type de microcosmes, on observe une dynamique comparable
mais exacerbée. En effet, pendant la période des 113 jours, la croissance
végétale a été des plus médiocre; cet effet s’est prolongé jusqu'au 121°™€ jour
(8°™€ jour de la présente expérience; Tableau 3.19; p.96) puis un brutal
redémarrage de la végétation est intervenu compensant, et au dela, les retards
antérieurs.

2) Azote des plantes et enrichissement

- Lombriciens introduits

Dans le chapitre III (cf. 3.2.2.4), nous avons vu que la présence de
lombriciens entrainait une augmentation notable de la concentration de Nt.g’
plante. Nous devrions donc observer ce phénoméne aprés introduction des vers
de terre dans les microcosmes.

La figure 3.8.(I) (p.98) montre que, dés 'introduction des lombriciens,
la proportion de N".g°° ms des parties aériennes et racinaires augmente
effectivement. Cette observation est d’ailleurs confirmée par la dynamique des
C/N des végétaux qui refléete bien les changements de leur teneur en azote
(Figure 3.9; p.99).

D’autre part, on voit sur la figure 3.8.(II) (p.98), immédiatement
aprés l'introduction des animaux, une augmentation de la concentration en

15N.g'1 ms des plantes. L’explication en est simple.

Les lombriciens ont ingéré et relaché dans le sol de la litiére ou de la
matiere organique marquée subsistant de I'expérience précédente. Cette matiére
organique marquée a été rapidement minéralisée et 'azote marqué libéré a été
assimilé par les plantes en méme temps que 'azote non marqué des litiéres
fraiches. Par la suite, la teneur en 1 N.g"" ms decroit dans les plantes puisque
la biodégradation des molécules marquées est de plus en plus difficile. Les
végétaux assimilent plutét de l'azote non marqué issu des litiéres, ce qui
entraine une diminution de leurs rapports isotopiques (Tableau 3.16; p.89).

- Lombriciens maintenus

Dans ces microcosmes, l’enrichissement des parties aériennes et
racinaires décroit réguliérement mais faiblement pendant 42 jours (Tableau
3.19; p.96), du fait de l'apport de litiére non marquée. S’il y a toujours
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Figure 3.7: Dynamique du rapport P,/P. des plantes avant et aprés
introduction des lombriciens (expérience réalisée en microcosmes (1)
jusqu’a 113 jours en présence de litiere marquée de C/*N 9,5 et (2) a
partir de 113 jours en présence de litiére non marquée de C/N 9,5).



S+*V+L (dispositif A) *S+*V+*P+L, (dispositif B)

(;::iz) chan [ niam | FE PO pon.ew ";:N ON lewmm |nemw | BF PO [rn | FRe | SN
(1) (2) (3) (4) (5) (6) {(7) (8) | (9) |(@o0) (1) |(12) (13) | (14) (15)
0 nd rd 0,00 0,00 0,00 | 0,00 nd |557,42 71,86 1,45 | 1,04 |10,13 14,12 | 7,76
2 | 415,87| 97,34 0,16 {0,160 | 3,14 |3,22 | 4,27 | 524,02| 83,10[ 1,16 | 0,96 | 9,30 |11,19 {6,31
4 |425,02| 86,40 0,04 |0,029 | 0,58 |0,67 | 4,20 |316,66| 83,60[ 1,20 | 1,00 | 9,71 |11,61 |3,79
8 |714,02|106,90| 0,10 {0,108 | 2,10 |1,96 | 6,68 ] 623,09 93,10( 1,01 | O,9% | 9,15 | 9,83 |6,69
16 696,96 92,95/ 0,10 |o,094 | 1,87 {2,01 | 7,50 | 627,84 92,50 0,34 | 0,32 | 3,10 | 3,35 |6.69
42 |684,94|108,50{ 0,12 |0,130 | 2,55 |2,35 | 6,31 | 789,38[111,50| 0,95 | 1,06 |10,27 | 9,21 |6,81

Tableau 3.18: Evolution, en fonction du temps, du carbone et de I'azote de
la biomasse microbienne (dispositifs avec et sans plante).

Les colonnes 2,3,5,6,8,9,10,12 et 13 sont exprimées en mg/pot.

Le calcul de

initiale a savgir le lombricien de E%=5,01%.
Le calcul de N (dispositif B) a été effectué d’aprés la source d’azote

initiale a savoir la litiére de E%=10,3%

nd = non déterminé

N (dispositif A) a été effectué d’aprés la source d’azote

S6




Tableau 3.19: Evolution, en fonction du temps, de Nt, *N et 15N dans la
plante en présence de lombriciens nourris avec de la litiére non
marquée (dispositif *S+*V+*P+L).

Les colonnes 2, 3, 4, 6, 8, 10, 13, 15, 17, 19 et 20 sont exprimées en
mg/pot.

Les colonnes 12, 14, 16, 18, 21 et 22 sont exprimées en mg.g"

1

ms.

(jg[;;’;) TSEER "‘r’és“ e | Parpr ';: EgaN gi Eng PZfPr' Pa?gr Fe | Th-pe :1'?«. 'PeflsN'Pa *N.Pr |*N.Pr 15N.Et‘_th.Pr ::’jpp Parj;v ngr </
(1) p(lza)nte (3) W | (5) (6) | (1) (8) (9) (10) | (11) [(12) | (13) | (14) { (15) {(16) | (17) | (18) [(19) | (20) .(21) (22) 123)
0 3755 | 2730 | 1030 | 3,16| 86,243,502 | 21,05( 3,350(107,29| 3,43 | 10,63| 29,02| 1,09| 2,99 | 5,91 | 6,09 | 0,67 | 0,69 | 3,68 |27,93 | 376,50 | 13,5
2 6140 | 4040 | 2100 1,92 98,82 | 4,021 | 30,49| 3,509(129,31| 3,89 | 9,51| 38,41| 0,98|3,9 | 4,95 [10,39 | 0,51 | 1,07 | 5,03 |21,06 370,30 | 17,6
4 29% | 2210 | 780 | 2,83|93,35|3,726 | 16,85| 3,276 [110,20| 3,65 |15,23| 33,66| 1,57 3,47 6,89 | 5,37 | 0,71 | 0,55 | 4,02 {36,85 {351,40 | 9,5
8 6410 | 4790 | 1620 | 2,96 162,29 |3,363 | 43,69 | 3,255 [205,98 | 3,34 |11,06|52,98| 1,14 |5,46 |8,54 [13,88 | 0,88 | 1,43 | 6,89 |32,13 |366,30 | 11,4
16 11995 | 8575 |3420 | 2,51 187,85 |2,936 | 38,51 | 2,892 226,36 | 3,01 | 6,21|53,25| 0,64 |5,49 |3,20 }10,95 0,33 | 1,33 | 6,82 18,87 |388,80 | 20,6
b2 j9740 110550 | 9190 | 1,15 77,35 (2,820 | 76,00 | 2,773 253,35 2,79 | 4,56 | 48,11 | 0,47 |4,96 |2,23 po,50 | ©.23 | 2,11 | 7,07 |12,83 |353,60 |27,6

=3
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accroissement du 1°N végétal antérieurement introduit dans le microcosme, la
croissance trés rapide des plantes entraine une assimilation d’azote importante
et, a partir du geme jour, une augmentation de C/N (de 11,4 a 27,6).

3.3.3. Conclusion sur la biostimulation

On confirme l'effet positif de 'apport de lombricien sur la végétation.
On montre en effet une biostimulation (1) de la biomasse végétale et (2) de
I'assimilation de ’azote par les plantes en présence de lombriciens introduits.

Dans l'expérience antérieure sans ver de terre, les plantes avaient
déja stabilisé leur production du fait probablement d’'un manque d’azote
disponible. L’introduction de lombricien a permis une minéralisation accrue de la
litiere et une libération d’azote facilement assimilable par les plantes. Dans ces
conditions, 'effet biostimulant des lombriciens apparait nettement.

Ces résultats sont en contradiction apparente avec ceux exposés
précédemment (cf. 3.2.2) qui montraient que la présence de lombriciens
entrainait une régression de la biomasse végétale dans des microcosmes ou les
plantes et les animaux avaient vécu conjointement pendant 113 jours.

Les microcosmes a lombriciens maintenus nous montrent, qu’aprés
une longue stagnation, la croissance végétale est fort stimulée et compense, et
au dela, le retard initial. On constate que I’azote minéral du sol est assimilé
activement par les plantes qui conservent un enrichissement élevé et a peine
decroissant malgré I’apport d’azote non marqué de la litiére.

Cette intense assimilation de 15N ne peut provenir, en absence d’un
stock d’azote minéral, que de la minéralisation de I’azote organique présent
avant le jour 0 de la présente expérimentation (113°™€ jour depuis le début).

Ces observations seraient un indice du débloquage des éléments
biogénes séquestrés (cf. 3.2.3 ; hypothése 4), du fait de la croissance végétale et
de la libération d’azote associé a ces éléments biogénes dans la nécromasse
microbienne (cf. 3.2.2.1/A1).

Précisons que l’étude du sol, depuis l'origine des microcosmes, a
montré une structuration rapide du sol, de sorte qu’ aprés la premiére phase
expérimentale (113°™€ jour), ces dispositifs ne contiennent pratiquement plus
que des ex-féces de lombriciens agrégés en grumeaux caractéristiques. Nous
savons que, dans la nature, les lombriciens récupérent leur propres féces aprés
une certaine période de maturation dans le sol (Bouché et al., 1983; Cortez et
al.,, 1989). Nous savons aussi que les féces récemment déposés sont toxiques
pour les vers de terre (Kaplan et al., 1980), mais nous ignorons le temps réel de
maturation microbienne nécessaire entre le dépot de feces et leur ingestion sous
forme de grumeaux. Nous pouvons donc déduire que, dans nos conditions
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Figure 3.8: Variation de la concentration en azote total (I) et en azote 15
introduction des lombriciens

(II) des plantes avant et aprés
(expérience réalisée en microcosmes (1) jusqu’a 113 jours en présence
de litiere marquée de C/*N 9,5) et (2) a partir de 113 jours en

présence de litiére non marquée de C/N 9,5).
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Figure 3.9: Dynamique du rapport C/N des plantes avant et aprés
introduction des lombriciens (expérience réalisée en microcosmes (1)
Jusqu’a 113 jours en présence de litiére marquée de C/*N 9,5) et (2) a
partir de 113 jours en présence de litiére non marquée de C/N 9,5).
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expérimentales, la réingestion est patente au 16°™€ jour de la seconde
expérience soit au maximum au 129°™€ jour (113+16) du début des
observations.

