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INTRODUCTION

Un recueil de textes d'auteurs sur les questions de la fertilisation phosphatée. Leur approche est novatrice. Ainsi,
le sol est considéré dans sa globalité, c'est a dire sous son angle vivant. Par ailleurs, les mécanismes au niveau de la
rhizosphere, c'est a dire le contact plante-sol sont présentés. Nous espérons que ces textes ouvriront de nouveaux
horizons aux agriculteurs, cadres de 'agriculture, ¢tudiants et universitaires.

Ce recueil comprend des articles de vulgarisation agricole, des articles universitaires, des articles review et des
extraits de théses.

11 apparait que la fertilisation phosphatée est particuliére.

— En sol calcaire, il faut tenir compte du risque d'insolubilisation des engrais phosphatés. Le super-phosphate
est déconseillé, le MAP, par exemple, est préférable.

— Face a la particularité de la fertilisation phosphatée, une des solution est de localiser les engrais sur la ligne
de semis.

— Ces articles montrent également un aspect souvent négligé en Algérie : l'activité biologique du sol
contribue a la nutrition phosphatée des plantes : bactéries, mycorhizes, vers de terre. A ce propos, il s'agit
de favoriser les restitutions de résidus de récolte au sol : paille, fumier ou les apports de boues résiduaires,
de composts.

Ce dossier reste a achever en réalisant par exemple une plus grande synthése des travaux présentés. Ce sera
l'objectif des prochains mois...

nb : Afin de respecter la propriété intellectuelle, rappelons que toute utilisation de ces textes doit faire mention de
leur origine exacte.



CHAPITRE

ETAT DES LIEUX DE LA FERTILISATION PHOSPHATEE EN ALGERIE 4

LE PHOSPHATE NATUREL, APRES LE GAZ: L'AUTRE RICHESSE DE L'ALGERIE
BELAID Djamel. 2013

Trop souvent oubliées, par rapport au pétrole et au gaz, les réserves de Phosphates (P) placent I'Algérie a la téte
d'une richesse considérable. C'est que le phosphore est indispensable a la croissance des plantes. Il intervient dans
des aspects de la vie des plantes aussi fondamentaux que les transferts d'énergie a travers I'ATP, la constitution des
membranes des cellules ou du patrimoine génétique avec les acides nucléiques.

Or, les réserves mondiales de P pourraient étre épuisées d'ici cinquante a cent ans selon différents chercheurs. En
effet, contrairement aux engrais azotés fabriqués a partir de l'azote de l'air, le phosphate naturel (PN) ne se
reconstitue pas a l'échelle de la vie humaine. Les quantités disponibles sur Terre sont limitées. L'agriculture
mondiale est donc menacée de pénurie d'engrais P. Alors que les agriculteurs des pays développés en utilisent trop
et le gaspillent, les agriculteurs des pays du sud en manque et connaissent de ce fait des baisses dramatiques de
rendement. Pas moins de 5 & 7 billion d'hectares de terres agricoles seraient déficitaires en P. En Algérie, la

question est également posée : comment mieux tirer parti des engrais phosphatés ?

ALGERIE: 2 MILLIARDS DE TONNES DE
PHOSPHATES NATURELS.

Les réserves de PN algériennes sont considérables .
Elles sont estimées a 2 milliards de tonnes. Et sont
principalement situées a Djebel Onk, dans la région de
Tébessa.

Plusieurs pays recelent des réserves considérables:
Maroc, Russie, USA, ... D'autres au contraire en
manquent cruellement. Or, rappelons le, sans P pas
d'augmentation des rendements. Nous devons donc
utiliser a bon escient ce cadeau de la Providence.

Le P a une particularité, c'est de n'étre utilisé qu'a 20%
au maximum par les plantes. Le reste est bloqué dans
le sol. Dans les pays au climat tempéré, 1'excés de P
peut méme se retrouver dans les eaux de surface et
créer de graves problémes de pollution d'origine
agricole.

Ce blocage des engrais P dans le sol est
particuliérement important en sols calcaires. Il
concerne donc I'Algérie ou la majorité des sols
agricoles sont calcaires. Un chercheur de I'Inra-
France, le Pr Fardeau, a montré que dans les cas
extrémes, une bonne partie des engrais P peuvent étre
bloqués par le calcaire du sol au bout de quelques
jours. Le coefficient réel d'utilisation (CRU) de
I'engrais superphosphate un a deux mois son apres
épandage est de 15 a 20% et de moins de 2% apres un

an (cas d'un sol limoneux). Si ce type d'engrais est
apporté en aott, apres la récolte des céréales a pailles,
pour un mais semé au printemps suivant, note encore
ce chercheur, le CRU est de 5% sur sol limoneux et en
dessous de cette valeur si le sol est calcaire. Une
analyse de sol pourra révéler une forte teneur en P
total, mais celui-ci reste indisponible pour la plante
car sous une forme rétrogradée (apatite).

Le jeune chercheur Algérien Mihoub Adil de
l'université de Ouargla a eu I'idée de mettre différents
engrais dans des pots et d'analyser le sol
régulierement. Il a pu montrer que les pots ou avait
été mis des échantillons de sol saharien et engrais
super phosphate passaient, en a peine 3 mois, de 104
ppm & 61 ppm alors qu'il n'y avait pas d'absorption
par les plantes (les pots ne contenaient que du sol).

L'ENGRAIS DAP MEILLEUR QUE LE SUPER
PHOSPHATE 45.

Il s'agit donc d'utiliser les engrais P au plus pres des
besoins des plantes en les épandant au semis par
exemple dans le cas du blé. Cela a l'air d'étre une
évidence, pourtant il faut savoir que longtemps les
préconisations ont été d'épandre ces engrais avant les
labours de jachére soit 8 mois avant que le blé ne soit
seme.

Nous avons donc longtemps mal utilisé les engrais P
dont le super phosphate 45. Cet engrais est produit par



action d'acide sur des PN. Depuis quelques années est
apparu sur le marché national du mono et du
diammonium de P (MAP et DAP). Ces deux engrais
commercialisés par la société Profert associent un
engrais azot¢ ammoniacal a un engrais P. Cette
combinaison acidifie le sol. De ce fait le blocage du P
par le sol est moindre ce qui permet a la plante d'en
absorber de plus grandes quantité d'ou de meilleurs
rendements. Des essais comparatifs menés a Sétif en
2007 par 1'nstitut Technique des Grandes Cultures
montrent sur une culture de blé un avantage pour le
DAP de 56 gx/ha pour 100 kg/ha de MAP contre
seulement 38 gx/ha avec 100 kg de SP 45.

Le Pr JING et ses collégues ont ainsi confirmé que sur
mais le rendement augmentent lorsque le P est
apporté combiné avec de 1'azote ammoniacal. Cet effet
est expliqué par ces chercheurs par une amélioration
de la croissance des racines et de l'utilisation du P du
sol du fait d'une acidification de la rhizosphere. Au
contraire en cas d'utilisation d'azote sous forme
nitrique, d'autres équipes ont montré que le blocage du
P par le calcaire du sol augmente du fait d'une
alcalinisation du sol.

Pourtant I'emploi de ces combinaisons d'engrais reste
encore peu développé en Algérie. La mise en place de
réseaux de technico-commerciaux par les société
commercialisant des engrais est un gage d'une
meilleure vulgarisation.

Une autre cause de mauvaise utilisation de cette
richesse que constituent les réserves locales de PN
réside dans leur exportation a 1'état brut. Selon
certaines auteurs, nous serions le seul pays au monde
a exporter a I'état brut le P. Nous exportons
annuellement environ 1,5 millions de minerais de
phosphate. Cependant 1'état de la voie de chemin de
fer entre Djebel Onk et Annaba n'a permis en 2012
d'exporter que 700 000 tonnes de minerais sur les 1.1
millions de tonnes commandées par des clients
étrangers.

Les prix mondiaux de ce minerais ont connu une
brusque augmentation ces derni¢res années, doublant
depuis 2007. Mieux valoriser notre PN en le vendant
comme produit fini constituerait par ailleurs une
source d'emplois. Deux usines de production d'acide
phosphorique sont prévues a Souk Ahras et Guelma.
Ces deux usines pourraient permettre la création de
plus de 5 000 emplois permanents. Areva envisage
d'extraire de I'uranium du phosphate naturel tunisien.
Ce qui constitue a terme une autre voie de valorisation
de ces gisements.

Afin de mieux assurer la nutrition phosphatée des
plantes une autre voie de recherche serait de consacrer
d'autres moyens de fertilisation en P des cultures.
Surtout, pour des sols trop calcaires et pour des
systémes de cultures a bas niveau d'intrants. C'est que
face a la pénurie mondiale de P qui guette
l'agriculture, les chercheurs se sont penchés sur les
mécanismes d'absorption de cet élément par les
plantes. On ne compte plus les publications dans des
revues renommeées sur ce sujet devenu a la mode.
L'absorption du P par Arabidopsis thaliana, petite
plante de laboratoire, est décortiquée par différents
laboratoires dans le monde, permettant la publication
d'articles  comptant  jusqu'a 110  références
bibliographiques pour la plupart récentes.

Et stupeur, il est apparu que face a une déficience en
P, les plantes développent d'étonnantes stratégies afin
de se procurer cet élément vital.

— les racines se développent dans le sens
horizontal ce qui permet d'explorer un volume
de sol plus vaste,

— depuis la colonisation du milieu terrestre 80%
des especes végétales sont associées avec des
champignons et forment des mycorhizes
permettant une meilleure exploration et
absorption des éléments minéraux du sol,

— les racines de certaines espéces (dont les
Proteacées) se ramifient en écouvillon (cluster
root) et acidifiant la rhizosphére permettant
une meilleure absorption du P du sol.

Parmi les plantes les plus aptes a acidifier la
rhizospheére et donc a optimiser les prélévements de P
figure en bonne place les légumineuses. Autrefois
seulement admirées pour leur capacité a fixer 1'azote
de l'air, elles le sont maintenant également vis a vis du
P.

En divers point du globe, des équipes de recherche
considérent d'un oeil nouveau: pois-chiche, féve,
féverole, lupin. Des expériences simples de mise en
contact de racines de légumineuses avec de la gélose
contenant un indicateur d'acidité a permis de montrer
que tout autour de ces racines le pH baisse de 2 a 3
unités par rapport au sol environnant.

Cet effet permettrait en sol acide d'utiliser directement
du PN au lieu de lui faire subir de couteuses
transformations en usine afin d'en faire un engrais
soluble. La compréhension des mécanismes
concernant l'architecture du systéme racinaire, la
présence de transporteurs racinaires de P a haute
affinité, la sécrétion d'acides organiques, la capacité a
induire des mycorhizations plus efficientes vis a vis



du P laisse entrevoir la possibilité de création future
de variétés peu exigeantes en engrais P. Déja, des
chercheurs de I'Institut International de Recherche sur
le Riz aux Philippines ont annoncé avoir transmis a
des plants de riz un géne qui permet de prélever du P
du sol inaccessible pour la plupart des autres variétés.
Le géne ne PSTOL-1 (pour "phosphorus-starvation
tolerance 1") a été isolé a chez variété indienne
"Kasalath", qui avait été remarquée pour son aptitude
a pousser malgré une carence du sol en P. Carence qui
aurait pu étre fatale aux autres variétés. Des analyses
ont montré que PSTOL1 agit comme un activateur de
la croissance racinaire précoce, permettant ainsi aux
plantes d'acquérir plus de P.

Cet exemple montre qu'il serait intéressant de
rechercher parmi les blés algériens et autres especes,
les variétés aux racines plus adaptées a absorber le P
du sol dans l'environnement hostile que constitue le
fort taux de calcium de nos sols.

A COURT TERME: CULTIVER BLE DUR ET
POIS-CHICHE ENSEMBLE?

A court terme, les agronomes pensent surtout a
associer a la culture du blé une Iégumineuse a fort
capacité de mobilisation du P du sol. Cet effet nommé
«P for two» par le Pr Hisinger de I'INRA de
Montpellier pourrait permettre aux céréales de
bénéficier de l'effort d'extraction du P exercé par la
légumineuse. Ainsi, au lieu de semer du blé, I'avenir
serait au semis concomitant de blé et pois, de blé et de
pois-chiche ou de bl¢ avec du lupin. Cette derniére
association se développe déja chez des agriculteurs du
Nord-Ouest de la France ou la coopérative Terrena
relance la filiére lupin. Les graines de lupin étant 3
fois plus grosses que celles du blé, un simple tri
mécanique permet d'isoler apres récolte les graines de
chacune des deux espéces.

Dés 2003, une équipe chino-australienne a travaillé
sur les relation de complémentarité entre blé et pois
chiche. Des pots ont été séparés ou non en deux par
une barriére synthétique afin d'éliminer ou non le
contact entre racines. La biomasse du blé a été alors
significativement plus élevée lorsque ses racines sont
restées en contact avec celles du pois chiche que
lorsque les racines des plantes ont été séparées. Quand
du phosphore, sous une forme organique, a été
appliqué dans les pots ou les racines étaient en
contact, les concentrations de phosphore dans le blé
ont été plus élevées. Ces résultats suggerent que les
racines de pois chiches facilitent I'utilisation par le blé
d'une source de P organique. Chose dont est incapable
le blé lorsqu'il est semé tout seul.

Des équipes chinoises ont montré en 2007 qu'un mais
cultivé en présence de féverole nécessite moins
d'engrais P qu'un mais en monoculture. Selon le Pr LI
et son équipe, associé a la féverole le mais produit
jusqu'a 129 quintaux par hectare . Si on remplace la
féverole par du blé, le rendement de mais n'est plus
que de 92 quintaux. Sur un mais associé a la féverole,
I'engrais P devient inutile, voire méme exerce un effet
dépressif a la dose de 112 kg, puisque le rendement
baisse a 109 quintaux. Ce qui confirme que la
meilleure utilisation du P du sol par les cultures
associées est observée en cas de faibles niveaux de
fertilisation P. Cet effet décroit en cas de niveaux plus
élevésen P .

Ce genre de cultures associées nécessite des essais
afin de déterminer la dose de semis de chaque espéce
et comment vaincre au mieux la flore adventice. En
France, l'association d'une légumineuse au blé est
souvent utilisée en agriculture biologique. Elle permet
d'améliorer la production en grains et leur taux en
protéines sans avoir recours aux engrais azotés. La
pratique de cultures associées est connue des
agriculteurs algériens. Ils la pratiquent couramment
dans le cas des fourrages de vesce-avoine.

D'autres voies pourraient étre imaginées comme
enrichir du fumier avec du super phosphate 45 en
tablant sur l'acidité¢ de la matiére organique du fumier
afin de mieux protéger le P vis a vis des phénoménes
de blocages par le calcaire. Des travaux réalisés par
une équipe de l'université de Batna a montré que
I'apport de boues résiduaires de station d'épuration des
eaux usées permettait a un blé de passer de 17 a 34
gx/ha. D'autres travaux réalisés par 'ENSA d'El
Harrach (ex Institut National Agronomique) a montré
que la simple pulvérisation foliaire d'engrais
phosphatés permettait a une culture d'orge de passer
de 26 a 39 gx/ha. Toujours afin d'éviter ce risque de
blocage, on pourrait penser a la construction locale de
semoirs délivrant a la fois semences et engrais.
Localisé a proximité des semences, l'engrais serait
ainsi mieux utilis¢ deés l'apparition des premiéres
racines de la plante. Au Maroc, le choix de certaines
souches de champignons afin d'inoculer de jeunes
plants d'arganier a permis une meilleure nutrition
minérale en P.

CONCLUSION

Des réserves de phosphates naturelles la société
publique Somiphos pourraient permettre en 2020 la
production de 8 a 10 millions de tonnes d'acide
phosphorique générant un revenu annuel de plus de §
milliards de dollars. Ces revenus pourraient ainsi



constituer la deuxiéme source de revenus du pays. Ces
fabuleuses réserves ne nous préservent cependant pas
d'une sous-nutrition en P des cultures. En effet, dans
son mode d'utilisation actuel, le super phosphate reste
inadapté a la plupart des sols locaux.

Des alternatives existent. Certaines commencent a étre
mises en oeuvre grace au dynamisme des cadres
technico-commerciaux des firmes locales d'engrais.
Fertial réalise par exemple des analyses de sol et
propose aux agriculteurs un choix plus approprié des
engrais. Profert commercialise MAP et DAP.

Ces alternatives consistent donc en:

— [l'utilisation plus large de formulations plus
adaptées comme le mono ou diammonium de
phosphate, de complémentation sous forme de
pulvérisations foliaires afin de s'affranchir des

risques de blocage du P dans le sol et de la
sécheresse du sol en fin de cycle.

— l'utilisation des engrais en localisation prés
des semences,

— [T'utilisation de moyens biologiques (cultures
associées, mycorhization des plantes par des
souches locales, amendements organiques,
recherche de variétés adaptées).

Il s'agit 1a de mesures directement applicables ou
d'axes de recherche importants puisque concernant
toutes les cultures. Ces axes mériteraient de mobiliser
plus de moyens humains et matériel. Il y a la des défis
pour une recherche nationale spécifique et pour les
jeunes qui souhaiteraient s'investir afin d'apporter leur
contribution au développement de notre agriculture.

ALGERIE: REVISITER LA FERTILISATION DES CEREALES.
« P for two »: Une nouvelle technique pour produire plus en dépensant moins d'engrais.
D BELAID 2013

Traditionnellement, les pratiques agricoles consistent a ne cultiver qu'une seule culture par parcelle. On
cultive du blé, des pois chiche ou des féves dans des champs séparés. Depuis quelques années se développe la
technique des cultures associées: blé associé a un pois protéagineux par exemple. A la moisson, on récolte blé
et pois ensemble mais un tri des graines permet ensuite de séparer chacune des espéces. Des travaux réalisés
dans le sud de la France montrent que les grains de blé sont plus riches en azote et protéines qu'un blé

cultivé tout seul.

LE BLE, UNE CULTURE QUI AIME LA
COMPAGNIE

Cette technique des cultures associées est connue des
agricultures Algériens qui produisent des fourrages de
vesce-avoine. Mais, la révolution qui pointe consiste a
étendre cette pratique a des cultures destinées aussi a
l'alimentation humaine.

Déja les essais des agronomes fleurissent: blé et pois-
chiche, blé et lupin ou mais et féverole. Les exemples
sont nombreux selon l'imagination des agronomes
australiens, indiens ou chinois.

Jusqu'a présent les essais de cultures associées
visaient l'association d'une céréale et d'une
légumineuse dans le seul but de réduire l'utilisation
d'engrais azotés. En effet, les légumineuses ont la
capacit¢ de fixer l'azote de l'air. Durant leur
croissance, elles en libérent une partie dans le sol. Si
on cultive du blé a proximité d'une légumineuse, ce
dernier peut donc profiter de I'azote assimilable qui se
retrouve a proximité de la [égumineuse.

Récemment des agronomes se sont rendus compte que

la céréale ne bénéficiait pas seulement de la capacité
de la légumineuse a fixer l'azote mais aussi de sa
capacité a favoriser les prélevements du phosphore du
sol.

«PFORTWO ».

Depuis partout dans le monde les recherches vont bon
train. C'est que l'enjeu est de taille. En effet, les
réserves de phosphates mondiales sont limitées et
certains économistes parlent d'un épuisement d'ici une
cinquantaine d'années. On pourrait rétorquer que les
agriculteurs Algériens ne sont pas concernés par ce
risque d'épuisement. En effet, comme pour le gaz,
I'Algérie possede d'énormes réserves de phosphates.
Mais, il y a un autre probléme qui fait que les cultures
associées sont un atout pour l'agriculture locale. La
majorité de nos sols sont calcaires. Or, le calcaire a la
redoutable capacité de bloquer le phosphore apporté
par les engrais. Dans les sols les plus riches en
calcaire, le Pr Fardeau (France) a montré que ce
blocage des engrais phosphatés peut étre une affaire
de quelques semaines. D'autres travaux montrent
qu'en cas de déficit hydrique, le taux réel d'utilisation
de l'engrais phosphaté ne dépasse pas 15%. C'est le



cas du superphosphate majoritairement utilisé
localement. Depuis peu, un nouveau type d'engrais: le
di-ammonium phosphate (DAP) est disponible sur le
marché. ['association d'ammonium confére un effet
acidifiant au DAP et retarde l'effet de blocage du
calcaire du sol. Cependant, la flambée des engrais
phosphatés sur le marché mondial se répercute
localement; ces engrais colitent de plus en plus chers.
Par ailleurs, la faiblesse actuelle des rendements
céréaliers en culture non irriguée ne permet pas
toujours de les rentabiliser. Les cultures associées
deviennent donc une solution séduisante. Il devient
inutile d'apporter des engrais azotés et phosphatés sur
les cultures.

Il existe certes une pratique agronomique qui consiste
a alterner annuellement les cultures sur une parcelle.
De tout temps, les agriculteurs ont remarqué qu'un blé
qui suivait une légumineuse ou une prairie produisait
plus. Il y a en effet un adage répandu en Europe: «
Veux-tu du blé ? Fais des prés ». Les céréaliculteurs
locaux connaissaient bien l'effet des jacheres paturées.
Avant l'introduction du désherbage chimique et de
l'actuelle forte pression de 1'élevage ovin, les résidus
des légumineuses paturées telles le medicago
permettaient un fort enrichissement du sol en azote et
en phosphore. Le paturage de la jachére permettait de
réduire le risque de forte infestation en mauvaises
herbes pour la culture de blé qui suivait.

Cependant dans le cas des cultures associées l'effet
des racines de la plante accompagnant la céréale est
parfois éphémere. Aussi, seule la technique d'associer
deux culture peut permettre de profiter de cet effet
parfois fugace de la rhizosphére. Le chercheur
francais Hinsinger résume cet intérét mutuel par « P
for two ».

DES RESULTATS PROMETTEURS.

De nombreux essais en laboratoire sont mis en place
de par le monde. Ces derniéres années, des ingénieurs
agronomes chinois ont publi¢ les résultats de leurs
travaux. Ils sont époustouflants. Long Li et ses
collegues obtiennent des rendements en hausse de
49% lorsqu'il associent du mais a de la féverole.

Associé a la féverole le mais produit jusqu'a 129
quintaux par hectare. Si on remplace la féverole par
du blé, le rendement de mais n'est plus que de 92
quintaux. L'engrais phosphaté¢ devient inutile, voire
méme nocif: a la dose de 112 kg, le rendement baisse
méme a 109 quintaux.

D'autres associations permettent également des
améliorations de rendement: blé et lupin, blé et pois-

chiche.

Dans le cas de I'association mais-féverole 1'explication
de la meilleure disponibilité du phosphore dans un sol
pourtant pauvre en phosphore facilement assimilable
vient de trois types d'interactions qui se produisent
dans la rhizosphere.

Les racines des féverole provoque une acidification de
la rhizosphére qui rend assimilable le phosphore du
sol auparavant bloqué. Afin de montrer cet effet, les
promoteurs de cette technique ont mis des racines de
féverole au contact d'un marqueur d'acidité. Et
contrairement aux racines du mais, la couleur apparue
indique nettement une acidit¢é marquée autour des
racines de féverole.

Par ailleurs, ses racines secrétent des acides
carboxyliques qui dissolvent les formes de phosphore
insolubles. Enfin, les racines sont capables de
produire des enzymes telle des phosphatases qui
accélérent la transformation du phosphore organique
en phosphore assimilable par les racines. Cela a été
particuliérement observé chez le pois-chiche.

DES PERSPECTIVES ALGERIENNES
Ces résultats agronomiques offrent des perspectives
certaines a l'agriculture algérienne.

Il est a espérer que la recherche agronomique locale
permettra de confirmer les meilleures associations
possibles dans les conditions algériennes. En effet,
selon les sols, les especes et les variétés, les résultats
escomptés peuvent varier. Ainsi, le lupin blanc qui
présente une trés forte capacité a mobiliser le
phosphore du sol ne s'adapte pas aux sols trop
calcaires. Des programmes d'amélioration génétiques
a travers le monde visent a sélectionner des variétés
tolérantes. La prospection du territoire nationale afin
de trouver des écotypes tolérants reste a faire. Idem,
concernant les variétés de céréales locales ayant tout
le temps vécu sur des sols a fort pouvoir fixateur de
phosphore et ayant pu développer des stratégies de
résistance telles un systéme racinaire particuliérement
développé permettant ainsi de mieux prélever le
phosphore du sol.

La féverole, bien connue des agriculteurs Algériens,
offre un candidat idéal pour une association avec le
blé. Idem concernant le pois chiche et les
remarquables capacité de sa rhizosphére a mobiliser le
phosphore du sol.

Il faut encore voir a quelle dose et comment semer
deux especes différentes sur une méme parcelle et



surtout comment régler la moissonneuse-batteuse afin
de les récolter ensemble. Sans parler des questions de
maitrise des mauvaises herbes durant la culture
associée.

Les cultures associées offrent une opportunité contre
un mal récurent des sols Algériens consacrés aux
céréales: la carence des sols en phosphore. Solution
que l'agriculture « moderne » grosse consommatrice
d'engrais ne sait résoudre.



CHAPITRE

Le sol, milieu vivant 9

LE SOL MILIEU VIVANT, UN TERRITOIRE QUI RESTE A DECOUVRIR ET A VALORISER
Jean-Claude Cleyet-Marel, Philippe Hinsinger 20000.

Un magnifique texte de deux auteurs qui montrent bien que le sol est vivant et que toute fertilisation durable
passe par la compréhension des interractions entre la plante et les étres vivants du sol. Cela est trop oublié en
Algérie. Nous utilisons les engrais, mais pas assez les amendements organiques et les restitutions de récolte
(chaumes, pailles, ...). Un texte a lire. Un texte que tout agronome souhaiterais avoir écrit. D BELAID Septembre

2015.

Résumé : Le sol, théitre de nombreuses transformations
initiées par des organismes vivants, voit son
fonctionnement perturbé par les pratiques de I’agriculture
intensive. C’est le cas notamment du cycle de 1’azote qui
est fortement modifié par les apports massifs de fertilisants
azotés de synthése et ceci au détriment de la fixation
biologique dont le potentiel est de moins en moins valorisé.
Globalement, 1’utilisation de fertilisants chimiques et de
pesticides a conduit & minimiser et a négliger le potentiel
biologique des sols. L’évaluation de la qualité des sols
devra désormais intégrer la composante biotique et les
mesures biologiques devront passer dans la pratique
courante pour compléter les analyses physico-chimiques
traditionnelles. Une meilleure valorisation du potentiel
naturel des sols passera trés certainement par une meilleure
maitrise des interactions dans la rhizosphére, lieu privilégié
de rencontre entre la plante et les micro-organismes du sol.

ARTICLE

Les préoccupations et les interrogations de la société
civile et de la communauté scientifique en matic¢re de
qualit¢ de vie et d'environnement conduisent les
milieux agricoles a mettre en place de nouvelles
stratégies de production et de gestion du patrimoine
naturel [1]. Au-dela des débuts hésitants de
l'agriculture « biologique » ou « raisonnée » et avec, a
terme, l'instauration par les pouvoirs publics de
redevances sur les excédents d'azote, c'est une gestion
différente des assolements et des sols qui est attendue.
Le niveau actuel de productivité agricole a été atteint
en Europe de ['Ouest au prix de modifications
importantes au niveau des cycles des ¢éléments
minéraux impliqués dans la nutrition des plantes.
L'accés facile et peu onéreux aux fertilisants
chimiques et notamment azotés ainsi que l'utilisation
d'herbicides, de fongicides et d'insecticides ont
conduit progressivement, au cours de la seconde
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moitié du xxe siécle, a considérer le sol comme un
simple support pour les végétaux et a oublier que c'est
aussi et surtout un milieu vivant siege de multiples
transformations et lieu d'intenses interactions
biotiques, en particulier entre les racines et les micro-
organismes du sol. La diversité et la complexité des
populations des étres vivants présents dans le milieu
tellurique, vers de terre, insectes et multiples autres
invertébrés, nématodes, protozoaires, champignons,
algues et bactéries ne présentent une richesse qui est
encore trés imparfaitement explorée et exploitée, au
sens noble du terme. Cette complexité de 1'écosysteme
tellurique est aussi une réalité qui a longtemps freiné
l'acquisition des connaissances et rend encore
malaisées les applications potentielles issues des
travaux de recherche. Le sol n'est pas une ressource
renouvelable, du moins a [I'échelle humaine, et,
derriére l'opposition entre une agriculture dite «
conventionnelle » et une agriculture « organique »,
c'est aussi la préservation de ce patrimoine qui est en
cause.

L'azote : un élément dont le cycle est fortement
modifié par I'activité humaine

Les modifications radicales apportées a la gestion de
l'azote par les pratiques agricoles sont l'occasion
d'illustrer les perturbations induites par les activités
anthropiques sur les flux d'éléments dans le sol et, au-
dela, sur les équilibres biologiques. Si l'azote n'est
qu'un des éléments qui ont permis les immenses gains
de productivit¢ au cours des cinquante derniéres
années, il est un bon « marqueur » des pratiques
culturales. Il est a la fois, parmi tous les ¢léments
impliqués dans les grands cycles biogéochimiques,
celui qui affecte de la fagon la plus significative la



productivité végétale et celui dont le cycle est, en
dehors des apports de fertilisants de synthése, trés
largement contrdlé par des processus microbiens. La
théorie des assolements développée au cours du xixe
siécle a été fondée essentiellement sur des acquis
scientifiques reposant sur la chimie et les polémiques
sur l'azote se sont déroulées pour l'essentiel & une
époque ou la microbiologie était une science qui
restait a inventer. On savait néanmoins, sur la base
d'observations rigoureuses, qu'un blé succédant a un
trefle ou a une luzerne bénéficiait d'une meilleure
alimentation en azote et le slogan de 1'époque était : «
Veux-tu du blé ? Fais des prés » [2]. Cet adage se
justifiait par le prix de revient des fertilisants et les
quantités disponibles ne leur permettaient de jouer
qu'un role d'appoint. Il était alors primordial de
disposer de fertilisants organiques produits sur place
et, pour cela, un certain effectif de bétail était
nécessaire. Pour nourrir celui-ci, des superficies non
négligeables devaient étre consacrées aux fourrages.
Cette pratique est liée au fait que, contrairement aux
autres ¢léments minéraux majeurs entrant dans la
composition des plantes, l'azote n'est pas issu, en
milieu naturel, de l'altération de la roche-mére.

La principale réserve d'azote est dans 1'atmosphere,
sous une forme non utilisable par les végétaux. Son
entrée dans l'écosysteme sol-plante est le résultat de
l'activité de micro-organismes particuliers présents
dans le sol (parmi ceux-ci, les rhizobium sont les plus
connus). Ces derniers possédent l'information
génétique et la capacité de synthétiser le complexe
enzymatique capable de réduire l'azote moléculaire
(N2) de l'atmosphére en ammonium. On estime
généralement que plus de 100 millions de tonnes sont
fixées annuellement dans le monde par les systemes
biologiques. Les systémes les plus performants sont
ceux qui associent la fixation biologique a la
photosynthese. La capacité de faire coincider dans une
méme unité fonctionnelle la synthése de composés
carbonés et azotés a partir du gaz carbonique et de
l'azote de l'air est un phénoméne limité
principalement, du moins pour les écosystémes
agricoles, aux légumineuses vivant en symbiose avec
des bactéries fixatrices d'azote. On comprend ainsi
I'intérét de végétaux comme la luzerne ou le trefle
dans la pratique des assolements élaborée au xixe
siécle, usage qui est d'ailleurs resté en vigueur toute la
premiére moitié du xxe siécle. Une des particularités
de l'entrée naturelle de 1'azote dans I'écosystéme sol-
plante par voie biologique est d'associer de fagon
étroite le cycle de l'azote et celui du carbone. Ceci
explique également que, pendant trés longtemps, la
fertilité du sol, en particulier sa composante azotée, ait
été associ¢ée de facon intuitive puis raisonnée a la
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teneur en matiéres organiques du sol. Ce lien étroit et
incontournable entre la teneur totale du sol en
maticres organiques et le pouvoir nutritif azoté du sol
a été cassé avec la mise au point de la synthése de
I'ammoniac par le procédé Haber.

Au cours des quarante derniéres années, les
quantités de fertilisants azotés issus de la synthése
chimique utilisées dans le monde ont été multipliées
par sept et, actuellement, plus de 70 millions de
tonnes de fertilisants azotés sont épandues sur les
terres agricoles. L'apport d'azote sous forme minérale
a pour corollaire de dissocier les entrées de carbone et
d'azote dans le sol et cette particularité n'est sans
doute pas étrangére a la diminution assez
systématique et continue du taux dhumus dans les
sols agricoles.

