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sur la dynamique de I’azote et la production végétale

Rasheed Hameed, Jacques Cortez et Marcel B. Bouché

Centre d’Ecologie Fonctionnelle et Evolutive, Centre Louis Emberger — Route de Mende, B. P. 5051,
34033 Montpellier Cedex, France

Summary. Nitrogen transfer from two different litters (C/N = 9,5 and 42,6) to plants was
estimated and followed, in microcosms, with or without earthworms (Lumbricus terrestris
L.), for 89 and 113 days depending the kind of litter. In these experimental conditions,
three principal results were obtained. (1) Accumulation in soil of total mineral nitrogen
and nitrogen coming from litter with low C/N litter and earthworms; (2) With low C/N
litter the percentage of nitrogen from litter was very close with or without Lumbricus
terrestris (18,2% and 19,8%). In contrast, with high C/N litter, these proportions were
always higher with earthworms (17,9% and 14,5% without animals); (3) With any of the
two litters, the earthworms enhanced the N accumulation but decreased the plant produc-
tion. To explain this last observation, the authors suggested four hypotheses: (1) Root eating
by earthworms, (2) vegetation decrease by NHJ plant absorption, (3) physiological
inhibition of plant growth and (4) complexation of nutrients in microbial products.

Key words: Earthworms, Lumbricus terrestris L., Lolium perenne L., nitrogen transfer, plant
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Introduction

Le role bénéfique des lombriciens dans les nombreux mécanismes se déroulant dans le sol’
n’est plus a démontrer. Ainsi, ils interviennent aussi bien au niveau de la fertilité et de la
structure des sols, des vitesses d’infiltration des eaux (Slater & Hopp, 1947; Satchell, 1958;
Ehlers, 1975; Lee, 1985) qu’au niveau du cycle du phosphore et de I'azote (Sharpley et al.,
1979; Syers et al., 1979; Cortez & Bouché, 1987), de la croissance des plantes et du rendement
des cultures (Edwards & Lofty, 1972, 1978).

Comme ’homme peut agir sur la gestion de I’espace et sur le choix du type de végétation,
donc de litiere produite, il serait intéressant de savoir si la qualité de la litiére pourrait
induire une augmentation de la biomasse lombricienne qui favoriserait la croissance végétale.
Dans cet article, nous nous sommes attaché a prendre en compte la qualité de la litiére.

Rhee (1963) indique que les vers de terre consomment préférentiellement des litieres & C/N
faible. Par ailleurs, nous avons montré (Cortez & Hameed, 1988; Cortez et al., 1989) que
leur palatabilité¢ était fonction de leur teneur en azote disponible et de leur degré de
maturation préalable dans le sol. Bouché & Ferriére (1986), en montrant un taux de
renouvellement élevé de I'azote corporel, indiquent, du méme coup, la dépendance de
I’espéce en cause ( Nicodrilus longus longus) vis-a-vis de I'alimentation azotée. Il est donc
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probable qu’une litiére qui contient une teneur ¢levée d’azote disponible sera consommée
plus rapidement par ces animaux. L’énergie liée a ces phénomeénes entralnera 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 pour la microflore
et les plantes.

Ce travail a donc eu pour but d’étudier en microcosmes (1) les transferts d’azote de la
litiere vers la plante, (2) la répartition de cet azote dans les différents compartiments du
modéle, en présence ou en absence de lombriciens nourris avec deux types de litiére (Lolium
perenne L. a C/N 9,5 et 42,6) et (3) I'influence de ces parameétres sur la production végétale.

Matériel et méthodes

Expression des résultats

Les abréviations suivantes sont utilisées: E%-NH, E%-NO3, E%-BM, E%-LB, E%-Pl, E%-LT
sont respectivement les enrichissements en >N (E% = !’N/N') des ions NH}, NOj, de la biomasse
microbienne, des lombriciens, des plantes et des litiéres; *N, *NH_, *NOj3, C/*N indiquent que I'azote
de ces composés provient uniquement de la litiére; N' et C' = azote et carbone total; Nmin = azote
minéral; °N = azote provenant de la matiére organique native du sol.

Caractéristiques du sol

Le sol utilisé est un sol brun acide 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
9,4; pH H,0 6,7.

Caractéristiques des lombriciens

L’espéce retenue pour cette expérience est un épianécique, Lumbricus terrestris L., dont la biomasse
sur le terrain est de 128 g- m~2. Les vers de terre adultes ont été capturés par la méthode au formol
(Raw, 1959). Aprés un premier tri sur le terrain, les lombriciens de I'espéce Lumbricus terrestris sont
rincés plusieurs fois a I’eau, placés dans du sol a 14 °C et pF 3 (= 0,098 MPa) et nourris pendant 3
a 4 semaines pour leur permettre de retrouver des conditions d’activité optimale. Aprés élimination
des juvéniles, les lombriciens adultes sont nettoyés a ’eau, essuyés a I’aide de papier filtre et pesés au
moment de leur introduction dans les microcosmes.