3.4. Etude du renouvellement de I'azote par les lombriciens

3.4.1. Introduction

Rappelons qu’au paragraphe 3.2.2, nous avons étudié les changements
des proportions de *N et de °N dans les divers compartiments des microcosmes
en présence ou en absence de lombricien.

Nous allons présenter maintenant un autre aspect de ces recherches
de laboratoire concernant l’estimation des débits d’entrée et de sortie des
compartiments.

I1 s’agit, non plus d'observer les changements d’états des
compartiments (Figure 3.10.A; p.101), mais d’estimer des débits (dg/dt) définis
comme les quantités de matieére qui, en fonction du temps, entrent ou/et sortent
de ces compartiments (Figure 3.10.B; p.101).

L’estimation de ces débits est primordiale pour la compréhension des
mécanismes du cycle de ’'azote dans le sol. _

Ferriére (1986), en extrapolant des mesures effectuées directement au
terrain, a estimé le débit d’'un peuplement lombricien a4 631 kg N.halanl.
Mais cette estimation a été réalisée a partir de mesures sur une seule espéce
(Nicodrilus longus longus, Ude) pendant 40 jours. Rappelons que nous nous
sommes proposé d’estimer ce débit sur une autre espéce (Lumbricus terrestris
L.), tant au laboratoire qu’au terrain.

Les résultats que nous présentons dans ce chapitre ont été obtenus en
microcosmes. .

Dans une premiére série de cinq microcosmes, les lombriciens marqués
au 15N sont disposés dans un sol non marqué et alimentés par de la litiére non
marquée déposée en surface. Dans ces conditions (dispositif A; S+*V +L), ils ne
peuvent assimiler que de I'azote non marqué et leur émanation corporelle de
15N est compensée par une incorYoration de 14N. Elle se traduit alors par le
changement des proportions de 5N et de 14N des tissus lombriciens. Co
changement d’état permet de calculer le débit d’azote des animaux a partir de
leur *N initial.

Il faut noter que, a I'équilibre de biomasse, le calcul des sorties de *N
mesure ’émanation mais que, réciproquement, il y a une assimilation égale en
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Figure 3.10: Illustration schématique des changements d'état (A) et des
débits (B) d’'un compartiment quelgonque.
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°N. On mesure donc, a la fois, ’émanation et 'assimilation puisque toutes les
sources alimentaires sont °N.

Pour essayer de mieux caractériser l'origine des aliments, nous avons
aussi utilisé cinq autres microcosmes (dispositif B; *S+*V+*P+L) issus de
I’expérience présentée dans le paragraphe 3.3 (lombriciens maintenus), en
substituant toutefois la litiere marquée au "N a de la litiere de méme C/N
mais non marquée. En d’autres termes, les lombriciens, le sol et les plantes sont
marqués au 15N et 1a litiére ne Pest pas. Cependant, le marquage du sol ne
résulte que de lincorporation de litiére marquée durant les 113 jours de
I'expérience précédente. Ainsi, la diminution du marquage des lombriciens peut
éventuellement résulter, pour partie, de leur alimentation a partir de composés
organiques préexistant dans le sol avant le début du marquage.

3.4.2. Matériel et méthodes

3.4.2.1. Caractéristiques du sol

Ses caractéristiques physico-chimiques sont décrites au paragraphe
3.2.1.1.

3.4.2.2. Caractéristiques des lombriciens

Tous les renseignements nécessaires sont décrits en détail au
paragraphe 3.2.1.2. Mais il faut ajouter a cela que leur rapport isotopique (E%)
au jour 0 de cette nouvelle expérience est égal a 5,1%.

3.4.2.3. Caractéristiques du compartiment litiére

Les conditions de culture des plantes servant de litiére ont été
présentées au chapitre 1l (cf. 2.6.2). La composition de la solution nutritive est
la méme hormis I’enrichissement en ~“N qui est nul dans ce cas (E%=0). Aprés
la récolte, les feuilles de Lolium perenne sont séchées a I'étuve a 70°C pendant
36 heures et hachées entre 2 et 5mm pour alimenter les lombriciens. Cette

litiére apportée aux lombriciens est la seule source d’azote non marquée du
dispositif B (*S+*V+*P+L).

3.4.2.4. Méthodes utilisées

Les techniques de mesure et de dosages sont décrites dans le chapitre
précédent.
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3.4.3.5. Dispositifs expérimentaux

Cette expérience est en continuité avec 'expérience présentée au
paragraphe 3.2.

Deux dispositifs ont été réalisés a savoir:
- Dispositif A (S+*V+L) comprenant 1 kg de sol humide, un
lombricien marqué au ““N et de la litiére non marquée (cf. 3.2.1.4)

- Dispositif B (*S+*V +*P+L) regroupant 1kg de sol humide (méme
sol que précédemment mais ayant re¢u en plus un marquage au ~“N pendant
113 jours, par enfouissement par les lombriciens d’une litiére marquée au “°N
selon le dispositif décrit au paragraphe 3.2.1.4), un ver de terre et des plantes
marquées et une litiére non marquée.

Apres 113 Iigurs d’expérimentation, dix bocaux contenant chacun 1 ver
de terre marqué au " “N (E% moyen= 5,1%) et des plantes marquées elles aussi
au " °N, ont été obtenus. Cinq parmi les dix lombriciens ont été recapturés, et
répartis, a raison de un lombricien par bocal, dans cinq bocaux de sol naturel
que I’ on a préalablement tamisé & 2mm aprés élimination des racines et des
cailloux et réhumidifié a pF 3 (0,098 MPa). Leur 15N (et *N) est mesuré
régulierement apreés 0, 2, 4, 8, 16 et 42 jours (=dispositif A).

Pour estimer le débit d’azote d’origine lombricienne lié a I’émanation-
assimilation des mémes lombriciens mais en présence de végétaux, les cing
autres vers de terre sont toujours restés dans leur microcosme avec le sol initial
et les plantes qui s’y sont développées pendant 113 jours (=dispositif B).

De la litiere non marquée est déposée a la surface de ces dix nouveaux
microcosmes au fur et a mesure du besoin des animaux.

Donc, dans cette expérience deux types de dispositifs ont été étudiés a
savoir:

- Dispositif A = Sol + Ver marqué 15y + Litiére non marquée
(S+*V+L)

- Dispositif B = Sol marqué 15Ny + Ver marqué 1 5N + Plantes
marquées ~~ N + Litiére non marquée (*S+*V+*P+L).

Les dix bocaux sont enveloppés dans du papier aluminium pour
maintenir la partie sol a I'obscurité et placés en serre dans les mémes conditions
climatiques que celles de l'’expérience é)récédente. Les masses de litiere non
marquée apportée, les quantités de N, 15N et *N retrouvées dans chaque
compartiment (sol, parties aériennes et racinaires des plantes, biomasse
microbienne et lombriciens) des différents dispositifs sont présentées dans les
tableaux relatifs aux résultats.
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3.4.4. Résultats

3.4.4.1. Etats de 'azote dans le sol et la biomasse microbienne

La figure 3.11 ép.lOS) montre que, dans le dispositif A, il y a bien, a
partir des excrétats 15y d’origine lombricienne, d’abord ammonification
(accumulation de NH4 ') puis nitrification, mais que les formes minérales
apportées en excés se stabilisent selon un plateau quasi-constant.

Les résultats du carbone total, de ’azote total et de 'azote marqué de
la biomasse microbienne sont présentés dans le tableau 3.18 (p.95).

Dans le dispositif A (S+*V+L), il n’y a pas initialement de *N dans
la biomasse microbienne. L’enrichissement de la biomasse microbienne (E%-BM)
atteint son maximum au deuxiéme jour, pour se stabiliser par la suite a une
valeur inférieure. On peut supposer que, durant les deux premiers jours, la
biomasse microbienne du sol est stimulée par 'introduction du ver de terre et se
développe aux dépens des émanats marqués au 1oy qu’il relache dans le milieu.
Par la suite, les molécules émanées sont de moins en moins marquées.

Dans le dispositif B (*S+*V+*P+L), E%-BM est déja de 1,45% au
jour 0. Il reste toujours beaucoup plus élevé que dans le dispositif sans plante.

On observe une diminution constante de E%-BM qui pourrait
s’expliquer par l'apport d’azote non marqué issu de la litiere. En effet,
I’enfouissement de la litiere non marquée par le ver de terre et sa
minéralisation rapide, d’'une part par le systéme lombrico-microbien et, d’autre
part, par la présence de racines (Billes et Bottner, 1981), entraine une
libération d’azote non marqué qui est repris par la microflore.

On observe que l'introduction de la litiére par les lombriciens, dans le
dispositif A, conduit peu 4 peu a une augmentation notable de la teneur en
carbone de la biomasse microbienne et corrélativement a celle de son C/N; A
partir du 8%™M€ jour, les valeurs du C et du C/N sont comparables dans les deux
dispositifs.

3.4.4.2. Cinétiques de I'azote au niveau des lombriciens

Le tableau 3.17 (p.92) indique les résultats bruts obtenus a partir des
dispositifs A et B.

Pour linterprétation, nous nous intéresserons au changement d'etat
de 'azote marqué corporel initial des lombriciens, pour en suivre I'élimination
par émanation. Nous retiendrons donc I'expression de la fraction restante du
15N dans les tissus des animaux par rapport au 15y corporel initial au jour O.
De la méme fagon, nous considérerons I'azote marqué (**N) rapporté a I'azote
exclusivement lombricien dans le dispositif A (Tableau 3.18; p.95).
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Figure 3.11: Dynamique de la quantité totale d’azote 15 sous forme
minérale, ammqkniacale et nitrique retrouvée dans le sol dans le
dispositif A (S+ V+L).
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Nous avons cherché la fonction mathématique optimale résumant
I'information de cette évolution du marquage des lombriciens a I'aide du logiciel
développé par F. Sorrentino et adapté par P. Soto d’aprés la méthode de calcul
itératif proposée par Nelder et Mead (1965). Ce logiciel travaille par
approximation successive, optimise les paramétres des fonctions proposées pour
que les données calculées a partir de ces fonctions soient aussi proches que
possible des données observées.

Nous avons essayé de multiples fonctions mathématiques. C’est, en
définitive, la double exponentielle qui s’est avérée la meilleure. Ce résultat a
d’ailleurs un caractére général que nous discuterons en conclusion (chapitre V):
il traduit le fait que le compartiment lombricien est fonctionellement constitué
de deux "sous-compartiments".

A. Dispositif A (S+*V+L)

Dans ce cas nous avons obtenu la fonction suivante:

Y(%15Nt) = exp -0,702080t + 2,7445 exp -0,038473t + 4,4390

(1)

Notons que la premiére fonction traduit un "sous-compartiment"
modeste mais labile et que la deuxiéme exponentielle est 'image d’un "sous-
compartiment"” relativement important, mais a débit faible.