Globalement, 1'utilisation de fertilisants azotés est
créatrice  de  biomasse, mais celle-ci  est
essenticllement exportée et les restitutions de
composés organiques vers le sol sont bien souvent
réduites au minimum. Par ailleurs, des techniques de
préparation du sol pour le semis favorisant la
minéralisation de la matiére organique, le briilage des
pailles de céréales, le désherbage des vignobles sont
autant de pratiques qui participent également a
I'appauvrissement systématique des sols en maticres
organiques. La synthése d'azote combiné a partir de
l'azote atmosphérique en utilisant 1'énergie fossile a
conduit a négliger complétement I'entrée naturelle de
l'azote dans les sols agricoles. Ainsi, les systémes de
culture actuels sont nettement orientés vers des
rotations ou les cultures fourragéres n'ont plus ou peu
de place. Les recherches sur la fixation biologique de
l'azote ont du mal a trouver une finalit¢ et des
applications potentielles. Celles-ci sont pourtant
nombreuses et variées. On peut a titre d'exemple, pour
les milieux dégradés ou le sol a été détruit et ou les
apports de fertilisants minéraux de synthése ou
organique sont inappropriés, envisager l'utilisation des
plantes fixatrices d'azote pour réactiver le milieu.
D'autres applications a caractére plus directement
agricole sont l'enherbement contrélé des vignes
(photo) ou la production de protéines végétales, tiche
pour laquelle les légumineuses et en particulier les
fourragéres comme le tréfle sont particuliérement
efficaces [3]. Les événements récents qui ont ébranlé
la filiére de I'alimentation du bétail pourraient bien, en
outre, relancer l'intérét d'une augmentation de notre
capacité de produire des protéines végétales a l'aide,
en particulier, de 1égumineuses a graines comme le
soja, mais aussi les lupins et les pois. L'utilisation de
ce potentiel nécessite cependant d'importantes
modifications des itinéraires techniques actuels. On



peut espérer, dans le cadre d'une nouvelle politique
agricole européenne orientée vers une
désintensification et avec la mise en place des contrats
territoriaux d'exploitation, voir une évolution vers des
solutions techniques ou sera plus judicieusement
valoris¢ le potentiel biologique de l'entrée de l'azote
dans I'écosystéme sol-plante. A ce titre, bien que les
écarts sur le plan des contraintes pédo-climatiques et
socio-économiques soient considérables, le succes
d'autres modéles de production tels que l'agriculture et
I'élevage extensifs en Australie ou en Amérique du
Sud devrait étre source d'inspiration et d'espoir pour le
futur. Ainsi, dans le modéle australien, les
légumineuses a graines ou fourragéres jouent un role
central dans les rotations et assurent une entrée
majeure  d'azote  dans  l'écosystéme  cultivé.
L'impossibilité économique de ces pays a intensifier a
outrance, au méme titre que ce qui a été accompli en
France et en Europe occidentale, les a conduits sur des
pistes de recherche assez différentes, cédant la place a
une innovation forte, notamment en direction de la
sélection d'espéces et de génotypes de plantes, mais
aussi d'auxiliaires symbiotiques adaptés aux
contraintes du milieu. Si jusqu'alors notre choix a été
plutot de trouver les moyens de lever ces contraintes a
tout prix, il n'est pas trop tard pour reconsidérer
d'autres options.

Photo. L'enherbement semi-permanent et
controlé des vignes dans le Sud de la France, une
alternative a l'utilisation massive d'herbicides.
L'emploi d'une légumineuse annuelle (Trifolium
subterraneum), dont les semences ont été¢ bactérisées
au moment du semis avec une souche de rhizobium,
contribue au maintien et a l'enrichissement du sol en
matiere organique. Les cycles végétatifs décalés de la
vigne et de la légumineuse limitent la compétition
pour I'eau tout en assurant une bonne couverture du
sol pendant la période hivernale a fortes
précipitations, ce qui favorise l'infiltration de I'eau et
limite 1'érosion et les pertes de maticres (fertilisants,
pesticides, sol).

La fraction organique, mémoire active du sol : vers
une évaluation de la qualité biologique des sols

La fertilité des sols est une notion imprécise dans sa
définition et évolutive dans le temps. Ainsi, aux
aspects technique et ¢économique il convient
aujourd'hui d'ajouter un volet environnement. Ce type
de préoccupations environnementales nous ameéne
précisément a nous questionner désormais sur ce
qu'est la qualité des sols : maintenant qu'elle est de
plus en plus menacée par de multiples activités
anthropiques et nombre de pratiques agricoles, le
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besoin de savoir la définir et la mesurer apparait
d'autant plus grand. La qualit¢ des sols est tres
largement appréciée a l'aide d'analyses physico-
chimiques qui ont révélé elles-mémes de multiples
limites qui sont encore loin d'étre levées, y compris
pour des ¢éléments majeurs tels que potassium et
phosphore et plus encore pour les métaux (qu'il
s'agisse d'oligoéléments nutritifs ou de métaux
toxiques).

Cependant, dans le diagnostic de la qualité des sols,
c'est incontestablement la composante biologique qui
est encore trop négligée, voire absente. La gestion des
besoins des plantes a I'aide de fertilisants minéraux, la
relative simplicité d'emploi des méthodes de lutte
chimique et leur efficacité a court terme ont fait passer
au second plan le réle fondamental de la fraction
organique du sol, support de l'activité microbienne.
Pourtant, les matic¢res organiques sont a la base méme
de la lente élaboration du sol et elles sont un des
éléments majeurs de sa fertilité, dans les trois
dimensions que celle-ci comporte physique,
chimique et biologique. Si les végétaux ne se
nourrissent pas a partir des molécules organiques du
sol, la réorganisation permanente de la matiere
organique, suivie de sa minéralisation par
biodégradation est source d'éléments minéraux,
notamment de l'azote, du phosphore et du soufre.
Globalement, les matiéres organiques jouent non
seulement le role de réservoir d'éléments nutritifs
indispensables a la croissance des plantes, mais
participent aussi activement a la structuration du sol
et, en améliorant sa résistance a la dégradation,
limitent les effets de I'érosion.

La teneur en matiéres organiques d'un sol n'est pas
constante, tant en quantité qu'en qualité, et varie
considérablement selon le mode d'utilisation du sol. Il
existe un lien étroit entre la teneur en carbone total du
sol et la biomasse microbienne, de sorte que le statut
organique des sols peut étre estimé par la biomasse
microbienne [4]. Cette derniére a un taux de
renouvellement mille fois plus important que le
carbone total et, en utilisant le rapport entre la
biomasse microbienne et le carbone total, il est
possible de mettre en ¢évidence l'effet d'une
modification de la gestion du sol sur une courte durée.
L'évaluation des stocks de carbone dans des fractions
granulométriques différentes du sol est également
envisageable. Cette approche a notamment permis
d'observer une bonne corrélation entre la biomasse
microbienne et le carbone présent dans les fractions
fines. Les mesures de respiration spécifique donnent
également une idée de la taille du compartiment
vivant du sol et de son taux de renouvellement



apparent. Les déterminations d'activités enzymatiques
sont aussi de plus en plus utilisées en raison de la
facilité de leur mise en ceuvre, mais l'interprétation
des résultats reste souvent incertaine.

La microflore du sol, par sa diversité et son activité,
est sans doute le maillon central de I'écosysteme sol.
On considére souvent le sol comme un immense
réservoir d'especes microbiennes mais le mode
d'exploitation du sol modifie considérablement la
biodiversité microbienne et, par voie de conséquence,
le potentiel de transformation biologique du sol. On
s'intéresse de plus en plus aux fonctions des matieres
organiques et de nombreuses applications sont
attendues des travaux de recherche en cours. Par
exemple, le solde entrées-sorties du bilan de l'azote,
outil envisagé pour définir les pertes d'azote a 1'échelle
des exploitations agricoles, ne permet pas de
hiérarchiser avec précision l'intérét de différentes
rotations au sein d'une méme exploitation [5]. L'azote
ne peut ainsi, de fagon simpliste, étre considéré dans
sa globalit¢ et il est nécessaire de considérer
distinctement 1'azote minéral et 1'azote organique pour
évaluer précisément les flux entre ces deux
compartiments et la culture en place. On peut
également, a terme, espérer évaluer les conséquences
de pratiques culturales, d'itinéraires techniques,
d'apports organiques ou de pesticides.

Beaucoup d'efforts de recherche et de vulgarisation
restent a effectuer pour rendre opérationnelles les
mesures biologiques et les rendre complémentaires
des analyses physico-chimiques classiques. Leur mise
en ceuvre reste lourde et la variabilité temporelle ou
spatiale du sol rend l'interprétation des résultats
encore délicate. Les travaux réalisés au cours des dix
derniéres années, notamment dans les sols viticoles,
sont cependant riches de perspectives.

La rhizosphére, un environnement particulier
propice a la rencontre du végétal et de la
microflore du sol

La rhizosphére est un terme qui est apparu pour la
premicre fois au début du xxe siécle et qui caractérise
la zone du sol entourant la racine. On distingue en
général le rthizoplan qui est l'interface racine/sol et le
sol rhizosphérique qui est situé au voisinage immédiat
de la racine et soumis a son influence. La rhizosphére
est donc un environnement particulier ou les flux de
matiere et d'énergie entre le sol et la plante sont
particuliérement intenses. La plante y mobilise I'eau et
les ¢éléments minéraux nécessaires a  son
développement et a sa croissance, induisant ainsi des
modifications importantes du potentiel de 1'eau et des
concentrations ioniques du sol rhizosphérique. En
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outre, les échanges ioniques et gazeux entre les
racines des végétaux et le sol contribuent a modifier
de fagon notable le pH, le potentiel d'oxydo-réduction
de la rhizosphére et, par suite, la biodisponibilité de
nombreux ¢léments minéraux, nutritifS ou non [6].
Enfin et surtout, la racine libére dans la rhizosphére
des quantités considérables de composés carbonés qui
vont enrichir la fraction organique du sol. La
rhizodéposition, terme désignant I'ensemble des
composés organiques issus de la racine, est d'ailleurs
un processus particulierement actif et, pour
reconstituer le stock organique d'un sol, la présence de
prairies est plus efficace que l'enfouissement de
résidus végétaux aériens. Il est en outre estimé qu'un a
deux tiers du carbone allou¢ par la plante a ses racines
est exsudé et métabolis¢é par la microflore
rhizosphérique, ce qui représente un flux de carbone
correspondant a 10-50 % de ce que la plante
photosynthétise, suivant les especes et les conditions
environnementales [7].

De nombreux micro-organismes du sol sont des
hétérotrophes pour le carbone et I'azote et toute une
fraction de la microflore est stimulée au voisinage des
racines des plantes, du fait de ce flux considérable de
composés carbonés exsudés par la racine. Cet « effet
rhizosphére » est désormais reconnu comme un
processus majeur pour la vie microbienne du sol.
L'enrichissement de la rhizosphére en micro-
organismes est a la fois le résultat de leur
multiplication et de leur mobilité propre qui leur
permet de se déplacer et de se concentrer dans les
zones riches en nutriments. Les modifications
observées au niveau des populations de micro-
organismes sont non pas seulement quantitatives mais
également qualitatives car la plante exerce une
sélectivité qui tend généralement a réduire la diversité
microbienne et a favoriser des espéces ou des souches.
Cette sélectivité est particuliérement poussée dans le
cas de la symbiose fixatrice d'azote entre les
légumineuses et les rhizobium ou chaque Iégumineuse
ne peut s'associer qu'avec un nombre réduit de
souches Dbactériennes. La spécificité de cette
reconnaissance est fondée sur l'échange de signaux
moléculaires entre la plante et la bactérie. Des
flavonoides particuliers excrétés par la racine sont
reconnus par la bactérie qui, en réaction, synthétise
des molécules complexes qui vont initier des réactions
de la plante conduisant a la morphogenése des
nodosités, siege de la réduction de l'azote
atmosphérique en ammonium. D'autres bactéries du
sol, lorsqu'elles sont dans la rhizosphére, améliorent la
croissance de ces derniéres selon un mode d'action
sans doute plurifactoriel. Certaines d'entre elles
favorisent par exemple l'absorption de l'ion nitrate et



la croissance de plantules de colza cultivées en
conditions controlées [8]. Plusieurs souches
bactériennes appartenant au genre Azospirillum sont
employées dans le monde pour bactériser des cultures
comme le mais. Les champignons ectomycorhiziens
ou endomycorhiziens sont également bien étudiés et
sont utilisés en sylviculture.

L'activité des agents pathogenes des plantes est
conditionnée non seulement par leur densité mais
également par la densité et l'activité dans la
rhizosphére de micro-organismes antagonistes.
L'utilisation de fongicides systémiques, en supprimant
les champignons endomycorhiziens, peut ainsi
favoriser l'expression de pathogénes bactériens ou
fongiques. D'une facon générale, il a été observé
qu'une biomasse microbienne élevée et active limite la
probabilité de rencontre entre un agent pathogene et la
plante [9]. A ce mécanisme s'ajoutent des dispositifs
de résistance plus particuliers liés a l'activité
antagoniste de populations microbiennes spécifiques.
Il en va ainsi d'une maladie cryptogamique du blé, le
piétin  échaudage, qui est connue pour,
paradoxalement, régresser au cours du temps lors
d'une monoculture de blé (« assoupissement du piétin
échaudage »), en raison de la sélection progressive
d'une microflore antagoniste du champignon
pathogéne (Gaecumannomyces graminis var. tritici), en
particulier de bactéries rhizosphériques du genre
Pseudomonas [10].

D'une fagon générale, une meilleure connaissance des
équilibres microbiens dans la rhizosphere est devenue
un enjeu majeur et, a terme, une meilleure gestion des
interactions biotiques et abiotiques devrait permettre
de limiter les intrants, qu'il s'agisse de fertilisants ou
de pesticides. Le potentiel biologique d'un sol peut
étre loin de l'optimum et la plante est le meilleur
moyen de modifier les équilibres microbiens. C'est le
cas notamment avec les bactéries symbiotiques des
légumineuses lorsqu'elles sont absentes ou présentes
en nombre insuffisant dans le sol. La sélection et
l'introduction de bactéries efficaces sur les semences
au moment du semis permet ainsi, en Europe, a des
légumineuses comme le soja ou la luzerne en sols
acides de fonctionner avec l'azote de l'air. Il a
également été montré, aux Etats-Unis, qu'il était
possible de trouver par sélection variétale des
génotypes de soja capables de sélectionner une souche
bactérienne particuliére et, ainsi, de I'imposer lorsque
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d'autres souches moins efficaces appartenant au méme
groupe de spécificité sont présentes dans le sol. La
plante elle-méme, au travers de l'activité de ses
racines, est capable de mettre en ceuvre une batterie de
moyens efficaces pour s'adapter aux contraintes
chimiques, physiques et biotiques imposées par le sol.
Dans notre agriculture productiviste, les schémas de
sélection variétale sont trés mal adaptés pour tirer
parti des atouts dont disposent les végétaux et, en
particulier, des interactions avec le cortége microbien
rhizosphérique associé. En effet, ils reposent encore
largement sur des sélections portant essentiellement
sur une productivité maximale en conditions de sol
non limitantes (irrigation et fertilisation pléthorique),
c'est-a-dire dans des conditions de plus en plus
¢éloignées de celles qu'une agriculture parcimonieuse
au niveau des intrants se doit désormais de réaliser. Il
conviendrait donc de revenir a des schémas de
sélection fondés sur d'autres critéres tels que la
rusticité, la résistance aux pathogénes et aux
contraintes abiotiques (carences, toxicités, etc.) et,
plus généralement, l'adaptation a produire en
conditions suboptimales, c'est-a-dire en présence de
contraintes avérées [11]. Alternativement, une autre
facon de valoriser ces performances dont sont dotées
certaines espéces ou génotypes consiste a repenser
profondément les modes de conduite agronomiques :
en innovant en matiére de rotations (engrais verts
fournissant azote, phosphore et matiéres organiques)
et méme d'associations (cultures associées,
enherbement des vignes et vergers, agroforesterie,
etc.), de fagon a ce que les spécificités de chacune des
especes soient valorisées au mieux (notamment leur
aptitude diverse a puiser dans les ressources nutritives
et hydriques du sol). Cette innovation ne nécessite
peut-étre pas énormément d'imagination... mais un
peu d'humilité pour réadapter des pratiques anciennes
et les appliquer avec rigueur sur la base de
connaissances scientifiques bien établies afin de gérer
parcimonieusement notre capital sol milieu vivant.
Dans ce méme ordre d'idée, les pratiques développées
actuellement dans le cadre de l'agriculture «
biologique » gagneraient a é&tre reconsidérées et
(ré)évaluées dans la perspective de pouvoir, & terme,
étre transférées en dehors du strict cadre de cette
agriculture, faisant de l'agriculture « biologique » un
prototype d'agriculture différente, source d'innovation
technique pour l'agriculture « conventionnelle » [12].
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PERSPECTIVES D’EVOLUTION POUR LE RAISONNEMENT DE LA FERTILISATION
PHOSPHATEE
Matthieu Valé. Responsable Recherche et Développement Agronomiques du groupe SAS Laboratoire —

AGRO-Systemes, mvale@saslaboratoire.com

Résumé - La nutrition phosphatée des plantes dans un sol peut dépendre de la vitesse de renouvellement des ions phosphate de
la solution du sol par des ions de la phase solide. Mais il n'existait pas jusqu'alors de méthode permettant de déterminer ces
vitesses de transfert. Grace a I'emploi de méthodes d'échanges isotopiques dans des systémes sol-solution en état stationnaire
couplées a une analyse stochastique utilisant la méthode des transformées de Laplace, il a été possible de définir : (i) une
constante moyenne de vitesse de transfert entre la phase solide et la phase liquide, (ii) un temps moyen de séjour des ions
phosphate dans la solution du sol, (iii) un flux moyen de transfert entre la phase solide et la phase liquide. La détermination de
ces variables sur des échantillons de terre prélevés dans des parcelles de plusieurs dispositifs expérimentaux de longue durée
sur la fertilisation phosphatée a mis en évidence que la constante de vitesse et le temps de séjour sont peu modifiés par les
apports d'engrais; par contre le flux I'est fortement par ces derniers. La comparaison des rendements parcellaires et des flux a
montré que le seul facteur susceptible de limiter la nutrition phosphatée est bien le flux. L'ensemble de ces résultats conduit a
privilégier la présence d'eau dans le sol comme facteur prioritaire pour assurer une nutrition phosphatée satisfaisante méme

lorsque les stricts besoins en eau sont satisfaits.

I - Le phosphore dans la plante

Les concentrations de phosphore dans les tissus
végétaux varient entre 0.1 et 0,5 %, soit pres du
dixieme des teneurs en azote et en potassium (1 a 6
%). Dans les cellules de la plante, le phosphore se
répartit entre un pool métabolique, situé¢ dans le
cytoplasme et les chloroplastes et un pool non
métabolique dit de réserve, sous forme inorganique au
sein des vacuoles.

Une fois absorbé, les ions phosphates peuvent rester
sous cette forme mais sont le plus souvent combinés a
des molécules organiques qui ont des fonctions
essentielles dans la synthése et le développement des
cellules végétales. Fonctions métaboliques
(fonctionne ment de la matiére vivante):

eConstituant de I'ATP : ’ATP fournit toute I'énergie
nécessaire pour toutes les réactions de synthése;
formation de protéines, hydrates de carbone, d’acides
nucléiques et autres réactions exigeant de 1'énergie tel
que D’absorption des éléments nutritifs a travers les
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membranes des cellules racinaires en cas d’absorption
active. Ceci explique la forme chétive des plantes
carencées en phosphore par une réduction de la
croissance générale (élongation des racines) qui exige
I’ ATP.

eComposant structurel des acides nucléiques (supports
du patrimoine génétique): le phosphore est nécessaire
pour la réplication et la transcription de I’ADN.
Fonctions plastiques (constitution de la matiére
vivante)

oConstituant essentiel des membranes cellulaires sous
la forme de phospholipides

elmplication dans la structure des protéines
(phosphoprotéines) et des sucres (comme le glucose-
6-P impliqué dans la photosynthése)

Ces fonctions essentielles au niveau moléculaire se
traduisent par divers effets du phosphore a 1’échelle de
la plante :

o]l favorise la croissance précoce, essenticllement par
une stimulation de la croissance des racines (un apport
localisé de phosphore entraine une prolifération des
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racines dans cette zone. La réponse des racines est
moindre pour des apports localisés de potassium ou
d’ammonium.)

oIl accélere le développement avec pour conséquence
une maturation plus précoce des grains.

o [l contribue a la rigidité des tissus et favorise donc la
résistance a la verse.

o]l permet une augmentation de la résistance au froid
et aux maladies.

o[l est essenticl a la formation des grains (des
quantités importantes de phosphore sont stockées dans
les semences sous forme de phytine)

o]l a également été montré que le phosphore améliore
la réponse de plusieurs cultures a la fertilisation
azotée, surtout les céréales. En effet, pour que les
plantes utilisent le supplément d’azote (par exemple
pour la synthése des protéines ou de la chlorophylle),
elles ont besoin de plus de phosphore pour fournir
I'ATP nécessaire.

Le phosphore dans la plante est surtout abondant dans
les organes jeunes en croissance dont les cellules en
phase de multiplication contiennent une grande
proportion d’acides nucléiques et sont le siége de
synthéses particulierement actives réclamant de
I’énergie (ATP), du potentiel réducteur (NADP) et des
sucres phosphorylés. A la récolte, le phosphore est
localisé majoritairement dans les grains. La teneur
dans les pailles est généralement faible.

La carence en phosphore

Les besoins de phosphore des parties jeunes de la
plante sont couverts par des mécanismes d’appel qui
mobilisent le phosphore a partir des parties plus adgées
de la plante.

Les symptomes de carence en phosphore se
manifestent donc en premier dans les organes les plus
ageés.

Les symptomes d’une carence en phosphore sont les
suivants :

eLa croissance est ralentie.

e[ es plantes sont chétives avec un aspect rigide

el es feuilles agées sont d'abord vert foncé, puis rouge
violet.

e[a tige peut également prendre une couleur
rougeatre.

*A un stade ultérieur les feuilles agées meurent.

IT - Absorption du phosphore par les plantes

Le phosphore est majoritairement absorbé sous
forme d’ions phosphoriques, H2PO4-ou HPO42- ,
selon le pH (pour faciliter la lecture, ces formes seront
désignées par la suite comme « ion phosphate »). La
forme PO43 —n’est présente qu’en infime quantité aux
pH habituels des sols, y compris les sols carbonatés.
Le phosphore sous forme organique n’est pas absorbé
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directement par la plante. Il doit d’abord étre
hydrolysé par des exo-enzymes provenant des micro-
organismes du sol (bactéries, champignons) ou des
racines des plantes.

Comme pour les autres ¢éléments de la nutrition
minérale, I’absorption des ions phosphates se fait par
I’intermédiaire d’une « pompe a ions » située sur la
membrane des cellules végétales. L’intérieur des
cellules étant chargé négativement, 1’absorption de
I’ion phosphate (chargé négativement Iui aussi)
nécessite 1’expulsion d’un anion (OH-dans le cas
présent) pour maintenir 1’équilibre des charges. Ainsi
I’absorption du phosphore présente un léger effet
alcalinisant qui est compensé par 1’absorption d’autres
éléments comme le potassium ou le calcium qui
nécessitent 1’expulsion d’un cation (H+).

La quantité de phosphore absorbé varie en fonction de
la culture. Ainsi un blé a 90 g/ha préleve environ 75
kg P205/ ha, tandis qu’une betterave a 85 t/ha préléve
au total 60 kg P205/ ha (plante enti¢re). Pour une
méme culture, l’intensité de prélévement varie au
cours du cycle de végétation : le colza absorbe jusqu’a
2 kg P205/ ha / jour au mois d’avril, le bl¢ a une
absorption plus réguliere d’environ 0.8 kg P 205/ ha /
jour de mars a juillet.

III — Biodisponibilité du phosphore

Dans les sols agricoles, le phosphore est
majoritairement sous forme de phosphate, dont
environ 1/3 est associé a la matiére organique et 2/3
associés a la fraction minérale. Le stock de phosphore
total est d’environ 7 a 14 t de P205/ ha sur 30 cm. Le
phosphore est présent en trés faible quantité dans la
solution du sol : moins de 0.1 % du P205 total, soit
une concentration moyenne de 0.45 mg P205 /L. Un
blé consommant pendant son cycle de croissance
environ 400 mm d’eau (soit 4000 m3/ha), le flux
d’évapotranspiration ne pourrait fournir qu’a peine 2
kg P205/ ha, soit 2 a 3 % du prélévement total de la
culture, si seule la solution du sol y contribuait. Donc
97 a 98 % du phosphore extrait du sol par les racines
est désorbé de la phase solide pour approvisionner la
solution du sol : il s’agit de la réserve de phosphore «
biodisponible ».

Pour évaluer la disponibilité du phosphore pour les
plantes, il faut donc connaitre la quantit¢ de
phosphore présent dans la solution du sol mais aussi la
capacit¢ du sol a recharger cette solution. Cette
capacité correspond au pouvoir tampon, aptitude du
sol a s’opposer aux variations de concentration de P
dans la solution du sol, dont I’importance dépend de
certaines de ses caractéristiques: pH, teneur et nature



du fer, de I’aluminium et des composés riches en
calcium. En effet, les ions phosphates forment avec le
calcium ou les oxydes et hydroxydes de fer et
d’aluminium des complexes dont le phosphore est en
équilibre avec celui de la solution

du sol.
IV - Estimation de la biodisponibilité du
phosphore

a) Méthodes actuelles

Le raisonnement de la fertilisation phosphatée a
pendant longtemps été basé sur les notions de fumure
d’entretien et de correction. L’objectif était d’amener
puis de maintenir le sol a la teneur en phosphore jugée
souhaitable pour €tre non limitante du rendement de
I’espece cultivée la plus exigeante. Cette teneur,
différente selon les sols, a été déterminée sur la base
de relations empiriques entre la teneur du sol en
phosphore dit « assimilable » et D’indice de
rendement. Ce phosphore « assimilable » est estimé
par extraction chimique (Olsen et al. 1954 ; Joret-
Hébert, 1995 ; Dyer, 1984).

Cette méthode, permettant le raisonnement de la
fertilisation en fonction du sol et du systéme de
culture, posséde cependant des limites, principalement
liées a la méthode d’estimation du phosphore «
assimilable ». En effet, I’extraction chimique n’a
aucune signification biologique : I'offre du sol est
représentée de maniére simplifiée en considérant un
pool assimilable par la plante et un pool non
assimilable. Le pouvoir tampon, facteur essentiel pour
estimer le réapprovisionnement de la solution par la
phase solide du sol, n’est pas pris en compte. Par
ailleurs, les relations établies entre rendement et
teneur du sol en phosphore dit « assimilable » sont
spécifiques a chaque type de sol et par conséquent les
seuils diagnostiques (seuil « d’impasse » par exemple)
varient fortement d’un type de sol a ’autre. Enfin, ces
méthodes ne permettent pas de disposer d’un mode¢le
universel d‘évolution de l'offre de phosphore sur le
moyen terme en fonction du bilan de P (pour estimer
une durée maximale sans apport par exemple).

b) perspectives d’évolution

Pour mieux estimer la biodisponibilit¢ du
phosphore, il est indispensable de prendre en compte
le pouvoir tampon du sol. Une des méthodes pour le
mesurer est la dilution isotopique. Du phosphore
marqué (isotope radioactif 32 P ou 33P) est- ajouté
dans une solution sol / eau. Le phosphore marqué qui
est apporté dans la solution est plus ou moins
rapidement sorbé sur la phase solide en fonction du
pouvoir tampon et sa concentration dans la solution
diminue (dilution isotopique). Cette méthode a

17

I’avantage de pouvoir déduire ’effet du temps sur la
dynamique du P dans le sol.

La dilution isotopique permet donc d’évaluer de
fagon pertinente la disponibilit¢ du P dans le sol en
intégrant son effet tampon. Des travaux préliminaire s
sur 3 types de sol différents (limon argileux, argilo
calcaire et sable) ont montré le caractére universel de
cet indicateur dont le seuil de non réponse pour le
mais s’est avéré indépendant du type de sol,
contrairement aux autres indicateurs de nature
chimique. Des recherches sont en cours dans le cadre
d'un projet CASDAR (CASDAR Compte
d’ Affectation Spéciale « Développement Agricole et
Rural ») pour valider la démarche sur d’autres cultures
et d’autres types de sol.

Toutefois il n’est pas certains que cette méthode
isotopique puisse étre mise en ceuvre dans les
laboratoires de routine. Un des axes du travail du
projet a donc pour objectif de prédire la diffusibilité
des ions phosphate a [’aide d’une fonction de
pédotransfert (équation prenant en compte des
caractéristiques des sols simples d’accés, comme le
pH ou la teneur en argile, le calcaire, le fer ou
I’aluminium). Ce projet de recherche doit s’achever
fin 2010, mais il faudra sans doute encore plusieurs
années avant que ces avancées soient utilisables sur le
terrain.

V — Modalités d’apport du phosphore pour une
meilleure valorisation par les cultures

En attendant les nouvelles méthodes de calcul de la
fertilisation phosphatée, les connaissances actuelles
permettent d’adapter les pratiques de fertilisation afin
de valoriser au mieux les apports de phosphore.

a) date d’apport

Les travaux de Fardeau (2005) ont montré que le
coefficient réel d’utilisation (CRU) d’un engrais
phosphaté, type superphosphate, diminue
significativement lorsque le temps de contact avec le
sol augmente. Il est au maximum de 15 a 20 % pour
une durée de contact de 1 a 2 mois, et descend a
moins de 2 % aprés un an de contact dans un sol
limoneux. D’apres ces données, on peut estimer que le
CRU du P d’un superphosphate apporté au mois
d’aott pour une culture de printemps (semis en avril)
est inférieur a 5 % sur limon, et encore plus faible si le
sol est calcaire. Lorsque leur apport est nécessaire afin
de ne pas pénaliser la production des cultures, les
engrais phosphatés doivent donc étre apportés au plus
prés de la période de plus grande sensibilité des
plantes qui correspond aux stades juvéniles de leur
développement, et non pas & la période d’absorption



intense. Ce fait est illustré par les résultats d’un essai
d’Arvalis dans le Sud Ouest, sur un sol trés pauvre en
phosphore (P205 Olsen = 10.6 mg /kg), dans lequel
un apport de 30 kg de P205 /ha avant le semis a
permis un gain de 10 % de rendement par rapport au
méme apport réalis€ au stade épis 1 cm. Cet effet
disparait avec une dose de 60 kg de P205/ ha, mais ce
doublement de la dose n’entraine pas d’augmentation
du rendement.

b) localisation de 1’apport

La croissance des racines est 1’élément déterminant
de la satisfaction des besoins des plantes tout au long
de leur développement. Toutefois c’est pour les jeunes
plantes que le rapport demande / offre dans le volume
de sol rhizosphérique est le plus élevé. C’est par
conséquent au cours des phases précoces de leur
développement que les plantes sont les plus sensibles
a la carence en P et que se déterminent ses effets sur la
production finale. Il est donc pertinent de localiser les
apports d’engrais phosphatés dans la zone de sol ou se
développent les racines des jeunes plantes. Ceci a été
bien montré depuis trés longtemps pour le mais (essais
de 1966 dans I'lllinois, USA) et a été vérifié par de
trés nombreux essais en France. Outre son effet sur la
production de grain, la localisation permet de réduire
I’humidité de celui-ci a la récolte, engendrant ainsi
des économies de séchage, y compris dans des sols
dont la disponibilit¢ du P est élevée comme le
montrent les données d’un essai réalisé en 2004 par
Arvalis sur un sol du sud ouest bien « pourvu » en
phosphore (P205 Olsen = 82 mg/kg).

c) Et les apports foliaires ?

Les études sur I’intérét de la fertilisation phosphatée
foliaire sur céréales sont peu nombreuses : la majorité
des données disponibles portent sur des cultures de
mais, de pomme de terre et surtout les cultures
maraichéres (tomate) . Il ressort de ces études que
I’intérét de la fertilisation foliaire phosphatée se limite
a la correction ponctuelle d’une situation de carence.

Elle ne peut en aucun cas se substituer a la

fertilisation au sol. Des essais sur pomme de terre en
sol limoneux ont montré que les rendements ont
diminué de 2,5 tonnes par hectare quand la dose de
phosphore recommandée a été apportée pour moitié
sous forme foliaire (I’autre moitié étant apportée au
sol). Par contre un apport foliaire de phosphore en
plus d’un apport standard au sol a permis une
augmentation de rendement de 0,5 t/ha (Johnson,
1993).