Caractéristiques des litieres

Deux litiéres marquées au *5N et de C/*N différents (9,5 et 42,6) ont été utilisées. 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 aprés respectivement 30
et 80 jours de culture. Aprés séchage des plantes a I'étuve, a 60 °C pendant 36 h, les parties aériennes
sont hachées entre 2 et 5 mm et ajoutées aux microcosmes au fur et a mesure du besoin des lombriciens.
La litiére la plus jeune, de C/*N 9,5, renferme environ 32% de son azote sous forme de NOj3
intravacuolaires (13 mg N-NOj3 g~ ! - ms de plante). Par contre, la litiére & C/*N 42,6 ne contient
pratiquement pas d’azote nitrique. E% des deux litiéres est de 10,3%.

Dispositifs expérimentaux

Aprés élimination des racines et des cailloux, le sol (horizon Ah) est séché a I'air, tamisé¢ a 2 mm,
réhumidifié¢ a pF 3 (= 0,098 MPa) et réparti dans 32 bocaux d’une capacité de 1,51 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.
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Pour évaluer lactivité 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 microcosme. A titre de comparaison, 4 autres pots
avec vers de terre ont regu la méme quantité de litiere de C/*N 42,6. La quantité de litiere ajoutée a
chaque microcosme représentait au départ 10% du poids frais de ’animal; elle a été ensuite apportée
au fur et a mesure du besoin des lombriciens. Ces microcosmes ont été désignés par (SPVL). Pour
évaluer P’activité due aux seuls microorganismes du sol, les 16 pots restants ont regu la méme quantité
de litiére sans ver de terre (12 pots avec litiecre C/*N 9,5 et 4 pots avec liticre C/*N 42,6). Ces
microcosmes ont été désignés par (SPL).

Les bocaux, enveloppés dans du papier aluminium pour maintenir la partie sol a I’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 optimale de 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 controlée périodiquement et réajustée si nécessaire. Les masses de litiere, les
quantités de N, 15N et *N apportées aux différents microcosmes sont indiquées dans le tableau 1 en
fonction du C/*N des litiéres. Dans chaque microcosme, la masse de ver de terre de début et de fin
d’expérience est indiquée dans le tableau 2. Les microcosmes contenant de la litiere & 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 litiére
a C/*N 42,6 ont été sacrifiés aprés 21, 35, 69, et 89 jours pour des raisons d’ordre technique.

Méthodes analytiques

N' a été déterminé selon la méthode Kjeldahl. L’azote minéral du sol (N-NH; et N-NOj échangeable)
a été extrait par agitation des échantillons de sol en présence de K,SO, 0,5 M (p/v = 3/1) pendant

Tableau 1. Quantités d’azote (N', °N et *N) apportées aux microcosmes au cours du temps avec les
deux types de litiere. Les colonnes 1, 4, 5, 6, 9, 10 sont exprimées en mg/pot. Les colonnes 2 et 7 sont
expriméesenmg - g~ ' ms. Les colonnes 3 et 8 représentent enrichissement en >N des litiéres (en %)

Temps C/*N = 9,5
(jours)
Masse Nt E% Masse Masse
totale 1SN *N
apport apport apport
(1 ()] (3 @ (5
0 0
21 1500 41,0 10,3 6,33 61,28
35 2100 41,0 10,3 8,67 83,93
49 2400 41,0 10,3 10,14 98,16
69 3800 41,0 10,3 16,05 155,37
89 4350 41,0 10,3 18,16 175,80
113 4750 41,0 10,3 20,60 194,19
Temps C/*N = 42,6
(jours)
Masse N! E% Masse Masse
totale SN *N
apport apport apport
(6) (7 ®) ) (10)
0 0
21 1500 9,5 10,3 1,27 12,29
35 2100 9,5 10,3 2,15 20,81
69 3800 9,5 10,3 3,57 34,56
89 4350 9,5 10,3 4,06 39,30
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30 minutes. NH; et NO; sont distillés a chaud par entrainement a la vapeur et dosés en colorimétrie
selon la méthode de Berthelot. Les distillats contenant du !N sont acidifiés 4 pH 3 pour prévenir les
pertes d’azote sous forme de NH; et sont évaporés a sec sur une plaque chauffante a 70 °C. >N,
gazeux est préparé a partir des sels de '>NH, par oxydation en présence d’hypobromite de lithium
(Rittenberg et al., 1948). Les enrichissements isotopiques sont déterminés par spectrométrie optique
(Guiraud & Fardeau, 1980). Les mesures de C' ont été effectuées au Carmograph. C et N de la biomasse
microbienne ont été estimés respectivement selon les méthodes de Jenkinson & Powlson (1976) et de
Brookes et al., (1985).

Résultats
Azote minéral dans le sol

Litiéres a C/*N 9,5: Les résultats (Fig. 1.I) montrent, en présence de lombriciens, jusqu’au
jour 49, une accumulation importante d’azote minéral dans le sol principalement sous
forme de NOj (environ 94% de Nmin total). A partir du 49°™ jour, cette concentration
en NOj 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 I'azote pendant la premiére partie de I'expérience
mais, au 113*™ jour, la totalité du Nmin présent a disparu.