L’interprétation des résultats implique une bonne connaissance de la
nature des phénomeénes mis en cause.

Bouché (1984) indique que 'azote émané peut provenir de fractions
trés différentes:

1) Des meétabolites assimilés récemment et qui sont rapidement
dégradés en fournissant, au métabolisme général, leur énergie chimique sous
forme de COg9, NH4+, urée...

2) Des métabolites qui, aprés assimilation, sont incorporés dans les
tissus labiles (muscles) ou relativement stables (type chitine des soies) des
lombriciens.

Ces diverses catégories et ces diverses fractions de métabolites sont
présentées ici pour expliquer que notamment la premiére d’entre elles peut
avoir une "durée de vie" trés bréve. Le temps de passage entre le moment ou
ces substances sont assimilées et ou elles sont émanées est trés rapide et ces
métabolites peuvent se renouveler plusieurs fois pendant le temps de
I’expérience (c’est un débit élevé).

Le raisonnement inverse s’applique évidemment aux formes plus
stables.
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La figure 3.12 (p.108) montre que globalement (tous "sous-
compartiments" confondus) *N initial diminue effectivement de moins en moins
vite. La pente, donc la dérivée de la courbe, va en diminuant car les fractions
les plus labiles ont été émanées dés le début de I’expérience. La fonction
mathématique intégre toutes ces propriétés et celles de tous les points
d’observation.

La dérivée a l'origine mesure simultanément le débit de tous les sous-
compartiments évoqués ci-dessus parce qu’a cet instant ils sont tous
homogénement marqués en ~“N. Ceci ne sera plus le cas aux temps suivants.

Cette dérivée a l'origine mesure '’émanation globale d’azote en % de
celle-ci (le 15y étant le marqueur de 'azote).

La fonction étant une double exponentielle du type:

Y=exp"at+b <t +d

+ exp
dans laquelle t est exprimé en jours.

Sa dérivée est donc:

b d

Yo = -aexp = -c exp

Dans le cas du dispositif A (S+*V +L):

Y’o = 14,18 % N corporel.jour-L (2)
B. Dispositif B (*S+*V + *P+L)

Dans ce cas, les lombriciens disposent a la fois d’ une source
alimentaire non marquée au 15y et énergétique (la litiére) et d’une source
partiellement marquée au ~“N (le sol).

La figure 3.13 (p.109) montre la dynamique du % de 15N dans les
lombriciens.

La meilleure équation d’ajustement obtenue est la suivante:

Y = exp -0,280995t + 3,87735 -0,00003272t + 3,94950

+ exp
Dans ce cas, le débit calculé du renouvellement de ’azote est:

Yo = 13,67% N corporeljour'—l
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Figure 3.12: Variation de la teneur individuelle en azote 15 des lombriciens
marqués relachés dans le sol et nourris par de la litiéere non marquée
de C/N 9,5 (expérience réalisée en microcosmes dans un sol non
marqué). Les valeurs observées (*) et calculées (en trait plein) sont
exprimées en % de la teneur initiale en azote 15.

T
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Figure 3.13: Variation de 1a teneur individuelle en azote 15 des lombriciens
marqués, nourris avec de la litiére non marquée de C/N 9,5, et vivant
dans un milieu déja mamqué a Tazote 15 (expérience réalisée en
microcosmes; cf lombriciens maintenus). Les valeurs observées (*) et
calculées (en trait plein) sont exprimées en % de la teneur initiale en
azote 15.




On note donc une qifférence de débit journalier de 14,18-13,57 soit
0,61%.jour'1. Cette différence indique que (13,57/14,18)x100 = 95,7% de I'azote
provient de la litiére, les deux débits observés étant peu différents. La fraction
de sol marquée, par exemple sous forme de microorganismes, intervient donc
peu dans les sources azotées des lombriciens. Toutefois, par un phé..oméne de
cumul des différences, on observe que I'état des deux aliquotes des dispositifs A
et B au jour 42, est tres différent (respectivement 19,8% et "2,0% - Tableau
3.17; p.92).

On remarque d’ailleurs que la deuxiéme fonction exponentielle
modélisant le dispositif B est pratiquement une constante.

A partir d’'une quarantaine de jours, les lombriciens semblent avoir
atteint un état d’équilibre entre leur excrétion de 15N et leur assimilation de
cet isotope a partir du sol.

C. Vérification des ordres de grandeur des débits obtenus

Nous savons que le poids sec moyen des lombriciens, tube digestif
plein, est de 1,47 g et que leur teneur en 1 N est de 2,79 mg ISN.g'1 ms, soit
une moyenne de 4,10 mg ~“N/ver de terre.(Tableau 3.17; p.92)

Le débit d’assimilation, a partir du sol, est de 0,61% soit 25 pg 15N.
jour'llver.

D’autre part, nous savons que le sol contient 0,43% d’azote enrichi a
0,219% en moyenne (E% du sol a 113 jours), soit 9,42 pg 15N.g'1 sol sec.

En admettant la double hypothése que, d’une part, ’assimilation de
l'azote du sol ingéré soit de 100% et que, d’autre part, I'ingestat du lombricien
ait la ménie composition isotopique que la valeur moyenne du sol utilisée dans
ce calcul, on en déduit que la quantité de sol ingérée (en g.jour'l/ver) est de
95/9,42 = 2,65 g solj ur L.

Cet ordre de grandeur est cohérent avec nos connaissances; on admet
couramment une ingestion totale égale au poids du ver par jour (ici du poids vif
soit en moyenne 5,83 g). 1l est 4 noter que ce calcul a été fait uniquement a
partir de I'azote du sol mais que le lombricien se nourrit également a partir de
la litiere non marquée, mais trés riche en azote (C/N=9,5).

D. Conclusion sur le renouvellement de 'azote

On a pu, dans la présente expérience, calculer les débits d’azote des
lombriciens a partir d’'un milieu n’ayant que des aliments °N (dispositif A) oa
*N (sol et plantes). Ceci nous a permis de vérifier que les ordres de grandeur de
sol et de litiere ingérés étaient tout a fait cohérents. Toutefois, cette validation
interne ne contrle que la cohérence des résultats et ne nous renseigne pas sur
les débits dans les systémes réels.

Nous abordons cette validation écologique au chapitre 1V.




CHAPITRE IV

ETUDES IN SITU
DES TRANSFERTS D’ AZOTE
D’ORIGINE LOMBRICIENNE
(LUMBRICUS TERRESTRIS L.)
VERS LES PLANTES
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Les résultats obtenus dans la partie précédente (cf. 3.4) nous ont
montré qu’il est possible d’utiliser la technique des isotopes pour mesurer les
débits d’émanation et d’assimilation des vers de terre. Ces mesures de débits,
effectuées en modeles expérimentaux, ne peuvent pas étre considérées comme

directement applicables aux milieux naturels; leur extrapolation in sifu merite
d’étre validée.

Dans cette partie du travail, nous avons di adapter les techniques
expérimentales que nous avons utilisées en laboratoire pour les rendre
applicables aux recherches écologiques entreprises in situ.

4.1. Station de 'expérience

Nous avons travaillé dans la prairie permanente de Laverune
(Placette Ecordre 2448), dont les coordonnées géographiques sont les suivantes:
Latitude, 48,42 gr.; Longitude, 1,642 gr.; Altitude, 20 m; Commune n° 134,

Cette station a été choisie pour plusieurs raisons:

1) D’une fagon générale, une prairie joue un role important pour
I'élevage. ‘

2) Les résultats obtenus sous prairie sont relativement extrapolables
par le fait qu’'une prairie occupe une artificialisation moyenne entre foret et
culture. Il existe des situations intermédiaires entre prairies permanentes et
cultures intensifiées, par exemple, les prairies temporaires, les cultures sans
labour...

3) 1l s’avére nécessaire, dans les études fondamentales, de travailler
dans des conditions telles que les composantes de I'écosysteme (végétaux, faune
du sol et microorganismes) soient le plus proche possible de Tequilibre
biologique. Sur ce dernier point, la prairie retenue est certainement
avantageuse.

4.1.1. Principales espéces et recouvrement moyen a la station de

Lavérune
Espéces Recouvrement (%)
Graminées
Lolium perenne L. 70
Bromus hordeaceus L. 5
Agrostis capillaris L. 5
Arrhenaterum elatius (L.) M. et K. 5
Avenula pubescens (Hudson) Dum. 2
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Légumineuses
Trifolium pratense L. 15
Trifolium fragiferum L. 2
Trifolium dubium Sibth. 3
Medicago lupulina L. 2
Trifolium repens L. 2
Lathyrus pratensis L. <1

Divers
Potentilla reptans L. 8
Sanguisorba minor Scap. 3
Plantago lanceolata L. 2
Rumex acetosa L. 2
Linum angustifolium Huds. 2
Leondodon hispidus L. 2
Urospermum picrioides L. 1
Crepis taroxacifolia Thuill. 1
Bellis perennis L. 1
Galium verum L. 1

4.2. Matériel et méthodes appliqués in situ

Selon les résultats acquis au laboratoire sur les débits d’azote des vers
de terre, les lombriciens (Lumbricus terrestris L.) peuvent renouveller presque
80% de leur azote initial en 42 jours. A partir de ces résultats (Figure 3.12;
p.108), il est possible de faire des essais comparables au champ.

L’élevage des vers de terre durant deux mois, avec de la litiére de
Lolium perenne L. marquée au 15N (E%=40%), permet d’obtenir des animaux
marqués a un niveau suffisant et d’établir, en les recapturant, leur changement
de rapport isotopique.

Pour pouvoir reconnaitre dans la prairie les animaux marqués au
15N, nous les avons colorés préalablement a leur marquage isotopique.

Les différentes opérations mises en oeuvre dans cette expérience in
situ sorit décrites dans le schéma suivant.

Capture des lombriciens =~ ----eco-- > Au champ
[
Coloration @~ ceeeeeee > Au laboratoire



15N

Marquage isotopique "“N = --cceeeee > Au laboratoire

N,

Lacher des lombriciens "“N = --=-eeen- > Au champ

Recapture des lombriciens ““N --------- > Au champ

Diverses opérations (nettoyage
pesée, préparation) = -----e- > Au laboratoire

15N

Analyse isotopique ---------> Au laboratoire

4.2.1. Coloration des lombriciens

Pour récupérer, a des fins analytiques, les vers de terre marqués au

15N et relachés sur le térrain, il est nécessaire de pouvoir les repérer aisément.
Or le marquage au 15N nétant pas apparent, il a fallu mettre au point une
technique visuelle permettant ce repérage, a savoir une coloration des
lombriciens. La coloration que nous avons utilisée est basée sur la technique de
Meinhardt (1976) et mise au point par Mazaud (1979) et nécessitant, au
préalable, une déshydratation partielle des lombriciens.