La fertilisation foliaire en plus d’une fertilisation au
sol suffisante peut donc améliorer le rendement pour
des cultures a systéme racinaire peu développé. Les
quantités de phosphore apportées par les apport s
foliaires sont trés faibles, de 1’ordre de 1 a 2 kg de
P205/ ha. De plus, son absorption est assez faible : en
grandes cultures, il est raisonnable de penser a un
coefficient d’utilisation inférieur a 10 %, ce qui est
comparable a un engrais phosphaté apporté au sol
avant le semis. Cette efficacité est trés variable et
dépend de [D’espéce cultivée, des conditions
environnementales et de la formulation de I’engrais.
La forme acide phosphorique ressort comme la plus
assimilable. Des essais de plein champ sur différentes
cultures seront indispensables pour acquérir des
références.
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PHOSPHORUS UPTAKE BY PLANT: FROM SOIL TO CELL
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P is an important plant macronutrient, making up about 0.2% of a plant's dry weight. It is a component of
key molecules such as nucleic acids, phospholipids, and ATP, and, consequently, plants cannot grow without
a reliable supply of this nutrient. Pi is also involved in controlling key enzyme reactions and in the regulation
of metabolic pathways (Theodorou and Plaxton, 1993). After N, P is the second most frequently limiting
macronutrient for plant growth. This update focuses on P in soil and its uptake by plants, transport across
cell membranes, and compartmentation and redistribution within the plant. We will concentrate on P in
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higher plants, although broadly similar mechanisms have been shown to apply in algae and fungi.

P IN SOIL

Although the total amount of P in the soil may be
high, it is often present in unavailable forms or in
forms that are only available outside of the
rhizosphere. Few unfertilized soils release P fast
enough to support the high growth rates of crop plant
species. In many agricultural systems in which the
application of P to the soil is necessary to ensure plant
productivity, the recovery of applied P by crop plants
in a growing season is very low, because in the soil
more than 80% of the P becomes immobile and
unavailable for plant uptake because of adsorption,
precipitation, or conversion to the organic form
(Holford, 1997).

Soil P is found in different pools, such as organic and
mineral P (Fig.1). It is important to emphasize that 20
to 80% of P in soils is found in the organic form, of
which phytic acid (inositol hexaphosphate) is usually
a major component (Richardson, 1994). The
remainder is found in the inorganic fraction containing
170 mineral forms of P (Holford, 1997). Soil microbes
release immobile forms of P to the soil solution and
are also responsible for the immobilization of P. The
low availability of P in the bulk soil limits plant
uptake. More soluble minerals such as K move
through the soil via bulk flow and diffusion, but P is
moved mainly by diffusion. Since the rate of diffusion
of P is slow (10—-12 to 10—15 m2s—1), high plant
uptake rates create a zone around the root that is
depleted of P.

Plant acquisition of soil P.

Plant root geometry and morphology are important for
maximizing P uptake, because root systems that have
higher ratios of surface area to volume will more
effectively explore a larger volume of soil (Lynch,
1995). For this reason mycorrhizae are also important
for plant P acquisition, since fungal hyphae greatly
increase the volume of soil that plant roots explore
(Smith and Read, 1997). In certain plant species, root
clusters (proteoid roots) are formed in response to P
limitations. These specialized roots exude high
amounts of organic acids (up to 23% of net
photosynthesis), which acidify the soil and chelate
metal ions around the roots, resulting in the
mobilization of P and some micronutrients
(Marschner, 1995).

Pi UPTAKE ACROSS THE
MEMBRANE AND TONOPLAST

The uptake of P poses a problem for plants, since the
concentration of this mineral in the soil solution is low
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but plant requirements are high. The form of P most
readily accessed by plants is Pi, the concentration of
which rarely exceeds 10 pm in soil solutions
(Bieleski, 1973). Therefore, plants must have
specialized transporters at the root/soil interface for
extraction of Pi from solutions of micromolar
concentrations, as well as other mechanisms for
transporting  Pi  across membranes  between
intracellular compartments, where the concentrations
of Pi may be 1000-fold higher than in the external
solution. There must also be efflux systems that play a
role in the redistribution of this precious resource
when soil P is no longer available or adequate.

The form in which Pi exists in solution changes
according to pH. The pKs for the dissociation of
H3PO4 into H2PO4 —and then into HPO4 2— are 2.1
and 7.2, respectively. Therefore, below pH 6.0, most
Pi will be present as the monovalent H2PO4 —species,
whereas H3PO4 and HPO4 2— will be present only in
minor proportions. Most studies on the pH
dependence of Pi uptake in higher plants have found
that uptake rates are highest between pH 5.0 and 6.0,
where H2PO4 —dominates (Ullrich-Eberius et al.,
1984: Furihata et al., 1992), which suggests that Pi is
taken up as the monovalent form.

Under normal physiological conditions there is a
requirement for energized transport of Pi across the
plasma membrane from the soil to the plant because
of the relatively high concentration of Pi in the
cytoplasm and the negative membrane potential that is
characteristic of plant cells. This energy requirement
for Pi uptake is demonstrated by the effects of
metabolic inhibitors, which rapidly reduce Pi uptake.
The precise mechanics of membrane transport are still
not clear, although cotransport of Pi with one or more
protons is the favored option based on the following
observations.

The addition of Pi to starved roots results in both
depolarization of the plasma membrane and
acidification of the cytoplasm (Ullrich and Novacky,
1990). The depolarization indicates that Pi does not
enter simply as H2PO4 — or HPO4 2—, both of which
would lead to membrane hyperpolarization. From
these results it is likely that Pi is co-transported with
positively charged ions. Cotransport of Pi with a
cation involving a stoichiometry of more than 1
C+/H2P0O4 —or more than 2 C+/HPO4 2—would result
in a net influx of positive charge and hence lead to the
observed membrane depolarization. The cytoplasmic
acidification associated with Pi transport would



suggest that the cation is H+, but acidification would
occur regardless of the nature of the cation if the
transported species were H2PO4 —, since it would
undergo a pH-dependent dissociation in the cytoplasm
to HPO4 2— and H+. To verify H+cotransport requires
simultaneous or at least comparable measurements of
Pi influx and the change induced in cytoplasmic pH.
Estimates of the cytoplasmic buffering capacity would
then allow calculation of the Pi-associated H+ flux,
from which the stoichiometry could be deduced.

Pi uptake across the plasma membrane in animal cells
normally involves cotransport with Na+. Na-
energized, high-affinity Pi uptake systems have also
been found in cyanobacteria and green algae. In some
organisms, such as Saccharomyces cerevisiae, both
Na+- and H+-dependent Pi uptake systems have been
described (Roomans et al., 1977). Dependence of Pi
uptake on Na+ has not yet been demonstrated in
higher plants, but this may be partly because few
studies have actually tested this possible mode of
energized Pi uptake.

Transfer of Pi from the cytoplasm to the vacuole
involves a different set of thermodynamic parameters
to those applying to the plasma membrane, mainly
because of the millimolar concentrations in the
cytoplasm and vacuole compared with the micromolar
concentrations in the soil. Few estimates of cytosolic
and vacuolar Pi concentrations are available.
However, when maize was grown at Pi concentrations
similar to those found in soils (i.e. 10 um), the root
cell cytoplasmic Pi concentration was estimated to be
higher than the vacuolar concentration (Lee and
Ratcliffe, 1993). Soybean leaf cell cytoplasmic Pi
concentrations were also found to be higher than
concentrations in the vacuole when plants were grown
in solutions containing 50 to 100 um Pi (Lauer et al.,
1989). Since the membrane potential of the vacuole is
usually slightly positive with respect to the cytoplasm
under these realistic conditions, Pi transfer to the
vacuole need not be energized.

In plants supplied with higher concentrations of P, Pi
appears to be close to electrochemical equilibrium
across the tonoplast. In one of the few studies in
which tonoplast transport has been examined, Pi
uptake into vacuoles isolated from P-sufficient barley
leaves was shown to follow a monophasic, almost
linear concentration dependence up to at least 20 mm,
and was independent of ATP supply (Mimura et al.,
1990). However, in vacuoles isolated from Pi-starved
cells, Pi uptake rates were found to be much higher
and ATP dependent, despite the fact that the lower Pi
concentrations in the vacuoles would favor passive Pi
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accumulation. This suggests the de-repression or
activation of a second transporter in the tonoplast in
response to Pi starvation.

The concentration dependence of Pi uptake in
vacuoles from Pi-starved cells has not been reported; a
biphasic response would support the presence of a
second transporter that might play an important role in
maintaining Pi homeostasis when the Pi supply is
limited. The process of vacuolar Pi mobilization
following Pi starvation is likely to require energy-
dependent transport across the tonoplast, the
mechanism of which is not understood, although an
H+/H2PO4 —symport would be thermodynamically
feasible. There is clearly a great deal more to
understand about the specific mechanisms of vacuolar
Pi transport in higher plants and the role these
mechanisms play in buffering cytoplasmic Pi
concentration.

MULTIPLE Pi TRANSPORTERS

The question of whether there are several Pi
transporters with different functional characteristics in
plant cell membranes or only one transporter with
characteristics that vary with internal Pi status or
external concentration has been addressed using
kinetic analysis of uptake. In this type of analysis a
transporter's affinity (K m) for a particular mineral is
estimated by measuring the rate of uptake at different
external concentrations of an ion. Results from kinetic
studies have been variously interpreted to support the
existence of only one uptake system in barley roots
(Drew and Saker, 1984) or up to seven in maize roots
(Nandi et al., 1987). The most common interpretation
of these kinetic studies is that two Pi uptake systems
exist, one with a high affinity and activity that is either
increased or de-repressed by Pi starvation, and one
with a lower affinity and activity that is constitutive.
Estimates of theK m for high-affinity uptake range
from 3 to 7 um, whereas for low-affinity transporters
theK m estimates are more variable, from 50 to 330
um in several different tissues and plant species
(Ullrich-Eberius et al., 1984; McPharlin and Bieleski,
1987; Furihata et al., 1992).

Recent advances in the molecular biology of putative
plasma membrane and tonoplast Pi transporters
confirm that plants have multiple transporters for Pi.
Thus far, four different transporter genes have been
cloned from Arabidopsis, three from potato, and two
from tomato. Putative plasma membrane or tonoplast
phosphate transporters in higher plants were cloned by
probing the database of translated expressed sequence
tags with fungal phosphate transporter peptide
sequences. This approach identified at least three



expressed sequence tags from randomly sequenced
Arabidopsis cDNAs with translational products that
were similar to the fungal phosphate-transporter
proteins. Using the expressed sequence tags, full-
length clones have been isolated from ¢cDNA and
genomic libraries (Muchhal et al., 1996; Leggewie et
al., 1997; Smith et al., 1997). One putative phosphate
transporter gene was expressed in tobacco cells
(Mitsukawa et al., 1997). High-affinity Pi uptake was
detected in the cells in which this gene was
overexpressed, demonstrating that at least one
member of this gene family encodes a high-affinity
plasma membrane Pi transporter.

The proteins encoded by these genes contain large
regions that are identical to each other (Table I). The
gene family appears to be clustered in the Arabidopsis
genome with at least three members (APT1, APT2,
andAtPT4) mapping to a specific region of
chromosome 5 (Lu et al., 1997; Smith et al., 1997).
These multiple Pi-transporter genes are differentially
expressed. Some are strongly up-regulated by Pi
starvation, whereas the expression of others is
constitutive (Leggewie et al., 1997). In the cases of
APT1 and APT?2, the deduced amino acid sequences
are 99% identical, which suggests that the proteins
have the same functional characteristics. Although
these proteins are almost identical, the promoter
regions are completely different and may contain
specific information that controls the spatial
expression of these genes in different cell types, such
as epidermal or cortical cells in the roots.

Comparison matrix of phosphate transporter
polypeptides

A cDNA encoding a Pi transporter from potato, which
is expressed in roots under conditions of Pi starvation,
was characterized in thepho84 yeast mutant
(Leggewie et al., 1997). TheK m for Pi uptake was
130 pm, much higher than would be expected if it
were involved in Pi uptake from soils, where
concentrations rarely exceed 10 pm. Various reasons
were suggested (Leggewie et al., 1997) for the highK
m values, but perhaps the most interesting is that
phosphate transporters may contain a number of
different protein subunits. The normal function of
phosphate transporters may require subunits that are
absent when this plant cDNA is expressed in yeast.
Genetic evidence from Saccharomyces
cerevisiaeindicates that several proteins containing
putative membrane-spanning domains may interact to
form a Pi-transporter complex (Bun-ya et al., 1991,
1996; Yompakdee et al, 1996). Although the
association between these proteins has not been
directly demonstrated, and one protein (Pho84) has

21

been shown to be sufficient to catalyze phosphate
transport in proteoliposomes (Berhe et al., 1995), the
genetic evidence supports the idea that phosphate
transporters are comprised of multiple subunits.

In summary, kinetic and molecular data show that
higher plants have multiple transporters for Pi across
cellular membranes. The molecular data show that
there are at least four genes that encode Pi
transporters, and the kinetic data suggests the presence
of two types of transporters with different affinities
for Pi. The recent advances in the molecular biology
of these transporters provide powerful tools for
understanding how their function is integrated into
plant physiological processes. More work will be
required to gain a comprehensive picture of the
location (cellular and subcellular) and precise function
of the multiple phosphate transporters in plants.

COMPARTMENTATION OF P

Maintenance of stable cytoplasmic Pi concentrations
is essential for many enzyme reactions. This
homeostasis is achieved by a combination of
membrane transport and exchange between various
intracellular pools of P. These pools can be classified
in a number of different ways. First, according to their
location in physical compartments such as the
cytoplasm, vacuole, apoplast, and nucleus. The pH of
these compartments will determine the form of Pi. The
second pKa for H3PO4 is 7.2, so Pi in the cytoplasm
will be approximately equally partitioned between the
ionic forms H2PO4 —and HPO4 2—, whereas in the
more acidic vacuole and apoplast, H2PO4 —will be the
dominant species. Second, by the chemical form of P,
such as Pi, P-esters, P-lipids, and nucleic acids. The
proportion of the total P in each chemical form
(except P in DNA) changes with tissue type and age
and in response to P nutrition. Third, according to
physiological function, as metabolic, stored, and
cycling forms.

Our knowledge of the distribution of P into
metabolic pools and physical compartments comes
from three types of studies. Before 1980, information
about P compounds and their distribution within
tissues was derived from the analysis of isolated
organelles or from the partitioning of the radioactive
tracer 32P between different chemical fractions
(Bieleski, 1973). Other information came from studies
on the rate at which32P is incorporated into or lost
from tissues, commonly referred to as compartmental
analysis (Macklon et al., 1996). A major advance in
mapping intracellular pools came with the application
of NMR spectroscopy in plant tissues. This technique
allowed analysis in vivo of Pi and other important P-



metabolites (Ratcliffe, 1994), as well as the
monitoring of time-dependent changes in the amounts
of these compounds. Figure2 shows a typical31P-
NMR spectrum, such as is observed from samples of
root tips or suspension-cultured cells, and indicates
where the observed compounds are found within the
cell.

Separate signals are detectable for Pi and other
soluble-P compounds located in the near-neutral
cytoplasm or in the acidic vacuole (Fig.2). 31P-NMR
is at present the only way to measure directly the
cytoplasmic and vacuolar pools of Pi in vivo. In an
NMR spectrum the intensity of the resonances,
reflected in the peak areas, provides an immediate
representation of the relative amounts of the different
soluble-P fractions present. The peak areas represent
the content of Pi from which concentrations can be
derived (see Lee and Ratcliffe, 1993). NMR studies
confirmed that a small, rapidly turning over pool of Pi
(representing 1-5% of total Pi) is located in the
cytoplasm and a larger storage pool is located in the
vacuole (Ratcliffe, 1994). NMR studies have made a
major contribution to our knowledge of the behavior
of the cytoplasmic and vacuolar pools of Pi within the
plant.

REGULATION OF Pi UPTAKE

Cytoplasmic Pi is maintained at constant
concentrations (5—-10 mm), more or less independently
of external Pi concentrations, except under severe P
depletion (Lee et al., 1990; Lee and Ratcliffe, 1993;
Mimura, 1995). In contrast, vacuolar Pi
concentrations vary widely; under conditions of P
starvation, vacuolar Pi may be almost undetectable. Pi
in the vacuole also increases more readily than other P
fractions in response to improved P status. However, it
does not seem to increase above about 25 mm (Lee et
al., 1990; Lee and Ratcliffe, 1993; Mimura, 1995).

When the supply of Pi is limited, plants grow more
roots, increase the rate of uptake by roots from the
soil, retranslocate Pi from older leaves, and deplete
the vacuolar stores of Pi. In addition, mycorrhizal
fungi may more extensively colonize the roots.
Conversely, when plants have an adequate supply of
Pi and are absorbing it at rates that exceed demand, a
number of processes act to prevent the accumulation
of toxic Pi concentrations. These processes include the
conversion of Pi into organic storage compounds (e.g.
phytic acid), a reduction in the Pi uptake rate from the
outside solution (Lee et al., 1990), and Pi loss by
efflux, which can be between 8 and 70% of the influx
(Bieleski and Ferguson, 1983). Any or all of these
processes may be strategies for the maintenance of
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intracellular Pi homeostasis.

It is clear from both kinetic and molecular studies
that the capacity to transport Pi across cellular
membranes involves several different transporters and
is in some way regulated by the external supply of
Pi.Furihata et al. (1992) showed differential
expression of phosphate transporters using kinetic
techniques in which the high-affinity, but not the low-
affinity, system was repressed by high concentrations
of Pi. The expression of certain members of the
putative plasma membrane or tonoplast phosphate-
transporter gene family increases during periods of Pi
starvation. In Arabidopsis at least three genes
encoding phosphate transporters are expressed in roots
and are up-regulated by Pi starvation. Similarly, in
potato one gene was specifically induced in roots and
stolons by starving the plants of Pi, whereas a second
gene was expressed throughout the plant under
conditions of high or low phosphate.

Changes in Pi-transport activity and phosphate-
transporter gene expression show that plant cells
respond to changes in the Pi concentration of the
external medium or in the vacuole. However, the
intracellular signals and the factors that modify gene
expression in the nucleus while cytoplasmic
concentrations of Pi remain relatively constant are
unknown. Progress at the molecular level may
eventually provide insight into the processes that
regulate phosphate uptake through the isolation of
genes encoding proteins that interact and regulate
phosphate-transport mechanisms.

P TRANSLOCATION IN WHOLE PLANT

Recent studies (Mimura et al., 1996; Jeschke et al.,
1997) provide a picture of patterns of Pi movement in
whole plants. In P-sufficient plants most of the Pi
absorbed by the roots is transported in the xylem to
the younger leaves. Concentrations of Pi in the xylem
range from 1 mm in Pi-starved plants to 7 mm in
plants grown in solutions containing 125 pm Pi
(Mimura et al., 1996). There is also significant
retranslocation of Pi in the phloem from older leaves
to the growing shoots and from the shoots to the roots.
In Pi-deficient plants the restricted supply of Pi to the
shoots from the roots via the xylem is supplemented
by increased mobilization of stored P in the older
leaves and retranslocation to both the younger leaves
and growing roots. This process involves both the
depletion of Pi stores and the breakdown of organic P
in the older leaves. A curious feature of P-starved
plants is that approximately one-half of the Pi
translocated from the shoots to the roots in the phloem
is then transferred to the xylem and recycled back to



the shoots (Jeschke et al., 1997). In the xylem P is
transported almost solely as Pi, whereas significant
amounts of organic P are found in the phloem.

A number of mutants that show altered Pi
accumulation in leaves have been identified. These
may help us to understand the processes controlling
the allocation of Pi within the plant. One Arabidopsis
mutant (phol) was isolated based on reduced total
phosphate concentrations in the leaf tissue (Poirier et
al., 1991) and was shown to have root Pi uptake rates
that were the same as the wild type, but reduced
translocation rates to the shoot. In thephol mutant, it
is not known whether a gene encoding a transporter or
regulatory molecule has been mutated; however, the
phosphate-transporter genes that have been cloned do
not map to thephol (or pho2) locus. This mutation
highlights the importance of specialized mechanisms
for the transfer of Pi to the xylem. Another
Arabidopsis mutant, pho2, accumulates P in its leaves
to toxic concentrations, which is indicative of a defect
in the regulation of Pi concentrations in shoots
(Delhaize and Randall, 1995) and illustrates the
significance of regulating intracellular concentrations.

MYCORRHIZAE IN P UPTAKE

There is a general perception that Pi uptake by
plants occurs as a direct consequence of uptake from
the soil by root cells. However, in more than 90% of
land plants, symbiotic associations are formed with
mycorrhizal fungi. In these plants the fungal hyphae
play an important role in the acquisition of P for the
plant (Bolan, 1991; Smith and Read, 1997).
Mycorrhizae can be divided into two main categories:
ectomycorrhizae and endomycorrhizae, of which
vesicular arbuscular mycorrhizae are the most
widespread in the plant kingdom (Smith and Read,
1997). The mycorrhizal symbiosis is founded on the
mutualistic exchange of C from the plant in return for
P and other mineral nutrients from the fungus. Influx
of P in roots colonized by mycorrhizal fungi can be 3
to 5 times higher than in nonmycorrhizal roots (rates
of 10—11 mol m—1 s—1; Smith and Read, 1997).

The few published studies of the kinetics of Pi
uptake indicate that mycorrhizal roots and isolated
hyphae have P-uptake systems with characteristics
similar to those found in nonmycorrhizal roots and
other fungi (Thomson et al., 1990; Smith and Read,
1997). Germ tubes of the wvesicular arbuscular
mycorrhizal fungus Gigaspora margarita have two Pi-
uptake systems (K m 2-3 um and 10,000—-11,000 pum)
(Thomson et al., 1990). A recent molecular study
(Harrison and van Buuren, 1995) identified the
geneGVvPT, which encodes a high-affinity fungal
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phosphate transporter (K m = 18 um) in external
hyphae that is similar in both structure and function to
high-affinity transporters in plants (Table I).

A number of factors may contribute to the increased
rate of Pi uptake measured in mycorrhizal plants
(Smith and Read, 1997). An extensive network of
hyphae extends from the root, enabling the plant to
explore a greater volume of soil, thereby overcoming
limitations imposed by the slow diffusion of Pi in the
soil. Several studies have shown that the depletion
zone around plant roots, which is caused by plant
uptake and the immobile nature of Pi, is larger in
mycorrhizal than in nonmycorrhizal plants (Bolan,
1991). Mycorrhizal fungi may also be able to
scavenge Pi from the soil solution more effectively
than other soil fungi because C (which may be
limiting in the soil) is provided to the fungus by the
plant. The plant/fungus association could therefore
enable the plant to compete more effectively with soil
microorganisms for the limited amount of available
soil Pi. Mycorrhizal fungi may also be able to acquire
P from organic sources that are not available directly
to the plant (e.g. phytic acid and nucleic acids)
(Jayachandran et al., 1992).

Little is known about the transport of P compounds
within mycorrhizae or the mechanism of P efflux from
the fungus. Pi and organic P (such as polyphosphate)
could be carried within the fungus by cytoplasmic
streaming or by bulk flow to the plant root from
external hyphae located in the soil. The current view
is that Pi is the major form effluxed by the fungus
across the interfacial membranes. However, there is
also evidence in higher plants that phosphocholine can
be broken down outside cells to release Pi. It is
possible that phosphocholine is also effluxed by the
fungus to the plant; Pi would then be taken up by the
plant via an H+ cotransporter, as in nonmycorrhizal
roots. Since it is known that the phosphate transporter
cloned from Glomus versiforme (GvPT) is not
expressed in fungal structures inside the plant, it
cannot be a candidate for the fungal P efflux
mechanism. Efflux of P must depend on a different
transporter of unknown structure.

The role of P in the regulation of symbiosis is still
poorly understood, in part because of conflicting
experimental results. In mycorrhizal roots demand for
P by the plant may regulate the activity of P
transporters in the fungus, with efflux from the fungus
being the limiting step. However, NMR studies of
ectomycorrhizal roots of Pinus resinosa (MacFall et
al., 1992) showed that although there was an increase
in polyphosphate P in mycorrhizal roots, the vacuolar



Pi content of mycorrhizal and nonmycorrhizal roots
was similar. The mycorrhizal plants did not
accumulate Pi in the vacuoles, which suggests that the
fungus (Hebeloma arenosa) may be able to limit the
efflux of P to the plant.

Mycorrhizal roots are able to take up Pi from
solutions containing up to 100 mm Pi (Smith and
Read, 1997), concentrations far above that likely to be
encountered in the soil. High external Pi
concentrations (up to 16 mm) had little adverse effect
on germination and growth of germ tubes in the
vesicular arbuscular mycorrhizal fungus G. margarita
(Tawaraya et al., 1996). These results suggest that the
low levels of colonization seen in plants growing in
soils with high P status may not be the result of direct
regulation of the activity of the fungus by soil Pi, but,
rather, that specific signals from the plant regulate the
activity of the fungus.

CONCLUSIONS

Considering that P is an essential and often limiting
nutrient for plant growth, it is surprising that many
aspects of P uptake and transport in plants are not
thoroughly  understood.31P-NMR  studies have
provided a picture of where Pi is distributed in a living
cell, kinetic studies have elucidated the general
functional characteristics of plasma membrane and
tonoplast Pi transporters, and molecular studies have
confirmed the presence of multiple genes encoding
phosphate  transporters that are differentially
expressed. Perhaps the next important leap in our
conceptual understanding in this area will come from
the integration of these techniques to provide a
comprehensive picture of the function of phosphate
transporters and how the control of their spatial and
temporal expression allows the plant to cope with
changing environmental conditions.

A final issue to raise is that the soil Pi concentration
has often been ignored by plant physiologists. It is
common to find experiments in which plants were
grown in 1 mm Pi, which may be 100-fold higher than
the Pi concentrations plants encounter in agricultural
or natural ecosystems. To fully understand how plants
acquire Pi from soils and regulate internal Pi
concentrations, future studies on Pi uptake by plants
must more closely mimic soil conditions, in which the
concentration of Pi is always low and soil microflora
influence both acquisition and mobilization.
Corresponding author; e-
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Résumé : La présente expérimentation s'inscrit dans le cadre dun programme de recherche sur Ia
fertilisation raisonnée du blé dur cultivé sous centre-pivot en conditions édapho-climatiques sahariennes. Ce travail
recherche le type d’engrais phosphaté (MAP, Fosfactyl et SSP) et la dose (30, 60 et 90 unités/ha) a
suggérer dans ces conditions et d’apprécier I’influence de cette fertilisation phosphatée sur le prélévement de 1’azote par
la culture. Les principaux résultats obtenus attestent globalement d’un comportement de la culture différent selon la
nature de [D’engrais phosphaté utilisé. De ce fait, les parametres économiques et qualit¢ du produit
préciseront la dose et le type d’engrais a utiliser. Le rendement maximal d’environ 6,9 tha-1 est ’ceuvre de
I’interaction  Fosfactyl*(60 unités P205.ha-1). Les exportations des éléments majeurs (NPK) et les rendements
obtenus sont corrélés positivement, dont le rendement est plus influencé par les exportations de la potasse que par les deux
autres ¢léments (r =0,82%**),

Mots clés : Phosphore, Engrais phosphatés, Bl¢é dur, Fertilisation, Sahara, Algérie.

DYNAMICS OF PHOSPHORUS IN SOIL-PLANT SYSTEM (CASE OF HARD WHEAT) IN AGRO-CLIMATE
CONDITIONS SAHARAN

Abstract : This experiment is part of a research program on the fertilization of durum wheat grown
under center pivot in Saharan soil and climatic conditions. This work research for the type of phosphorus fertilizer
(MAP, Fosfactyl and SSP) and dose (30, 60 and 90 units/ ha) to suggest in these conditions and appreciate the influence
of phosphorus fertilization on of nitrogen exportations. The principal results demonstrate that the behavior of culture
varies with the nature of the phosphorus fertilizer used. So the economic parameters and quality of the product will
specify the dose and the type of fertilizer to be used; the maximum yield is approximately 6,9 t.ha-1 was obtained by
the interaction Fosfactyl*(60 P205.ha-1 units). The yields are very strongly related to potash exports by the crop, and increase
according to the quantities of exported K20 (R =0.82**%*),

Key words: Phosphorus, Phosphorus fertilizer, Durum wheat, Fertilization, Sahara, Algeria.

Introduction

En Algérie, la zone aride représente pres de 95% du territoire national dont 80% dans le domaine de ’hyperaride
(saharien) ].1[ Les sols sahariens sont généralement pauvres en éléments nutritifs, la fertilisation raisonnée
reste a l'heure actuelle le moyen le plus efficace pour I’obtention d’une productivité optimale 1.2 [

Face a un programme national ambitieux de mise en valeur de milliers d’hectares au niveau de cette région et
devant des sols squelettiques a trés faible fertilité ; la fertilisation minérale constitue 1’élément
discriminant de I’expression des potentialités  productives des espéces cultivées dont les céréales
].3[ La fertilisation phosphatée a toujours posé des problémes importants ; s’il est facile de connaitre les
besoins réels des plantes cultivées, le maintien d”une  teneur suffisant dans le sol pour
satisfaire les besoins de la plante est difficile a apprécier. En effet, le phosphore est soumis a diverses contraintes
physiques et chimiques et il convient de définir leur importance dans le milieu calcaire et les méthodes
nécessaires pour parvenir a une utilisation rationnelle des engrais phosphatés  ]4[ . L’étude que nous allons
mener va permettre essentiellement de juger de I’influence des conditions agro-climatiques sur le
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comportement et [’alimentation minérale azotée du blé mené en culture intensive sous centre-pivot au
niveau de la localité¢ d’El-Goléa (Wilaya de Ghardaia) ; il consiste :

-Une appréciation de la dynamique du phosphore par le biais du systéme sol-plante afin de rationaliser les
apports des engrais phosphatés.

-Une appréciation du comportent des différents engrais phosphatés afin de suggérer a la profession
le type le plus indiqué dans les conditions locales.

-Une appréciation de [I'impact de la fertilisation phosphatée sur le comportement et la
nutrition minérale azotée du blé.

1.Matériel et Méthodes

1.1. Présentation de la région d’étude

El-Goléa appelée actuellement FEl-Menia, s’étend sur une superficie de 49 000 km? Elle se situe a
une altitude de 397m, une longitude de: 2°87 mn Est et une latitude de: 30°57 mn Nord (Fig. 1).
Concernant les limites géographiques, elle est limitée au Nord par la sebkha de m'Zab, au Sud par le plateau de
Tademait, a I'Est par la Hamada de Ouargla et a 1'Ouest par I'Erg- occidental.

1.2. Site expérimental
L’essai au champ a été conduit durant la campagne agricole 2010/2011 au niveau de la  ferme  de
production HADJADJ Mahmoud a El-Goléa, a 270 km au sud du chef-lieu de la wilaya (Ghardaia)

(Fig.1).

1.3. Matériel végétal
Notre étude a porté sur une variété de blé dur Carioca d’origine francaise (R2). Les semences  testées
ont une faculté germinative de 95% et un poids de 1000 grains de 55,54 g.

1.4. Sol

Des prélévements du sol ont été effectués le 10/01/2011 a I’aide d’une tariére sur une profondeur de 30 cm. Les
analyses physico-chimiques du sol ont été réalisées au niveau des laboratoires de sciences du sol du
département des sciences agronomiques U.K.M. Ouargla (ex. ITAS) et P’ENSA (ex .INA).

1.5. Engrais phosphatés

Trois engrais phosphatés ont été testés a savoir :

-MAP (Mono — Ammonium - Phosphate) (12-52-0).
-Fosfactyl (3-22-0).

-SSP (Simple super phosphate) (0-20-0)

1.6. Dispositif expérimental
Le dispositif expérimental adopté est un modele hiérarchisé a deux facteurs fixes engrais phosphatés
apportés a différentes niveaux de doses 30, 60 et 90 unité P205.ha-1.

1.7. Méthodes d’analyses du sol
(-r)

1.8. Traitement statistique

(..)

2. Résultats et discussion

2.1. Caractéristiques physico-chimiques du sol étudié

Le sol du site expérimental est un sol peu évolué d’apport ¢€olien (CPCS, 1967), a texture sableuse et
léger J10 [ La salinité est trés faible (0.114 dS/m). C'est un sol peu calcaire  |11[  a pH alcalin
J12[ . Lateneur du sol en matiére organique est trés faible (0,6%). Le sol est moyennement riche en
phosphore assimilable, mais trés pauvre en azote (Tab. 1).