La figure 1.II montre que *Nmin du sol (essentiellement sous forme de *NOJ) suit la méme
dynamique que N' 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/N* (E%) des *NO3 augmente
réguliérement tout au long de I'expérience sauf au jour 113 (Tableau 2).

Si 'on compare E%-NH; et E%-NOj (Tableau 3), on constate qu’ils sont pratiquement
les mémes au jour 49, ce qui montre bien que les *NOJ du sol proviennent de la nitrification
de *NH, déja présent dans le sol. Par contre au 89°™ jour d’expérience on voit que
E%-NH/ est 5 a 6 fois plus faible que E%-NOj . Ceci indique que les *NOj3 proviennent
d’une autre source que celle de la minéralisation directe de NH; par les microorganismes
du sol. Or, nous avons vu que la liticre & C/*N 9,5 contenait une quantité de *NO;
importante (environ 13 mg *NOj - g~ ! matiére séche de plante; E% = 10,3%), certaine-
ment concentrés dans les vacuoles des cellules. Nous pouvons donc en déduire qu’a cette
période, les *NOj retrouvés dans le sol proviennent en grande partie de apport direct

500rmg N min/pot 60 mg*N min/pot

=l Aepmal) O + + ¥ + + !
0 20 40 60 80 100 120 0 20 40 60 80 100 120
temps (jours) temps (jours)

_mg Nmin/pot mg*N min /pot

0 + + == + —
0 20 . 40 60 80 100 120 0 20 40 60 80 100 120
temps (jours) temps (jours)

Figure 1. Dynamique de I’azote minéral total et de I’azote issu des litiéres (*N) dans le sol, en présence
des deux types de litiere (C/*N = 9,5 (I, II); C/*N = 42,6 (III, IV)), avec et sans lombriciens
(respectivement traits pleins et tirets). Les points entourés indiquent que les valeurs ne sont pas
significativement différentes.
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des *NOj des cellules végétales introduites dans le sol par les vers de terre plutot que de
la minéralisation de la litiére par le systéme lombrico-microbien.
En absence de lombricien (Fig. 1.I), les quantités de Nmin total et de *Nmin diminuent jusqu’au
113%™ jour et sont toujours beaucoup plus faibles qu’en présence de lombriciens. La quasi
totalité de Nmin est sous forme de NOj et *NOj. Il faut remarquer que E%-NOJ varie au
cours des prélévements mais est toujours plus bas en absence de lombricien (Tableau 3).

Tableau 2. Evolution de la biomasse lombricienne au cours du temps dans les microcosmes a
lombriciens nourris avec les deux types de litiére. Les colonnes 2, 4, 5 sont exprimées en mg - g~ * ms,
les colonnes 6, 7 et 10 en g et la colonne 9 en mg. # = Lombricien non retrouvé

Temps N E% !N *N  Masse Masse gain *N Masse
(jours) fraiche fraiche biomasse assimilé seche

début exp  fin exp (%) par ver fin exp
Hm @ 6 @ ©® © (M) ®) ©) (10)
21 5481 0,13 0,07 0,71 3,600 3,650 1,39 0,65 0,92
35 5481 1,36 0,75 7,23 4,500 5,020 11,83 9,11 1,26
49 54,81 1,28 0,70 6,82 4,400 4,950 12,36 8,45 1,24
69 54,81 2,60 1,43 13,84 4,100 4,895 19,39 17,02 1,23
89 54,81 3,73 2,04 19,84 4,650 4,990 7,31 24,81 1,25
113 54,81 3,82 2,09 20,33 3,950 6,130 61,80 31,31 1,54
21 54,81 1,28 0,70 6,79 2,950 3,400 15,25 5,84 0,86
35 54,81 1,49 0,82 791 3,100 5,050 62,90 10,05 1,27
69 5481 2,20 1,21 11,71 2,850 4,750 66,32 13,93 1,19
89 #* ¥ # #* # # ¥ # #

Tableau 3. Evolution, en fonction du temps, de I’enrichissement en *>N (exprimé en %; E% = 'SN/N")
dans les différents compartiments, avec et sans lombriciens et en présence des deux types de litiére.
Pl = plantes; BM = biomasse microbienne; LB = lombriciens; nd = non déterminé

C/*N 95

Temps Avec lombriciens Sans lombricien

(jours)

Pl BM LB NH; NOj Pl BM NH; NOj

21 2,20 0,69 0,13 0,00 0,89 1,71 1,22 0,00 0,86
35 1,68 1,23 1,36 0,00 1,20 2,16 0,87 0,87 1,69
49 2,03 1,17 1,28 1,20 1,22 2,64 0,55 1,48 0,80
69 2,74 1,50 2,60 0,00 2,50 243 0,83 0,00 0,30
89 2,68 1,87 3,73 0,59 3,30 3,20 1,06 0,00 1,48