4.2.1.1. Déshydratation partielle des lombriciens

Aprés un tri manuel pour séparer juvéniles et adultes, les adultes
retenus sont rincés plusieurs fois a I'eau pour éliminer les particules de sol
encore adhérentes. Ils sont ensuite déposés sur du papier filtre, retournés de
temps en temps pour leur permettre de se déshydrater légerement, ce qui
entrainera une meilleure pénétration du colorant. Le temps de dessechement
doit étre limité a 5 minutes (Mazaud, 1979), cependant nous avons remarqué
que la température et ’humidité de 'air ambiant jouent un réle non négligeable
sur le temps de desséchement des animaux et, selon ces paramétres, nous avons
laissé les lombriciens se déshydrater pendant des temps variant de 5 a 8
minutes.

4.2.1.2. Technique de coloration

Les vers de terre déshydratés sont disposés sur un panier grillagé que
I’on immerge dans une solution colorante de vert menthe E (p/v=1/10)(colorant
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DATES TEMPERATURE DU SOL TEMPERATURE DU SOL
a - 10 cm . a-20 cm

Mois/Jour Min. Max . Moyenne Min. Max. Moyenne
Septembre
22 22,0 23,5 22,75 21,0 22,0 21,50
23 22,5 24,0 23,75 21,5 23,0 22,25
24 22,0 23,5 22,75 21,0 22,5 21,75
25 20,0 22,0 21,00 19,0 21,0 20,00
26 20,0 21,5 20,75 19,0 20,0 19,50
27 19,0 20,5 19,75 18,0 19,0 18,50
28 15,5 19,0 17,25 15,0 18,0 16,50
29 15,5 18,0 16,15 14,5 17,0 15,75
30 16,0 18,0 17,00 15,0 17,0 16,00
Octobre
01 17,0 17,5 17,25 16,0 17,0 16,50
02 16,5 17,0 16,75 15,79 16,0 15,90
03 16,0 17,0 16,50 15,5 16,0 15,75
o4 16,0 16,0 16,00 15,0 15,5 15,25
05 15,0 16,0 15,50 14,5 15,0 14,75
06 15,5 18,0 16,75 14,5 16,5 15,50
07 15,0 18,0 16,50 15,0 17,0 16,00
08 17,0 18,0 17,50 16,0 17,5 16,75
09 15,5 17,0 16,25 14,5 16,5 15,50
10 15,0 16,5 15,75 15,0 16,0 15,50
i1 14,0 15,0 14,50 13,0 14,5 13,75
12 13,0 14,5 13,75 13,0 14,0 13,50
13 14,0 16,0 15,00 14,0 15,0 14,50
14 15,0 16,0 15,50 14,5 15,0 14,75
15 16,0 17,5 16,75 15,0 16,5 15,75
16 17,2 18,0 17,60 16,5 17,0 16,75
17 16,0 18,0 17,00 15,0 17,0 16,00
18 14,0 16,5 15,25 13,0 16,0 14,50
19 14,0 14,5 14,25 14,0 15,0 14,50
20 14,5 16,0 15,25 15,0 15,5 15,25
21 16,0 17,5 16,75 15,0 16,0 15,50
22 15,6 16,8 16,20 14,5 15,5 15,00
23 15,6 16,2 15,90 14,5 15,0 14,75
24 14,8 15,5 15,20 14,0 15,0 14,50
25 14,5 15,4 15,00 13,5 14,3 13,90
26 15,0 15,4 15,20 13,5 14,5 14,00
27 14,8 15,6 15,20 13,5 14,5 14,00
28 16,90 16,10

Tableau 4.1: Températures du sol mesurées durant 'expérience au terrain,
a la station de Lavérune.
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vert menthe en poudre hydrosoluble)* pendant 30 secondes. Les vers sont
ensuite égouttés et mis a sécher sur papier filtre pendant un temps variable et
Jjusqu’a apparition de signes de faiblesse évidente chez les animaux. Ce temps de
séchage est primordial car la pénétration du colorant en dépend. En effet,
Mazaud (1979) a montré que la pénétration transcutanée du colorant est
amplifiée par les deux réhydratations successives. Ultérieurement, le colorant
s’accumule dans les vacuoles des chloragocytes péri-intestinaux et la coloration
peut se maintenir plusieurs mois.

Les lombriciens colorés sont ensuite remis dans des boites d’élevage
contenant du sol que 'on maintient a pF 3 (=0,098 MPa) et a 14°C pendant
quelques jours, pour leur permettre de se réhydrater correctement et de
retrouver leur condition optimale d’activité.

4.2.2. Marquage des lombriciens au 15N

Ferriere et Bouché (1985) ont montré que, en conditions d’élevage
favorables, les vers de terre renouvellaient la quasi-totalité de leur carbone et de
leur azote en 40 jours. Nous avons vérifié ce résultat au paragraphe 3.4 (Figure
3.12; p.108). En nous basant sur ces données, nous avons estimé qu’un élevage
de 2 mois en présence de litiere marquée permettrait d’obtenir un marquage
homogéne de la population. Ainsi, aprés coloration et remise en conditions, les
lombriciens au stade sub-adulte ont été placés dans des bacs de sol provenant de
la station d’origine de Lavérune, en conditions d’élevage favorables (14°C et
pF =3 soit 0,098 MPa), et nourris pendant 2 mois environ par apport de feuilles
séchées de Lolium perenne L. enrichies a 40% en 15N.

* Dragoco SARL, 13 rue Madeleine Michaelis, 95522, Neuilly-sur-

seine.

4.2 3. Lacher in situ des lombriciens marqués au 15N

Apreés coloration et marquage au 15N, les vers de terre sont nettoyés
a 'eau et pesés. Leur poids moyen frais avoisine 3,5 g par individu (Tableau
4.2; p.122). Ils sont ensuite relachés sur le terrain par groupe de 4 a la surface
de parcelles délimitées par des cubes métalliques de 50x50 cm, ouverts sur les
faces supérieures et inférieures (Figure 4.1; p.117), et mis en place dans le sol
depuis plus d’'une année, ce qui a permis de travailler sur un milieu peu
perturbé dans lequel le réseau racinaire a repris sa place. Au moment du lacher,
les lombriciens sont recouverts d’un peu de terre pour éviter un desséchement
trop rapide et sont protégés des prédateurs, notamment des oiseaux, par un filet
qui recouvre les cadres.




Figure 4.1: Coupe du dispositif mis en place dans la prairie de Lavérune
pour la mesure du débit d’émanation azotée des lombriciens (Ferriére,
1986).
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4.2.4. Recapture in situ des lombriciens marqués au 15N

La recapture des animaux est effectuée au fur et a4 mesure des besoins
de Pexpérience, a savoir aux jours 3, 10, 16, 24, 33, 41 et 48 jours. Ces dates n’
ont pas été déterminées arbitrairement mais ont été calculées par Samih (1988)
sur la base du modéle estimé par Ferriére (1986).

La recapture des lombriciens s’effectue d’abord par un retrait a la
beche de la totalité du sol intérieur aux cadres, sur une profondeur de 30 cm.
Cette opération est suivie d’'un récupération manuelle des lombriciens marqués
au °N et repérés par leur coloration. Puis, dans le cas ou les 4 animaux lachés
en début d’expérience n’ont pu étre récupérés, nous avons utilisé 'arrosage au
formol qui, dans certains cas, a permis de recapturer des animaux ayant migrés
plus en profondeur. La totalité des lombriciens a été retrouvée sauf dans trois
cas (au jour 3, 33 et 41). L’absence de ces animaux marqués au 15N pourrait
s’expliquer par une prédation ou par une atténuation de la coloration des
individus qui n’aurait pas permis de les reconnaitre. Dans ces cas, la totalité des
Lumbricus terrestris capturés ont été analysés. Les vers de terre de chacun des
cadres sont nettoyés et pesés puis ébouillantés pendant quelques secondes,
disséqués pour recueillir 'endentére, et séchés a 'étuve a 70°C.

4.3. Délimitation des compartiments étudiés

4.3.1. Compartiment Sol

Il comprend le squelette du sol, la microflore, les débris végétaux, la
microfaune et toutes les formes de matiére organique dégradée (y compris les
formes organiques liées a la strate minérale du sol).

La délimitation de ce compartiment dans ’espace est en surface celle
des parallélépipédes utilisés (50x50 cm ou 0,25 m“) sur une profondeur de 30
cm.

Le préléevement du sol s’effectue simplement a la béche. Aprés avoir
retiré les racines, la terre est pesée et homogénéisée. Sa teneur en azote est
calculée a partir de la moyenne de trois échantillons de sol. Les résultats
obtenus sont extrapolés a la totalité de sol de chaque cube.

Ferriere (1986) avait estimé, en fonction du temps, le taux de 15N
libéré par les lombriciens dans le sol 4 l'aide d’un spectrométre de masse
(sensible a 0,0001%). Malheureusement, la sensibilité du spectrométre optique
dont nous disposons est beaucoup plus faible et les résultats des enrichissements
ne sont plus fiables en dessous de 0,1%.

Un calcul théorique montre donc linutilité d'un tel dosage en
spectrométrie optique. Admettons que la totalité de lazote apporté par les
quatre Lumbricus terrestris L. (environ 45 mg de N) soit passée
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intégralement dans le compartiment Sol (contenant environ 170 g d’azote total),
Penrichissement maximal possible serait d’environ 0,026%, enrichissement
nettement inférieur aux possibilités de notre appareil.

4.3.2. Compartiment Lombricien

Comme nous lavons indiqué au chapitre III (cf. 1.2.), ce
compartiment correspond a la masse fraiche totale des quatre vers de terre,
tube digestif plein.

4.3.3. Compartiment Turricules frais

Les turricules ou feces déposés a la surface du sol représentent une
part de 'ensemble de la défécation des lombriciens présents dans le cadre.

Pour de nombreux auteurs, les turricules évoluent rapidement au
cours du temps, se désagrégent puis se réincorporent au sol.

Pendant la durée de notre expérience, nous avons collecté les
turricules frais (agés de deux jours). Pour ce faire, deux jours avant chacune des
dates de préléevement, nous avons écrasé tous les turricules déja déposés afin de
reconnaitre la production fraiche de turricules au moment du prélévement.

Les turricules recueillis sont transportés dans des pochettes en
plastique au laboratoire ou ils sont 1mmed1atement séchés a l'étuve, a 70 C
pendant 24 heures, pesés et analysés (N 15N ).

4.3.4. Compartiment Végétal

Les parties aériennes et racinaires ont été prélevées. La récolte des
parties aériennes a été subdivisé en quatre fractions représentant chacune 1/4
de la surface des cadres metalliques.