Tableau 01 : Caractéristiques physico-chimiques du sol Granulométrie

SF (%) 37,4

SG (%) 55,9

A+L (%) 6,8
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CR (%) 8,6
pH eau (1/2,5) 8,6

CE (25°C, 1/5) (dS/m) 0,114
Salure (méq/100g sol) 0,57
Calcaire total (%) 1,84
Matiére organique (%) 0,6
Azote total (%) 0,01
Phosphore assimilable (ppm) 45.662
Potassium échangeable (ppm) 63
Complexe adsorbant

(méq/100g sol)

Ca2+ 3,905

Mg2+ 0,185

K+ 0,058

Na+ 0,034 CEC (méq/100g sol) 4,2

2.2. Eau d’irrigation

L’eau d’irrigation appartenant au continental intercalaire a été analysée au laboratoire de
L’ANN.R.H de Ouargla. D’apres la classification de Riverside, cette eau appartient a la classe C2S1; de ce fait,
elle peut étre utilisée sur n’importe quel type de sol avec un  risque minimal d’accumuler du sodium
dommageable. La salinit¢ de I’ecau est modérée, présentant un pH basique (Tab.2).

Tableau 02 : Caractéristiques chimiques de 1’eau d’irrigation

pH CE dS/m Eléments en mg/l SAR (méq/1) Résidu sec a 110°C (mg/1)

Ca2+ Mg2+ Na+ K+ CI- SO042- HCO3- NO3-

7,79 0,41 33 15,1 27,8 7 25922 176,9 12 43,35 0,41

2.3. Effet de la fertilisation phosphatée sur les composantes du rendement

L’appréciation de [Iefficacit¢ des différents types d’engrais phosphatés a été réalisée sur les principales
composantes du rendement au cours du cycle du blé, il en ressort :

-Le nombre d’épis au m? est influencé de fagon hautement significative avec l’interaction
(Engraisxdoses). La combinaison Fosfactyl*60 unités P205.ha-1a matérialis¢ le meilleur résultat avec
460 épis au m?.

-Le nombre de grains par ¢épi varie d’une fagon significative sous ’action du type d’engrais utilisé. Les
valeurs passent de 28 graines/épi pour les deux types Fosfactyl et SSP a 31 graines/épi pour le MAP. D’aprés 13[
, le nombre de grains par €pi est une caractéristique variétale qui est trés influencée par le nombre
d'épis au metre carré ; s’il y’a une application précoce du phosphore, il y aura une augmentation du
nombre de grains par épi, le nombre d’épillets par épi et la matiere séche du blé ]14] . Le poids de
1000 grains est statistiquement influencé par le type d’engrais phosphaté. Généralement le poids passe de
48,42 g obtenu avec le MAP a 52,82 g obtenu avec le SSP (Tab 3). Le poids de 1000 grains est un parametre

influencé par la nutrition minérale du blé notamment la nutrition phospho-potassique 115[
Cependant, les conditions climatiques influent également sur ce paramétre 116] . Dans [Dintervalle
expérimental, nos résultats sont nettement supérieurs a ceux obtenus par MEHDI et al (2007) 1171 a

savoir un PMG maximum de 45,72 g pour une dose de 120 U de P205.ha-1.

Tableau 03 : Effet de la fertilisation phosphatée sur les composantes de rendement et rendement grain du blé.

Paramétres Engrais phosphatés Signification statistique
MAP Fosfactyl SSp

Epis /m? 356 392 380 N.S

Graines/épi 31 28 28 *

PMG (g) 48,42 49,8 52,82 *

RDT grains (t.ha-1) 54,04 55,72 57,77 N.S

2.4. Effet de la fertilisation phosphatée sur le rendement en grains
Les résultats de 1’analyse de la variance montrent que les engrais et les doses du phosphore ont exercé
un effet non significatif sur le rendement en grain. Concernant I’effet type engrais le SSP a donné
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le meilleur rendement avec 5,77 t.ha-1 cependant le MAP a enregistré le rendement le plus faible avec
5.4 t.ha-1 (Tab 3). Pour I’interaction engrais*dose, 1’analyse de la variance révele une différence
significative ou la combinaison Fosfactyl*60 unités P205.ha-1a donné le rendement le plus élevé
avec 6,92 tha-1. Le plus faible provient de Fosfactyl*30 wunités P205.ha-1 avec 4,22 t.ha-1 soit un
écart d’environ 39%. Les deux déterminantes du rendement: Nombre d’épis au m? et nombre de graines au
m? ont enregistré de fortes corrélations avec le rendement en grains avec des coefficients de régression
respectivement de:r =0,78*** et r=0,90%**,

2.5. Effet de la fertilisation phosphatée sur le rendement en paille du blé
L’analyse de la variance montre que les engrais n’ont pas eu d’effet sur le rendement en paille, Par
contre les doses du phosphore et I’interaction engrais*doses ont exercé un effet hautement significatif et
significatif respectivement sur ce parametre. La dose 60 unités P205.ha-1 a favorisé le rendement
paille le plus élevé en enregistrant 71,67 tha-1 (Tab 4).
Concernant ’effet des doses du phosphore sur le rendement en paille de la culture, nos résultats  confirment
ceux obtenus par DERAOUI (2004) |18

Tableau 04 : Effet de la fertilisation phosphatée sur le rendement en paille du blé.

Paramétres Doses appliquées (kg P205/ha)
Signification statistique 30 60 60
RDT en paille (t.ha-1) 71.67 61.29 o

58.93

2.6. Impact de la fertilisation phosphatée sur la nutrition minérale azotée du blé

2.6.1. Teneur en azote de la paille

L’analyse statistique monte que I’effet est significatif pour I’effet type engrais ou le MAP a enregistré les
teneurs les plus élevées avec 0.77 %MS. En ce qui concerne I’effet des interactions Engrais*doses Ia
combinaison Fosfactyl*90 unités P205.ha-1a matérialisé la teneur les plus élevée avec 0,98 %MS (Tab 95).

Tableau 05 : Effet de la fertilisation phosphatée sur les teneurs en azote de la paille

Engrais D30 D60 D90  Moyenne
Signification statistique
MAP 0,7 0,63 0,84 0,77

Effet engrais : *

Effet dose : N.S

Engrais *dose : **

Fosfactyl 0,57 0,63 0,98 0,73
SSP 0,77 0,43 0,3 0,50
Moyenne 0,68 0,53 0,71 0,64

2.6.2. Teneur en azote de la graine

La fertilisation phosphatée ne montre aucune différence significative entre les traitements ; a priori et
dans le cas de cette expérimentation, les types et doses d’engrais phosphatés n’ont eu aucun effet sur
la teneur en azote des grains (Tab 6). En terme de tendance, plus le sol est riche en phosphore et moins
est la teneur en azote du grain.

Tableau 06 : Effet de la fertilisation phosphatée sur les teneurs en azote de la graine

Engrais D30 D60 D90  Moyenne
Signification statistique
MAP 1,96 2,1 1,82 1,96

Effet engrais : N.S
Effet dose : N.S
Engrais *dose : N.S

Fosfactyl 1,54 1,4 1,54 1,49
SSP 2,1 1,68 1,26 1,68
Moyenne 1,87 1,73 1,54 1,71
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2.6.3. Exportation d’azote par la culture au stade récolte

L’analyse de variance indique un effet non significatif du phosphore sur I’exportation en azote de la culture a ce
stade de maturité I’effet est hautement significatif dans le cas des interactions (Engrais*doses). Les
exportations les plus élevées sont obtenues avec les  combinaisons = MAP*D90, Fosfactyl*D60 et
SSP*D30 avec respectivement 168,1 kg/ha, 148,19 kg/ha et 195,19 kg/ha (Tab 7). Globalement
pour la production d’unquintal de grains, la quantit¢ d’azote nécessaire varie entre 2,26 kg N/ha
(SSP) et 2,78 kg N/ha (MAP). Une liaison significative entre le rendement grains et les exportations de
I’azote a maturit¢ (r = 0,44%), ce qui explique I'importance de ’azote dans 1’amélioration des
rendements pour les céréales.

Tableau 07 : Effet de la fertilisation phosphatée sur I’exportation d’azote par la culture
Engrais D30 D60 D90  Moyenne
Signification statistique
MAP 138,04 152,63 168,1 152,92
Effet engrais : N.S
Effet dose : N.S
Engrais *dose : **
Fosfactyl 95,78 148,19 137,87 127,28
SSP 195,19 123,76 86,1 135,02
Moyenne 143 141,53 130,69 138,4

Conclusion

En zones sahariennes, les sols sableux représentent carrément un support pauvre en éléments nutritifs dont
la plante a besoin. Les conditions pédoclimatiques dans ces zones constituent le probléme majeur pour le
développement des plantes notamment les céréales. Pour atténuer ce probléme le recours a la fertilisation
minérale reste jusqu’a nos jours le moyen le plus efficace pour l'obtention de rendements acceptables. De ce

fait, il devient nécessaire  de raisonner convenablement les apports d'engrais minéraux.
Actuellement  les recherches s’orientent vers la matérialisation d’une fertilisation minérale plus
proche des besoins réels de la plante dans des conditions économiquement rentables et
respectueuses de ’environnement. A travers de ce travail, nous avons essayé d’étudier 1’effet comparé

de trois types d’engrais phosphatés appliqués a trois doses sur le comportement, la productivité ainsi que sur
la nutrition minérale azotée du blé dur cultivé sous pivot d’irrigation. Les  principaux résultats obtenus
attestent globalement d’un comportement de la culture différent selon la nature de 1’engrais
phosphaté utilisé. De ce fait, les paramétres économiques et qualité du produit préciseront la dose et le
type d’engrais a suggérer dans ces conditions. Enfin, pour les céréales la détermination du potentiel de rendement
prévu reste jusqu’a nous jours difficile a entreprendre. Cela nécessité bien sir une étude approfondie des
interactions entre les ¢éléments NPK et leurs dynamiques dans le systéme sol-plante, ainsi que les modes
d’action et les modalités d’apport des engrais dans les conditions agro-climatiques du  sud-algérien,
cela peut réduire considérablement les écarts qui existent entre les objectifs de rendement visés et le réel sur le
terrain.
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FERTILISATION PHOSPHO-POTASSIQUE DU BLE DUR EN CULTURE INTENSIVE EN TUNISIE
Ali Daly Aissa, Ali Mhiri, Ecole supérieure d'agriculture du Kef, 7119, Le Kef, Tunisie..

Résumé : Des essais de fertilisation phospho-potassique de
la variét¢ de blé dur Karim ont ét¢ conduits durant la
campagne 1998/1999 dans quatre sites du Nord de la
Tunisie situés a Lafareg (Béja), Ramlia (Siliana), Boulifa
(Le Kef) et Sidi Ahmed Salah (Kalda Khasba). Ces sites ont
des potentialités différentes d'intensification en régime
pluvial ; des irrigations de complément ont été apportées
dans les sites de Boulifa et Sidi Ahmed Salah pour corriger
le bilan hydrique. En revanche, les essais des sites de
Lafareg et Ramlia ont ét¢ conduits en pluvial. Trois doses
de P : 0, 45 et 90 kg de P205 sous forme de super 45 et
trois modes et doses d'apport de K : KO(témoin), Ks (sol) et
Kf (foliaire) ont été testés dans un essai factoriel. Ces essais
ont permis d'atteindre des rendements de 45, 30, 62, et 48
g/ha respectivement pour Lafareg, Ramlia, Boulifa et Sidi
Ahmed Salah. L'apport de K dans le sol au moment des
semis a produit dans le site de Lafareg une augmentation du
rendement en grain de 13 % par rapport au témoin, tandis
que l'apport foliaire a amélioré ce rendement en grain dans
les sites de Boulifa, Lafareg et Sidi Ahmed Salah avec des
gains respectifs de 15,6, 9,1 et 10,5 % par rapport au
témoin. On a noté que les traitements qui ont regu 1'engrais
potassique ont été nettement moins affectés par la vague de
chaleur survenue au moment du remplissage des grains. Cet
effet est particuliérement enregistré avec 'apport foliaire de
K aux sites de Boulifa et Lafareg ou des gains respectifs du
poids de 1 000 grains de 16,97 et 10,41 % ont été obtenus.
L'apport de P a produit un effet significatif dans le site de
Boulifa, ou l'application de 45 kg/ha de P205 a engendré
une augmentation significative du rendement en grains et
une accroissement du poids de 1 000 grains, malgré la
richesse initiale du sol en P assimilable. L'apport foliaire de
K a la montaison et au début de 1'épiaison a engendré une
augmentation de la teneur de la plante en N, P et K et, par
conséquent, une meilleure assimilation et mobilisation de
ces ¢léments.

ARTICLE
Le blé dur est la principale céréale cultivée en Tunisie.
Son rendement moyen dans les régions du Nord
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oscille entre 10 et 18 g/ha selon la pluviométrie de
I'année. Les emblavures annuelles sont de 800 000 a
900 000 hectares, soit 50 a 70 % des superficies
semées annuellement [1]. Pour la campagne
1997/1998, la production était de 10,9 millions de
quintaux de blé dur, soit 65 % de la production
céréaliere totale estimée a 16,65 millions de quintaux.
Une grande partie de cette production provient des
zones naturellement favorables du Nord et des
périmeétres irrigués dans les régions du centre.
Cependant, les rendements de cette culture restent
souvent limités et en dega des potentialités génétiques
des variétés utilisées et des objectifs de rendement.
Les superficies réservées aux céréales irriguées, et
notamment au blé dur, ne cessent d'augmenter et ont
atteint environ 80 000 hectares pour la campagne
1998/1999. Avec les encouragements et les incitations
sur les prix de l'eau d'irrigation et le matériel
d'irrigation, on prévoit une augmentation rapide de ces
superficies qui pourraient atteindre les 100 000
hectares au cours des prochaines années [2].
L'intensification et 1'accroissement de la productivité
des cultures céréalieres dans ces zones favorables
nécessitent, entre autres, une utilisation rationnelle et
raisonnée des engrais chimiques [3]. Si, au cours des
derniéres années, le « paquet technologique » de
l'utilisation des engrais azotés pour les céréales est en
grande partie maitrisé¢, de nombreux travaux ayant été
réalisés dans ce domaine [4-7], au contraire, la
fertilisation phospho-potassique des céréales demeure
insuffisamment explorée et peu d'é¢tudes ont été
conduites dans des conditions d'intensification. Les
résultats des travaux menés a I'Institut national
agronomique de Tunisie [8] et par I'Ecole supérieure
d'agriculture du Kef [9] ont prouvé l'efficacité de
I'apport phospho-potassique sur l'accroissement des
rendements de grain et de biomasse et de la qualité



des grains du blé dur conduit en intensif ainsi qu'une
meilleure résistance de cette culture au stress
thermique. En effet, une culture de blé dur conduite
dans des conditions non limitantes en eau et en azote a
réagi a un apport potassique au sol [9]. Les analyses
foliaires de la culture a différents stades végétatifs et
le suivi de la croissance de la culture ont montré que,
aux stades de pleine croissance, montaison et
¢épiaison, les besoins instantanés en potassium,
nécessaire a l'activation des métabolismes de synthése
et de translocation des glucides [10], ne sont pas
immédiatement satisfaits par les réserves du sol en cet
élément et qu'un apport foliaire peut étre tres
bénéfique. Cet apport appliqué a faibles doses et a des
périodes échelonnées pourrait garantir une meilleure
valorisation de l'eau d'irrigation et des autres engrais
chimiques et, par conséquent, une amélioration des
rendements du blé dur.

Le présent travail s'inscrit dans le cadre d'un
programme de recherche sur la fertilisation raisonnée
du blé dur cultivé en intensif et se propose, a l'aide
d'expérimentations aux champs, de comparer les effets
de différents modes d'apport de potassium en
interaction avec la fertilisation phosphatée sur le
comportement nutritionnel et le rendement de cette
culture.

Matériel et méthode

Des essais de fertilisation phospho-potassique aux
champs avec la variété de blé dur var. Karim ont été
conduits durant la campagne 1998/1999 dans quatre
sites du nord de la Tunisie situés a Lafareg (Bé¢ja),
Ramlia (Siliana), Boulifa (El Kef) et Sidi Ahmed
Salah (Kalaa Khasba). Ces sites offrent des conditions
naturelles plus ou moins favorables a l'intensification
de la céréaliculture selon leur pluviométrie annuelle
moyenne. Dans certains sites, le besoin s'est fait sentir
d'apporter des irrigations de complément pour
combler les déficits hydriques. Les sols des sites sont
d'origine alluviale ; et les caractéristiques de leurs
couches superficielles figurent au tableau 1.

Ces sols sont tous de texture fine et argileuse,
calcaires, potenticllement fertiles (pourcentages de
matiére organique et capacités d'échange cationique
moyens a ¢élevés) en potassium échangeable et
moyennement pourvus en phosphore assimilable.

Les cultures aux sites de Lafareg et Ramlia ont été
conduites en pluvial (tableau 2). Celles des sites de
Boulifa et de Sidi Ahmed Salah ont regu
respectivement deux irrigations de 40 mm et trois
irrigations de 30 mm chacune aux stades de fin de
tallage et montaison. Les quantités de pluie et les
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températures minimales et maximales enregistrées
durant cette campagne sont présentées aux tableaux 2
et 3. Les soins culturaux (désherbage chimique et
traitements cryptogamiques) ont été identiques pour
tous les sites. Le cycle cultural était caractérisé par un
hiver humide, notamment le mois de janvier, et un
certain déficit hydrique aux mois d'avril et de mai. Ce
déficit a été aggravé par une vague de chaleur
excessive qui a coincidé avec la période de
remplissage des grains. La production céréaliére dans
les régions du Nord en a été globalement affectée,
notamment a travers le poids spécifique des grains.

Le méme protocole expérimental a été conduit dans
les quatre sites ; il consistait en un essai factoriel en
quatre répétitions avec une combinaison de trois doses
de
P : 0, 45 et 90 kg/ha de P205/ha sous forme de triple
super phosphate (0-45-0), et trois doses et deux modes
d'apport de K : KO témoin : 0 kg/ha, K-sol : 50 kg/ha
de K20 appliqué au semis sous forme de sulfate de
potassium (0-0-50), et K-foliaire : en 2 pulvérisations
d'une solution a 2 % de sulfate de potassium avec un
total de 8 kg/ha de K20 pour les deux pulvérisations.
L'azote est considéré comme un facteur non limitant
avec des apports échelonnés sur les différents stades
végétatifs ; le calcul des quantités d'azote apportées
est fondé sur la méthode du bilan [3] appliquée pour
un objectif de rendement de 60 g/ha et elles étaient
respectivement de 66, 50, 80 et 73 kg de N/ha sous
forme d'ammonitrate (33,5-0-0) pour Lafareg, Ramlia,
Boulifa et Sidi Ahmed Salah. La pulvérisation foliaire
de sulfate de K est réalisée en deux fois espacées de
15 jours aux stades de fin montaison début épiaison.
Des échantillons sur la totalité de la partie aérienne
des plantes ont été prélevés a différents stades de
croissance pour les analyses de N, P et K.

Résultats et discussion
Effets de la fertilisation phosphatée

L'apport de P a produit un effet significatif dans le
site de Boulifa uniquement. En effet, l'application de
45 kg/ha de P20OS5 combinée avec l'application foliaire
de K, PIKf, a généré des gains de 15,5 % et 9,0 %
respectivement pour le poids de 1 000 grains et le
rendement en grain comparé a POKf (figures la et b).
Il est a signaler que la teneur en P Olsen dans ce site
est la plus faible des quatre sites (12 mg/kg), mais
considérée par certains auteurs comme nettement
supérieure au seuil critique pour les céréales en
pluvial sous climat semi-aride. Notons cependant que
Aissa [11] a déja montré que les engrais phosphatés
peuvent avoir un effet positif sur le rendement quand
ils sont apportés au semis et localisés avec la semence.
Ce résultat confirme le fait que le seuil critique de P



pour le blé n'est pas une valeur absolue et peut varier
en fonction des conditions du niveau d'intensification.
Dans les autres sites ou P assimilable est supérieur a
16 mg/kg de sol, I'engrais phosphaté n'a pas engendré
d'amélioration des rendements ; il a cependant
amélioré la teneur de la plante en phosphore et permis
de maintenir les teneurs des sols considérés en
phosphore assimilable a leurs niveaux initiaux en fin
de culture. Ces observations confortent les
recommandations de fertilisation phosphatée des
céréales élaborée par Mhiri [12]. Ces données,
obtenues dans ce site qui titre 12 ppm P Olsen,
prouvent que, en conditions d'intensification de la
culture, on pourrait s'attendre a des réponses a 1'apport
phosphaté pour des teneurs en P assimilable jugées
moyennes a ¢élevées par les recommandations de
I'Icarda pour la région Wana [13].

De méme, le prélévement de P par la culture de blé
exprimé en pourcentage de la matiere séche a montré
la méme tendance pour les différents sites avec une
concentration plus élevée au stade précoce (tallage) et
une diminution progressive jusqu'au stade maturité
(tableau 4). Des effets significatifs de I'apport
phosphaté sur la teneur de la plante en P ont été
enregistrés aux stades de montaison, épiaison et
maturité (grain + paille) dans le site de Boulifa. En
effet, dans ce site qui titrait 12 ppm P assimilable, des
teneurs plus élevées en P dans la plante ont été
mesurées avec les apports P1 et P2 au stade de
montaison et avec la dose P2 aux stades d'épiaison et
maturité, comparées a P1 et PO. Ces valeurs indiquent
que l'apport de 45 kg/ha P205 a produit des teneurs
plus élevées en P jusqu'au stade d'épiaison et que, par
la suite, il a fallu une dose de P plus élevée, P2 de 90
kg/ha de P205, pour maintenir une concentration
significativement plus élevée que celle du témoin.
Cette augmentation de la concentration de P dans la
plante a été accompagnée par un effet positif sur le
rendement et le poids spécifique des grains (figures la
etb).

Effets de la fertilisation potassique

L'apport de I'engrais potassique (sulfate de
potassium) dans le sol au semis a produit une
augmentation significative (au seuil 5 %) du
rendement en grains dans le site de Lafareg (tableau
5) malgré sa richesse évidente en K échangeable
(tableau 1). En effet, I'apport de 50 kg/ha de K20 a
produit une augmentation du rendement en grains de
13 % comparé au témoin KO. Dans les autres sites, ce
traitement n'a pas engendré d'augmentation
significative du rendement en grains. L'examen des
facteurs explicatifs de l'efficience de ce mode de
fertilisation de K dans le site de Lafareg a l'exception
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des autres sites nous ameéne a conclure que la forte
pluviométrie du site serait a l'origine de cette
efficience. D'un autre co6té, I'apport foliaire de sulfate
de potassium a nettement amélioré le rendement en
grains pour les sites de Lafareg (pluvial avec plus de
600 mm), Boulifa et Sidi Ahmed Salah (irrigués) avec
des gains respectifs de 18,45, 9,98 et 11,57 %
comparés a leurs témoins respectifs. Dans les trois
sites, la somme des quantités d'eau regues par la
culture atteint respectivement durant le cycle végétatif
613,6, 506,7 et 433,1 mm. Sur un autre plan, les trois
sols de ces sites ont des teneurs différentes en K
échangeable, mais pouvant étre considérées comme
assez importantes pour couvrir les besoins de la
culture de blé. Seul le site de Ramlia (le plus riche en
potassium), conduit en pluvial et ayant recu 452,3 mm
de pluie durant le cycle de la culture, n'a pas répondu
a un apport de K. Il semble donc ressortir de ces
résultats que le déficit hydrique pour la culture
constituerait le facteur limitant de l'efficience de la
fertilisation potassique du blé sous les deux modes
d'apport considérés. Par ailleurs, on peut s'interroger
sur I'¢lément chimique de I'engrais apporté, a savoir le
soufre ou le potassium, qui serait responsable des
effets constatés. Compte tenu du fait que les sols
calcaires en Tunisie sont relativement bien pourvus en
sulfate, de telle sorte que les carences en soufre n'ont
jamais été constatées, méme en culture intensive, nous
attribuons plutét les effets enregistrés au potassium.
D'ailleurs, pour trancher cette question, nous avons
confirmé¢ par une autre expérimentation cette
hypothése en comparant deux formes d'engrais
potassique, nitrate et sulfate de potassium (résultats en
cours de publication).

Il ressort de l'analyse de l'indice de productivité
(tableau 6), dans nos conditions expérimentales, une
nette supériorit¢ de productivité de la fertilisation
potassique foliaire par rapport a la fertilisation
potassique au sol. Il reste cependant a en apprécier
l'efficience économique. Par ailleurs, dans les régions
du nord en général, cette année agricole a été¢ marquée
par une vague de chaleur excessive, survenue au début
du mois de mai et qui a coincidé avec la période de
remplissage des grains ; cette chaleur a séveérement
affecté la qualité des grains et leur poids spécifique
dans plusieurs régions céréalicres du Nord de la
Tunisie. Pour nos essais, on a noté que les traitements
qui ont regu l'apport potassique ont été nettement
moins affectés par ce stress thermique. Cet effet
positif est particulierement enregistré a Boulifa et Sidi
Ahmed Salah avec l'apport de K au sol, avec des gains
respectifs de 5,97 et 10,60 %, comparés aux témoins
et avec l'apport foliaire de K aux sites de Boulifa et
Lafareg ou des gains respectifs du poids de 1 000
grains de 18,93 et 11,41 % ont été obtenus (tableau 7).



Pour le site de Boulifa, l'analyse foliaire de la plante
en potassium avec les trois traitements K-foliaire, K-
sol et K-témoin a montré des teneurs maximales
respectives de 3,3, 3,2 et 2,9 % K au stade de
montaison. Ces teneurs ont chuté au stade d'épiaison
pour K-sol et K-témoin pour atteindre des valeurs
respectives de 1,38 et 1,12 % tandis que, avec K-
foliaire, cette teneur est significativement plus ¢élevée
(seuil 5 %) et s'est maintenue au niveau de 1,8 %. La
méme tendance est observée au stade de maturité
(figure 2). Ce résultat explique l'intérét de
I'application foliaire de K aux stades de montaison et
d'épiaison pour maintenir un approvisionnement
adéquat en potassium, nécessaire a Il'activation
enzymatique du métabolisme de synthése et de
translocation des glucides, et, par conséquent, garantir
des rendements en grains plus élevés. Des résultats
similaires sont obtenus dans le site de Lafareg ou le
rendement en grain est aussi amélioré.

Interaction entre P et K

Sur le site de Boulifa caractérisé par des teneurs du
sol les plus faibles de P (12 mg/kg) et de K
échangeable (288 mg/kg), une interaction positive a
été notée entre I'apport de P et 'application foliaire de
K (figures 1a et b). Un rendement maximal de 61,6
g/ha est obtenu avec l'apport de 45 kg P205 et la
pulvérisation foliaire de 16 kg/ha de sulfate de K.
C'est le rendement le plus élevé obtenu dans nos
conditions expérimentales.

On signale également pour ce site l'effet positif de
I'apport foliaire de K sur le prélévement de P par la
plante au stade d'épiaison (tableau 4), ce qui démontre
encore une fois l'effet stimulant de I'application
foliaire de K sur l'assimilation des éléments minéraux
par la culture de blé.

Prélévement d'azote

Les teneurs de l'azote dans la partie aérienne a
différents stades de développement sont rapportées au
tableau 8. Dans les deux sites de Boulifa et Lafareg,
on note un effet positif et significatif (au seuil 5 %) de
'apport foliaire de K sur I'alimentation en azote de la
plante au stade de maturité. Cet effet est exprimé par
un taux plus élevé en azote total dans les grains et la
paille. Au stade de maturité, les teneurs sont
respectivement pour Boulifa et Lafareg de 2,4 et 2,2
% N pour les grains et de 0,72 et 0,69 % N pour la
paille, avec le traitement Kf, alors qu'elles sont de 1,9
et 1,7 % N pour les grains et de 0,50 et 0,44 % N pour
la paille, pour le témoin KO, et de 2,0 et 1,8 % N pour
les grains et de 0,52 et 0,50 % N pour la paille, avec le
traitement Ksol. Ces résultats montrent que l'apport
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foliaire de K a produit des grains et des pailles plus
riches en matieres azotées totales et, par conséquent,
une amélioration de la qualité de la production. Cette
amélioration de la nutrition azotée du blé
s'accompagne d'un accroissement des prélévements
(tableau 9). En effet, les prélévements les plus élevés
sont obtenus avec le traitement Kf et sont de 166,2 et
122,17 kg N /ha respectivement pour Boulifa et
Lafareg.

CONCLUSION

Ce travail nous a permis d'évaluer aux champs les
effets des engrais phosphatés et potassiques sur le
rendement et la qualité des grains du blé dur conduit
en conditions hydriques relativement favorables. En
effet, on a pu montrer que la fertilisation phosphatée
pouvait étre envisagée en culture intensive du blé
méme dans les sols considérés a ce jour comme bien
pourvus en phosphore extractible (méthode Olsen).

De méme, l'apport d'engrais potassiques s'est révélé
utile en culture intensive du bl¢ et I'apport foliaire de
K aux stades de montaison et début €piaison s'est
montré plus avantageux que l'apport de K au sol avec,
de surcroit, des quantités plus faibles a apporter. Cet
effet n'est vérifié que dans des conditions de culture
ou l'eau n'est pas un facteur limitant. En culture
intensive du blé dur, il semble que, en absence de
fertilisation potassique, le potassium devienne au
cours des stades de montaison et d'épiaison un facteur
limitant du développement de la plante. De ce fait, la
mise a disposition de la plante du potassium aisément
métabolisable par un apport foliaire entraine une
meilleure assimilation de l'azote et du phosphore
disponibles dans le sol et, par voie de conséquence,
assure un rendement plus élevé et une nette
amélioration de la composition minérale des grains et
de la paille.

Au terme de ce travail, il nous parait maintenant
opportun d'élaborer, & la lumiére de ces résultats, des
recommandations raisonnées de fumure phospho-
potassique appropriée aux principales situations agro-
pédo-climatiques d'une culture intensive de blé dur en
tenant compte du rendement escompté et de la fertilité
du sol.
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Roles of Arbuscular Mycorrhizas in Plant Phosphorus Nutrition: Interactions between Pathways of
Phosphorus Uptake in Arbuscular Mycorrhizal Roots Have Important Implications for Understanding and
Manipulating Plant Phosphorus Acquisition1
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In this Update, we review new findings about the roles of the arbuscular mycorrhizas (mycorrhiza = fungus plus
root) in plant growth and phosphorus (P) nutrition. We focus particularly on the function of arbuscular mycorrhizal
(AM) symbioses with different outcomes for plant growth (from positive to negative) and especially on the
interplay between direct P uptake via root epidermis (including root hairs when present) and uptake via the AM
fungal pathway. The results are highly relevant to many aspects of AM symbiosis, ranging from signaling involved
in the development of colonization and the regulation of P acquisition to the roles of AM fungi in determining the
composition of natural plant assemblages in ecological settings and their changes with time.

P is critical for plant growth and makes up about 0.2%
of dry weight, but it is one of the most difficult
nutrients for plants to acquire. In soil, it may be
present in relatively large amounts, but much of it is
poorly available because of the very low solubility of
phosphates of iron, aluminum, and calcium, leading to
soil solution concentrations of 10 um or less and very
low mobility (Schachtman et al., 1998).

In consequence, uptake of orthophosphate (Pi) by
root epidermal cells including root hairs (the direct
pathway) leads to lowering of Pi concentrations in the
rhizosphere (so-called depletion zones), because
replacement does not keep pace with uptake (Fig. 1).
Plants and fungi take up P as negatively charged Pi
ions (H2PO4-), which poses additional problems,
because the concentration in cells is about 1,000-fold
higher than in the soil solution and the cell membrane
has an inside-negative electric potential. Pi uptake,
therefore, requires metabolic energy and involves
high-affinity transporter proteins in the Phtl family
(Bucher, 2007).

Accordingly, plants have evolved a range of strategies
that increase either Pi uptake capacity or availability
of Pi in soil (Marschner, 1995). The most common of
these strategies worldwide is AM symbiosis. Scattered
through the plant kingdom are other strategies that
enhance Pi availability or uptake, such as the
formation of dense “cluster roots” that produce
organic anions that release Pi from poorly available
inorganic forms, but these are much less common
(Cheng et al., 2011; Lambers et al., 2011). In many
cases, it appears that cluster root formation may be an
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alternative strategy to AM formation, as in most
Proteaceae and also white lupin (Lupinus albus), but
some plants, such as Casuarina, develop both cluster
roots and AM (Lambers et al., 2008).

Download as PowerPoint Slide Figure 1.

The two pathways of P uptake in an AM root involve
different regions of the root, different cell types, and
different Pi transporters. In the direct pathway (DP),
Pi is absorbed from the rhizosphere by plant Pi
transporters in epidermis and root hairs (green circles)
close to the root surface. Uptake is normally faster
than replacement by diffusion from the bulk soil,
resulting in reduced Pi concentrations (depletion)
close to the roots (callout 1). In the mycorrhizal
pathway, Pi is taken up into AM fungal hyphae by
fungal Pi transporters (blue circles) several
centimeters from the root and translocated to
intracellular fungal structures (arbuscules and hyphal
coils) in root cortical cells (callout 2). Plant Pi
transporters, induced in colonized cells (yellow
circle), transfer Pi from the interfacial apoplast to
plant cortical cells (callout 3).