113 3,42 1,45 3,82 2,99 2,40 3,22 0,59 1,09 —

C/*N 42,6

Temps Avec lombriciens Sans lombricien

(jours)

Pl BM LB NH; NOj Pl BM NH; NOj

21 0,27 0,35 1,28 0,69 0,18 0,19 0,30 0,00 0,95
35 0,36 0,19 1,48 0,00 0,59 0,38 0,39 0,00 0,23
49 nd nd nd nd nd nd nd nd nd
69 0,73 0,27 2,20 0,00 0,72 0,90 0,64 0,00 0,00
89 1,45 0,51 # 0,00 1,27 0,92 0,25 0,00 0,27

113 nd nd nd nd nd nd nd nd nd
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Litiere a C/*N 42,6 En présence ou en absence de lombriciens, nous constatons tout au
long de I’expérience une accumulation trés faible de Nmin et de *Nmin dans le sol avec
ce type de litiere (Fig. 1.III et Fig. 1.IV).

E%-NOj3 du sol augmente constamment en présence de vers de terre (de 0,18% a 1,27%
en fin d’expérience) mais diminue en leur absence (de 0,95% a 0,27%; Tableau 3). Lorsque
les animaux sont présents, il y a donc une minéralisation accrue de la litiére qui libére par
nitrification des *NOJ dans le sol, ce qui provoque une augmentation de son enrichissement.
Par contre, sans lombricien, la seule présence des microorganismes telluriques n’est pas
suffisante pour décomposer aussi rapidement une quantité importante de litiére a C/*N
¢leve, de telle sorte que la majorité des NO3 du sol provient plutot de la minéralisation
de la matiére organique native du sol (°N). Cet apport de °N entraine donc une diminution
de I’enrichissement de Nmin du sol (Tableau 3).

Compartiment plante

Production de biomasse végétale: Les figures 2 (I, II, III, IV) montrent que la biomasse
végétale produite est toujours plus importante en absence de lombricien, quel que soit le
rapport C/*N de la litiere apportée. Ce phénomene se vérifie au niveau de la biomasse
totale des plantes mais également au niveau des biomasses aériennes et racinaires. Or, on
sait que les lombriciens peuvent, par leur métabolisme, augmenter la disponibilité en Nmin
pour les plantes. D’une fagon générale, lorsque N est abondant, les plantes investissent
proportionnellement plus dans la partie aérienne (P,) que racinaire (P,). En présence de
lombriciens le rapport P,/P, est effectivement plus faible que sans lombricien (Fig. 3);
Toutefois cette hypothése n’a pu jouer qu'un rdle accessoire car la production végétale
globale a diminué en présence de lombriciens alors que cette disponibilité en azote aurait
dl induire une production plus élevée.

Origine de l'azote assimilé par les plantes

Litiére a C/*N 9,5: La répartition du °N et du *N provenant respectivement du sol et de la
litiere est différente en présence ou en absence de lombriciens (Tableau 4). En effet, la

g ms/pot g+ 9 ms/pot
-‘ R I—— = F+R
5 I 6 T 7
- s
. FHR | L F
-
F » Rl R R
2 i e -
R Pl o~
0 ' t v ; 1 0 ’“.Q’/-—'D'.'"D" ; ' } 4
0 20 40 60 80 100 20 0 20 40 60 ) 80 100 120
temps (jours) temps (jours)
16 gms/pot 169 ms/pot pF4R
141 :2 /
121 N / F
101 o F+R 10 v
8 8 4
61 F 6 ’_,,-1/ o
41 R ; s S
o O 2
0 20 4'0 6,0 80 100 120 0 20 40 60 80 100 120
temps (jours) temps (jours)

Figure 2. Production de la biomasse végétale de Lolium perenne en microcosmes, en présence des deux
types de litire (C/*N = 9,5 (I, II); C/*N = 42,6 (III, IV)), avec et sans lombricien (respectivement
traits pleins et tirets). F = feuilles; R = racines; F 4+ R = feuilles + racines. Les points entourés
indiquent que les valeurs ne sont pas significativement différentes.
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Tableau 4. Répartition, en fonction du temps, des différentes formes d’azote dans les différents compartiments, avec et sans lombriciens et en présence des
deux types de litiére. Les résultats sont exprimés en mg/pot. % = lombricien non retrouvé

Avec lombriciens Sans lombricien
Sol Plante Biomasse Lombriciens Sol Plante Biomasse
microbienne microbienne
Temps NH; NOj; *N N *N' °N Nt =N Nt AN NH; NOj *Nt N'  *N' °N Nt *N
(jours)
21 50 1649 12,7 382 82 30,0 60,3 4.1 504 0,7 1,4 152,1 10,6 257 44 214 68,1 8,1
35 148 2557 29,5 99,0 160 829 776 92 69,1 9,1 14,6 61,1 11,3 83,0 17,9 65,2 969 82
49 300 4182 532 137,9 27,7 110,2 83,8 9,5 68,0 8,5 50 299 36 1190 29,3 89,6 820 44
69 79 146,6 35,1 1582 39,0 1192 52,1 7,6 674 170 0,0 43 0,1 1530 351 1179 80,8 6,5
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Figure 3. Dynamique du rapport Parties aériennes/Parties racinaires (P,/P,) des plantes (Lolium
perenne) développées en microcosmes, en présence des deux types de litiere (C/*N = 9,5 (D),
C/*N = 42,6 (II)), avec et sans lombriciens (respectivement traits pleins et tirets).

teneur globale des plantes en °N est toujours plus élevée avec vers de terre alors que les
quantités de *N sont généralement voisines dans les deux cas. Ceci est 'indication d’une
plus grande assimilation de °N du sol par les plantes en présence de vers de terre. Apres
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 5). 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~ ' ms de plante est augmentée par la présence de
vers de terre (Fig. 4).