Les parties aériennes sont recueillies avant préléevement du bloc de
terre et coupées au ras du sol a 'aide de ciseaux a gazon.

Pour les parties racinaires, le bloc de terre, contenu dans le
parallélépipéede métallique, est prélevé a la béche jusqu’a 30 cm de profondeur,
puis déposé dans un bac de 100 1 rempli d’eau additionnée de 450 g
d’hexamétaphosphate de sodium et de 3 | de formol. Ces produits sont ajoutés
respectivement pour la dispersion des colloides du sol et le blocage de la
décomposition microbienne. Aprés 48 heures, le mélange est fragmenté
manuellement puis passé au tamis (mailles de 0,6 mm). Les racines et les
parties aériennes résiduelles sont alors séparées, séchées a 70°C pendant 36
heures et pesées.
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Les dosages de Nt et de 15N sont réalisés a partir de quatre prises
effectuées sur le prélevat des racines pesées.

4.3.5. Compartiment de Transfert Lombricien --> Plante (CTLP)

Le passage de 'azote aux plantes se fait via le sol, notamment grace a
P’activité microbienne.

Nous avons observé, aux différentes dates, cet azote lombricien dans
quatre compartiments: les lombriciens, les turricules, les parties aériennes et
racinaires des plantes. Comme nous I'avons indiqué précédemment, ’analyse du
compartiment Sol proprement dit n’a pas été possible.

Le compartiment Lombricien perd de 'azote jusqu’au dernier jour de
I'expérience (Figure 4.2; p.121). En raison de la proportion importante d’azote
lombricien non retrouvé dans les plantes en fin d’expérience (22,8% de 1 5N
assimilé par les plantes apres 48 jours), nous pouvons définir un compartiment
de transfert des lombriciens aux plantes dans le sol. Ce compartiment
représente I'azote en cours de transit dans le sol; Il correspond, a chaque instant
de prélevement, au complément de l'azote lombricien excrété non retrouvé.
Autrement dit: Le compartiment de transfert Lombricien-plante (CTLP) est
I'azote initial lombricien (100%) auquel on retranche I’azote initial encore
contenu dans les vers de terre, I'azote initial retrouvé dans les turricules et les
parties aériennes et racinaires des plantes.

4.3.6. Codification des compartiments

Il est certain que l'interprétation des données obtenues s’effectue dans
un systéme complexe qui nous oblige & une codification limitée et précise des
données sur lesquelles sont conduites les opérations.

Les codes utilisés sont pour 'azote (N = azote; 15N = isotope 15 de

lazote), et pour les compartiments:

L = Lombricien

P = Plante

P, = Parties aériennes

P, = Parties racinaires

S = Sol

T = Turricules frais

CTPL = Compartiment de transfert Lombricien —> Plante

NP, = Azote des parties aériennes

NP, = Azote des parties racinaires.
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Figure 4.2: Mesure de I'émanation azotée par les lombriciens. Ajustement
des données exYérimentales et calcul du débit. Les valeurs sont
exprimées en % 5N lombricien/ 15N initial.
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Temps Masse fraiche Nt.mg.g~1 E% dau Masse 15N Masse 15N % 15N recapturé
(jour) |de lombriciens ms début dg apportée recapturée 15 )
apportés (TDP) (TDP) 1'expéri.| mg/cadre mg/cadre % N apporté
0 - 54,81 22 - - -
3 14,180 54,81 22 43,00 - -
10 15,005 54,81 22 45,46 18,41 40,50
16 17,015 54,81 22 51,60 17,06 33,06
24 16,030 54,81 22 48,59 15,27 31,42
33 17,110 54,81 22 51,84 - -
41 15,300 54,81 22 46,41 - -
48 14,700 54,81 22 44 60 9,88 22,15
Moyenne 15,63 47,36

Tableau 4.2: Changements d’état azoté d’origine lombricienne.

Les valeurs sont e)fprimées en mg 15N/ 15N initial.

Nt = 54,81 mg.g”
Nt = 115,15 mg.g~

s TDP (tube digestif plein)
ms TDV (tube digestif vide)

masse séche/masse fraiche = 25,15%, lombricien TDP
masse séche/masse fraiche = 14,41%, lombricien TDV
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4.4. Résultats

4.4.1. Changements d’état et émanation des lombriciens

Les résultats obtenus dans cette expérience, sont présentés dans le
tableau 4.2 (p.122). La biomasse initiale fraiche des animaux de chaque lot
(quatre vers de terre par cadre) a été notée avant leur lacher dans les cadres.

Aplrés recapture des lombriciens, nous avons mesuré la fraction
restante de ~“N dans leurs tissus et exprimé ce résultat en % par rapport au

15N corporel initial apporté au jour 0 dans chaque cadre.

Nous avons ajusté les données expérimentales par la méme méthode
que celle des expériences conduites au laboratoire (cf. 3.4.4.2). Une nouvelle
fois, le meilleur ajustement obtenu a été une équation a deux exponentielles
(Figure 4.2; p.121).

La fonction utilisée est la suivante:

Y %15NY) = exp -at+b exp -ct+d

Y (%15Nt)= exp-0,0123523t+ 3,7038 + exp -0,2625t+4,08439
La dérivée Y’=-0,0123523 exp> 1038 _ 0,2625 exp 08439

Au jour 0: Y’°= -0,5014-15,59 = -16,1%N corporel.jour™!

On note donc un débit journalier de 16,1%.

Donc ’émanation calculée, correspondant a un ver de terre adulte, de
biomasse moyenne de 3,5 g mph ( Nt=54,81 mg.g'1 mps ver soit 41,35 mg
d’azote par ver) est la suivante:

(16,1x48,24)/100 = 7,77 mg N.jour':l par lombricien.

4.4.2. Assimilation d’azote d’origine lombricienne par les plantes

Le tableau 4.3 (p.124) montre les résultats concernant I’évolution de
Pazote total, azote 15 et carbone total dans les plantes. Nous allons présenter
les résultats pour chacun des compartiments végétaux.

1) Développement de la biomasse végétale

La figure 4.3 (p.125) et le tableau 4.3 (p.124) illustrent le
développement et la croissance végétale pendant la durée de 'expérience, soit
48 jours.
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TEMPS - JOURS 0] 3 10 16 24 33 41 48

masse séche(g)108,01 |140,15 [171,38 |167,10|180,60 166,27 |174,80 |205,22

2 Azote_ltotal 9,60 9,31| 9,20| 9,56 10,13| 10,11} 9,41| 9,15

c mg.g ~ ms

< |Carbone total 370,05 {326,6 |(353,9 |335,4 [354,0 |362,5 |358,6 |340,0

Z rg.g-1 ms

—

<

oS C/N 38,59 35,08 38,47| 35,08 34,95| 35,86 38,11| 37,16
Enrichissement / 0,19| 0,12| 0,16 0,15| 0,19| 0,21| o,un

2 15 -1

H N mg.g ms / 0,014 o,01| 0,02| 0,02| 0,02| 0,02| 0,04

o

< 1

o [N total mg / 2,52 1,89| 2,51 2,71| 3,16| 3,50| 8,21

15

N retrouvé/ g 4
150 apporté % / 5,864 4,164 4,864 5,58% 6,104 7,544 18,417

masse séche(g) 8,05 5,97 13,15| 10,08 16,85| 20,00| 23,75 | 21,46

Azote total
mg.g'1 ms

28,86 | 31,45 24,57 | 26,79 25,53| 25,99| 25,06 | 18,34

Carbone total (389,13 (385,20 [379,55 (410,10 |409,70 |407,38 [412,18 [342,68

mg.g ~ ms

C/N 13,481 12,25 15,45 15,31 | 16,05 15,67 | 16,45| 18,68

Enrichissemeny / 0,16| 0,28{ o,51| 0,33| 0,37| 0,61| 0,60

AERIENNES

5y mg.gtms| 7/ 0,05| 0,07| o,14| 0,08 0,09| 0,15| 0,09

15V total mg| / 0,31| 0,86 1,47 1,85 1,81} 3,55| 1,97

=

=N retrouve; ) )
15y wovoese x| /| OTR| 1,904 2,844 2,98% 3,u8f 7,65 4,4

PARTIES

M t
e +g§ale 116,06 146,12 |184,53|177,18|197,45|186,27|198,55| 226,68

g/cadre/jour 10,02 5,491 -1,2 2,53| -1,2 1,54 4,01
R t
Po/ba. 13,42 | 23,48 | 13,03 | 16,56| 10,72| 8,31| 7,36] 9,56

Tableau 4.3: 15N issu des lombriciens et retrouvé dans les parties
aériennes et racinaires des plantes.
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Figure 4.3: Illustration du développement et de la croissance végétale

(Pa,Py, P3+Py) pendant la durée de I'expérience.
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A partir de ces résultats, on observe que la masse végétale (P4 + Py)
est irréguliére. Cette hétérogénéité peut étre due a I'hétérogénéité initiale du
milieu ou/et a celle de la croissance végétale.

On constate aussi que le rapport P./P5 n’est pas régulier non plus
mais, globalement, a partir du 165™¢ jour, on observe une augmentation de la
production de feuilles qui est a l'origine de la baisse de ce rapport. Dans notre
cas, P/P4 varie de 23 a 8,3. De tels rapports ont déja été décrits (Basilevitch,
1962, in Duvignaud, 1974) dans les steppes et les prairies-steppes en URSS.

La composition carbonée et azotée des plantes est donnée dans le
tableau 4.3 (p.124). Malgré I’hétérogénéité initiale globale de la biomasse
végétale, on constate que leur enrichissement est en augmentation,
respectivement de 0,19 a 0,44 et de 0,16 a 0,60 pour les parties racinaires et
aériennes.

Nous avons étudié I'assimilation ou l'incorporation globale de I'azote
provenant des vers de terre dans les deux compartiments plantes. Les résultats
(Figure 4.4, p.127 et Tableau 4.3; p.124) sont présentés en % de 15N retrouvé
dans la plante par rapport au ~“N initial apporté avec les vers dans chaque
cadre.

Apres 48 jours, nous avons retrouvé, dans notre situation
expérimentale, environ 23% de I'azote initial lombricien dans les plantes.

L’ajustement de ces données (taux d’azote assimilé par les plantes) a
été fait avec diverses fonctions mathématiques. C’est finalement avec une loi
logistique, traduisant l'assimilation avec limitation a terme de celle-ci, que les
meilleurs résultats ont été obtenus. Cette loi tient compte du fait que
I'absorption d’azote lombricien par les plantes ne peut dépasser la valeur de
Iapport initial.