The majority (probably 70%—80%) of terrestrial plant
species are capable of interacting with AM fungi in
nature, and the activities of AM fungi and plant roots
are closely integrated as a result of coevolution over at
least 450 million years (Smith and Read, 2008). The
major advantage of the AM symbiosis for plants in
acquiring P is that AM fungi provide a very effective
pathway (the AM pathway) by which P is scavenged
from large volumes of soil and rapidly delivered to



cortical cells within the root, bypassing direct uptake.
The AM pathway can reduce the impact of Pi
depletion in the rhizosphere and so improve plant P
nutrition and growth (Fig. 1). The extent to which an
AM plant grows better than a nonmycorrhizal (NM)
counterpart (as in a pot experiment) depends in part
on the size of its root system, including numbers and
extent of root hairs.

In general, plants with low root-shoot biomass ratios,
slow root growth rates, and/or poor development of
root hairs show relatively larger growth increases
when AM. Conversely, growth differences between
AM and NM plants tend to disappear as available soil
P is increased, because of lower P depletion in
rhizospheres (Smith and Read, 2008). Nevertheless,
growth increases of AM plants over NM counterparts
are maintained if high total soil P is poorly available
(Bolan, 1991).

Recent physiological and molecular research has
revealed clearly that the AM pathway plays a major
role in P uptake, regardless of the extent to which an
AM plant benefits in terms of increased growth or P
uptake. At the same time, plants provide all the
organic carbon (C) requirements of the fungi, so that
AM symbioses are mutualistic, based on an exchange
of plant C for soil P and other nutrients that we do not
consider here, including nitrogen (Smith and Read,
2008; Smith and Smith, 2011). Use of C by AM fungi
can be offset at least partly by higher rates of
photosynthesis and/or savings in C costs of root
production in AM plants (lower root-shoot ratios than
NM counterparts). Furthermore, costs of the AM fungi
will not be deleterious if plant growth is not C limited.

In the context of P nutrition, AM symbioses should
not be regarded (as they sometimes are) as optional
strategies that are “implemented” by plants when soil
P supplies are low and are ineffective or even
eliminated when P supplies are high. For plants
capable of forming AM, the NM condition is nearly
always “unnatural.” In other words, it is an artifact of
growth in sterilized soil as in experiments or in
horticulture or agriculture if soil is fumigated. The
NM state can be regarded as “natural” only where
potentially AM plants can survive and reproduce in
soils lacking AM fungi or in nonhost species (such as
members of the Brassicaceae) that never become
mycorrhizal. High-P fertilizer application can greatly
lower the percentage of root length colonized. The
lower percentage of root length colonized at high P
availability does mnot necessarily imply plant
suppression or control of fungal activity, because high
P increases root growth and hence reduces the ratio of
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colonized to noncolonized root length; there may be
no effects of P on the fungus per se (Smith et al.,
1992; Marschner, 1995). However, very high P
application can certainly alter characteristics of root
colonization  (particularly = reducing  arbuscule
development) and markedly decrease AM fungal
biomass per plant, including both biomass in roots and
in soil (Smith and Read, 2008). Bruce et al. (1994)
showed that early (up to 15 d) reduction in
colonization in cucumber (Cucumis sativus) with
additional P was mediated by slower growth of fungal
infection units within roots, but later there was also a
reduction in the rate of formation of new entry points.
The latter observation has been significantly extended
by Balzergue et al. (2011), who showed marked
reductions in appressorium formation on pea (Pisum
sativum) roots at high P (750 pum; i.e. about 2 orders
of magnitude higher than soil solution), which,
importantly, was mediated by internal plant-derived
signals.

Agronomic practices may lower inoculum in soil and
subsequent colonization as a result of frequent use of
P fertilizer, long fallow periods, cultivation of nonhost
crops (especially members of the Brassicaceae), or
frequent soil tillage that disrupts networks of AM
fungal hyphae in soil (Jansa et al., 2006). Alteration of
the mycorrhizal status of a plant (by soil sterilization)
from the AM condition, receiving P via both the direct
and AM pathways, to an unnatural NM condition,
receiving P only via the direct pathway, may induce
physiological changes that can be classed as stress
responses. Much of the research reviewed here has
been done since the acceptance that plant responses to
AM colonization vary from highly positive to
negative (Johnson et al., 1997; Smith and Smith,
2011). Previously, it was assumed that responses
should normally be positive (or zero), resulting in the
neglect of mechanisms underlying the negative
responses (or “growth depressions”). The use of plants
that can grow better when AM symbiosis is eliminated
(i.e. that show conventional AM growth depressions)
is revealing unexpected aspects of the integration of
plant and fungal processes. These plants include not
only wild species but crops such as wheat (Triticum
aestivum), barley (Hordeum wvulgare), upland rice
(Oryza sativa), and tomato (Solanum lycopersicum),
and the findings have important consequences for
understanding and potentially improving P uptake
efficiency in agricultural systems.

FUNCTIONAL DIVERSITY IN AM SYMBIOSES
Plants that develop AM symbioses can in most cases
be colonized by AM fungi from different taxa. In
other words, there seems to be very little specificity in



the symbiosis. However, plant species can have
preferences for individual AM fungi, resulting in
different densities of colonization, and in some cases
colonization can be very low (Smith et al., 2009).
These effects have been mostly demonstrated with
fungi from culture collections and with plants that
show positive growth responses. The variation in
extent of colonization by different fungi is also
applicable to natural ecosystems, where the symbionts
may have coevolved over millennia, or in agricultural
systems, where individual AM fungi may have been
preferentially selected by particular crop management
strategies.

Colonization by different AM fungi does not result in
the same growth responses in a single AM plant
species (Klironomos, 2003; Munkvold et al., 2004;
Smith et al., 2004), and colonization by the same AM
fungus does not necessarily result in the same growth
responses in different plant species (or even varieties).
This diversity of responses was nicely shown with
naturally co-occurring plants and AM fungi from the
same site (Klironomos, 2003). In this case, the growth
responses in individual plant species ranged from
positive to negative. It is clear, therefore, that there is
considerable functional diversity among plant-AM
fungal symbioses in terms of benefits (P supply to the
plant, in this context) and costs (C supply to the
fungus). Individual plants in the field will be
colonized by many AM fungal taxa, and the sum total
of benefits and costs contributes to success, in terms
of growth and reproduction. The outcomes of the
symbioses are determined by interactions between
plant and AM fungal genomes as well as
environmental conditions (e.g. soil pH and P
chemistry).

AM PLANTS HAVE TWO PATHWAYS FOR P
UPTAKE FROM SOIL

The two pathways by which AM plants absorb P
involve different cell types, different Pi transporters,
and P access from different regions and volumes of
soil (Fig. 1). Direct uptake, by root epidermis,
including root hairs when they are formed, accesses Pi
in the soil solution close to the roots. Expression of
genes encoding high-affinity Pi transporters (PiTs) in
these cells is maximal in the root apex and root hairs
(Gordon-Weeks et al., 2003) and declines in more
mature regions. Expression is often reduced with high
P supply and by AM colonization (Javot et al., 2007).
These reductions will lead to lower direct uptake in
older regions of the root, but their relative importance
is not clear.

AM colonization, and hence the potential operation of
the AM pathway, occurs behind the root apex. AM
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fungi grow extensively in soil to form a well-
developed hyphal network that absorbs Pi (via fungal
high-affinity PiTs) from up to several centimeters
from the root surface and can markedly extend the
depletion zone (Fig. 1). P is translocated rapidly to the
roots (probably as polyphosphate), overcoming the
slow diffusion that occurs in the soil solution. The
individual fungal hyphae have much smaller
diameters than roots, allowing access to narrower soil
pores and hence increasing the soil volume explored
(Drew et al., 2003; Smith and Read, 2008; Schnepf et
al., 2011). These factors are the major cause of
increased P uptake and positive AM growth responses.
Specialized AM fungus-plant interfaces develop
within root cortical cells, associated with complex
fungal structures known as arbuscules and also with
coiled hyphae (Smith and Read, 2008). These
structures are completely enveloped by the plant
plasma membrane, so that the interfaces are bound by
specialized membranes of plant and fungus with an
apoplastic region between them. This organization is
important with respect to the control of nutrient
transfers between the symbionts (Smith and Smith,
1990). Mechanisms of Pi release from fungus to the
interfacial apoplast are obscure, but uptake into the
plant is increasingly well understood. AM-inducible
plant PiT genes, which are different from those in the
direct pathway, are expressed, sometimes exclusively,
in the colonized cortical cells (Bucher, 2007; Javot et
al., 2007). These PiTs are involved in the uptake of Pi
released by the fungi and have been shown to occur in
all potentially AM plants investigated, regardless of
their responsiveness to AM fungal colonization.
Additionally, H+-ATPases energize the plant plasma
membrane surrounding the intracellular fungal
structures, facilitating active Pi uptake (Smith and
Read, 2008).

The direct and AM pathways are potentially
independent, and it used to be assumed that direct
uptake made a constant contribution to total plant P
uptake, with the AM pathway providing an “extra”
contribution in those plants that responded positively
to colonization (Smith and Smith, 2011). New
research, using a combination of molecular and
physiological approaches, shows that this assumption
is incorrect and that there is a complex interplay that
results in highly variable contributions of the two
pathways.

The addition of radioisotopes 32P and 33P and their
subsequent exchange with soil P facilitates the
quantification of hyphal Pi uptake via the AM
pathway from a defined soil compartment (Jakobsen,
1994). If radioactive P is mixed with soil in a



compartment enclosed by a 25- to 35-um nylon mesh,
which allows in-growth of hyphae but not roots, P
uptake from that hyphal compartment (HC) can be
calculated as radioactive PPlant/SAHC, where SAHC
is the specific activity (i.e. radioactive P/plant
available P per unit soil weight). The specific activity
becomes relatively constant 4 to 5 weeks after the
addition of a P isotope (Morel and Plenchette, 1994),
and this corresponds with the time needed for the
proliferation of AM fungal mycelium in soil during
the establishment of AM plants. These approaches
allow calculation of the contribution of the AM
pathway to total plant P uptake and hence (by
difference) also the contribution of direct uptake
(Smith et al., 2004). Relative contributions of AM and
direct uptake can also be measured using dual isotope
labeling, where one P radioisotope is added to an HC
and the other is added to a compartment accessible to
both hyphae and roots (Pearson and Jakobsen, 1993).
Both approaches have shown that uptake via the AM
pathway does occur and may dominate total P uptake,
even in plants that do not grow better when colonized
by AM fungi. Therefore, the contributions of the AM
pathway can be “hidden”; they cannot be determined
simply from the total P content of AM and NM plants
grown under the same conditions (Jakobsen, 1999).
The apparent deactivation of the direct pathway in
AM plants might be caused by down-regulation of the
plant PiTs in root epidermis plus root hairs (directly
via the presence of AM fungi or indirectly via
increased plant P status) and/or by competition for P
between roots and hyphae in the depletion cylinder
around the root (Schnepf et al., 2008). Both will be
considered in more detail below.

INTERPLAY BETWEEN DIRECT AND AM
UPTAKE OF P

A growing AM root system is one in which direct and
AM pathways potentially operate at the same time but
not necessarily in the same regions of the root or to
the same extent. The direct pathway will be most
effective immediately behind the apex, where the root
epidermis (including root hairs), armed with high-
affinity PiTs, grows into undepleted soil. Farther back,
direct uptake almost certainly declines, due to reduced
activity of PiTs in the epidermis, loss of root hairs,
and depletion of Pi in the rhizosphere. However, the
AM pathway will come into play and rapidly
contribute to plant P uptake (Fig. 1). The temporal
aspects of this change in activity of the pathways is
supported by a modeling approach that showed that P
influx (umol P cm—2 s—1) into a single root (direct
uptake) would be higher than that into AM fungal
hyphae for a few days only and that hyphal influx
(AM pathway) soon exceeds root influx by 1 order of
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magnitude (Schnepf et al., 2011).

Measurements of P delivery via AM and direct
pathways, using radioactively labeled Pi (see above),
also show that the two pathways make variable
contributions to whole plant P uptake even in the same
species, because different AM fungi deliver different
amounts of P. Also, the same AM fungus does not
deliver the same proportion of total P to different plant
species (Munkvold et al., 2004; Smith et al., 2004).
The AM contribution decreases with increasing soil P
supply, as direct uptake increases (Nagy et al., 2009).
Unsurprisingly, this is associated with a decreasing
percentage of root length colonized. The finding that
wheat, barley, and tomato can receive a large
proportion of total P as hidden P uptake via the AM
pathway, even though they generally do not take up
more total P when AM, shows that the contribution of
direct uptake must be lower than in NM plants. In an
extreme case, the direct pathway was completely
inoperative in tomato when colonized by the AM
fungus Glomus intraradices (Smith et al., 2004).

Several investigations have shown higher expression
of PiTs in the direct pathway in NM compared with
AM plants, which was not necessarily associated with
lower plant P status and hence a ‘“P-starvation
response” (Javot et al.,, 2007). We suggest that up-
regulation may be part of a battery of “stress
responses” also including increased root-shoot ratio
and length of root hairs (Marschner, 1995), which are
deployed if a normally AM plant is prevented from
forming mycorrhizas at low P. It has also been
suggested that if lower direct uptake is not
compensated by a large contribution of the AM
pathway, the plants will become P deficient, providing
one explanation for the reduced growth of
“nonresponsive” AM plants, especially when growth
depressions occur in plants with very low colonization
(Grace et al.,, 2009). Very low colonization will
inevitably result in very low P uptake via the AM
pathway (Smith et al., 2009). There is also some
evidence for low contributions of direct uptake in
plants that respond positively to AM. This can be
shown for positively responsive medic (Medicago
truncatula) by using data from Smith et al. (2004) to
make new estimates of amounts of P taken up by the
direct pathway in AM plants. Values are about 1.1 and
1.4 mg P g—1 root dry weight with the two fungi
tested, compared with about 3.3 mg P g—1 root dry
weight for the small NM plants. However, in AM
linseed, (Linum usitatissimum), also positively
responsive, direct P uptake was only decreased by one
of the two AM fungi. The outstanding questions
include whether the decreased P delivery by the direct



pathway is mediated by reduced expression of PiT
genes in the direct pathway and/or by competition for
uptake of Pi between direct and AM pathways. The
latter could certainly occur at high root and hyphal
length densities in soil (Schnepf et al., 2008) and is an
explanation for the lack of positive mycorrhizal
growth responses. However, competition seems
unlikely to have significant impact at low length
densities (low plant growth and percentage of
colonization). If reduced PiT expression is involved,
why this occurs and by what signaling pathways are
key questions to be addressed.

EXPRESSION OF GENES INVOLVED IN
DIRECT AND AM PATHWAYS: IS THERE
SIGNALING BETWEEN FUNGUS AND PLANT
THAT INFLUENCES GENE EXPRESSION AND
DELIVERY OF Pi?

Recognition between symbiotic partners and the
establishment of a functional AM symbiosis involve
the exchange of many signals, and the molecular basis
of early steps in the interaction includes “common
symbiosis genes” that are shared with the legume-
Rhizobium symbiosis (Hata et al., 2010). However,
events farther downstream are separate for the
individual AM fungal or bacterial symbioses. While
this is an extremely active area of research, it is
beyond the scope of this Update. Examples of AM-
induced genes relevant to P nutrition include the AM-
specific PiTs (Javot et al.,, 2007). The underlying
signaling for AM-specific induction of genes is largely
unknown, but lysophosphatidylcholine has been
identified as a key for the activation of AM-specific
PiT genes in potato (Solanum tuberosum) and tomato
(Drissner et al., 2007).

Almost all of the work carried out so far on signaling
involved in P-starvation responses has been carried
out in AM nonhost species, particularly Arabidopsis
(Arabidopsis thaliana) and also white lupin (Cheng et
al., 2011). Such plants are believed to have evolved
from AM ancestors, rejecting AM (and other
mycorrhizal) symbioses as a strategy to enhance the
acquisition of P, but they constitute only about 10% of
terrestrial plants (Smith and Read, 2008). The absence
of AM P uptake could potentially result in a higher
likelihood of P starvation and more marked
deployment of P-starvation responses when growing
in very-low-P soils. This point needs to be borne in
mind when using data from non-AM hosts to infer
likely responses of normally AM plants. Increased
attention to responses in AM host species in the
presence and absence of AM fungal symbionts is
needed. In the AM nonhost Arabidopsis, induction and
regulation of genes involved in the direct pathway are
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controlled by a complex network of gene signaling in
response to Pi starvation (very low external Pi), with
coupling to phytohormonal and sugar responses
(Rouached et al., 2010; Chiou and Lin, 2011; Lei et
al.,, 2011). Under Pi starvation, a range of genes is
induced by the transcription factor PHR1. PHR1 binds
the key integrating cis-regulatory motif P1BS found in
the promoter of most PHR1-dependent Pi starvation-
induced genes in nonhost plants. The microRNA
(miR) miR399 is induced by PHR1 and negatively
regulates the enzyme PHO2 that normally suppresses
the expression of PiT genes. Hence, accumulation of
miR399 in Pi-starved plants leads to derepression of
PiT genes and to a potential increase in Pi uptake via
the direct pathway. The PHO2/miR399 pathway is
fine-tuned by noncoding RNA transcripts, including
IPS1 (Lin et al, 2009). Components of the Pi-
starvation signaling pathway are conserved in plants
that can become AM. Recently, cis-acting elements
have been identified in promoters of several AM-
induced PiTs, where one of the motifs is P1BS. P1BS
is located near an AM-specific motif, MYCS, and
both are required for activation of the AM-induced
PiT promoters (Chen et al., 2011). The requirement
for the P1BS motif in AM-induced PiT expression is
thus linked directly to Pi-starvation signaling and
could explain the lack of induction of PiTs in the AM
pathway under high external Pi 2009 (1 mm) in AM
plants with 10% to 20% colonization (Chen et al.,
2011). High levels of miR399 in AM roots coincided
with low expression of PHO2 (Branscheid et al.,
2010). The authors speculated that PHO2 activity
must be kept low to sustain AM symbiosis, despite a
high local root P status in AM plants (Fig. 2). Shared
components between non-AM Pi-starvation signaling
and AM signaling can also be differentially regulated
in the AM and NM situations. In tomato, miR395 is
induced by AM colonization only, whereas miR172 is
induced both at high P supply and by AM colonization
(Gu et al.,, 2010). The function of these miRs is
unknown at present, but their expression patterns
suggest a possible role in AM-related Pi signaling and
interplay between direct and AM pathways. In medic,
a Pi starvation-induced acid phosphatase gene (Liu et
al., 1998) and Mt4 (a noncoding RNA, homologous to
IPS1) are rapidly down-regulated in the AM
symbiosis (Burleigh and Harrison, 1998). Finding the
regulatory elements responsible for these differential
expression patterns would increase the understanding
of the interplay between direct and AM pathways.

Possible signaling events in AM roots based on
studies of Pi starvation in nonmycorrhizal plants and
miR399 expression in AM medic. In NM plants, low P
increases the activity of the transcription factor (TF)



PHR1, which binds to the P1BS element in promoters
of several Pi starvation-induced genes (A) and
increases their expression. PHR1 also increases the
expression of miR399s. miR399s are probably largely
synthesized in shoots, where they accumulate more in
AM than in NM plants (callout 1); this implies the
transfer of (unknown) MYC signals from root to shoot
in AM plants (callout 2). miR399s are transferred
from shoots to roots. Accumulation in roots is
influenced by PHR1 and by Suc transport from shoots
(callout 3). High miR399 levels under low P reduce
the activity of the enzyme encoded by PHO2 and
hence increase @ PHO2-dependent Pi-starvation
responses, including increased expression of PiTs
(callout 4). Effects of miR399s in reducing PHO?2
activity can be quenched by noncoding RNAs such as
IPS1 (callout 5). PHO2 might then inhibit Pi-
starvation responses and reduce the expression of
PiTs. (Modified from Branscheid et al. [2010].)

Phytohormones play a role in Pi-starvation responses,
both through involvement in root development and in
sugar signaling (Rouached et al., 2010).

---In Arabidopsis roots, Pi-starvation genes are
repressed by exogenous cytokinins, and cytokinin as
well as GA3 contents are decreased in Pi-starved
Arabidopsis plants. Auxin and ethylene are key
phytohormones in regulating lateral root and root hair
development, which is affected by Pi starvation
(Rubio et al., 2009) as well as by AM colonization.
---Strigolactone has recently been shown to act in
concert with auxin to differentially regulate lateral
root development and shoot branching in Arabidopsis,
depending on the Pi level in the growth medium
(Ruyter-Spira et al., 2011). Strigolactones also act as
early signals between the partners in AM symbioses.
When secreted by plant roots, they induce branching
of hyphae growing from germinating AM fungal
spores (Akiyama et al., 2005) and possibly play a
similar role in arbuscule formation in cortical cells
(Zhang et al., 2010), with consequent significance for
the operation of the AM pathway. Furthermore, lower
strigolactone synthesis in high-P plants is implicated
as one factor contributing to reduced numbers of
fungal appressoria and lower colonization at high P
(Balzergue et al., 2011). MYC factors involved in
partner recognition and the development of AM
colonization appear to play an additional role in lateral
root production (Maillet et al., 2011). How these
signals and developmental processes interact with P
nutrition has not yet been fully revealed.

Pi-starvation responses in plants are also

interconnected with sugar signaling. Suc is the main
photosynthate translocated between shoot and root via
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the phloem, and a high root-shoot ratio of Suc is
required for Pi-starvation responses as well as some
phytohormone changes, such as cytokinin (Hammond
and White, 2008; Lei et al, 2011). Again in
Arabidopsis, it has recently been proposed that Suc is
a global regulator of a whole suite of P-starvation
responses (Lei et al., 2011). Supply of Suc to the root
can induce some PiTs, and high photosynthate levels
are required for miR399 induction in roots at the onset
of Pi deficiency in common bean (Phaseolus vulgaris),
which is a potentially AM plant but was not colonized
in this research (Liu et al., 2010). In AM plants, sugar
transport to roots is increased; this might cause
changes in the root-shoot ratio of Suc and could
modify the outcomes of the signaling pathways.

In summary, there are many shared components
between AM symbiosis and Pi-starvation signaling
pathways that are interconnected with sugar and
phytohormone signaling. This offers a great potential
for cross talk between the direct and AM pathways,
but specific regulatory elements responsible for such
cross talk have not yet been identified.

CONSEQUENCES OF “HIDDEN P UPTAKE”
VIA THE AM PATHWAY AND REDUCTIONS IN
DIRECT UPTAKE IN WIDER CONTEXTS

Demonstration that the AM pathway plays a dominant
role in plant P uptake and that the contribution of
direct uptake may be reduced over the full range of
plant growth and P uptake responses needs to be
considered in many contexts; here, we present some
examples. The “mutualism-parasitism continuum” of
AM plant responses (Johnson et al., 1997), which has
gained very wide acceptance, must be reevaluated.
The concept was mainly based on the assumptions
(now shown to be in error) that a lack of positive
mycorrhizal growth response was caused by net costs
of the symbiosis outweighing net benefits (i.e. at least
partial failure of the delivery of P via the AM
pathway) coupled with high fungal C use (fungal
parasitism). The fungi can no longer be regarded
simply as parasites, because the AM pathway delivers
P (although in varying amounts with individual fungi),
regardless of the whole plant response. Realization of
their normally mutualistic rather than parasitic status
should change perspectives on the function of AM
symbioses and their evolutionary advantages (Smith
and Smith, 2011).

High fungal C use associated with a lack of P
“benefit” as the primary cause of AM growth
depression should also be questioned, because
reduced growth may occur with very low AM fungal



biomass (Grace et al., 2009; Smith et al., 2009). We
have presented an alternative scenario in which poor
growth of AM plants is the result of a reduction in P
delivery via the direct pathway, which is not
compensated for by uptake via the AM pathway,
leading to reduced total plant P uptake and P
deficiency (Smith et al., 2009; Smith and Smith,
2011). This hypothesis has opened up new
possibilities involving the interplay between fungal
and plant processes at the levels of signaling and
molecular control as well as in competition for
resources in soil.

A few experiments have shed new light on the
importance of the operation of the AM pathway in
plant competition. Using tomato, it was shown that
AM wild-type plants had a competitive advantage
over non-AM mutant plants when they were grown
together with an AM fungal symbiont, even though
they had similar biomass when grown singly
regardless of inoculation with AM fungi (Cavagnaro
et al., 2004). Subsequently, Facelli et al. (2010) used
32P in a hyphal compartment to show that P uptake
from soil and delivery via the AM pathway (formed
by Gigaspora margarita) allowed the AM wild-type
tomato to preempt P uptake by the non-AM mutant,
despite reductions in direct uptake in the wild-type.
This uptake led to a positive growth response in
competition, which was not observed when the
genotypes were grown alone. These results indicate
that AM symbioses may have ecological benefits that
cannot be predicted from AM growth responses
determined for plants grown singly in pots with single
AM fungal genotypes.

Another novel outcome of the interplay between the
AM and direct uptake pathways is shown by the
effects of AM colonization on arsenate uptake by
plants. Arsenate and Pi are taken up by the same plant
PiTs in the direct pathway, so that reduced uptake
capacity of the direct pathway decreases arsenate as
well as Pi uptake. Most evidence indicates that the
AM pathway transfers little arsenic to plants, so the
combination of these two effects helps to explain
decreased arsenic-P ratios and increased arsenate
tolerance of AM compared with NM plants
(Christophersen et al., 2009), effects that are
significant for crops growing on soils contaminated
with arsenic.

BACK TO BASICS IN SOIL

The influence of different forms of P present in soils
on the availability and uptake of P from natural and
fertilizer sources remains the subject of active
research (Blinemann et al., 2011). It is generally
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accepted that AM and NM plants access the same
forms of inorganic soil P, including P that is reversibly
adsorbed to various soil minerals and exchanges with
the soil solution (Marschner, 1995; Frossard et al.,
2011).

Many AM plants can acquire more total P than NM
plants from the same soil, which is thought to involve
increased spatial exploitation by hyphae in soil
(Marschner, 1995). The competition for P in soil
between AM fungal hyphae and roots has already
been raised as a possible explanation for reduced
uptake via the direct pathway, but it is hard to accept
in situations where plants are poorly colonized and
root and hyphal length densities are low. Positive
mycorrhizal growth responses can increase if poorly
available P is applied to soil, even for plants that show
little or no positive response at low P.

This finding shows that AM plants can access poorly
available P more effectively than NM plants, but the
mechanisms by which they do so are not well
understood (Bolan, 1991). There is some evidence that
AM fungi can exploit sources of organic P in soils, but
the quantitative contribution of this process to the
supply of P to plants is probably small (Joner et al.,
2000). Higher exploitation of poorly available soil P
by AM plants is increasingly important in the contexts
of understanding AM responsiveness and the
utilization of poor-quality fertilizer sources. All these
uncertainties require investigation if we are to
understand the soil-AM plant continuum relating to P
uptake.

CONCLUSION: THE “BIG PICTURE”

Phosphate rock reserves are a finite resource on
which crop productivity in huge areas of P-deficient
arable land now depend, globally. Phosphate fertilizer
is becoming increasingly expensive, and availability is
subject to political and industrial pressures in a global
environment where increasing food production will be
critical (Cordell et al., 2009).

The vast majority of terrestrial plant species,
including crops, are normally AM in field situations
and therefore possess a strategy that has effectively
supported plant productivity and influenced plant-
plant interactions on P-deficient soils for many
millions of years. Modifying the processes involved in
AM function could underpin the development of crops
with optimal P-uptake efficiencies.

The key to identifying useful approaches is to
understand the processes that operate in AM plants
and not to rely on entrenched paradigms that are now



shown to be inadequate. New information on the
contributions of and interplay between the two
pathways of P uptake in AM plants (direct and AM),
gained by a combination of plant physiological and
molecular approaches, has opened up new
perspectives on symbiotic AM function, including the
potentially deleterious reductions in P delivery via the
direct pathway and hence the possibility of
modification to increase  agricultural  plant
productivity.
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INTENSIFICATION ECOLOGIQUE DES AGROECOSYSTEMES : COMMENT UTILISER LE
PHOSPHORE DU SOL ?
par Philippe Hinsinger
INRA, UMR Eco&Sols (Montpellier SupAgro-CIRAD-INRA-IRD), Place Viala, 34060 Montpellier cedex 1
Courriel : philippe.hinsinger@supagro.inra.fr

LE PHOSPHORE DANS LES AGROECOSYSTEMES
Académie d’Agriculture de France — 2012 Séance du 10 octobre 2012.

Le caractére fini de la ressource en phosphates naturels et les impacts négatifs d’apports excessifs de phosphore
(P) et d’autres intrants sur I’environnement imposent a I’agriculture du 21e siécle un changement de paradigme :
i.e. Promouvoir une intensification écologique des agroécosystémes.

11 s’agit, dans ce cadre, de mieux utiliser le phosphore
du sol en faisant davantage appel aux processus
écologiques, biologiques et biogéochimiques qui
déterminent la biodisponibilité en P pour les cultures.

Aprés avoir défini la biodisponibilité en P et ses
déterminants majeurs, nous nous attacherons a

présenter les principaux leviers a notre disposition
dans cet objectif d’intensification écologique :
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---le choix d’espéces végétales ou génotypes
performants pour 1’acquisition de P a bas niveaux
d’intrants,

---le recours a des auxiliaires microbiens, dont les
champignons mycorhiziens,

---et I’utilisation de cultures associées favorisant un
partage de la ressource en P.
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Dans les sols, les ions phosphatés sont peu mobiles
et disponibles (faible concentration dans la solution du
sol) du fait de multiples réactions chimiques et
biochimiques avec différents constituants du sol. Pour
faire face a ce type de contrainte, les végétaux ont
développé des stratégies d’adaptation qui reposent
sur:

---(i) une augmentation du volume de sol prospecté
---et/ou (ii) une augmentation de la disponibilité¢ dans
ce volume de sol.

De tels processus ont pour siége la rhizosphere,
volume de sol soumis a I’influence des racines, dont
I’extension radiale est de I’ordre du millimétre. Les
plantes peuvent augmenter le volume de la
rhizosphére principalement en développant un
systéme racinaire trés ramifié, ainsi qu’au travers de
leurs poils racinaires ou de la symbiose
mycorhizienne. Elles sont par ailleurs capables
d’augmenter la disponibilité de P dans la rhizosphére
au travers de modifications de pH et de I’exsudation
de différents composés mobilisateurs de P, tels que des
anions carboxyliques ou des enzymes phosphatasiques
notamment. Elles peuvent également bénéficier de
I’effet de microorganismes susceptibles de mettre en
ceuvre ces mémes mécanismes de solubilisation de P
minéral ou d’hydrolyse enzymatique de P organique.
11 existe des différences importantes de comportement
entre especes végétales et, au sein d’une espece, entre

46

génotypes. Cependant [’amélioration variétale,
conduite exclusivement en conditions d’intrants non
limitants, a contribué a contre-sélectionner les traits
mentionnés plus haut, par exemple ’aptitude a la
mycorhization, et il convient désormais de revoir les
schémas de sélection. Alternativement, le recours a
des associations d’espéces végétales peut permettre
une meilleure exploitation de la ressource en P du sol
au travers d’une complémentarit¢é de leurs traits
fonctionnels.

Le concept de rhizosphere a été développé par le
microbiologiste visionnaire Hiltner qui percut des
1904 que ce volume de sol jouait un rdle singulier
dans la régulation de la santé et de la nutrition des
plantes, en lien avec la nature des exsudats racinaires.
Depuis, nombre de travaux centrés sur 1’étude des
symbioses, et plus généralement en écologie
microbienne des sols, sont venus corroborer cette
vision. De multiples avancées ont ét¢ accomplies au
cours des derni¢res décennies, notamment grace au
développement des outils moléculaires, mais aussi
d’imagerie et d’analyses permettant de mesurer de
multiples paramétres a 1’échelle microscopique de
I’interface entre sol et
racines.