Donc, dans le cas de litiére a C/N faible, le lombricien favorise I’assimilation de I'azote
par la plante tout en limitant sa production végétale.

Litiére a C/*N 42,6: *N total assimilé par les plantes (Tableau 5) est, par contre, dans ce
cas, plus important en présence de vers de terre (17,9% et 14,5% de *N apporté). Il en
est de méme pour les concentrations de N'- g~ ! ms et de *N - g~ ! ms de plante toujours
plus élevée avec lombriciens (Fig. 4).

Tableau 5. Répartition de *N (exprimé en % de *N apporté) dans les différents compartiments, avec

et sans lombriciens et en présence des deux types de litiére. Pl = plantes; BM = biomasse microbienne;

LB = lombriciens; *Nsf# = *N calculé par différence. Il correspond au *N de la litiere restée en
surface

Avec lombriciens Sans lombricien

LB BM Pl *Nsol *Nsf# BM PI *Nsol *Nsfi#

C/*N = 9,5 *N/*Napporté (%) 16,1 51 182 352 253 23 198 204 57,5
113jours  E% 3,82 145 342 —  — 059 322 — -

C/*N = 42,6 *N/*N apporté (%) 40,5 6,1 17,9 15,6 199 12,3 14,5 14,8 584
69 jours E% 2,20 0,27 0,73 — — 0,64 091 — —
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Figure 4. Dynamique de la concentration d’azote total (N') et d’azote issu des litiéres (¥*N), en présence
des deux types de litiere (C/*N = 9,5 (I, II); C/*N = 42,6 (III, 1V)), avec et sans lombriciens
(respectivement traits pleins et tirets). Les points entourés indiquent que les valeurs ne sont pas
significativement différentes.

Discussion
Dynamique de I’azote minéral dans le sol

En présence de lombriciens, la chute de Nmin 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 issu d’¢laborats et de débris microbiens
néo-formés. Sachant que, entre le 49°™ et le 113°*™, jour la diminution du Nmin du sol a
été de 436,7 mg/pot (Tableau 4) et que, (1) le ver de terre a incorporé 16,3 mg de N soit
3,7%, (2) la plante a assimilé 36 mg de N soit 8,2% et (3) N réorganisé¢ dans la biomasse
microbienne a été négligeable, il s’en suit que la diminution totale de Nmin du systéme
représente au moins 88% (il est en effet certain que la nitrification a continué durant cette
période et la diminution du Nmin a donc été supérieure & la valeur de 436,7 mg/pot). Cette
diminution de Nmin ne peut donc étre due qu’a deux phénomeénes: soit une perte de N
par dénitrification, soit une réorganisation de ces NOj3 par la microflore tellurique suivie
de I'’émanation de cet azote dans le milieu a la mort des microorganismes (humus de
synthése microbienne). Par ailleurs, si on calcule le bilan de N* en faisant la différence entre
les entrées et les sorties (Tableau 6), on s’apergoit que ces données sont comparables et
différent seulement de 3 a 4%. En conséquence, il n’y a pratiquement pas de diminution
du N' entre le début et la fin de I’expérience. Nmin qui a disparu se retrouve donc dans le
sol sous forme organique, dans la nécromasse aprés réorganisation des NO3 . L’hypotheése
de la dénitrification de ces NOj3 est donc a exclure. Par contre, entre ces deux mémes dates
(49°™ et 113°™ jour), le tableau 4 montre que la diminution de *Nmin du sol (49,5 mg
*N/pot), correspondant a celle de N* décrite ci-dessus, n’a été que de 37,5% (18,5 mg *N/pot)
puisqu’on retrouve respectivement dans la plante, le lombricien et la biomasse microbienne
un surcroit en *N de 15,1% (7,5 mg *N/pot), 46,2% (22,9 mg *N/pot) et 1,2% (0,6 mg
*N/pot). Cette diminution du *Nmin du sol ne peut s’expliquer, ici aussi, que par la
réorganisation des *NOj sous forme de nécromasse et d’humus de synthése microbienne.
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En absence de lombricien, durant la croissance des plantes, la diminution de Nmin total du sol
est de 148,9 mg/pot entre les jours 21 et 113. Or, durant ce laps de temps, le gain de N 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 ne s’élévent plus qu’a 28,9% du Nmin présent au 21°™ jour. Le
tableau 6 indique, ici aussi, une différence de 1,8% entre les entrées et les sorties de N' du
milieu. Ceci montre qu’il n’y a pratiquement aucune perte de N* durant 'expérience et ce résul-
tat confirme I’hypothése de la transformation du Nmin en humus de synthése microbienne.