On observe une incorporation lente et réguliére de 15N par les
plantes. Ferriére (1986) a constaté, dans une prairie a climat semi-continental
(Citeau, Cote d’Or), une assimilation d’environ 90% d’azote d’origine
lombricienne par les plantes pendant la méme durée d’expérience (40 jours).
Pour un dispositif expérimental analogue, on obtient une assimilation beaucoup
moins rapide. Toutefois, les deux lois mathématiques sont similaires (logistiques)
aux parametres pres, traduisant cette différence.

Le transfert lombricien-plante dépend du fonctionnement du systéme
prairial. Autant qu’on puisse en juger, les deux sols limono-argileux semblent
peu différents, le climat nettement plus chaud a Lavérune qu’en Cote d’Or
aurait da introduire un passage beaucoup plus rapide. C’est en définitive, la
structure de la végétation qui semble pouvoir expliquer cette différence. En
effet, nous avons noté une structure végétale traduisant une certaine aridit¢ par
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Figure 4.4: Pourcentage d’azote 15 assimilé par les plantes in situ. Les
pourcentages sont exprimés par rapport a I'azote 15 amené par les
lombriciens dans chaque cadre.
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un rapport P./P,4 tres élevé (moyenne= 12,8) fort différent de celui de Ferriére
(Pr/Pa= 4,5). De méme, le taux de croissance, auquel on peut penser associer
I'assimilation végétale, est plus élevé (a Citeaux, en moyenne 4,2 g.jour'1 et a
Lavérune 3,0 g.jour ~ et par cadre). Enfin, le taux d’émanation lombricienne est
plus rapide a Lavérune qu’a Citeaux.

4.4.3. Les Turricules

Nous avons déja exposé, dans le paragraphe 4.3.3, la méthode de
mesure de ce compartiment.

Les résultats bruts sont présentés dans le tableau 4.4 (p.129).

On observe que les quantités de turricules par préléevement d’une
part, et l'azote total des turricules (en mg.g~ ms) d’autre part, sont
relativement constants au cours de l’expérience. Cette dynamique refléte
probablement le maintien de I’activité lombricienne.

En ce qui concerne I’évolution de I’azote initial lombricien (15N ) dans
les turricules (Tableau 4.4, p.129 et figure 4.5; p.130) on constate que:

1) Les enrichissements des turricules sont relativement voisins.

2) Le pourcentage de 15N retrouvé par cadre dans les turricules
atteint presque 0,87% en moyenne pour deux jours soit 0,43%.jour'1 du 1 N
apporté par les lombriciens. Ceci représente 20,8% pour les 48 jours de
I’expérience.

3) L’azote total des turricules (1 4N+ 15N), exprimé en mg.g'1 ms, est
en moyenne de 2,79 mg.g" " ms.

Les auteurs ont remarqué depuis longtemps que les turricules sont
riches en azote total et notamment en azote minéral. Tillinghast (1967)
attribue, pour Lumbricus terrestris, 'ammoniaque et I'urée essentiellement a
I’excrétion intestinale.

Pour vérifier cette interprétation, seul le passage corporel permet de
distinguer l'azote émané de l'azote simplement ingéré puis digéré sans
assimilation.

A partir des données de Ferriére (rapportées a 1 g de 15N corporel) et
a partir de nos propres résultats (rapportés a l’apfgrt initial de "N a savoir
48,04 mg), nous avons calculé le pourcentage de "“N issu des lombriciens et
rejeté dans les turricules (Tableau 4.5; p.131).

On peut établir un bilan global des pertes d’azote entre ’état initial et
I’état final d’'une part, et, d’autre part, en rapportant nos observations aux
dépots de "“N journaliers moyens. Il est ainsi possible de connaitre la part
excrétée via le tube digestif.

On remarque que Lumbricus terrestris, tout a la différence de
Nicodrilus longus longus, excréte une part importante de son azote via le tube



TEMPS Turricules Moyenne Nt Ct E% 15N 1SN 15N %15N de Nt sol
(jours) secs/cadre turricules/ 1 _ turricules| turricules/ | apporté/ | turricules/ .1

(g) cadre/iour|mg.g ms|mg.g “ms mg.g~lms cadre cadre(mg) 5N apporté mg.g ms

(1) (2) 3 ()| | 6) | (1) (8) (M| (9) (10) (11)
3 123,37 2,86 90,71 0,104 0,003 0,37 43,00 0,86 1,79
10 108,54 3,00 91,59 0,084 0,003 0,27 45 46 0,59 1,86
16 93,44 - 2,87 86,48 0,236 0,007 0,65 51,60 1,25 1,59
24 81,53 i 2,79 | 89,13 | 0,200| 0,006 0,49 48,59 1,01 1,67
33 104,70 2 2,85 88,03 0,120 0,003 0,31 51,84 0,60 1,78
41 - - - - - - 46,41 - 1,68
48 129,72 2,34 | 84,14 | 0,127| 0,003 0,39 44,60 0,90 1,53

Tableau 4.4: 15N issu des lombriciens et retrouvé dans les turricules.

Les valeurs sont exprimées en mg.g'1 ms de turricules.
Les quantités collectées représentent la masse de deux jours.

61
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Figure 4.5: Pourcentage d’azote 15 d’origine lombricienne retrouvé, in situ,
dans la totalité des turricules (les turricules ont été récoltés
systématiquement deux jours avant les prélevements). Les
pourcentages sont exprimés par rapport a l'azote 15 amené par les
lombriciens dans chaque cadre.



15N corporel 15N corporel Différence Emanation Emanations via
début fin (=émanation)|via turricules/
d'expérience d'expérience turricules | émanation totale
N. longus 998,46 59,57 938,89 15,74 1,68 %
L. terrestris 189,43 39,52 149,91 10,37 6,92 %

Tableau 4.5: Etats du 15N corporel, exprimé en mg 15N, en début et en
fin d’expérience (la durée est différente soit 39 jours pour N. longus et
47 jours pour L. terrestris). Calcul des émanations totales et des

émanations via le tube digestif.

Les données de N. longus sont rapportées a 1 g d’azote 15 corporel,
celles dezL. terrestris a 15,62 g de lombricien mph, soit 189,43 mg

15N.m™“.

Lt
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digestif. Cette excrétion, environ 4 fois supérieure chez Lumbricus terrestris,
témoigne d’'une destinée différente des excrétats - notamment une part
sensiblement plus importante de 'azote est intimement mélée aux féces, futurs
grumeaux. Cela permettrait une stimulation de I'activité microbienne dans ces
structures et favoriserait la "séquestration" par voie microbienne des éléments
biogénes selon ’hypothése n°4 (cf. 3.2.3). Il faut cependant ne pas oublier que
les turricules ne représentent qu’une partie des féces et que la fraction déféquée
serait double ou triple.

Remarquons, avant de clore ce paragraphe de comparaison des
résultats, que les conditions d’activité globale des lombriciens (introduites ou
non) dans les cadres, conduisent, a Lavérune, a une production élevée de
turricules (213,9 g.m'é.jour' ) pauvres en azote (2,79°/c¢) par comparaison aux
résultats obtenus a Citeaux ( respectivement 119,6 g.m™“ jour = et 9,26°/c0).

Nous interpréterons ces faits en conclusion.



CHAPITRE V

CONCLUSION GENERALE



134

5.1. Introduction

L’etude conduite avait une problématique générale: celle de la
compréhension des mécanismes de transfert de I'azote dans le sol. Il s’agissait de
mieux cerner les modalités de minéralisation et de stockage de cet élément dans
divers compartiments organiques et minéraux, sous les effets des actions
biologiques, végétales, animales et microbiennes.

Cette problématique n’est pas nouvelle, mais présente des difficultés
d’étude telles que la compréhension des phénoménes mis en cause mérite d’étre
encore largement précisée.

Pour ce faire, nous avons pratiqué I'utilisation d’isotopes, de modéles
et la comparaison de dynamiques ou de cinéses en mettant en oeuvre, a la fois,
I'activité animale, deux types de litiére, les végétaux et les microorganismes.

Cette problématique a donc visé plus particuliérement a:

1) Développer un modéle physique (=microcosme) permettant une
expérimentation relativement contrélée et portant sur les changements d’état
des principaux compartiments évoqués ci-dessus.

2) Suivre le devenir de 'azote concrétement, grace a l'utilisation de
15
N.

3) Ajuster les fonctions (=modéles mathématiques) de changement
d’état pour, si possible, mesurer les transferts (débits) entre compartiments.

4) Valider les résultats vis-a-vis des systémes écologiques, c’est a dire
vis-a-vis du réel, en s’efforcant d’ en permettre 'interpolation.

Nous avons présenté ces diverses approches au cours de ce travail en
distinguant, étape par étape, les modalités expérimentales de laboratoire et de
terrain.

Nous allons donc maintenant reprendre ces éléments en privilégiant,
d’abord les conclusions générales pour ensuite, éventuellement, focaliser sur des
processus spécifiques.

5.2. Modélisations, validations et interpolations

De trés nombreux travaux, portant sur I’'azote, comparent
globalement les effets de I'apport de cet élément sur les végétaux, notamment a
des fins agronomiques. D’autres recherches étudient spécifiquement au
laboratoire des mécanismes physiologiques ou des interactions au niveau du réle
des sols, des microorganismes, des plantes, ou, moins fréquemment des
animaux.
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D’un c6té, des connaissances globales analysent sans maitriser les
mécanismes sous-jacents, de lautre, une description des processus, sans
connaitre leur intensité et leurs régulations dans les systémes écologiques.

Depuis quinze ans environ, l'importance de la modélisation est
reconnue pour tendre a rapprocher ces deux pratiques qui devraient étre
complémentaires. Un modeéle physique (microcosme ou dispositif expérimental
contrélé au laboratoire) accompagné de modeles mathématiques (ajustements,
systémes modélisés) visent alors a mimer un systéme réel. Encore faut-il que la
validation du modele soit effectuée vis-a-vis de la réalité. Cette opération,
permettant seule d’apprécier la valeur des concepts et faits mis en oeuvre dans
le modéle, constitue le moyen de s’assurer de la qualité des acquis synthétisés.

Cette nécessaire modélisation a été présentée, pour les écosystémes
prairiaux par Gounot et Bouché (1974). Elle attire I'attention sur la nécessité
d’une stratégie de recherche, visant a réduire le nombre de parameétres
nécessaires pour permettre de rentabiliser 'investissement toujours important
d’'une modélisation écologique. La valeur d’un modéle se juge alors, non
seulement sur sa réfutabilité ( = aptitude a étre validé), mais aussi sur sa
transposabilité (= aptitude a étre réutilisé). Cet article souligne notamment les
hypothéses d’alors, en ce qui concerne les lombriciens.

1) Possibilité de considérer comme quasi-identique les activités des
lombriciens de la méme catégorie écologique (= méme mode de vie).

2) Possibilité d’indexer cette activité au prorata de la biomasse
présente en divers lieux.