1 UMR 1222 Eco&Sols - Ecologie Fonctionnelle & Biogéochimie
des Sols & Agro-écosystémes (Montpellier SUPAgRo — CIRAd —
InRA — Ird)
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LES RACINES AU COEUR DU FONCTIONNEMENT DE LA RHIZOSPHERE
Des connaissances pointues issues de la recherche aux applications possibles en AB
Par Philippe Hinsinger (Montpellier SUPAgrO - CIrAD - InrA - IrD1)

Les connaissances sur la rhizospheére, volume de sol situé autour des racines vivantes et interagissant avec elles,
se précisent : nombre de processus rhizosphériques susceptibles de réguler les cycles biogéochimiques du carbone
(C) et des nutriments, la structure des communautés microbiennes dans les sols et, in fine, la nutrition et la santé
des plantes, sont désormais identifiés. Les connaissances quant a la variabilité spatiale et plus encore temporelle de
ces processus sont cependant encore fragmentaires, de méme que la hiérarchie de ces processus dans différents
types de sols et pour différentes espéces végétales ou consortia microbiens. elles ouvrent cependant de multiples

pistes pour la gestion des agroécosystémes en AB.

La rhizosphére, un milieu enrichi en maticres
organiques par les racines Un processus majeur dans
la rhizosphére consiste en la rhizodéposition de
composés carbonés par les racines. Il est estimé que
40 % du C assimilé par les plantes au cours de la
photosynthése est allou¢ au compartiment souterrain,
avec des variations importantes suivant les espéces
végétales et leur environnement.

---Un tiers de ce C permet |’¢laboration de la
biomasse racinaire,

---un second tiers est respiré par les racines,

--—-alors qu’un dernier tiers correspond a la
rhizodépositionl qui constitue une source d’énergic
essentielle pour les microorganismes du sol.

Les activités et les structures des communautés
microbiennes de la rhizosphére sont ainsi
considérablement affectées par rapport au reste du sol.
Le sol est en effet un milieu contraignant par les
faibles disponibilité et accessibilit¢ des ressources,
notamment en C. Ainsi, les points d’entrée de maticres
organiques fraiches que sont les racines et leurs
rhizodépbts (notamment les exsudats racinaires)
jouent un role majeur en écologie microbienne des
sols, en stimulant les activités microbiennes et
I’ensemble des chaines trophiques qui en découlent.

Par ailleurs, ce processus qui a lieu notamment a
I’apex des racines, contribue a injecter des composés
carbonés sur I’ensemble du profil de sol colonisé par
les racines. Ce processus ne concerne pas seulement le
cycle biogéochimique de C puisque les rhizodépdts
peuvent contenir des nutriments (azote (N)) ou
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stimuler la minéralisation de maticres organiques du
sol et des nutriments (N ou phosphore (P)).

La rhizodéposition est un processus pour lequel il
manque encore de données quantitatives compte tenu
de la difficulté de I’estimer au champ. Il existe de
multiples facteurs génétiques et environnementaux de
régulation de la rhizodéposition, qui compliquent la
prédiction des flux mis en jeu effectivement dans les
agro

Par ailleurs, la respiration racinaire et microbienne
conduit a une augmentation de la pression partielle de
CO2 et a une diminution du pH lorsque la dissociation
de I’acide carbonique est significative (dans tous les
sols excepté les plus acides). Dans la rhizosphere, les
variations de pH peuvent atteindre jusqu’a 2 unités
pH en quelques jours a peine. De telles variations de
pH modifient les réactions chimiques qui régissent la
biodisponibilit¢ de nombreux nutriments dans le sol,
particuliérement P, fer (Fe), zinc (Zn) et cuivre. A titre
d’exemple, D’acidification de la rhizosphére peut
permettre une augmentation de la disponibilité¢ de P
lorsqu’il est présent sous la forme de phosphates de
calcium tels que dans les phosphates naturels (cf.
Encadré 1).

# La production par les racines et les microorganismes
associés de molécules organiques visant a augmenter
la biodisponibilit¢ de nutriments est un autre trait
majeur de la biogéochimie de la rhizosphére. Parmi
ces molécules figurent des enzymes (protéases,
phosphatases...) impliquées dans la minéralisation de
composé€s organiques aboutissant in fine a la libération



de nutriments tels que N ou P. Une large part de ces
enzymes a une origine microbienne, de sorte que la
stimulation des activités microbiennes par la
rhizodéposition joue un rdle indirect, mais les racines
produisent également de telles enzymes.

Par ailleurs, des molécules jouant un réle de
complexant ou chélatant de Fe et Zn peuvent étre
produites dans la rhizosphere, et contribuer ainsi a une
augmentation de la biodisponibilit¢é de ces
micronutriments.

Les Poacées (graminées) ont ainsi la capacité
singuliére de sécréter des quantités importantes de
phytosidérophores2 écosystémes et leur contribution a
la séquestration de C dans les sols.

Rhizosphére et nutrition des plantes

# L’absorption d’eau et de nutriments par les
racines est le moteur des flux de matieére dans la
rhizosphére.

Il en résulte un abaissement de la concentration des
ions nutritifs (nitrate, ammonium, phosphate,
potassium (K)...). Ce phénoméne contribue a rendre
biodisponibles des fractions supposées non ou peu
disponibles telles que le K non échangeable. Ce
processus qui se produit a I’échelle millimétrique
autour des racines explique la contribution majeure
que peut représenter la libération de K non
échangeable dans le cycle du K dans les agro-
écosystémes, comme 1’ont montré de nombreux essais
agronomiques de longue durée. L’abaissement de
concentration dans la rhizosphére engendre par
ailleurs la diffusion des ions vers la surface des
racines. Pour les ions les moins diffusibles tels que le
phosphate ou la plupart des micronutriments, la portée
de ce processus de diffusion est limitée: dans le cas de
P, il s’avere que seuls les ions situés a une distance
inférieure a environ 1lmm de la surface des racines
sont accessibles. Le volume de Ila zone
d’appauvrissement en ions phosphate d’une plante
peut ainsi ne représenter qu’une fraction de 1’ordre du
pourcent de 1’horizon cultivé, d’ou I’'importance pour
les plantes d’augmenter leur surface d’absorption, via
la croissance et le développement de racines fines, de
poils racinaires et la symbiose mycorhizienne.
Cependant, outre ce processus d’abaissement de la
concentration en ions, la disponibilité des nutriments
peut a l'inverse étre augmentée dans la rhizosphére
par de multiples processus mettant en jeu les activités
des racines et/ou les communautés microbiennes du
sol.

# La modification du pH de la rhizosphere est un
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processus majeur a ce titre, compte tenu de
I’implication

du pH dans de nombreuses réactions chimiques et
fonctions biologiques. Elle a pour principale cause
I’absorption des nutriments par les plantes: lorsqu’une
racine absorbe plus de cations (K, ammonium,
calcium, magnésium) que d’anions (nitrate,
phosphate, sulfate, chlorure), elle gére ’excédent de
charges positives en excrétant des protons dans son
environnement, entrainant ainsi une acidification de la
rhizosphére. Le processus inverse se produit
lorsqu’elle absorbe plus d’anions que de cations.

Les légumineuses - synergie entre acquisition
d’azote et de phosphore

Un double atout :

Dans un contexte de réduction des intrants fertilisants,
la place des Fabacées (Iégumineuses) en agriculture
mérite d’étre augmentée a plusieurs titres : en raison
de:

---(1) leur aptitude a accéder au réservoir inépuisable
d’azote que constitue N2 atmosphérique, via la
fixation symbiotique réalisée par les partenaires
bactériens (rhizobium),

---(i1) I’acidification provoquée par la fixation de N2,
qui augmente la biodisponibilit¢ de formes peu
disponibles de P, telles que les phosphates de calcium.

Il a été montré une large variabilité génotypique
quant a IDaptitude a acidifier la rhizosphére en
situation de disponibilité limitante de P chez le haricot
et diverses autres especes. qui expliquent leur aptitude
a Dlacquisition de Fe (et Zn) dans les sols ou sa
disponibilité est faible, ce qui contribue a leur faible
sensibilité a la chlorose ferrique en sols calcaires.

De nombreux microorganismes produisent des
sidérophores qui ont de plus ou moins fortes capacités
de chélater Fe et le rendre ainsi plus biodisponible. Ce
processus s’est avéré jouer un role important dans la
régulation des interactions entre microorganismes au
sein des communautés microbiennes de la
rhizosphére, avec des retombées sur la santé des
plantes.

Rhizospheére et santé des plantes.

En libérant massivement des rhizodépdts dans le sol,
les racines sont susceptibles d’attirer a la fois des
microorganismes bénéfiques et pathogénes. Des
travaux récents ont montré la complexité des
processus régulant ces équilibres au sein des
communautés rhizosphériques, qui passent par
I’échange de signaux moléculaires. Ainsi, la
production  d’antibiotiques par des bactéries
rhizosphériques du genre Pseudomonas peut étre



responsable d’un antagonisme efficace pour réduire
les populations de champignons pathogénes du genre
Pythium, avec des applications potentielles évidentes
en lutte biologique contre des maladies telluriques. Le
role des sidérophores 3dans les antagonismes entre
bactéries et champignons pathogénes de la
rhizosphére a pu étre démontré dans le cas de
maladies telles que la fusariose. Outre ces mécanismes
de dialogue moléculaire au sein des communautés
microbiennes, des travaux récents ont montré des
échanges de signaux entre celles-ci et les plantes ; par
exemple, 1’¢licitation4 de réactions de défense de la
plante a D’attaque de microorganismes pathogeénes
peut en résulter. Certains signaux moléculaires sont
des substances volatiles qui ont des impacts a longue
distance: il a ainsi été montré que certains génotypes
de mais, en réponse a 1’attaque de larves d’insectes
parasites de leurs racines, pouvaient émettre des
molécules attirant des nématodes entomophages situés
a plusieurs centimeétres des racines, résultant en une
réduction de la pression parasitaire.

Des pistes pour la sélection des plantes ou la
gestion des peuplements végétaux...

En AB, I’enjeu est d’assurer une gestion durable des
ressources minérales, organiques et biologiques des
sols en tirant parti de la complexité des réseaux
d’acteurs et des processus écologiques qui régulent les
flux d’éléments et la biodiversité dans la rhizosphere
et au-dela. Parmi ces pistes, les racines étant au coeur
du fonctionnement de la rhizosphére, il semble utile
de jouer davantage sur ce levier d’action considérable
qu’est la plante. Les modalités de la sélection variétale
des derniéres décennies ont sans doute conduit a
contre-sélectionner des traits racinaires intéressants
dans le contexte de I’AB. Notre connaissance actuelle
de la rhizosphére ouvre des perspectives nouvelles
pour la sélection de génotypes mieux adaptés a une
agriculture a bas intrants. En outre, mieux exploiter la
diversité fonctionnelle caractérisant les peuplements
végétaux naturels, dans le cadre de cultures associées
ou de I’agroforesterie, devrait permettre I’expression
d’interactions positives entre les rhizosphéres des

especes associées, qualifiées de facilitation, a I’inverse
des processus de compétition qui régissent les
peuplements monospécifiques mono-variétaux qui
dominent I’agriculture «moderne».

Glossaire

1. Rhizodéposition : libération par les racines de composés
organiques divers. Ce phénoméne recouvre la production de
cellules de la coiffe racinaire, la sécrétion de mucilage et la
diffusion passive et contr6lée de composés solubles appelés
exsudats racinaires (sucres, acides aminés et organiques, etc.).

2. Phytosidérophore : composé organique produit par les végétaux
de la famille des Poacées (graminées) et susceptible de chélater le
fer en le rendant ainsi plus biodisponible. Ces composés sont des
acides aminés de la famille de I’acide muginéique.

3. Sidérophore composé organique produit par les
microorganismes et susceptible de chélater le fer en le

rendant ainsi plus biodisponible. Ces composés appartiennent a
diverses familles biochimiques, parmi lesquelles

figurent les catécholates, hydroxamates, etc.

4. Elicitation : activation d'un processus de défense dans les
interactions plante-agresseur, suite a la reconnaissance d'un
composé éliciteur lié a l'agresseur (produit par l'agresseur ou
résultant de 1'agression).
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Over the last 50 years, the use of nitrogen (N) and
phosphorus (P) fertilizers has increased at a faster rate
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than global food production, resulting in substantial
decreases of N and P efficiency in agriculture (Fig. 1).



Thus, considerable amounts of N and P fertilizers
have been wasted in agroecosystems, and the
alteration of N and P biogeochemical cycles is among
the most visible impacts of human activities on
ecosystem services, far exceeding the hypothesized
“planetary boundaries” for N and approaching those
for P (Rockstrom et al., 2009). Projections for the
future suggest that a substantial further increase in N
and P fertilizer use will occur to cope with increasing
food demand (Tilman et al., 2001; Vance et al., 2003).
Tilman et al. (2001) predicted that global consumption
of fertilizer P will increase from 34.3 Tg year—1 in
2000 to a mean projected value of 83.7 Tg year—1 in
2050 (56.2-118 Tg year—1 depending on the
calculation scenario). Such increases in fertilizer
consumption will further threaten the global N and P
cycles. Bouwman et al. (2009) estimated that in 2000,
the total input of fertilizer P in croplands amounted to
21 Tg year—1, of which 9 Tg was accumulated in soils
and 1 Tg was lost to erosion. Their projections for
2050 for various scenarios of future agricultural
development amounted to 29 to 46 Tg year—1 total P
fertilizer input and 10 to 23 and 3 to 5 Tg year—1
accumulated in soil and lost to erosion, respectively.
This suggests that even in the most optimistic
scenario, the contribution of P fertilization of cropland
to P movement by erosion will triple over the period
2000 to 2050. While further intensification of
agroecosystems is clearly needed to cover the growing
food demand over the next decades, we cannot afford
to accept the “business as usual” scenario that relies
on ever-increasing agricultural inputs and the resulting
waste of nutrients in some regions of the world
(Vitousek et al., 2009).

Figure 1. Relative increase in world annual production
of cereals, and global annual consumption of fertilizer
N and fertilizer P over the period from 1961 to 2008.
The 100-basis in 1961 corresponds to 876.9 Tg cereals
year—1, 11.6 Tg fertilizer N year ...

Traduction: Au cours des 50 dernieres années,
l'utilisation de l'azote (N) et de phosphore (P) des
engrais a augmenté a un rythme plus rapide que la
production alimentaire mondiale, entrainant des
diminutions substantielles de N et de P efficacité dans
l'agriculture  (Fig. 1). Ainsi, des quantités
considérables d'azote et de phosphore des engrais ont
ete gaspillés dans les agroécosystemes, et l'altération
de N et les cycles biogéochimiques P est parmi les
effets les plus visibles de l'activité humaine sur les
services écosystémiques, dépassant de loin les
hypothétiques «limites planétairesy pour N et proches
de ceux P (Rockstrom et al., 2009). Les projections
pour l'avenir suggerent qu'une nouvelle augmentation
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substantielle de N et P l'utilisation d'engrais se
produira pour faire face a la demande croissante de
nourriture (Tilman et al, 2001,.. Vance et al, 2003).
Tilman et al. (2001) prédit que la consommation
mondiale d'engrais P va augmenter de 34,3 Tg an-1
en 2000 pour une valeur moyenne projetée de 83,7 Tg
an-1 en 2050 (de 56,2 a 118 Tg an-1 en fonction du
scénario de calcul). Ces augmentations de la
consommation d'engrais vont encore menacer la N
global et cycles p. Bouwman et al. (2009) estime
qu'en 2000, la quantité totale d'engrais P dans les
terres cultivées s'éleve a 21 Tg an-1, dont 9 Tg ont été
accumulés dans les sols et 1 Tg a été perdue a
l'érosion. Leurs projections pour 2050 pour divers
scenarios de développement futur de [l'agriculture
s'élevent a 29-46 Tg an-1 apport d'engrais P total et
de 10 a 23 et 3 a5 Tg an-1 accumulé dans le sol et a
perdu a l'érosion, respectivement. Ceci suggere que
méme dans le scénario le plus optimiste, la
contribution de la fertilisation en P de terres cultivées
en mouvement P par érosion va tripler au cours de la
peériode de 2000 a 2050. Alors que intensification des
agroécosystemes est clairement nécessaire pour
couvrir  la  demande croissante de denrées
alimentaires au cours des prochaines décennies, nous
ne pouvons pas accepter le «business as usualy qui
s'appuie sur toujours croissants des intrants agricoles
et les déchets résultant de nutriments dans certaines
régions du monde (Vitousek et al., 2009).

Figure 1.

Augmentation relative de la production annuelle
mondiale de céréales, et de la consommation annuelle
mondiale d'engrais azotés et d'engrais P sur la
periode de 1961 a 2008. Le 100 points de base en
1961 correspond a 876,9 céréales Tg an-1, 11,6
engrais N année Tg ...

WHAT MAKES P SO SPECIAL?

Contrary to N, P is reasonably abundant in the Earth’s
crust (1.2 g kg—1 on average) and thus in soils, where
it primarily occurs as inorganic P in apatite minerals
derived from the bedrock. However, with soil
formation and weathering, total P content decreases
over time and organic P content builds up at the
expense of inorganic P, as shown in soil
chronosequences (Richardson et al., 2004). At early
stages of development (in young soils), therefore,
terrestrial ecosystems are primarily N limited, while at
later stages of development (in older soils), they
become P limited (Vitousek and Farrington, 1997).
Thus, soil P scarcity is especially critical in the
tropics, where deeply weathered soils dominate. In
addition, unlike N (especially nitrate), phosphate ions
are poorly mobile and present at low concentration in



soil solution, due to strong and multiple interactions
with soil constituents (Hinsinger, 2001). These
comprise adsorption onto soil minerals (metal oxides
and clay minerals), precipitation as P minerals
(predominantly apatite-like minerals), and
immobilization as various organic P compounds (soil
organic matter and phytate, which is the P storage
form in seeds). P limitation is thus widespread,
estimated to affect about 5.7 billion ha worldwide
(Gaume, 2000).

Traduction: Contrairement a N, P est raisonnablement
abondant dans la croiite terrestre (1,2 g kg-1 en
moyenne), et donc dans les sols, ou elle se produit
principalement en tant que P inorganique dans
apatites provenant de la roche-mére. Cependant, avec
la formation des sols et l'érosion, la teneur totale en P
diminue avec le temps et le contenu organique de P
s'accumule au détriment de P inorganique, comme
indiqué dans Chronoséquences du sol (Richardson et
al., 2004). Aux premiers stades de développement
chez les jeunes (sols), par conséquent, les écosystemes
terrestres sont principalement n limitée, tandis que
lors des étapes ultérieures de développement (dans les
sols plus), ils deviennent P limitée (Vitousek et
Farrington, 1997). Ainsi, le sol P pénurie est
particulierement critique dans les tropiques, ou
dominent les sols profondément altérés. En outre,
contrairement N (en particulier nitrates), les ions
phosphate sont peu mobiles et présentes en faible
concentration dans la solution du sol due a des
interactions fortes et multiples avec constituants du
sol  (Hinsinger, 2001). Celles-ci comprennent
l'adsorption sur les minéraux du sol (oxydes de
métaux et minéraux argileux), les précipitations
comme P minéraux (principalement des minéraux
apatite-like), et l'immobilisation de divers composés
organiques de P (sol la matiere et les phytates
organique, qui est la forme de stockage P dans les
graines). Limitation P est ainsi répandue, estimé a
affecter environ 5,7 milliards d'hectares dans le
monde (Gaume, 2000).

While, in spite of their considerable energy cost, the
reservoir of atmospheric N2 used for manufacturing N
fertilizers is much larger than required, the situation
for P is rather different. World reserves of P ores are
indeed finite, and the exact time when their
consumption will peak is a matter for debate. High-
grade phosphate rocks are definitely expected to be
exhausted within the next decades (Cordell et al.,
2009), which calls into question the sustainability of
current P fertilizer use in developed and emerging
countries. Increasing P efficiency in crops without
further increasing P inputs requires better exploration
and exploitation of soil resources in agroecosystems.
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To achieve this, we must breed more P-efficient crop
genotypes that will make better use of belowground
(root architecture and rhizosphere-related) traits
(Vance et al., 2003; Lynch, 2007). Another promising
option for achieving ecological intensification of
agroecosystems (Cassman, 1999) is to make better use
of plant diversity, especially niche complementarity
and facilitation occurring in the rhizospheres of
intercropped species (Zhang et al., 2010).

BETTER EXPLOITING PLANT FUNCTIONAL
DIVERSITY IN CROP-BASED
AGROECOSYSTEMS: THE CASE OF
CEREAL/LEGUME INTERCROPS

Enhanced productivity of multispecies
agroecosystems (intercropping) compared with that of
monospecific agroecosystems (each of the component
species being grown alone) may be explained by two
major processes that result in improved resource use:
complementarity and facilitation (Fridley, 2001).
Experimentally, these processes can be difficult to
tease apart (Loreau and  Hector, 2001).
Complementarity may be defined as a decrease in
interspecific competition and competitive exclusion
through resource partitioning between intercropped
species (Fig. 2). Species may use a given resource
differently in time, in space, and in forms (Fridley,
2001). A well-known example is the complementarity
of N use between cereals and N2-fixing legumes,
where both species compete for the same pool of soil
N, while only the legume can substantially access the
additional pool of atmospheric N2 through symbiotic
fixation. Facilitation occurs when one species
enhances the growth or survival of another (Callaway,
1995). This can occur through (1) direct positive
mechanisms, such as favorable alteration of light,
temperature, soil moisture, soil nutrients, etc., and (2)
indirect mechanisms, such as beneficial changes in
soil mycorrhizal or microbial communities. Hereafter,
we use facilitation to mean positive interactions by
which a species can modify the biotic/abiotic
environment of its roots (rhizosphere), ultimately
benefitting the intercropped species by increasing
nutrient availability (Callaway, 2007). Direct, root-
mediated processes altering P availability in the
rhizosphere and indirect, microbially mediated
processes will be addressed.

Figure 2. Competition (A), complementarity (resource
use partitioning; B), and facilitation (C) between two
intercropped species. Pools represent different forms
of a single resource (e.g. nutrient). Solid arrows
indicate uptake of the resource by the intercropped ...

Traduction: L'amélioration de la productivité des



agro-écosystemes multi-espéces (cultures associées)
par  rapport a celui des  agroécosystemes
monospécifiques (chacune des espéces qui les
composent sont cultivées seul) peut s'expliquer par
deux phénomenes majeurs qui se traduisent par une
utilisation améliorée des ressources: la
complémentarité et la facilitation (Fridley, 2001).

Expérimentalement, ces processus peuvent étre
difficiles a déméler (Loreau et Hector, 2001).

---La complémentarité peut étre définie comme une
diminution de la compétition interspécifique et
l'exclusion compétitive a travers le partage des
ressources entre les espéces associées (Fig. 2). Les
especes peuvent utiliser une ressource donnée
différemment dans le temps, dans l'espace, et dans des
formes (Fridley, 2001). Un exemple bien connu est la
complémentarité utilisation de [l'azote entre les
céréales et les léegumineuses N2 de fixation, ou les
deux especes se disputent le méme pool d'azote dans
le sol, tandis que la légumineuse peut accéder
substantiellement le nombre supplémentaire de N2
atmosphériques grdce a la fixation symbiotique.

---La facilitation se produit quand une espéce favorise
la croissance ou la survie de l'autre (Callaway, 1995).
Cela peut se produire par (1) les mécanismes directs
positifs, tels que la modification favorable de la
lumiere, la température, ['humidité du sol, les
nutriments du sol, etc, et (2) des mécanismes
indirects, tels que des changements bénéfiques dans le
sol communautés mycorhiziens ou microbienne.

Ci-apres, nous utilisons facilitation pour désigner les
interactions positives par lesquelles une espéce peut
modifier l'environnement biotique / abiotique de ses
racines (rhizosphere), bénéficiant en fin de compte les
especes associées en augmentant la disponibilité des
nutriments (Callaway, 2007). Direct processus, racine
médiées altérant la disponibilit¢ du P dans les
processus  rhizosphére et indirects, médiation
microbienne seront abordes.

Such positive interactions are particularly valuable
when resources are limited, as occurs in low-input
agroecosystems. For example, beneficial effects of
intercropping have been observed at lower rates of P
fertilizer application but were no longer significant at
higher rates (Li et al., 2007). In ecology, the “stress
gradient  hypothesis”  proposes that positive
interactions (facilitation) increase in importance and
intensity with increasing environmental stress
(Brooker et al., 2005). For both natural and managed
ecosystems, nutrient use in multispecies stands has

52

been mainly studied for N and especially for
cereal/legume intercropping systems. Few studies
have focused on cereal-legume interactions with
regard to soil P. Recently, this research field has
attracted new interest with the reported evidence of
enhanced P acquisition for cereals intercropped with
legumes (Li et al., 2007).

Traduction: Ces interactions positives sont
particulierement utiles lorsque les ressources sont
limitées, comme cela se produit dans les écosystemes
agricoles a faibles intrants. Par exemple, les effets
bénéfiques de cultures intercalaires ont été observés a
des taux plus faibles de l'application d'engrais P mais
n'étaient plus important a des taux plus éleves (Li et
al., 2007). En écologie, «l'hypothese de gradient de
contraintey propose que les interactions positives
(facilitation) Augmentation de l'importance et de
l'intensite du stress croissante de ['environnement
(Brooker et al., 2005). Pour les deux écosystemes
naturels et géres, l'utilisation des éléments nutritifs
dans plusieurs espéces se dresse a été principalement
étudié pour N et en particulier pour les céréales /
légumineuses systemes intercalaires. Peu d'études ont
porté sur les interactions céréales-léegumineuses en ce
qui concerne le sol P. Récemment, ce domaine de
recherche a suscité un regain d'intérét avec la preuve
rapportée de renforcement acquisition P pour les
ceréales en culture intercalaire avec les légumineuses
(Li et al., 2007).

COMPLEMENTARITY IN SPACE, TIME, AND
SOIL P POOLS

Given the low mobility of phosphate ions in soils, the
volume and geometry of the rhizosphere largely
determines the pool of P readily accessible to plants.
Spatial complementarity can occur (1) when the two
species have contrasting root architecture, exploring
different soil horizons, and/or (2) because of the
plasticity of root systems, combined with possible
avoidance strategies (Hauggaard-Nielsen and Jensen,
2005; Li et al., 2006; de Kroon, 2007). In both cases,
intercropping may ultimately result in better
exploration of the whole soil volume compared with
monocropping. The role of root distribution in
resource use in intercropping systems has been mostly
documented for N. But the conclusion that cereal has
better N uptake efficiency due to faster root growth
may also apply to P. The discovery that plants can
adjust root location depending on nutrient availability
and the presence of neighboring plants within a single
species (Gersani et al., 2001; Cahill et al., 2010) raises
new questions about how soil P is shared in
multispecies stands and how “root decisions” (Hodge,
2009) occur for intercropped species. In addition,



intercropped species may exhibit contrasting
phenologies (Rose et al., 2007) and/or growth periods
(e.g. different sowing dates), which may result in
differential P requirements over time (Li et al., 1999,
2007). Contrasted sowing/harvest dates may also
reduce competition and increase P availability by
mineralization of crop residue, which enhances P
acquisition of the intercropping system.

Soil P occurs as various pools that require different
biochemical or chemical reactions to release
phosphate ions that are readily taken up by roots.
Complementarity can thus occur for two intercropped
species tapping into two distinct pools of soil P
resources (e.g. inorganic and organic; Li et al., 2008).
Intercropped species may also have access to different
fractions of each of these pools (Turner, 2008). Cu et
al. (2005) observed that wheat (Triticum aestivum)
and intercropped white lupin (Lupinus albus) depleted
two distinct inorganic P fractions. In Li et al. (2003a),
chickpea (Cicer arietinum) mobilized soil organic P
and left more inorganic P available to the intercropped
wheat. Li et al. (2008) tested this hypothesis on a
larger number of inorganic and organic P fractions for
durum wheat (Triticum durum) and common bean
(Phaseolus vulgaris). Almost all values of soil P pools
in the rhizosphere of the two intercropped species
were intermediate between those in the monocropped
cereal or legume. As for Cu et al. (2005), the
rhizospheres of the intercropped species were not
dissociated to measure the changes in P fractions
separately for each of the intercropped species.

Traduction: Compte tenu de la faible mobilité des ions
phosphate dans les sols, le volume et la géométrie de
la rhizosphere détermine en grande partie le bassin
de P facilement accessible pour les plantes.
Compléementarité spatiale peut se produire:

- (1) lorsque les deux especes ont contrasté
architecture des racines, explorant différents horizons
du sol,

-—et / ou (2) en raison de la plasticité du systeme
racinaire,

combinées a des stratégies d'évitement possibles
(Hauggaard-Nielsen et Jensen, 2005; Li et al, 2006;.
de Kroon, 2007). Dans les deux cas, les cultures
intercalaires sont susceptibles d'aboutir a une
meilleure exploration de l'ensemble du volume de sol
par rapport a la monoculture.

Le réle de la distribution des racines dans
l'utilisation des ressources dans les systemes de
culture intercalaire a éte principalement documentée
pour N. Mais la conclusion que des céréales a une

53

meilleure efficacité de [l'absorption de N due a
l'accélération de la croissance des racines peut
également s'appliquer a P. La découverte que les
plantes peuvent s'adapter emplacement racine en
fonction des éléments nutritifs la disponibilité et la
présence de plantes voisines au sein d'une méme
espece (Gersani et al, 2001,;.. Cahill et al, 2010)
souléve de nouvelles questions sur la fagon dont le
phosphore du sol est partagé en plusieurs espéces
stands et comment «décisions fondamentalesy
(Hodge, 2009) se produisent pour les espéces
associées. En outre, les espéces associées peuvent
présenter phénologies contrastées (Rose et al., 2007)
et / ou des periodes de croissance (par exemple
différentes dates de semis), ce qui peut entrainer des
besoins en phosphore différentiels dans le temps (Li et
al., 1999, 2007). Semis / récolte dates contrastés
peuvent également réduire la concurrence et
augmenter la disponibilité du P par la minéralisation
des résidus de récolte, ce qui améliore l'acquisition de
P du systeme de culture.

P du sol se produit que diverses piscines qui
nécessitent des réactions biochimiques ou chimiques
pour libérer des ions phosphates qui sont facilement
absorbés par les racines. La complémentarité peut
donc se produire pour deux espéces associées a tole
en deux poules distinctes de P ressources du sol (par
exemple, inorganique et organique; Li et al, 2008.).
Especes associées peuvent également avoir acces aux
différentes fractions de chacun de ces pools (Turner,
2008).

--- Cu et al. (2005) ont observé que le blé (Triticum
aestivum) et intercalaire lupin blanc (Lupinus albus)
épuisent deux fractions de P inorganique distinctes.
-—-Dans Li et al. (2003a), pois chiche (Cicer
arietinum) a mobilisé organique du sol P et P a
laissé plus inorganique disponible pour le blé
intercalaire.

---Li et al. (2008) ont testé cette hypothése sur un
plus grand nombre de fractions de P inorganiques et
organiques pour le blé dur (Triticum durum) et le
haricot commun (Phaseolus vulgaris). Presque
toutes les valeurs de pools de P du sol dans la
rhizosphére des deux espéces associées sont
intermédiaires entre celles des céréales ou de
léegumineuses en monoculture.

---Comme pour Cu et al. (2005), les rhizosphére des
especes associées sont pas dissociés de mesurer les
changements dans les fractions P séparément pour
chacune des espéces associées.

DIRECT POSITIVE
INTERACTIONS

RHIZOSPHERE



Facilitation of P uptake is defined as the positive
interactions that result from the ability of one species
to increase soil P availability to the benefit of the
intercropped species (Callaway, 2007). Thus, for
example, the size of the pool of available P is
increased at the expense of the pool that is unavailable
to species A (Figs. 2C and and3)3) as a consequence
of exudation by species B. This section will focus on
how plant roots are able to directly change
rhizosphere P availability through either P uptake and
exudation of P-mobilizing compounds or as a
consequence of interactions with the uptake of other
nutrients (Hinsinger, 2001; Vance et al., 2003; Devau
et al., 2010). Root exudates play a major role in P
bioavailability via several mechanisms:
protons/hydroxyls and carboxylates solubilize
inorganic P, while root-borne phosphatases hydrolyze
organic P (Hinsinger, 2001; Vance et al., 2003). Most
cereal/legume intercropping studies implicitly assume
that the cereal shall benefit from the legume species
(one-way facilitation), because legumes are known to
excrete larger amounts of protons (Tang et al., 1997;
Hinsinger et al., 2003), carboxylates (Neumann and
Romheld, 1999; Vance et al., 2003; Pearse et al.,
2006), and phosphatases (Nuruzzaman et al., 2006) in
their rhizosphere. But cereals can also change
rhizosphere P availability, and one could well expect
the facilitation of legume P acquisition by P-efficient
cereals or even two-way facilitation in intercropped
cereal/legume systems.

Figure 3.

Root-induced (direct) and microbially mediated
(indirect) positive interactions (facilitation) altering P
availability in the rhizosphere of two intercropped
species. Dotted arrows indicate how species B can
mobilize P that is initially not available ...