Croissance végétale

Contexte des interprétations. 11 est certain que, dans le cadre de notre expérience, la présence
de vers de terre semble avoir eu un effet plutot négatif sur la croissance des plantes. Ces
résultats peuvent peut-étre s’expliquer par un excés voulu de la biomasse lombricienne que
nous avons a peu prés quintuplée par rapport & ce qui existe dans la nature. Cette
surpopulation était initialement souhaitée pour une visualisation optimisée des mécanismes
mis en jeu, mais, en contrepartie, cela a apparemment masqué 'effet lombricien. Nous
avons vu cependant que le lombricien, malgré cet effet globalement négatif, a permis une
stimulation de I’assimilation de N par les plantes. En effet, les teneurs en N'- g~ ! ms de
plante et en *N - g~ ! ms sont toujours plus élevées en présence de vers de terre (Figure 4).
Cette production végétale plus faible a déja été observée par Abbott & Parker (1981) sur
Lolium rigidum L. mis en présence d’Allolobophora trapezoides. 1ls émettent I’hypothése
que le lombricien aurait transformé le N 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 de Nmin (Fig. 1.I)
considérable en présence de lombriciens et particuliérement avec de la litiére a C/*N 9,5.
Pour notre part, nous émettons quatre hypothéses a savoir (1) une assimilation d’ions
NH; par les plantes qui réduirait la biomasse végétale, (2) une consommation des racines
vivantes par les lombriciens, (3) une inhibition d’ordre physiologique sur la croissance
végétale et (4) une séquestration des €léments biogénes dans la nécromasse et 'humus de
synthése microbien. Examinons chacune d’entre elles.

Hypothése 1. Inhibition due a I'abondance de NH . Clarkson & 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 NH] et NOJ
comme seule source d’azote, I'absorption de NH; 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 réduction des NO3 (de l'ordre de 15 a 16
ATP - mole™! NOj) mais que les plantes alimentées en NH;} ont généralement des
productions de matiére séche plus faibles.

L’interprétation de ce phénomeéne fait appel a plusieurs hypothéses développées par Salzac
et al. (1987), et notamment, celle relative a la nécessité pour les plantes d’investir en acides
organiques solubles dans les vacuoles, pour compenser I'absence de NOjJ.

Dans notre expérience, la température des racines a ét¢ maintenue en permanence a 14 °C
pour que l'activité lombricienne soit optimale. Les ions NH; provenant de la minéralisation
de la litiére mais surtout des excrétats lombriciens trés riches en NH; (Needham, 1957;
Lee, 1983), se trouvent donc dans des conditions tout a fait favorables a leur assimilation
par les plantes. Cette absorption d’NH, aurait entrainé une moindre croissance de la
biomasse végétale.

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

Le tableau 3 montre que, dans le cas de la litiere de C/*N 42,6, les E% des différents
compartiments du systéme étudié se classent dans 1’ordre croissant: E%-BM < E%-
Pl < E%-LB < E%-LT (10,3%). Ainsi la plante n’a pas pu assimiler que du *N provenant
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de la minéralisation des litiéres par voie microbienne car elle n’aurait en aucun cas dépassé
E%-BM. Elle a donc absorbé du N nécessairement plus enrichi en *N. De plus, cette litiere
de C/*N 42,6 ne contient pas de Nmin et nous avons émis I’hypotheése que la plante a
assimilé directement une partie de *NH; émané par les lombriciens, ce qui a conduit a
une limitation de la croissance végétale.

Remarquons toutefois que, si ce phénomene peut effectivement intervenir ici, dans l'autre
type de microcosme a lombriciens, il est inapparent et il ne peut pas expliquer la croissance
végétale moyenne des microcosmes sans ver de terre a litiere C/*N 9,5.

Hypothése 2. Consommation de jeunes racines par les lombriciens. Nous avons vu que la bio-
masse racinaire est toujours plus faible en présence de lombriciens. Cette constatation apparait
nettement lorsqu’on étudie en fonction du temps la dynamique du rapport (P,/P,) (Fig. 3).
I1 est donc concevable que les vers de terre consomment une partie du systéme racinaire
notamment les apex terminaux certainement plus appétents. De ce fait, pour renouveler en
permanence son systéme racinaire, la plante a besoin d’énergie et C réinvesti constamment
dans le systéme racinaire ne peut donc pas servir a augmenter la biomasse végétale.

Cest dans les microcosmes a lombriciens, en présence de litiere a C/*N 9,5, que nous
pouvons trouver des indications dans ce sens.