3) Possibilité de considérer qu’en ces différents lieux, les activités
saisonniéres se compensent en limitant le niveau du peuplement.

Satchell (1963) a effectué une premiére estimation du role des
lombriciens dans le cycle de I'azote en se fondant sur les travaux de physiologie
de Needham (1957) extrapolé a Destimation d’'un peuplement lombricien.
Reichle et al., (1973), illustrant lintérét d’une approche systémique de la
modélisation, présente un modéle quantitatif du taux de décomposition attribué
aux vers de terre. Mais Bouché (1977) devait souligner la nécessité de
développer des méthodes de mesure in situ pour valider de telles estimations.

La mise en oeuvre du double marquage (coloration + isotope) (cf.
4.2.1 et 4.2.2) a permis d’effectuer cette opération. ’

Si Ferriere (1986) a pu effectuer une premiére manipulation
permettant la comparaison d’une mesure au terrain et d’une estimation au
laboratoire, nous avons étendu, dans ce travail, ces mesures a des animaux d’un
autre lieu et d’'un autre genre mais de la méme catégorie écologique.

Les 81 mesures de rapport isotopiques effectuées par Ferriére et nous-
méme sont "résumées” par les moyennes des états isotopiques a chaque date,
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puis par les fonctions mathématiques d’ajustement entre les dates d’'une méme
expérience, ce qui permet le calcul d’une dérivée a chaque expérience.

Nous comparons, en fonction des températures moyennes de
laboratoire ou de sol au terrain (-15 c¢m), les débits d’azote dans la figure 5.1
(p.137). Les quatre expérimentations portent sur deux espéces, deux conditions
expérimentales (laboratoire et terrain) et deux milieux différents (Lavérune ,
Hérault et Citeaux, Cote d’Or), enfin deux saisons différentes (respectivement
septembre/octobre et avril/mai). Malgré cela, nous observons une remarquable
coincidence des débits qui ne dépendent que d’'un Q;10=1,65 (rappelons que le
Q10 est le coefficient multiplicateur d’une activité physiologique observée pour
une augmentation de la température de 10°C).

Il y a ainsi:
1) Validation des microcosmes versus terrain
2) Validation de Pidentité fonctionnelle d’animaux

phylogénétiquement différents (deux genres) mais ayant convergés vers le méme
mode de vie (méme catégorie écologique)

3) Validation de l'hypothése d’interpolation des résultats entre
localités éloignées

4) Acquisition de la connaissance écophysiologique du Qpq des
lombriciens anéciques.

Il n’est cependant pas prouvé que ces mesures de débits, tout a fait
comparables dans le cas des anéciques, soient valables aussi dans le cas des
espéces endogées. L’unique mesure effectuée sur les endogés (Barois et al.,
1987) montre que le taux de renouvellement est beaucoup plus lent que pour les
anéciques, a moins que l'importance de I’excrétion intestinale signalée par ces
auteurs ne soit suivie de réassimilation. De toute fagon, le renouvellement ayant
été tres lent, le marquage initial de cet endogé (Pontoscolex corethrurus) n’est
certainement que partiel.

Les mécanismes observés au niveau du métabolon lombricien, dans les
microcosmes, apparaissent airsi comme identiques a ceux intervenant in situ.
Par contre, 'étude des interactions entre les compartiments litiére, sol,
lombricien, microorganismes et plantes n’avait pas encore été entreprise. Nous
Pavons effectuée d’une part, au niveau de diverses expériences en microcosmes
et, d’autre part, par I'observation de I’assimilation d’azote d’origine lombricienne
in situ. Nous allons en dégager les principaux résultats.

Dans le cycle de l'azote considéré ici, on peut schématiquement
distinguer deux étapes:

1) L’élaboration de molécules organiques azotées; cette synthése
nécessitant du carbone réduit qui, globalement est fourni par la photosyntheése.

2) La dégradation de molécules organiques azotées qui libére I'azote
sous forme minérale ; c’est la minéralisation.
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Figure 5.1: Ajustement des débits d’azote, observés au champ (C) et en
microcosmes (M) sur Lumbricus terrestris (L) et Nicodrilus longus
longus (N), en fonction de la température. Ces quatre débits résultent
de I'ajustement de fonctions, entre autres prouvées aux figures 3.12 et
4.3. En tout, ces quatre débits sont fondés sur 81 mesures
d’enrichissement isotopique au 15\,
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Nous allons, dans cette conclusion, reprendre le cycle de I'azote en le
suivant depuis la plante, ou s’effectue I'essentiel des synthéses, vers le systéme
sol puis du systéme sol, ou s’effectue la minéralisation, vers la plante (Figure
5.2; p.139).

5.2.1. Du végétal au systéme sol: Role des litiéres

Nous avons introduit, dans les microcosmes, l’azote organique
synthétisé par la plante en créant deux types de litiere. L'une est obtenue a
partir de ray-gras (Lolium perenne) récolté jeune (C/N 9,5), 'autre a partir de
la méme plante récoltée a matarité (C/N 42,6). Ces plantes ont été cultivées en
présence ou en absence de ““N, selon le type d’expérience.

Le choix d’une différenciation sur la base du C/N tient au fait que,
classiquement, les litieres a bas C/N sont les plus appétentes pour les
lombriciens.

L’apport de litiere s’est effectué en suivant le rythme d’enfouissement
des lombriciens.

Les Lumbricus terrestris anéciques utilisés ont la particularité de
pouvoir enfouir de la litiére sans I'ingérer ou/et d’effectuer une ingestion directe.
A notre étonnement, ils ont utilisé ces deux modalités (A, Fig 5.2) en
enfouissant, sans ingestion, la litiere que nous croyions la plus appétente (C/N
9,5) mais qui, en fait, ne I'était pas probablement a cause de I’accumulation des
nitrates vacuolaires, et (B, Figure 5.2; p.139) en enfouissant par ingestion la
litiere a C/N 42,6.

Remarquons que les litieres choisies, pour éviter de changer d’espéce
végétale, ont conduit a fournir directement a un décomposeur des parties
végétales jeunes qui, usuellement ne lui parviennent qu’aprés sénescence ou
herbivorie; I y a donc eu introduction d'un déphasage vis-a-vis de
I'’enchainement naturel des événements.

5.2.2. Du systéeme sol au végétal: Disponibilité des éléments et
activité microbienne
Dans les types de modéle (microcosmes) que nous avons développés, le
lien du végétal au systéme-sol refléte directement les options retenues a savoir
le choix des lombriciens, des litiéres et la fréquence des apports. A l'inverse, le
lien entre le systéme-sol (comprenant le sol, les lombriciens, les microorganismes
et linterface racine-sol) et les plantes reflete, dans notre étude, le
fonctionnement spontané du modéle ou de la prairie.

Les microcosmes nous ont montré initialement une croissance végétale
normalement stimulée par I'abondance de l'apport de litiére et par l'activité
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Figure 5.2: Schéma général des mécanismes litiére-plante via les
lombriciens

La litiére est enfouie et déposée (A) ou directement ingérée (B). Au cours
de la digestion, une fraction d’azote est assimilée (C) ou non (D). Le
métabolisme lombricien aboutit 4 une excrétion azotée soit cutanée
(E) soit intestinale (F). Les formes d’azote déféquées (D+F) sont aussi
incluses dans les grumeaux ou les microorganismes peuvent produire
une nécromasse séquestrante. L'azote excrété (E) fournit de
'ammonium éventuellement nitrifié. Ammonium et nitrates et autres
éléments biogénes sont assimilés par deux ensembles en compétition:
plantes et microorganismes. En conditions non limitantes pour les
microorganismes, cette compétition joue en leur faveur. Ce
mouvement est réversible. Cette inversion est tributaire de la
minéralisation microbienne éventuellement accélérée par la
réingestion des féces-grumeaux (G).
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lombricienne. Trés vite cette observation, qui correspondait aux hypotheses
initiales, s’est inversée; il y a eu inhibition relative de la croissance végétale en
présence de quantités importantes d’azote et d’activité lombricienne intense.
Simultanément, la richesse tissulaire des végétaux en 1 N, provenant de la
litiere, et en N non marqué provenant de la minéralisation dans le sol, a
augmenté. Ce n’est donc pas une absence d’assimilation de cet élément qui est
en cause. On observe effectivement une grande disponibilité de 'azote dans le
sol sous forme de NO3~, notamment aux 216M€ ot 49%™€ jour selon le type de
microcosme. Ultérieurement ces NOg~ sont réguliérement résorbés. Nous avons
montré que cette résorption était due au systéme-sol, trés probablement par une
active production de nécromasse microbienne "séquestrant” cet azote sous forme
organique.

Comment expliquer ce phénoméne de croissance inhibé d’autant plus
fortement que la teneur en nitrates est importante?

Nous avons été conduit a proposer quatre hypotheses.

Deux d’entre elles (broutage des racines par les lombriciens et
investissement énergétique lié a lassimilation de NH4+) n’expliquent que
partiellement ’ensemble des résultats en microcosmes.

Deux autres, générales, font appel soit a une inhibition physiologique
de la plante par un processus corrélé aux observations, soit a une séquestration
dans la nécromasse microbienne (Figure 5.2; p.139), simultanément a lazote
nitrique, d’un ou de plusieurs éléments biogenes devenant, de ce fait,
indisponibles pour les plantes.

Dans ces conditions, loin de stimuler la croissance végétale, les
lombriciens semblent accroitre l'inhibition provoquée par l'’exces de NOg3™ en
induisant une séquestration par la biomasse microbienne.

L’introduction de vers de terre, en microcosmes dépourvus de
lombricien mais ayant une végétation développée devenue "stagnante" (123¢m€
jour), déclenche une stimulation notable de la végétation et, en aucun cas, une
inhibition.

En absence d’'une accumulation nitrique antérieure, le réle direct des
animaux est vérifié. Il se confirme d’ailleurs, qu’aprés un certain délai, la
biostimulation apparait dans les microcosmes ou l'inhibition avait été la plus
marquée. Tout se passe comme si 'activité lombricienne, aprés avoir induit un
blocage, 1éve celui-ci aprés un laps de temps important (113 +42=155 jours).