N uptake and the source of N used (ammonium,
nitrate, N2) are known to play a key role in cation-
anion uptake balance and subsequent changes in
rhizosphere pH and P availability (Hinsinger et al.,
2003). The intercropped cereal will presumably
benefit from legume-mediated acidification due to N2
fixation in alkaline/neutral soils, where such
acidification may increase P availability through
dissolution of P minerals (Hinsinger, 2001). Several
experiments have shown a lower rhizosphere pH in
legumes than cereals, while rhizosphere pH of the
intercropped cereal/legume is intermediate (Li et al.,
2003a, 2008; Cu et al.,, 2005). However, none has
established a causal relationship with plant
performance. Li et al. (2008) reported a significant
yield benefit when durum wheat was intercropped
with common bean, relative to durum wheat grown
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alone, but they could not demonstrate the link with the
observed changes of rhizosphere pH and acid-soluble
P pools. These researchers, however, did show that
proton release rate by the intercropped legume was
significantly greater than that measured when the
legume was grown alone. This likely occurred as a
result of greater legume N2 fixation due to lower
rhizosphere nitrate concentrations because of
competition for soil N with the intercropped cereal, as
documented elsewhere (Hauggaard-Nielsen et al.,
2009). Indeed, when cropped alone, legumes tend to
rely more on soil N when it is readily available due to
the inhibiting effect of elevated nitrate concentration
on N2 fixation. This provides an interesting case
where competition for one resource (nitrate N) may
stimulate facilitation for the acquisition of another
resource (acid-soluble P).

Not only proton excretion but also hydroxyl release
and subsequent increase in rhizosphere pH can
substantially increase soil P availability. This occurs
as a consequence of enhanced desorption of phosphate
ions and changes in surface charges of iron oxides and
clay minerals to which phosphate ions are bound
(Hinsinger, 2001). Devau et al. (2010) both measured
and modeled the substantial contribution of root-
induced alkalization of the durum wheat rhizosphere
to observed increases in P availability. These results
were documented in a neutral soil but should occur for
a broad range of soil types and initial pH wvalues,
provided that P availability is primarily constrained by
adsorption/desorption processes. These findings
suggest that cereals, which often exhibit improved N
nutrition when intercropped (Bedoussac and Justes,
2010), may facilitate P acquisition by the intercropped
legume.

Carboxylates and other organic ligands exuded by
roots can compete with phosphate ions for adsorption
on charged surfaces, thereby inducing ligand
exchange-promoted P desorption and enhanced P
availability (Hinsinger, 2001). Carboxylate exudation
rates are promoted under P-deficient conditions and
vary considerably with plant species (Neumann and
Romheld, 1999; Neumann and Martinoia, 2002;
Vance et al., 2003), being much smaller in cereals than
in certain grain legumes such as chickpea and white
lupin (Neumann and Rombheld, 1999; Pearse et al.,
2006). These species can exude massive amounts of
malonate, malate, and citrate, which are some of the
most efficient P-mobilizing carboxylates (Hinsinger,
2001). Thus, it is generally expected that legumes
facilitate P acquisition of the intercropped cereal,
although many legume species do not exude
carboxylates at rates any greater than most cereals.



Only one study (Li et al, 2010) focused on
carboxylate composition and concentrations in the
rhizosphere of intercropped species: maize (Zea mays)
and white lupin or faba bean (Vicia faba).
Intercropping affected carboxylate composition for
maize but had no effect on carboxylate concentration,
plant biomass, or P acquisition. The experiment was
inconclusive, and additional work is needed to
ascertain the significance of this process in
intercropping systems.

Intercropping studies, which have investigated the
potential role of P-mobilizing compounds, have
mainly focused on phosphatase activity (Li et al.,
2004; Inal et al., 2007; Wang et al., 2007a). Root-
excreted phosphatases may enhance soil P availability
through hydrolyzing organic P. Li et al. (2003a)
reported increased P acquisition from organic sources
(phytate) in wheat intercropped with chickpea
compared with wheat grown with a solid barrier
separating its roots from those of chickpea. They
showed no such effect when the source of supplied P
was inorganic (FePO4), which suggests that chickpea
did facilitate P acquisition by the intercropped wheat
as a consequence of its ability to hydrolyze the
organic P supplied, presumably by phosphatase
secretion. Li et al. (2004) observed both in
hydroponics and soil-grown plants that higher
phosphatase activity was observed for chickpea than
for maize. Intercropping, however, did not affect the
phosphatase activity of either species, although maize
biomass and P acquisition were enhanced. The
enhanced biomass and P acquisition of the cereal
could not be related to increased phosphatase activity
in intercropping compared with maize grown alone
because it also occurred when only inorganic P was
supplied. Wang et al. (2007a) conducted a similar
experiment but with another soil, using different
species and growth duration. No intercropping effect
was observed when P was added in an organic form
(phytate), but biomass, P acquisition, phosphatase
activity, and P availability all increased when
inorganic P was added. Relationships between
rhizosphere processes such as phosphatase secretion
and P facilitation have not been clearly established
yet. It is important to note that a large proportion of
phosphatase activity in the rhizosphere is not directly
the consequence of the secretion of root-borne
enzymes but rather derives from microbial activities
(see below). None of the published work on
intercropping systems has attempted to determine the
origin of the measured phosphatase activities, due to
methodological limitations. To a lesser extent, this
also applies to rhizosphere pH and organic ligand
concentrations.
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All of the above-mentioned rhizosphere processes
occur over rather small spatial scales. While
protons/hydroxyls can diffuse several millimeters
away from root surface, carboxylates and most
enzymes are expected to be strongly adsorbed onto
soil particles and thus poorly mobile in the
rhizosphere, rarely diffusing over distances greater
than 1 mm millimeter or so (Hinsinger et al., 2009).
Thus, in the absence of long root hairs or effective
mycorrhizal symbiosis, root proximity is required for
the occurrence of positive interactions that involve the
release of P-mobilizing exudates. Thus, in contrast to
spatial niche separation, intimate intermingling of
roots of the two intercropped species is needed for P
facilitation to occur. This is supported by root barrier
experiments, either in the field or in pot culture (Fig.
4), which have consistently shown that better growth
and/or P acquisition is achieved when there is no
physical barrier between the roots of intercropped
species. Using an elegant modeling approach,
Raynaud et al. (2008) demonstrated that under
conditions where the diffusion of citrate is spatially
restricted, as would be expected to occur in most soils,
only the few neighboring roots of the nonexuding
species could benefit from the increased P availability
due to citrate released by roots of the exuding species.
This spatial restriction not only stems from the poor
mobility of P-mobilizing compounds released by
roots, such as protons/hydroxyls, but especially
carboxylates or phosphatases. It is also necessary for
the released phosphate ions to be able to diffuse back
toward the roots of the facilitated species. The need
for close proximity (within millimeters) between roots
may be offset by long root hairs and more so
mycorrhizal symbiosis, which can confer access to P
resources farther away from roots of the facilitated,
intercropped species. Besides spatial considerations,
temporal variations of either uptake or release of P-
mobilizing compounds should be accounted for, as the
age of a root segment can considerably influence its
physiology. This has been especially documented for
the release of protons and carboxylates in cluster roots
of white lupin (Neumann and Martinoia, 2002).

Figure 4.

Maize/faba bean intercropping performance in two
field experiments with three barrier treatments: a
solid, impermeable plastic sheet preventing root
contact and solute transfers between the species (black
bars); a nylon mesh that prevented root contact ...

Besides the exudation of P-mobilizing compounds,
other processes may also induce changes in
rhizosphere P availability as a consequence of



interactions with the uptake of other nutrients, as for
example N uptake and its effect on rhizosphere pH.
The potential role of calcium (Ca) uptake has been
recently demonstrated by Devau et al. (2010).
Increased P availability in the rhizosphere of durum
wheat could not be explained fully by P uptake
combined with rhizosphere alkalization due to nitrate
nutrition. However, when accounting for Ca uptake,
Devau et al. (2010) obtained a good agreement
between measured and modeled rhizosphere P
availability. Ca interacted with P via its effect on
surface charges especially for clay minerals at neutral
pH, thereby promoting the adsorption of phosphate
ions and decreasing P availability. The uptake of Ca
by roots thus had the opposite effect of increasing P
availability. Given that Ca uptake can substantially
differ between species, with legumes generally taking
up more Ca than cereals, legumes may thereby
facilitate P acquisition of the intercropped cereal.

Unfortunately, we have little experimental evidence to
support the facilitation of P acquisition in
intercropping. Causal relationships between increased
P acquisition and rhizosphere processes altering P
availability are often lacking, in contrast with the
well-documented role of N facilitation in
cereal/legume intercropping. Only a few studies have
attempted to measure both rhizosphere processes and
changes in P availability (Song et al., 2007; Wang et
al., 2007a; Li et al.,, 2008) or P acquisition in
intercropping systems. In addition, rhizosphere
processes may vary greatly with soil type and plant
species (Hinsinger, 2001; Hinsinger et al., 2009), and
P availability in the rhizosphere of intercropped
species has been mostly studied in alkaline/neutral
soils. These complex interactions need to be examined
in a range of soil types including acidic soils (Wang et
al., 2007a, 2007b; Li et al., 2010). For instance, the
hypothesis of facilitation of cereal P acquisition due to
legume-mediated rhizosphere acidification has only
been tested in alkaline/neutral soils (Li et al., 2003a,
2008; Cu et al., 2005). It should also be tested in
acidic soils, where alkalization might prove more
efficient at increasing P availability.

Traduction: Facilitation de l'absorption de P est défini
comme les interactions positives qui résultent de la
capacité d'une espéece a augmenter la disponibilité du
P du sol au profit des especes associ¢es (Callaway,
2007). Ainsi, par exemple, la taille du pool de P
disponible est augmenté au détriment de la piscine
qui n'est pas disponible pour l'espece A (fig. 2C et et
3) 3) comme une conséquence de l'exsudation par
espece B. Cette section se concentrera sur la fagon
dont les racines des plantes sont capables de changer
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directement la disponibilité rhizosphére de P soit par
absorption de P et [l'exsudation de composés P-
mobilisation ou a la suite d'interactions avec
l'absorption d'autres éléments nutritifs (Hinsinger,
2001; Vance et al, 2003;. Devau et al ., 2010). Les
exsudats des racines jouent un réle majeur dans la
biodisponibilité du phosphore par l'intermédiaire de
plusieurs mécanismes: protons / hydroxyles et
carboxylates solubiliser P inorganique, tandis que
root transmises phosphatases  hydrolysent P
organique (Hinsinger, 2001; Vance et al, 2003.). La
plupart des céréales / légumineuses intercalaire
études supposent implicitement que la céréale
bénéficie des especes de légumineuses (aller
facilitation), parce que les légumineuses sont connus
pour excréter de grandes quantités de protons (Tang
et al, 1997;.. Hinsinger et al, 2003), carboxylates
(Neumann et Romheld, 1999; Vance et al, 2003;..
Pearse et al, 2006), et des phosphatases (Nuruzzaman
et al, 20006). dans leur rhizosphere. Mais les céréales
peuvent également changer disponibilité rhizosphere
de P, et l'on pouvait bien s'attendre a la facilitation de
l'acquisition de P de legumineuses par les céréales P-
efficaces ou méme les deux sens facilitation dans les
systemes a base de céréales / légumineuses
intercalées.

Figure 3. Root-induite (direct) et les interactions
positives médiation microbienne (indirect)
(facilitation) modifier la disponibilité du phosphore
dans la rhizosphere des deux espéces associées.
Fleches en pointillés indiquent comment les espéces B
peut mobiliser P qui est initialement pas disponible ...

Assimilation de ['azote et la source de N utilisés
(ammonium, nitrate, N2) sont connus pour jouer un
role clé dans l'équilibre d'absorption cation-anion et
les variations ulterieures de pH rhizosphére et de la
disponibilité de P (Hinsinger et al., 2003). La céréale
intercalaire sera vraisemblablement bénéficier de
l'acidification de légumineuses médiation en raison
de la fixation de N2 dans les sols alcalins / neutre,
lorsque cette acidification peut augmenter la
disponibilite P par dissolution de minéraux P
(Hinsinger, 2001). Plusieurs expériences ont montré
une rhizosphere pH plus bas dans les légumineuses
que les céréales, tandis que le pH de la rhizosphere
ceréale / légumineuse intercalaire est intermédiaire
(Li et al, 2003a, 2008;.. Cu et al, 2005). Cependant,
aucune n'a établi un lien de causalité avec la
performance de l'usine. Li et al. (2008) ont rapporté
un avantage de rendement significatif lorsque le blé
dur a été cultivé en association avec le haricot
commun, par rapport au blé dur cultivé seul, mais ils
n'ont pas pu démontrer le lien avec les changements



observés de pH rhizosphere et les bassins de P
solubles dans l'acide. Ces chercheurs n'ont cependant
montrent que le taux de liberation de protons par la
léegumineuse intercalaire était  significativement
supéerieure a celle mesurée lors de la légumineuse a
éte cultive seul. C'est probablement ce qui s'est
produit en raison d'une plus grande légumineuse
fixation de N2 raison de la baisse des concentrations
de nitrates rhizosphere en raison de la concurrence
pour le sol N avec la céréale intercalaire, comme
expliquées ailleurs (Hauggaard-Nielsen et al., 2009).
En effet, lorsque recadrée seul, les légumineuses ont
tendance a s'appuyer davantage sur le sol N quand il
est facilement disponible en raison de l'effet inhibiteur
de la concentration en nitrates élevée sur la fixation
de N2. Ceci fournit un cas intéressant ou la
concurrence pour une ressource (nitrate N) peut
stimuler la facilitation de ['acquisition d'une autre
ressource (P soluble dans l'acide).

Non seulement l'excrétion de protons mais également
la libération hydroxyle et augmentation subséquente
de pH rhizosphere peuvent sensiblement augmenter
sol disponibilité de P. Cela se produit en raison d'une
meilleure désorption des ions phosphate et des
changements de charges de surface des oxydes de fer
et les minéraux argileux a laquelle les ions phosphate
sont liés (Hinsinger, 2001). Devau et al. (2010) a la
fois mesuré et modélisé la contribution substantielle
de l'alcalinisation racine induite de la rhizosphere du
blée dur aux augmentations observées dans la
disponibilité du phosphore. Ces résultats ont été
consignés dans un sol neutre, mais doivent se
produire pour un large éventail de types de sols et les
valeurs initiales de pH, a condition que la
disponibilité du phosphore est principalement limitée
par les procédés d'adsorption / désorption. Ces
résultats suggerent que les céréales, qui présentent
souvent amélioré la nutrition azotée lorsque
intercalaire (Bedoussac et Justes, 2010), peut faciliter
l'acquisition par P la léegumineuse intercalaire.

Carboxylates et d'autres ligands organiques exprimé
par les racines peuvent rivaliser avec les ions
phosphate  pour [l'adsorption sur des surfaces
chargées, induisant ainsi ligand échange promu P
desorption et une meilleure disponibilité en P
(Hinsinger, 2001). Taux d'exsudation carboxylate sont
promus dans des conditions P-déficientes et varient
considérablement selon les especes végétales
(Neumann et Romheld, 1999; Neumann et Martinoia,
2002;. Vance et al, 2003), étant beaucoup plus faible
dans les céréales que dans certaines léegumineuses a
grains comme les pois chiches et lupin blanc
(Neumann et Romheld, 1999;. Pearse et al, 20006).
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Ces especes peuvent exsuder des quantités massives
de malonate, le malate, le citrate, qui sont parmi les
plus efficaces carboxylates P-mobilisation (Hinsinger,
2001). Ainsi, on s'attend généralement a ce que les
léegumineuses faciliter l'acquisition P de la céréale
intercalaire, bien que de nombreuses espéeces de
légumineuses ne respirent carboxylates a des taux
supérieurs a n'importe quel plupart des céréales. Une
seule étude (Li et al, 2010.) A porté sur la
composition carboxylate et les concentrations dans la
rhizosphere des espéces associées: mais (Zea mays) et
le lupin blanc ou féverole (Vicia faba). La culture
intercalaire affecté composition carboxylate pour le
mais mais n'a eu aucun effet sur la concentration
carboxylate, la biomasse végétale, ou l'acquisition P.
L'expérience n'a pas été concluante, et des travaux
supplémentaires sont nécessaires pour déterminer
l'importance de ce processus dans les systéemes de
cultures intercalaires.

Etudes intercalaires, qui ont enquété sur le réle
potentiel des  composés  P-mobilisation, ont
principalement porté sur l'activité de la phosphatase
(Li et al, 2004;. Inal et al, 2007;.. Wang et al, 2007a).
Phosphatases Root-excrétées peuvent améliorer la
disponibilité du P du sol par hydrolyse organique P.
Li et al. (2003a) ont signalé une augmentation
acquisition de P a partir de sources biologiques
(phytates) dans le blé intercalaire avec des pois
chiches en comparaison avec le blé cultivé avec une
solide barriere séparant ses racines dans celles du
pois chiche. Ils n'ont pas observé un tel effet lorsque
la source de P fournie est sous forme inorganique
(FePO4), ce qui suggere que le pois chiche n'a
faciliter l'acquisition par P le blé intercalaire en
raison de sa capacite a hydrolyser le P organique
fournie,  probablement par la sécrétion de
phosphatase. Li et al. (2004) ont observé a la fois
dans la culture hydroponique et les plantes des sols
cultivés que l'activité de la phosphatase élevée a été
observée plus pour le pois chiche que pour le mais.
Les cultures intercalaires, cependant, n'a pas affecté
l'activité de la phosphatase de ces deux espéces, bien
que la biomasse du mais et de l'acquisition de P ont
éte renforcées. La biomasse améliorée et l'acquisition
de P de la céréale ne pouvaient pas étre liés a une
augmentation de l'activité de la phosphatase dans la
culture intercalaire par rapport au mais cultivé seul,
car il a également eu lieu lorsque seulement P
inorganique a été fourni. Wang et al. (2007a) ont
mene une expérience similaire, mais avec un autre
sol, en utilisant différentes especes et la durée de la
croissance. Aucun effet n'a été observe lorsque les
cultures intercalaires P a été ajouté sous forme
organique (phytates), mais la biomasse, l'acquisition



P, l'activité de la phosphatase, et P disponibilité
accrue tout en P inorganique a été ajouté. Les
relations entre les processus rhizosphére comme la
secretion de la phosphatase et la facilitation de P
n'ont pas encore été clairement établie. Il est
important de noter qu'une grande partie de l'activité
phosphatase dans la rhizosphére n'est pas directement
la conséquence de la sécrétion d'enzymes racine
d'origine mais découle plutot des activités
microbiennes (voir ci-dessous). Aucune de ces travaux
publiés sur les systemes de culture intercalaire a tenté
de déterminer l'origine de l'activité de la phosphatase
mesurées, en raison de limites méthodologiques. Dans
une moindre mesure, cela s'applique aussi aux pH de
la rhizosphere et les concentrations de ligands
organiques.

Tous les processus de la rhizosphére mentionnés ci-
dessus se produisent au fil plutot petites échelles
spatiales. Alors que les protons / hydroxyles peuvent
diffuser plusieurs millimetres de surface de la racine,
carboxylates et la plupart des enzymes devraient étre
fortement adsorbé sur les particules du sol et donc
peu mobiles dans la rhizosphere, rarement diffusant
sur des distances supérieures a 1 mm milliméetre ou
deux (Hinsinger et al. , 2009). Ainsi, en l'absence de
poils absorbants des racines longues ou symbiose
mycorhizienne efficace, la proximité de la racine est
nécessaire pour l'apparition d'interactions positives
qui impliquent la libération du P-mobilisation des
exsudats. Ainsi, contrairement a la séparation de
niche spatiale, brassage intime des racines des deux
especes associées est nécessaire pour P facilitation de
se produire. Cette hypothése est étayée par des
expériences de barriere de racines, que ce soit sur le
terrain ou dans la culture en pot (Fig. 4), qui ont
constamment montré que [l'amélioration de la
croissance et / ou d'acquisition P est atteint lorsqu'il
n'va pas de barriére physique entre les racines des
especes associées. En utilisant une approche de
modélisation élégante, Raynaud et al. (2008) ont
montré que dans des conditions ou la diffusion de
citrate est spatialement limité, comme on pouvait s'y
attendre de se produire dans la plupart des sols, seuls
les quelques racines voisins de l'espéce nonexuding
pourraient bénéficier de la disponibilité accrue de P
due au Citrate libéré par les racines de |' exsudant
especes. Cette restriction spatiale non seulement
decoule de la faible mobilité du P-mobilisation des
composés libérés par les racines, telles que les
protons / hydroxyles, mais surtout carboxylates ou des
phosphatases. 1l est également nécessaire que les ions
phosphate libéré pour pouvoir diffuser en arriere vers
les racines des especes facilité. Le besoin de
proximité (quelques millimétres) entre les racines peut
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étre compensé par les poils absorbants longues et la
symbiose mycorhizienne plus encore, ce qui peut
conférer l'acces aux ressources P plus loin de racines
des especes associées, facilitées. Outre les
consideérations spatiales, les variations temporelles de
chaque absorption ou la libération de composés P-
mobilisation doivent étre pris en compte, comme l'dge
d'un  segment de racine  peut influencer
considérablement sa physiologie. Cela a été
particulierement documenté pour la libération des
protons et des carboxylates dans les racines de la
grappe de lupin blanc (Neumann et Martinoia, 2002).
Figure 4. Mais / féve performances intercalaire dans
deux expériences sur le terrain avec trois traitements
de barriere: une solide feuille de plastique,
imperméable empéchant le contact des racines et des
transferts de solutés entre les espéces (barres noires),
un filet de nylon qui empéche le contact des racines ...

Outre l'exsudation de P-mobilisation des composés,
d'autres processus peuvent aussi induire des
changements dans la disponibilité de la rhizosphére P
comme une conséquence des interactions avec
l'absorption d'autres nutriments, comme par exemple
l'absorption de N et de son effet sur le pH
rhizosphére. Le role potentiel du calcium (Ca)
absorption a éte démontré récemment par Devau et
al. (2010). L'augmentation de la disponibilit¢ de P
dans la rhizosphére du blé dur ne pouvait étre
expliquée entierement par l'absorption de P combiné
avec l'alcalinisation de la rhizosphere en raison de
nutrition de nitrate. Toutefois, lorsqu'on tient compte
de l'absorption de Ca, Devau et al. (2010) ont obtenu
un bon accord entre les valeurs mesurées et
modélisées disponibilité rhizospheére de P. Ca interagi
avec P par l'intermédiaire de son effet sur les charges
de surface notamment pour les minéraux argileux a
pH neutre, ce qui favorise [l'adsorption des ions
phosphate et en diminuant la disponibilité en
phosphore. L'absorption de Ca par les racines donc
eu l'effet contraire d'augmenter la disponibilité de P.
Etant donné que [l'absorption du clcium  peut
fortement varier entre les espéces, avec des
légumineuses prenant généralement place plus Ca
que les céréales, les légumineuses peuvent ainsi
faciliter l'acquisition de P de la céréale intercalaire.

Malheureusement, nous avons peu de preuves
expérimentales pour appuyer la facilitation de
l'acquisition P en culture intercalaire. Les relations
causales entre l'augmentation de l'acquisition de P et
les processus de la rhizosphere modifiant la
disponibilité de P font souvent défaut, en contraste
avec le role bien documenté de N facilitation de
céréales / légumineuses intercalaires.



----Seules quelques études ont tenté de mesurer les
processus de la rhizosphere et des changements dans
la disponibilite du P (Song et al, 2007,;. Wang et al,
2007a,.. Li et al, 2008) ou [l'acquisition P dans les
systemes de cultures intercalaires.

--—En outre, les processus de la rhizosphére peuvent
varier considérablement avec le type de sol et les
especes veégetales (Hinsinger, 2001;. Hinsinger et al,
2009), et la disponibilitée du P dans la rhizosphere des
espéces associées a été principalement étudié dans les
sols alcalins / neutre. Ces interactions complexes
doivent étre examinées dans une gamme de types de
sols y compris les sols acides (Wang et al, 2007a,
2007b,.. Li et al, 2010). Par exemple, I'hypothése de
la facilitation de [l'acquisition de P de céréales en
raison de legumineuses médiée par l'acidification de
la rhizosphere n'a été testé que dans les sols alcalins /
neutre (Li et al, 2003a, 2008;. Cu et al, 2005.). 1l
devrait également étre testée dans les sols acides, ou
alcalinisation — pourrait  s'avérer plus efficace
d'accroitre la disponibilité de P.

MICROBIALLY MEDIATED RHIZOSPHERE
INTERACTIONS

Besides direct root-induced chemical processes in the
rhizosphere, facilitation can also occur as a
consequence of shifts in the microbial community
structure, biomass, or activity (Fig. 3). Plant species
exert a selective influence on rhizosphere microbial
communities due to differences in amounts and
composition of root exudates and rhizodeposits
(Hartmann et al., 2009; Dennis et al., 2010). For
instance, differences in fungal community structure in
the rhizosphere of white lupin were attributed to citric
acid, while differences in bacterial community
structure were attributed to the presence of cis-
aconitic, citric, and malic acids (Marschner et al.,
2002). In addition, roots exude a range of secondary
metabolites and signaling molecules that shape
microbial communities and are implicated in root-root
and root-microbe communication (Walker et al.,
2003). Rhizosphere communities can thus vary with
plant species (Marschner et al., 2001, 2006; Smalla et
al., 2001) and/or plant genotype-soil interactions
(Marschner et al., 2001, 2004). In addition to the
selective effect of rhizodeposition, there is increasing
evidence that soil chemical properties such as pH have
a major influence on the structure of soil microbial
communities (Philippot et al., 2009; Rousk et al.,
2010). To what extent this would apply to rhizosphere
pH changes remains an open question (Hinsinger et
al., 2009), which would be worth testing in
cereal/legume intercropping systems.
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Several studies have shown significant changes in
microbial community structure in the rhizosphere of
intercropped species compared with those of sole
crops (Song et al., 2007; Wang et al., 2007a; Li et al.,
2010). Intermingling of roots of the intercropped
species can result in a common microbial community
structure, which might simply be a mixture of the
respective communities of each of the two species
(Wang et al., 2007a). However, in the rhizosphere of
intermingled roots, a greater diversity of organic
compounds could be expected if there are differences
in root exudate composition between the intercropped
species. In that case, the microbial community of
intercropped species would not be a simple mixture of
the communities of each of the two species. So far,
effects of intercropping on microbial community
structure are contradictory. Fan et al. (2011) found
little effect of maize/faba bean intercropping on the
community structure of ammonia oxidizers. The
sampling technique and growth stage may also
explain discrepancies among studies.

Changes in microbial community structures alone are
not as important as changes in microbial biomass and
activity, which can influence plant growth by altering
root growth via hormone production or nutrient
availability through mineralization (Song et al., 2007;
Richardson et al., 2009; Fan et al., 2011). Marschner
et al. (2006) observed a correlation between microbial
P and acid phosphatase activity under P-limiting
conditions. However, there is often a weak link
between microbial community composition and
activity, because many of these functions are carried
out by a wide range of microorganisms, which form
substrate guilds (Zak et al., 1994). The consequence of
such functional redundancy is that changes in the
abundance of a single species often have little effect
on a given function (Miethling et al., 2003). However,
even for functional communities with low levels of
redundancy, like nitrifiers (ammonia-oxidizing archea
and bacteria), their community structure was not
modified by intercropping (Fan et al, 2011).
Nevertheless, there are indications that changes in
overall microbial community composition can be
correlated with changes in certain microbial activities,
including phosphatase activities (Kandeler et al.,
2002).

In order to assess the effect of microbial community
structure on P acquisition of intercropped species,
specific functional groups of microorganisms should
be targeted, such as those implicated in the
mobilization of inorganic or organic P pools in soils.
The capacity to increase the availability of inorganic P



is widespread across soil microorganisms, as it
originates in the production of protons, organic acids,
and ligands, which are ubiquitous physiological traits
among rhizosphere P-solubilizer microorganisms
(Richardson et al., 2009). Besides P-solubilizer
microorganisms, numerous microorganisms also use
phytate, an important pool of soil organic P (Turner et
al., 2002), presumably through the production of
phytases (Jorquera et al., 2008). These authors found
that the proportion of phytase-mobilizing bacteria
from the rhizosphere of graminaceous species (wheat,
19.6%; oat [Avena sativa], 17%) was twice that found
for a legume (yellow lupin [Lupinus luteus], 8.2%).
Although their approach was based on culturable
bacteria only, these results suggest that intercropping
species such as cereals and legumes may select
different functional bacterial populations, resulting in
varying capacities to mobilize phytate in the
rhizosphere. To confirm this hypothesis, it will be
necessary to develop molecular tools to probe
microbial phytase genes, whether from bacterial or
fungal origin. Unfortunately, phytases belong to four
classes (Mullaney and Ullah, 2007), and molecular
tools have been designed so far only for one class, the
B-propeller phytases (Jorquera et al., 2011),
corresponding to alkaline phytases found only in
bacteria (Lim et al., 2007).

Another potential indirect effect in the rhizospheres of
intercropped  species is  enhanced  nutrient
mineralization due to the priming effect. The priming
effect is defined as the change in soil organic matter
(SOM) decomposition rates, resulting from the
addition of fresh organic matter (Blagodatskaya and
Kuzyakov, 2008). Thus, it can occur in the
rhizosphere via root turnover and rhizodeposition
(Cheng, 2009). Fontaine et al. (2011) suggested that
microorganisms use the energy from this fresh
material to decompose SOM in order to release
organic N when inorganic N is limiting. P limitation
has never been proven to provoke a priming effect,
but it may be likely in ecosystems that are primarily P
limited, such as in the tropics. A positive priming
effect (stimulation of SOM mineralization) should
lead to the recycling of organic N and P and may
ultimately enhance plant growth (Kuzyakov et al.,
2000). Decomposition of the recalcitrant SOM is not
accessible to all microorganisms and is in fact
restricted to populations endowed with special
enzymatic capacities. All those microorganisms have
not yet been clearly identified, but a few phylogenetic
groups are suspected to share this function (Bernard et
al., 2007; Fontaine et al., 2011). As a consequence, the
priming effect is dependent on both the microbial
community composition and the quality of the fresh
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organic substrate. Actually, highly labile substrates
would be used rapidly by populations that allocate
their energy to growth rather than enzymatic
machinery. Polymerized or aromatic compounds are
more prone to generate some priming effect than Glc
(Fontaine et al., 2011). The quantity and the quality of
rhizodeposits may thus influence the structure and the
diversity of the rhizosphere microbial community, and
priming effect intensity should vary accordingly.
Cheng (2009) indeed measured a 2-fold larger priming
effect in the rhizosphere of pea (Pisum sativum) than
in that of wheat. The priming effect has never been
measured in the context of cereal/legume
intercropping, but theoretically, rhizodeposits of one
of the intercropped species that might release P in
SOM could benefit the growth of the associated plant
species via their intermingled rhizospheres.

The existence of interconnected, common mycorrhizal
networks (CMN) bridging the roots of two plants may
also increase P availability to intercropped species.
Direct transfer of nutrients between the intercropped
species via CMN has been documented for N but not
yet for P. Using 15N tracer, Li et al. (2009) showed
that there was little transfer of N to the intercropped
species when the donor was the cereal (rice [Oryza
sativa]), with no significant role of CMN. In contrast,
the transfer of N was much increased by the
development of CMN when the donor species was the
legume (mung bean [Vigna radiata]), which
contributed up to 16% of the N taken up by rice.

Traduction: OQutre les procédés chimiques racine
induits directs dans la rhizosphere, la facilitation peut
également survenir a la suite de changements dans la
structure des communautés microbiennes, de la
biomasse ou de l'activité (Fig. 3). Les especes de
plantes exercent une influence sélective sur les
communautés microbiennes rhizosphére dues a des
différences de quantités et la composition des
exsudats racinaires et rhizodépots (Hartmann et al,
2009;.. Dennis et al, 2010). Par exemple, les
différences dans la structure des communautés
fongiques dans la rhizosphere du lupin blanc ont été
attribués a l'acide citrique, alors que les différences
dans la structure de la communauté bactérienne ont
été attribués a la présence d'acides cis-aconitique,
citrique et malique (Marschner et al., 2002). En outre,
les racines respirent une gamme de métabolites
secondaires et des molécules de signalisation qui
faconnent les communautés microbiennes et sont
impliqués dans la racine de la racine et de la
communication racine microbe (Walker et al., 2003).
communautés de la rhizosphéere peuvent donc varier
avec les especes végétales (Marschner et al, 2001,



2006;.. Smalla et al, 2001) et / ou des interactions
génotype-sol végétaux (Marschner et al, 2001, 2004.).
En plus de l'effet sélectif de rhizodéposition, il ya plus
de preuves que les propriétés chimiques du sol,
comme le pH ont une influence majeure sur la
structure des communautés microbiennes du sol
(Philippot et al, 2009;.. Rousk et al, 2010). Dans
quelle mesure cela s'applique aux changements de pH
rhizosphere reste une question ouverte (Hinsinger et
al., 2009), ce qui serait intéressant essais en
ceréales / légumineuses des systemes de cultures.