Le tableau 3 montre la dynamique des E% des différents compartiments de ces microcosmes
en fonction du temps. On voit que E%-LB augmente au cours du temps et rejoint puis
dépasse E%-PI 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 (Fig. 2.1 et 2.II) et, corrélativement, dans ce dernier cas, on observe une
augmentation du rapport P,/P, (Fig. 3). D’autre part, E%-BM n’atteint jamais E%-LB.
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 ingére et assimilé soit des composés organiques issus de la litiére soit des racines.

Etant donné que la biomasse racinaire est plus faible en présence de lombriciens, cela
conforte ’hypothése de la consommation des racines par les animaux: ce qui vient d’étre
montré expérimentalement (Cortez & Bouché, 1992). Comme nous I'avons indiquée précédem-
ment, ce phénomene a certainement été amplifié par le fait que, dans notre expérience, le
rapport biomasse lombricienne/masse de sol est relativement élevé.

Si cette hypothése ne peut étre écartée dans ce type de microcosme, elle n’est pas vérifiable
dans ceux a lombriciens en présence de litiere a C/*N élevé et n’explique évidemment pas
les différences observées en absence de ver de terre.

Hypothése 3. Inhibition physiologique de la croissance végétale. Les plantes ont ’aptitude a
stocker une importante «consommation de luxe» d’azote notamment par accumulation des
NOj dans les vacuoles. On ne peut toutefois exclure un autre mécanisme, inconnu des
auteurs, lié 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 ’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 litiere, la plante
développe un chevelu racinaire plus important.

2) En présence de liticre a C/*N 42,6, E%-BM est plus faible que E%-P1, mais, du fait de
l'accroissement du systéme racinaire, donc de 'activite microbienne dans la rhizosphere, la
minéralisation est accrue et s’exerce a la fois sur la litiere mais aussi sur la réserve organique
du sol.

3) En présence de litiére a C/*N 9,5, E%-Pl augmente constamment pendant 113 jours au cours
desquels il est toujours supérieur a E%-BM et a E%-NOj. Ces résultats montrent que la
plante a certainement assimilé directement une partie des *NOj relachés par la litiére.
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Hypothése 4. Séquestration d'un élément biogéne limitant, par la microflore stimulée par
l'abondance d’azote et les lombriciens. On constate, qu’en début d’expérience, les apports
de litiere riche en *N (C/*N 9,5) et I'activité lombricienne stimulent la croissance. On
remarque ensuite une accumulation massive de NO3 dans les pots avec lombriciens (Fig. 1),
spectaculaire dans les microcosmes a litiere de C/*N 9,5. Ces NOj proviennent en partie
de la litiere mais aussi massivement du sol comme en témoigne leur E%, certes plus élevé
en présence de lombriciens, mais bien moindre que celui du marquage initial de la litiére.
Si ces NOj 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 NOj3 n’est pas totalement compensé par une assimilation
végétale ou microbienne de sorte qu’il y a accumulation jusquau 21°™ jour (C/*N 9,5,
sans lombricien) et 49°™¢ jour (C/*N 9,5, avec lombriciens) (Fig. 1.I). De plus, nous avons
constaté que la quantité de NOj; réorganisés autrement que sous forme de biomasse
lombricienne, microbienne et végétale représentait 88% de la différence pour N' et 37,5%
pour *N (C/*N 9,5) ou 28,9% de N' (C/*N 42,6) (Tableau 4). Ceci souligne I'intense
réorganisation de Nmin par les microorganismes qui, en produisant une importante
nécromasse, ont bloqué I'azote sous forme organique plus ou moins élaborée. Remarquons
que cette observation minore considérablement le phénoméne. Le calcul «ignore» la
nitrification, ayant lieu durant cette période, et qui ne peut pas étre mise en doute. On
admet enfin que les lombriciens puisent leur N en totalité des NOj alors qu’ils exploitent
aussi des sources aminées. Malgré cette réserve, les quantités apparentes sont de 436,7
x 88/100 = 384,3 mg/pot pour N' et de 49,5 x 37,5/100, soit 18,6 mg/pot pour *N dans les
microcosmes a C/*N faible. De méme, avec le méme type de litiére et sans lombricien, les
quantités de N'/pot sont de 148,9 x 28,9/100 soit 43 mg. Or, associée a cette séquestration
de N, il y a nécessairement une séquestration d’autres éléments biogénes constitutifs tels P
et/ou S. Ceci peut expliquer I'inhibition croissante des végétaux en présence d’'une quantité
importante de N disponible.

On peut interpréter ces phénomenes par I'absence de source énergétique suffisante dans la
phase précédant le maximum d’accumulation de NOJ . Par la suite, interviendrait un apport
carboné important qui permettrait une résorption graduelle des NOj. Celui-ci proviendrait
d’un systéme racinaire croissant qui libérerait dans le milieu des exsudats hautement
énergétiques. L’activité microbienne confirme d’ailleurs ce processus en présence de litiere
a C/*N faible. Le tableau 4 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 litiere & C/*N faible, se vérifie-t-elle avec
ceux a litiére a C/*N ¢élevé?