L’observation des mécanismes de transfert au champ nous apporte, a
cet égard, une information interessante: I'azote excrété par Lumbricus terrestris
I’est, de fagon sensible, par voie intestinale (F, Figure 5.2; p.139) contrairement
a ce qui est établi pour Nicodrilus longus longus.
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Dans ces conditions, les féces qui contiennent, d’'une part, les résidus
carbonés énergétiques non assimilables car peu biodégradables aprés un premier
transit intestinal, et d’autre part 'azote excrété, constituent un milieu favorable
a une incubation microbienne. Mais la microflore ne va utiliser ce milieu
qu'aprés un certain délai, temps nécessaire a Il'induction d’un arsenal
enzymatique diversifié. Ceci expliquerait que, dans les microcosmes, aprés une
accumulation initiale de NO3", les microorganismes assimilent cet azote puis
produisent une nécromassse "séquestrante” au niveau des ex-féces se
transformant en grumeaux. Ultérieurement, ces grumeaux incubés, sont
réingérés par les animaux (G, Figure 5.2; p.139). Cette derniére étape
expliquerait la levée du blocage observé par les microcosmes aprés 155 jours de
culture: dans ces dispositifs, la diminution de l’enrichissement en SN des
animaux décroit faiblement, ce qui témoigne d’une assimilation de molécules
non marquées provenant du sol mais aussi de composés marqués issus des féces.

Cette dérivation de l’azote par la voie intestinale, donc dans des
grumeaux qui ne sont pénétré qu’ultérieurement par les racines, expliquerait,
au moins pour partie, la relative lenteur du transfert entre azote lombricien et
plantes au champ par comparaison avec Nicodrilus longus longus. En effet,
cette espéce excréte pratiquement la totalité de son azote par voie cutanée (E,
Figure 5.2; p.139) directement sur le chevelu racinaire des plantes tapissant
leurs galeries.

5.2.3. Modélisation: déphasage et ajustement

Comme nous l'avons indiqué en début de cette conclusion, la
modélisation est le moyen de rapprocher les observations globales des
interprétations de mécanismes sous-jacents en replacant ces derniers dans leur
contexte réel - a condition que les modéles soient validés.

Dans notre cas, outre les modéles conceptuels qui nous ont servi de
base a la modélisation, nous avons mis en oeuvre des modeles physiques
(microcosmes) et mathématiques (ajustements). La modélisation étant un
processus continu d’approximations successives, ces outils se sont avérés, a la
fois, comme des moyens d’exploration de nouveaux mécanismes et comme des
outils d’interprétation. Par ailleurs, elle permet de vérifier la validation de
quelques hypothéses de travail et intervient au niveau de la transposition des
résultats.

Comme nous l'avons déja indiqué, les divers ajustements
mathématiques permettent de calculer les débits nous conduisant a une
représentation unique de cette fonction versus la température. Ceci semble
s’appliquer au compartiment anécique quelque soit la transposition sur le
milieu, l'’espéce ou la modalité d’observation (terrain/microcosme). Ces
ajustements confirment également que la physiologie des lombriciens se
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comporte comme si deux compartiments la régulaient, car on retrouve toujours
le meilleur ajustement avec une double exponentielle (confrontation des
résultats de Dietz in Bouché et al., (1987), de Ferriére (1986) et de Samih
(1988)).

Toutefois, ceci ne reflete que le métabolisme mais non les voies
d’excrétion. Nous sommes conduits a substituer a I’ excrétion quasi
exclusivement cutanée observée sur Nicodrilus longus longus, unc
représentation a deux voies, a la fois cutanée et intestinale pour Lumbricus
terrestris.

L’assimilation, au terrain, de l'azote lombricien représente la meéme
fonction dans les deux terrains expérimentaux qui peuvent étre compares
(Lavérune et Citeaux). Mais le transfert quasi-direct, qui résultait des travaux
de Ferriere (1986), n’est pas confirmé dans notre cas. Si le modele lombricien
est confirmé et généralisé, le modele de transfert lombricien-plante neécessitera
une diversification en tenant compte, au moins, des voies physiologiques
lombriciennes et des modalités de réorganisation de 'azote, comme I'indiquent
nos travaux en microcosmes, mais aussi peut-étre des morphologices
fonctionnelles végétales, comme lillustre le rapport Pu/Pp des prairies; ces
morphologies pouvant, a la maniére des catégories écologiques lombriciennes,
constituer des approches morphofonctionnelles de 'écophysiologie prairiale.

L’exploration des modalités de transferts en microcosmes a revele des
phénomeénes imprévus du fait des options de mise en oeuvre. Ce sont surtout des
déphasages qui ont permis de révéler des étapes de transferts usuellement non
observables.

Le fait d’avoir introduit des lombriciens dans les microcosmes ou la
végétation n’était pas en place (en fin de germination) a entrainé une activite
minéralisatrice lombrico-microbienne disproportionnée par rapport aux
possibilités assimilatrices du systéme sol-plante; ceci étant amplifie par
Pimportance de la biomasse animale introduite. Des lors, il en a result¢ une
accumulation temporaire d’azote minéral.

En outre, le C/N de la litiere riche (9,5) et surtout, semble-t’il, la
présence de nitrates vacuolaires abondants a entrainé un desquilibre temporel
des fonctionnements par rapport au schéma logique escompté. Ce déséquilibre
est observable successivement dans les divers compartiments concernes.
D’abord, on a observé un retard a lassimilation de "“N par les lombriciens,
ensuite une accumulation spectaculaire de nitrates puis, trés probablement, une
accumulation de nécromasse microbienne "séquestrante” et enfin une libération
des éléments biogénes entrainant une nette reprise de la croisance végétale.

En définitive, du point de vue de la pratique des modeles, il était
impossible initialement d’introduire des lombriciens dans un systeme végétal
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pré-équilibré en présence de lombriciens. Il s’agit 1a d’une limite a la pratique de
ces dispositifs.

Par contre, les déséquilibres induits par la litiere ou lexcés de
lombriciens s’avérent finalement comme un excellent moyen d’exploration des
microcosmes. Leur observation nous a conduit a émettre des hypotheses
nouvelles qui mériteraient des études plus spécifiques. Ainsi, celles relatives,
d’'une part, a la possibilité de broutage des racines par les lombriciens (ou les
seuls Lumbricus) et, d’autre part, a I'assimilabilité ou la séquestration
d’éléments biogénes sous influence lombricienne, pourraient étre vérifiées et
conduites a l'aide de microcosmes dérivant de ceux mis en oeuvre dans notre
travail.
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Résumé

Grace a l'utilisation des techniques de marquage (coloration et 15N ),
nous avons pu suivre, en serre et au champ, le transfert d’azote vers les plantes
, en présence ou non de lombriciens (Lumbricus terrestris L.).

L’originalité de ce travail réside, d’'une part, dans la quantification des
changements d’état d’'un systéme complet comprenant différents compartiments
(sol, microorganismes, lombriciens, plantes) et d’autre part, dans la mesure et la
validation au champ des débits d’émanation d’azote de Lumbricus terrestris ..

Pour ce faire, deux types d’expérience ont été entreprises; 'une, en
microcosmes, en serre, nous a permis de quantifier et de suivre les transferts de
lazote de deux litiéres de C/N différents (9,5 et 42,6); 'autre de mesurer, au
champ, les débits d’azote d’origine lombricienne et la part assimilée, in situ, par
la prairie.

Dans nos conditions expérimentales, en serre, nous avons obtenu
plusieurs résultats interessants:

1) Dans les microcosmes ayant re¢u de la litiére riche en azote (C/N
9,5), les proportions d’azote d’origine litiere retrouvées dans les plantes sont tres
proches en présence ou en absence de lombricien (respectivement 18,2% et
19,8%). Par contre, dans les microcosmes ayant recu de la litiére pauvre en
azote (C/N 42,6), cette proportion est toujours supérieure en présence de
lombriciens (17,9% contre 14,5% sans ver de terre).

2) Quel que soit le type de litiére, les lombriciens favorisent toujours
I'assimilation de I’azote par les plantes tout en limitant leur production.

Ce dernier résultat peut paraitre paradoxal puisqu’on connait le role
bénéfique des lombriciens au niveau de la croissance des plantes et du
rendement des cultures.

Pour expliquer ces observations, nous avons été conduits a proposer
quatre hypotheéses.

Deux d’entre elles (broutage des racines par les lombriciens et
investissement énergétique liée a Passimilation de NH4+) n’expliquent que
partiellement ’ensemble des résultats en microcosmes.

Deux autres, générales, font appel soit, & une inhibition physiologique
de la plante, soit a une séquestration dans la nécromasse microbienne,
simultanément a l’azote nitrique, d’'un ou de plusieurs éléments biogénes
devenant, de ce fait, indisponibles pour les plantes. Dans ces conditions, loin de
stimuler la croissance végétale, les lombriciens semblent accroitre l'inhibition
provoquée par I'exces de NO3~ en induisant une séquestration par la biomasse
microbienne.

Cependant, nous avons observé, en serre, une biostimulation des
plantes par les lombriciens. En effet, dans les microcosmes dans lesquels ont été
introduits les vers de terre, on constate un redémarrage de la croissance
végétale, stagnante jusque la. Parallelement, dans les microcosmes ou les
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animaux avaient été maintenus, on remarque une augmentation de la
production végétale allant dans le sens d’'un déblocage des éléments biogénes
aprés reconsommation des turricules par les lombriciens. Tout se passe comme
si Pactivité lombricienne, aprés avoir induit un blocage, leve celui-ci aprés un
certain laps de temps.

Dans un but de validation des résultats de laboratoire vis-a-vis des
systémes écologiques en place, la seconde partie de ce travail a été réalisée au
champ, sous prairie permanente non perturbée.

Le double marquage des lombriciens (coloration et 1 5N), leur
réintroduction dans le milieu naturel et leur recapture a intervalles
prédéterminés pendant 48 jours d’expérience, nous ont permis (1) de valider au
terrain, compte tenu du Q(, les débits d’azote d’origine lombricienne observés
au laboratoire (14,2% par jour a 14°C. et 16,1% par jour au terrain a 16,5°C.)
et (2) de quantifier 'azote émané par les animaux (80%) et réassimilé par les
plantes (23% de I’azote corporel initial).

Nous nous sommes ensuite inspiré de deux hypothéses antérieures:

1) La catégorie écologique des anéciques constitue un ensemble
fonctionnellement cohérent

2) Il est possible d’interpoler des résultats obtenus, par catégorie, dans
des localisations différentes au prorata des biomasses lombriciennes actives.

Pour tester ces deux hypothéses nous avons rapproché nos résultats
des deux débits d’azote obtenus antérieurement, ’'un au laboratoire, 'autre dans
une prairie permanente de Bourgogne avec un autre anécique, Nicodrilus
longus longus (Ude).

Les quatre débits actuellement établis pour les lombriciens se sont
avérés identiques, proportionnellement a la biomasse, et ne dépendent que de la
température avec un Q1 de 1,65.

Ceci (1) permet d’établir un Qj écophysiologique et (2) valide vis-a-
vis de ces débits:

a) L’interpolation entre stations sur la base d’estimation des
biomasses lombriciennes,

b) L’interpolation entre espéce lombricienne, de deux genres
différents, a l'intérieur des anéciques,

¢) Les microcosmes utilisés comme modéles qui miment les systémes
réels.
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