Dans ces derniers microcosmes, en présence ou en absence de ver de terre, il existe une
apparente accumulation de NOj jusqu’au 21°™ jour. Celle-ci est modérée et la diminution
des NOj est respectivement de 50,7 mg/pot et de 42,8 mg/pot avec et sans lombriciens.
Cependant, durant la méme période (21°™¢ au 89°™ jour), 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 sont moins spectaculaires que précédemment, le processus observé
auparavant intervient probablement encore dans les microcosmes avec lombriciens. D’ail-
leurs, ces derniers accéléreront le passage de N de la litiére aux plantes, comme en
témoigne E%-Pl, nettement plus rapide en présence de lombriciens; cet enrichissement
des végétaux ne pouvant provenir des microorganismes car la teneur en *N de la
biomasse microbienne est généralement plus faible en présence de vers de terre. Apres
69 jours d’expérience (rappelons 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 5).

En conclusion, si les quatre hypotheéses sont partiellement concurrentes, une seule est vérifiée
par des faits nets. Elle reste a confirmer.
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La séquestration des éléments biogénes limitants est un phénomeéne explicatif global
applicable aux quatre types de microcosmes.

La compétition entre plantes et microorganismes est un mécanisme classique lors du
déséquilibre induit par Papport 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 par I'enfouissement des
pailles.

L’inhibition, que nous avons observée, est proportionnelle a I'excés des accumulations en
NOj et coincide chronologiquement avec la résorption de cette accumulation.

Si I’ensemble de ces résultats confirment 'importance de ce phénomeéne ils ne peuvent pas
rejeter les trois autres mécanismes supposés; Une légere diminution de la biomasse racinaire
au 89°™ jour en présence de lombriciens et de liticre a C/*N faible, 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 a déja été conduite (Cortez &
Bouché, 1992). Elle confirme la possibilité, pour Lumbricus terrestris L., de consommer des
racines vivantes, en conditions de laboratoire.

La «prime» offerte aux microorganismes de la rhizosphére («Priming action»; Jenkinson,
1966) sous forme d’exsudats racinaires se doublerait-elle d’'un processus analogue pour les
lombriciens?

Tableau 6. Bilan global de I’azote dans les microcosmes, avec et sans lombriciens et en présence des
deux types de litiére. Les résultats sont exprimés en mg/pot. Pl = plantes; Lit = litiére; LB = lombri-
ciens

Avec lombriciens

Nt sol N'LB N' Lit N'PI Masse Différence
apportée totale

C/*N 9,5 Entrée

N 2887 50,3 194,8 0,0 3131,1 —

Sortie

N 3088 85,3 — 105,1 32784 146,3
C/*N 42,6 Entrée

Nt 2887 41,0 41,3 0,0 2969,3 -

Sortie

Nt 2750 66,4 — 95,9 29123 57,0
Sans lombricien

N'sol N Lit N'PI Masse Différence
apportée totale

C/*N 9,5 Entrée

Nt 2887 194,8 0,0 3082,0 —

Sortie

Nt 3017 — 123,0 3140,0 58,0
C/*N 42,6 Entrée

Nt 2887 41,3 559 2984,0 —

Sortie

Nt 2930 — 143,8 3073,8 89,8
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Dans notre cas, nous avons induit un déséquilibre qui montre que ce phénoméne a une
valeur beaucoup plus générale: L’excés d’azote, amplifi¢ par une activit¢ lombricienne
intense, a induit la séquestration dans la biomasse, puis la nécromasse microbienne de
certains ¢léments (P, S ...) nécessaires a la croissance végétale.

Conclusion

La mise en oeuvre de microcosmes a cinq compartiments (litiére, lombriciens, biomasse
microbienne et plante) constitue un moyen efficace d’exploitation des mécanismes de
transfert des éléments biogenes. Toutefois, la mise en équilibre d’un tel modeéle et le choix
sur les proportions initiales des compartiments induisent des mécanismes compensateurs
exageres, telle ’accumulation des nitrates consécutive a I’action immédiate d’un gros
compartiment lombricien, en présence d’une litiére trés riche en azote et en ’absence d’une
végétation abondante.

Si de tels mécanismes ne reflétent pas, par leur amplitude, ce qui se produit dans les
écosystémes, ces phénoménes mettent en évidence des interactions usuellement percep-
tibles.

Nous avons aussi mis en évidence la trés probable concurrence en éléments biogénes, autres
que l’azote, entre plantes et microorganismes, en cas d’exceés simultané de C réduit et de
N minéralisé. En outre, dans ces conditions, la possibilité d’une action rhizophage des
lombriciens a été dégagée.

Par ailleurs, ce modéle a permis de suivre les transferts de 1’azote de la plante (par
I'intermédiaire de sa litiére) a la plante en croissance, via (1) Paction d’enfouissement
lombricien qui libére les nitrates vacuolaires des végétaux, (2) 'ammonium des excrétions
lombriciennes, (3) la réorganisation microbienne et enfin (4) les humus de synthése. Des
cinétiques de transfert différentes sont liées & ces mécanismes qui varient en fonction de
la richesse en azote (C/N) des apports de liticre.
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