Plusieurs études ont montré des changements
significatifs dans la structure de la communauté
microbienne dans la rhizosphére des espéces
associées par rapport a ceux de la monoculture (Song
et al, 2007;. Wang et al, 2007a,.. Li et al, 2010).
Entremélement des racines des espéces associées peut
résulter en wune structure de la communauté
microbienne commune, qui pourrait simplement étre
un mélange des communautés respectives de chacune
des deux especes (Wang et al., 2007a). Cependant,
dans la rhizosphere des racines entremélées, une plus
grande diversité de composés organiques pourrait
s'attendre s'il ya des différences dans la composition
de l'exsudat de racine entre les espéces associées.
Dans ce cas, la communauté microbienne des especes
associées ne serait pas un simple mélange des
communautés de chacune des deux especes. Jusqu'a
présent, les effets de la culture intercalaire sur la
structure de la communauté microbienne sont
contradictoires. Fan et al. (2011) ont constaté que peu
d'effet de mais / féverole intercalaire sur la structure
de la communauté des oxydants d'ammoniac. La
technique d'échantillonnage et le stade de croissance
peuvent également expliquer les écarts entre les
études.

Changements dans les structures des communautés
microbiennes seuls ne sont pas aussi importants que
les changements dans la biomasse et ['activite
microbienne, ce qui peut influer sur la croissance des
plantes en modifiant la croissance des racines via la
production d'hormones ou de la disponibilité des
élements nutritifs par minéralisation (Song et al,
2007,.. Richardson et al, 2009; Fan et al., 2011).
Marschner et al. (2006) ont constaté une corrélation
entre P microbienne et l'activité de la phosphatase
acide dans des conditions P limitatifs. Cependant, il
ya souvent un faible lien entre la composition de la
communauté microbienne et l'activite, parce que la
plupart de ces fonctions sont assurées par un large
éventail de micro-organismes qui forment des guildes
de substrat (Zak et al., 1994). La conséquence d'une
telle redondance fonctionnelle est que les
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changements dans l'abondance d'une espéce unique
ont souvent peu d'effet sur une fonction donnée
(Miethling et al., 2003). Cependant, méme pour les
collectivités fonctionnelles avec de faibles niveaux de
redondance, comme nitrifiants (ammoniac-oxydant
archées et des bactéries), la structure de leur
communauté n'a pas été modifié par la culture
intercalaire (Fan et al., 2011). Néanmoins, il ya des
indications que les changements dans la composition
globale de la communauté microbienne peut étre
corrélée avec les changements dans certaines
activités microbiennes, y compris les activités de
phosphatase (Kandeler et al., 2002).

Afin d'évaluer leffet de la structure de la communauté
microbienne lors de ['acquisition de P espéces
associées, les groupes fonctionnels spécifiques des
micro-organismes doivent étre ciblées, tels que ceux
qui sont impliqués dans la mobilisation des pools de P
inorganique ou organique dans les sols. La capacité a
augmenter la disponibilité de P inorganique est tres
répandue dans les microorganismes du sol, car il
provient de la production de protons, des acides
organiques et des ligands, qui sont des traits
physiologiques omniprésents parmi rhizosphére P-
solubilisant micro-organismes (Richardson et al.,
2009). Outre les micro-organismes P-solubilisation,
de nombreux micro-organismes utilisent aussi les
phytates, un bassin important de sol organique P
(Turner et al., 2002), sans doute grdce a la production
de phytases (Jorquera et al., 2008). Ces auteurs ont
constate que la proportion de la phytase mobiliser les
bactéries de la rhizospheére des espéces de graminées
(blé, 19,6%, avoine [Avena sativa], 17%) était le
double de celle trouvée pour une légumineuse (lupin
jaune [Lupinus luteus], 8.2%) . Bien que leur
approche était basée sur les bactéries cultivables
seulement, ces resultats suggerent que la culture
intercalaire especes telles que les ceréales et les
léegumineuses peut choisir différentes populations
bactériennes fonctionnelles, résultant en différentes
capacités a mobiliser des phytates dans la
rhizosphere. Pour confirmer cette hypothése, il sera
nécessaire de développer des outils moléculaires pour
sonder les genes de phytase microbienne, d'origine
bactérienne ou fongique. Malheureusement, phytases
appartiennent a quatre classes (Mullaney et Ullah,
2007), et des outils moléculaires ont été congus
Jjusqu'ici que pour une classe, les phytases p-hélice
(Jorquera et al., 2011), correspondant a phytases
alcalines trouvé que chez les bactéries (Lim et al.,
2007).

Un autre effet indirect potentiel dans les rhizosphere
des espéces associées est renforcée minéralisation des



¢elements nutritifs due a l'effet d'amorcage. L'effet
d'amorcage est défini comme la variation de la
matiére organique du sol (MOS) des taux de
décomposition, résultant de ['addition de matiere
organique fraiche (Blagodatskaya et Kuzyakov, 2008).
Ainsi, il peut se produire dans la rhizosphere via
chiffre d'affaires de la racine et rhizodéposition
(Cheng, 2009). Fontaine et al. (2011) ont suggéré que
des microorganismes utilisent l'énergie a partir de
cette matiere fraiche pour décomposer SOM, afin de
libérer organique N lorsque N inorganique est
limitative. Limitation P n'a jamais été prouvé a
provoquer un effet d'amorgage, mais il peut étre
probable  dans les  écosystemes  qui  sont
principalement P limité, comme dans les tropiques.
Un effet d'amorcage positif (stimulation de la
minéralisation SOM) devrait conduire a la
valorisation de l'azote organique et P et peut en fin de
compte améliorer la croissance des plantes (Kuzyakov
et al., 2000). Décomposition de la SOM récalcitrant
n'est pas accessible a tous les micro-organismes et est
en fait limité a des populations possédant de grandes
capacités enzymatiques spécifiques. Tous ces micro-
organismes n'ont pas encore été clairement identifie,
mais  quelques  groupes  phylogénétiques  sont
suspectés de partager cette fonction (Bernard et al,
2007;.. Fontaine et al, 2011). En conséquence, l'effet
d'amorc¢age dépend a la fois de la composition de la
communauté microbienne et la qualité du substrat
organique fraiche. En fait, les substrats hautement
labiles  seraient utilisés rapidement par les
populations qui consacrent leur ¢énergie a la
croissance plutot que la machinerie enzymatique.
Composés polymérisés ou aromatiques sont plus
enclins a genérer un effet d'amor¢age de la GLC
(Fontaine et al., 2011). La quantité et la qualité des
rhizodépots peuvent donc influer sur la structure et la
diversité de la communauté microbienne de la
rhizosphere, et lintensité de l'effet d'amorgage
devraient varier en conséquence. Cheng (2009) en
effet mesuré un effet d'amorcage plus de 2 fois dans la
rhizosphere de pois (Pisum sativum) que dans celui
du blé. L'effet d'amorcage n'a jamais été mesuré dans
le cadre de céréales / légumineuses intercalaires,
mais théoriquement, rhizodépots de ['une des espéces
associées qui pourraient libérer P SOM pourrait
bénéficier de la croissance des espéces végetales
associées via leurs rhizosphéres méle.

L'existence de réseaux interconnectés, mycorhiziens
communs (CMN) de transition les racines des deux
plantes peut également augmenter la disponibilité du
phosphore pour intercalaire espéces. Le transfert
direct des nutriments entre les espéces associées via
CMN a été documenté pour N mais pas encore pour P.
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aide 15N traceur, Li et al. (2009) ont montré qu'il y
avait peu de transfert de N pour les espéces associées
lorsque le donneur était la céréale (riz [Oryza
sativa]), avec aucun role significatif de la CMN. En
revanche, le transfert de N a été beaucoup augmentée
par le développement de la CMN en ['espece
donneuse est la légumineuse (haricot mungo [Vigna
radiata]), ce qui a contribué a hauteur de 16% de
l'azote absorbé par le riz.

CONCLUSION

Current evidence for improved growth and nutrition in
cereal/legume intercropping systems holds great
promise  for  ecological intensification  of
agroecosystems. Much of our knowledge of nutrient
efficiency in such systems has concerned N,
especially with regard to legume N2 fixation. Studies
on P are rare, and few of these distinguish between
complementarity and facilitation or provide
convincing evidence that a specific rhizosphere
process explains the improved P efficiency when
cereals and legumes are intercropped. Additional
research is needed to confirm whether positive
interactions occur in intercropped cereals and
legumes, which could be manipulated to improve P
acquisition efficiency for both low input and intensive
agroecosystems (Zhang et al., 2010). Experiments
need to be specifically designed for such purposes.
Given the complexity of the underlying mechanisms,
mechanistic modeling should also be further
developed and tested.

Traduction: Les données actuelles pour améliorer la
croissance et la nutrition dans les systemes de
cultures  ceréalieres / légumineuse est tres
prometteuse pour l'intensification écologique des
agro-écosystemes. Une grande partie de nos
connaissances sur l'efficacité des nutriments dans ces
systemes a concerné N, en particulier en ce qui
concerne les legumineuses fixation de N2. Les études
sur P sont rares, et peu d'entre elles distinguent entre
la complémentarité et la facilitation ou de fournir des
preuves convaincantes que le processus de la
rhizosphére spécifique explique ['amélioration de
l'efficacit¢ de P lorsque les céréales et les
léegumineuses sont intercalées. Des recherches
complémentaires sont nécessaires pour confirmer si
les interactions positives se produisent dans les
ceréales et les légumineuses intercalées, qui
pourraient étre manipulés pour améliorer l'efficacité
d'acquisition P a la fois concernant les faibles
niveaux d'intrants et les agro-écosystéemes intensifs
(Zhang et al., 2010). Les expériences doivent étre
spécifiquement congues a ces fins. Compte tenu de la
complexite  des mécanismes  sous-jacents, la



modélisation mécaniste devrait également étre
deéveloppé et testé.
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UTILISER PLUS EFFICACEMENT LE
PHOSPHORE DANS LES AGROSYSTEMES.

Lundi, 05 Novembre 2012

L’Académie d’agriculture de France a consacré sa
séance du 10 octobre 2012 a ce sujet. Le phosphore
(P) est un des éléments strictement indispensable au
vivant. Bien qu’il soit presque un élément trace dans
la zone exploitée par les racines, il devient
systématiquement le premier des facteurs limitant la
production agricole, suite a 1’exportation par les
récoltes et si il n’y a pas de restitution. La ressource
en phosphates naturels a un caractére fini et les
apports souvent excessifs ont des impacts négatifs sur
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I’environnement. Il s’agit donc de mieux utiliser le
phosphore du sol en faisant davantage appel aux
processus écologiques, biologiques et biochimiques
qui déterminent la biodisponibilit¢ en P pour les
cultures en promouvant une intensification écologique
des agroécosystémes. Il faut aussi mieux connaitre le
cycle, les flux et les stocks de P a I’échelle de la
France, et utiliser le P de ressources secondaires,
notamment issues de recyclage comme les cendres de
boues d’épuration.

> Pourquoi utiliser plus efficacement le phosphore
dans les agrosystétmes ? (d’aprés Emmanuel
Frossard, selon introduction de la séance).



Le phosphore (P) est un des 29 ¢léments strictement
indispensables au vivant. Il est a la fois irremplagable
et non renouvelable a 1’échelle humaine. Dans les
volumes de sol exploités par les racines il est presque
un élément trace, puisque sa teneur y est comprise
entre 0,03 et 0,3 %. Il devient systématiquement le
premier des facteurs limitant la production agricole
chaque fois que les exportations de P dues aux
récoltes se poursuivent, plusieurs années durant, sans
restitution. Il convient donc, a minima, pour pouvoir
récolter en fonction des potentialités
agropédoclimatiques des parcelles agricoles, de
restituer aux terres les quantités de P exportées avec
les récoltes. Cette restitution a lieu sous forme de P,
transformé ou non, issu de gisements de phosphates
naturels ou bien sous forme de produits ayant transité
dans le vivant végétal et/ou animal. A I’image des
ressources fossiles énergétiques (pétrole, charbon,
gaz), D’exploitation des réserves fossiles P dans
lesquelles la teneur du P n’est jamais inférieure a 10
%, soit en moyenne 1000 fois supéricure a celle des
terres, atteindra un maximum, le « pic » de
production, a une échéance trés incertaine suivant
I’estimation des réserves économiquement
exploitables et de la demande mondiale de P, mais
comprise entre 150 et 300 ans. La raréfaction du P
minier est donc certaine a 1’échelle humaine. La
connaissance des conditions de recyclage dans les
cultures, d’une part du P, apporté en excédent en
Europe Occidentale par rapport aux exportations dues
aux récoltes, et d’autre part du P recyclé via le vivant
devient un impératif matériel et éthique.

> Modélisation et quantification des flux et des
stocks de phosphore a I’échelle de la France.
(Thomas Nesme).

L'épuisement rapide actuel des ressources mondiales
en phosphates de roche, matiére premiére nécessaire a
I'élaboration des engrais phosphatés, nous impose de
mieux comprendre le devenir de ces minéraux
phosphatés et les déterminants de leur consommation
en agriculture, en soulignant que les situations
régionales peuvent étre tres tranchées. L'objectif est de
hiérarchiser les activités agricoles en termes de
consommation de phosphore (P) ainsi que d'identifier
les segments du cycle du P les plus sujets a pertes ou
gaspillage. Le P entrant dans la sphére agricole sous
différentes formes telles que les engrais, les
compléments pour animaux mais aussi les grains et
fourrages utilisés en alimentation animale, produits
localement ou importés, il est dés lors nécessaire
d'adopter une approche du cycle du P, incluant toutes
les activités agricoles et tous les flux de P les
concernant. Il est évidemment nécessaire de
considérer aussi les sphéres agroalimentaires (via la

65

production d'aliments mais aussi la valorisation de
sous-produits agroalimentaires) et domestiques (via la
valorisation de boues de stations d'épuration par
exemple). Le cycle du P précédemment mentionné
doit évidemment intégrer les différentes spheres. C'est
ce qui a été réalis¢ dans le cadre de cette étude.

L'échelle spatiale choisie a donc été large au niveau
d’un pays. C’est le cas de la France, représentatif d'un
pays a agriculture fortement intensifiée (donc
susceptible de consommer d'importantes ressources en
P) et a relations commerciales internationales
intenses, qui a été retenu. L'échelle temporelle porte
sur une quinzaine d'années, afin de mettre en évidence
d'éventuelles transformations du cycle du P. Chaque
flux de P est estimé a partir de 1'exploitation de bases
de données nationales ou internationales portant sur
les quantités de matiére produites, échangées et
consommeées, lesquelles ont ét¢ multipliées par leur
concentration respective en P.

L'agriculture est le secteur qui, de loin, concentre les
plus importants flux et stocks de P. L'¢levage apparait
comme un secteur qui structure fortement les flux. A
titre d'exemple, sur la période 2002-2006, 286 kt P/an
ont été apportés aux sols sous formes d'engrais, tandis
que les effluents d'é¢levage représentaient un apport de
310 kt P/an. Les flux d'importation et d'exportation de
P sous formes de produits agricoles et
agroalimentaires a I'échelle de la France sont
significatifs, de 'ordre de 120 kt P/an, soit un peu
moins de la moiti¢ des importations d'engrais. Le
résultat est que, tous flux confondus, les sols agricoles
recoivent 778 kt P/an tandis qu'ils contribuent a des
exportations de 564 kt P/an sous forme de produits
agricoles. Ceci conduit a un bilan de +4 kg P/ha/an sur
la période 2002-2006, en forte baisse depuis 15 ans.
Un autre résultat est la faible efficience en P de la
chaine alimentaire (définie comme le ratio entre la
quantité de P mise a disposition des consommateurs
finaux et la quantité de P apportée aux sols) : celle-ci
est de l'ordre de 10 % seulement, avec 79 kt P/an
utilisés par les consommateurs frangais pour leur
consommation alimentaire. Cette efficience décroit
encore lorsque 1'on évalue la quantité de P réellement
ingérée par les consommateurs, celle-ci étant environ
la moiti¢ de la quantité de P mise a leur disposition.

Les spécialisations agricoles différenciées des
régions francaises entrainent une forte variabilité des
résultats

Ce travail permet de dresser une vue systémique des
flux et stocks de P a I'échelle du pays. Il ouvre des
questions méthodologiques portant sur I'évaluation



des impacts environnementaux en termes de
consommation de ressources d'un pays. Il questionne
enfin la durabilité de notre systéme alimentaire et de
l'organisation de notre production agricole.

> Intensification écologique des agroécosystémes :
comment utiliser le phosphore du sol (Philippe
Hinsinger).

Le caractere fini de la ressource en phosphore (P) et
les impacts négatifs d’apports excessifs de phosphore
et d’autres intrants sur 1’environnement imposent a
I’agriculture une autre orientation : promouvoir une
intensification écologique des agroécosystémes. Dans
ce cadre, il s’agit de mieux utiliser le phosphore du sol
en faisant davantage appel aux processus écologiques,
biologiques et biochimiques, qui déterminent la
biodisponibilit¢ en P pour les cultures. La
biodisponibilité en P et ses déterminants majeurs sont
exposés et les principaux leviers dans cet objectif
d’intensification  écologique présentés : choix
d’espéces végétales ou génotypes performants pour
I’acquisition de P a bas niveaux d’intrants, le recours a
des auxiliaires microbiens, dont les champignons
mycorhiziens, et [’utilisation de cultures associées
favorisant un partage de la ressource en P.

Dans les sols, les ions phosphatés sont peu mobiles
et disponibles (faible concentration dans la solution du
sol) du fait de multiples réactions chimiques et
biochimiques avec différents constituants du sol. Pour
faire face a ce type de contrainte, les végétaux ont
développé des stratégies d’adaptation. Elles reposent
sur : une augmentation du volume de sol prospecté
et/ou une augmentation de la disponibilité dans ce
volume de sol. De tels processus ont pour siége la
rhizosphére, volume de sol soumis a l’influence des
racines, dont 1’extension radiale est de I’ordre du
millimétre. Les plantes peuvent augmenter le volume
de la rhizosphére principalement en développant un
systéme racinaire trés ramifié, ainsi qu’au travers de
leurs poils racinaires ou de la symbiose
mycorhizienne. Elles sont par ailleurs capables
d’augmenter la disponibilit¢ de P dans la rhizosphére
au travers de modifications de pH et de I’exsudation
de différents composés mobilisateurs de P, tels que des
anions carboxyliques ou des enzymes phosphatasiques
notamment. Elles peuvent également bénéficier de
I’effet de microorganismes susceptibles de mettre en
ceuvre ces mémes mécanismes de solubilisation de P
minéral ou d’hydrolyse enzymatique de P organique.

Il existe des différences importantes de
comportement entre espéces végétales et, au sein
d’'une  espéce, entre génotypes. Cependant
I’amélioration variétale, conduite exclusivement en
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conditions d’intrants non limitants, a contribué a
contre-sélectionner les traits mentionnés plus haut, par
exemple I’aptitude a la mycorhization, et il convient
désormais de revoir les schémas de sélection.

Alternativement, le recours a des associations
d’especes végétales peut permettre une meilleure
exploitation de la ressource en P du sol au travers
d’une complémentarité de leurs traits fonctionnels.

> Le recyclage de cendres de boues d’épuration
comme engrais phosphaté (Simone Nanzer, Astrid
Oberson, Ludwig Hermann et Emmanuel Frossard)

Alors que dans de nombreux agrosystémes, le
manque de phosphore (P) limite fortement la
production agricole en particulier sous les tropiques,
le P est souvent utilisé en quantités excessives dans les
agricultures des pays développés. Ces apports
excessifs peuvent entrainer des pertes vers les
écosystémes aquatiques provoquant une diminution de
la qualit¢ des eaux. Plus récemment il a ét¢ montré
que l’enrichissement en P de milieux terrestres
pouvait entrainer une diminution de la biodiversité
végétale. Pour améliorer ’efficacité d’utilisation du P
dans les agrosystémes il faudra en particulier dans
I’avenir utiliser le P issu de ressources secondaires,
comme les boues d’épuration, de facon plus efficace.
Cela suppose que 1’on pourra produire a partir de ces
ressources secondaires des engrais contenant du P
sous forme disponible pour les cultures, mais pas de
polluants.

La Suisse importe annuellement environ 6 000
tonnes de P par an sous forme d’engrais minéraux. Ce
sont environ 6 000 t de P par an qui se retrouvent dans
les boues d’épuration. Comme la loi Suisse interdit
d’utiliser ces boues en agriculture, !a plupart des
boues sont maintenant incinérées et mises en
décharges contrdlées a cause de leurs fortes teneurs en
métaux lourds. Il faut chercher d’autres solutions pour
recycler ce P. Le procédé ASHDEC®, bas¢ sur un
passage des cendres a haute température en présence
de composés chlorés, permet de volatiliser une
fraction importante de ces métaux lourds. L’effet de ce
procéd¢ sur : la spéciation du P dans les cendres, la
dissolution de ces formes de P, et leur disponibilité
pour la plante, a la fois en conditions contrélées et au
champ ont été présentés. Les résultats montrent que
|’utilisation de MgCl2 pour volatiliser les métaux des
cendres permet d’obtenir des formes de P présentant
une forte disponibilité pour les plantes en conditions
de sol légeérement acide (pH eau 6.2). En revanche,
cette disponibilité est trés faible dans un sol a pH 8.2.



D’autres types de procédés qui permettraient de
recycler le P ont ét¢ mentionnés. Il faut souligner que
le recyclage du P de ces ressources secondaires en
agriculture va étroitement dépendre des cadres,
politiques, social et législatif dans lesquels on se
trouvera.

Sources : Académie d’Agriculture de France, séance
du 10 octobre 2012, résumés des interventions.

http://www.academie-agriculture.fr/detail-
seance 304.html

Laboratoire de Biologie du Développement des Plantes - Théme de recherche

Le LBDP a pour but d’étudier les mécanismes contrdlant la perception des ions par les plantes. En effet ces
mécanismes et les nombreuses cascades de transductions qu’ils controlent demeurent particuliérement méconnus et

ce malgré leur role essentiel pour la physiologie des plantes.

Notre modéle d’étude est le couple phosphate
(P1)/Arabidopsis thaliana. Nous utilisons en particulier
(mais pas exclusivement) la racine, comme matériel
privilégié¢ d’étude. Cet organe plastique présente en
effet une structure simple chez cette espece modele
facilitant les analyses de biologie cellulaire. C’est le
point d’entrée naturel des ions dans la plante et il se
montre trés sensible (modifications d’architecture)
aux variations des teneurs en phosphate présentes
dans le milieu. Ceci facilite la mise au point de divers
cribles génétiques. Ce choix permet en outre de
capitaliser de nombreux outils mis au point par le
passé par le LBDP lors d’études de la racine
(collection de mutants et de marqueurs cellulaires).

Le choix de I’ion phosphate se base sur plusieurs
facteurs. C’est un macroélément essentiel, les travaux
le concernant peuvent donc toucher une large
audience scientifique  (plusieurs dizaines de
laboratoires travaillent sur cet élément dans le
monde). Sa carence provoque de trés nombreuses
modifications physiologiques, de développement et
biochimiques chez la plante. En particulier il controle
étroitement la production de molécules présentant des
applications  variées (médicaments, production
d’énergie...) et de biomasse. Il constitue donc un
¢élément limitant crucial. Enfin, sur le plan pratique,
c’est un élément facilement manipulable, peu mobile
dans les sols qui offre I’acces a divers traceurs
radioactifs, facilitant ainsi les études physiologiques.
Son étude provoque de plus en plus d’intérét dans la
communauté scientifique. En effet, cette ressource
économique en voie de diminution, nécessite des
recherches pour trouver des alternatives aux
épandages importants utilisés jusqu’ici. Elles sont
d’autant plus cruciales que 1’épuisement des
gisements de qualité se profile dans quelques dizaines
d’années. Ceci forcera alors 1’exploitation de
ressources de moindre qualité (cet ion posseéde la
capacité de fixer de nombreux cations, en particuliers
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de nombreux métaux lourds) qui risquent de poser des
problémes potentiels de santé publique.

Nos travaux suggerent qu'une majorité des réponses
de la plante a la carence ne résulte pas directement des
conséquences métaboliques du manque de phosphate.
Elles apparaissent en réalit¢ liées a la détection des
quantités de phosphate présentes dans
I’environnement par des voies de régulation
spécifiques que nous cherchons a identifier.

1- Les voies de régulation du phosphate
Contacts : Inussaume"at"cea.fr;
marin"at"dsvsud.cea.fr; mcthibaud"at"cea.fr

Du fait de la faible disponibilité du phosphate dans le
sol, les plantes ont mis en place différents systémes de
régulation afin de favoriser et d’optimiser son
absorption au niveau racinaire et son utilisation dans
la plante entiére. Notre laboratoire s’intéresse aux
différentes étapes régulant I’homéostasie du phosphate
chez Arabidopsis, ceci a 1’échelle de la cellule, du
tissu et de la plante entiére.

Une analyse du transcriptome a permis de montrer une
modulation de grandes voies métaboliques régulées
par la carence en phosphate : remodelage des lipides
membranaires (phospholipides, galacto et
sulfolipides), récupération du phosphate interne et
externe (transporteurs, phosphatases), homéostasie des
métaux... En outre, dans le sol, le phosphate est
distribué de facon hétérogeéne et les plantes sont
capables de distinguer ces zones. Grace a un systéme
expérimental de « split root », mimant cette
hétérogénéité, nous avons pu déterminer les genes
dont le niveau d’expression dépend du statut
phosphaté global ou local de la plante.

Réponse locale vs systémique des transcripts a la
carence en phosphate



Nous nous intéressons aussi au role des différentes
assises cellulaires de la racine dans I’absorption et la
signalisation du phosphate. A partir d’un mutant (phf)
dont [D’activit¢é des principaux transporteurs de
phosphate est réduite, nous avons créé des lignées
chez qui le transport de phosphate est restauré dans
diverses assises cellulaires tissu épiderme, cortex,
stele, etc.). Ces lignées sont en cours d’étude et offrent
un matériel précieux pour déterminer la contribution
de ces différents tissus de la plante dans la réponse a
la carence en phosphate. Nous avons aussi utilisé
récemment plusieurs approches combinant
protéomique, biologie moléculaire et cellulaire pour
identifier de nouvelles étapes de régulation agissant au
niveau post-transcriptionnel et permettant de moduler
I’abondance des transporteurs haute affinité de
phosphate.Enfin, nous avons démarré plusieurs projets
pour identifier des mutations et des drogues
(génétique chimique) qui altérent la signalisation du
phosphate. Plusieurs candidats (drogues et mutants)
sont en cours d’étude au laboratoire.

2 - Suivi par bioluminescence de I’induction de
génes répondant a la carence en Pi
Contact : helene.javot"at"cea.fr

Des geénes exprimés dans la racine et modulés en
réponse a l’apport en Pi ont été identifiés au
laboratoire (Misson et al., 2005; Thibaud et al., 2010).
Leur patron d’expression suggere une implication
différentielle dans des mécanismes de controle local
ou systémique. Des lignées promoteur::Luciférase (un
marqueur bioluminescent) sont en cours de réalisation
pour une sélection de génes présentant des profils
distincts de réponse a la carence en Pi. Ces lignées
seront caractérisées afin de réaliser une cartographie
précise de leur cinétique d’induction en réponse a une
altération de I’apport en Pi.

3 - Croissance racinaire et carence en phosphate
Contact: thierry.desnos"at"cea.fr

Chez beaucoup d’espéces végétales la carence
phosphatée modifie 1’architecture du systéme
racinaire. Il semble que ce soit une réponse adaptative.
En effet, ’architecture induite favorise 1’exploration
des horizons superficiels du sol au détriment des

horizons profonds, moins riches en Pi. A 1’heure
actuelle, on ne connait pas les mécanismes
moléculaires sous-jacents a cette réponse (1).

Notre projet se focalise sur les réponses précoces de
I’arrét de croissance de la racine primaire
d’Arabidopsis quand celle-ci pousse sur un milieu
carencé en Pi. Nous avons montré que cet arrét de
croissance rapide est déclenché au niveau de la pointe
racinaire. Nos résultats de transcriptomique de cette
réponse précoce sont en cours d’analyse.

Il y a quelques années, grice a une approche de
génétique quantitative, nous avons identifié le geéne
LPR1 jouant un r6le important dans cet arrét
conditionnel de croissance (2). La protéine LPR1 est
une oxidase a cuivre localisée dans le reticulum
endoplasmique et son activité au niveau de la pointe
racinaire conditionne I’arrét de croissance (3, 4).

Afin d’identifier d’autres éléments nécessaires a cette
réponse, nous avons isolé 86 nouveaux mutants de
type Iprl. En parall¢le, dans le cadre d’une approche
de génétique chimique, nous avons identifi¢é deux
drogues qui miment le phénotype des mutants de type
Iprl. Nous étudions actuellement des mutants ayant
une sensibilité altérée a ces drogues.

La synergie entre les approches génétiques, les
résultats de transcriptomique et les nouveaux outils de
chémogénomique permettra de mieux comprendre
I’origine moléculaire de 1’arrét de croissance induit
par la carence phosphatée.
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PETROLE, URANIUM , PHOSPHATE... QUI VA PROFITER DE LA PENURIE?
PHOSPHATE: LES AUSTRALIENS MISENT SUR LE LUPIN.

Un texte généraliste mais qui pose bien la question du manque d'engrais phosphatés dans le futur et quelques
g qui p q q g phosp quelq

voies de solution. D BELAID 2015).
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Photo : Le lupin est capable de solubiliser le
phosphore du sol afin de le rendre capable de
solubiliser le phosphore du sol afin de le rendre a
nouveau utilisable par les autres plantes. © JackF -
Fotolia.com

Combien reste-t-il de phosphate dans les mines
mondiales ? Les estimations varient de un a dix,
I'épuisement des réserves advenant entre 40 a 400 ans
selon les chiffres. Une chose est stre : il n'existe
aucun substitut possible & ce minerai, a 'origine de
I'engrais phosphoré indispensable a la croissance des
plantes. "Il faut entre 60 a 100 kilos de phosphore par
hectare et par an", confirme Christian Huyghe,
directeur scientifique a 1'Institut national de recherche
agronomique (INRA).

40% du phosphore épandu n'est pourtant pas
absorbé par la plante et s'immobilise dans le sol.
Or, "I existe plusieurs especes capables de solubiliser
ce phosphore afin de le rendre a nouveau utilisable par
les plantes", avance Christian Huyghe. La plus
connue, le lupin, peut ainsi étre utilisée en rotation
avec d'autres cultures ou simultanément, comme
"espece compagnon". Les Australiens sont de loin les
premiers producteurs mondiaux, avec 975 000 tonnes
par an. En France, I'Inra et le GIE Prolupin ont créé de
nouvelles variétés disposant d'un trés bon potentiel de
rendement, ce qui permet d'envisager une extension de
sa culture.

Jachére de lupin pour fertiliser

La jachere de lupin fertiliserait-elle le sol? Suite a la
lecture du petit larousse des plantes qui guérissent de
G. Debuigne et F. Couplan,on peut trouver des
informations sur le lupin (lupinus albus). "Utilisé
comme engrais vert, le lupin non seulement fixe
I'azote atmosphérique , mais permet aussi de rendre le
phosphore stocké dans les profondeurs du sol."

Le fichier PDF , PS News n°9 indique : " C’est
justement ce que cherche Claire Le Bayon dans le
cadre du PRN Survie des plantes. «Alors que
j’achevais un contrat d’assistante a Rennes, le hasard
a voulu qu’au moment ou je contactais le professeur
neuchételois Jean-Michel Gobat, dont le laboratoire
de sciences des sols est trés réputé, le Pole se mettait
en place. Avec Karl Follmi, Urs Feller et Enrico
Martinoia, Jean-Michel Gobat souhaitait notamment
savoir comment la plante se débrouillait, au niveau
des racines, pour pallier a une carence en phosphore»,
se souvient la post-doctorante.

La bonne personne était trouvée. Ne manquaient que
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les plantes. Ce seront le lupin et le blé. Les graines
sont semées dans des cylindres de plastique contenant
six couches d’une terre tamisée et humidifiée dont la
teneur en phosphore est relativement faible. Des
échantillons sont régulierement prélevés pendant une
année pour observer comment la structure du sol
évolue sous D’influence des racines. On analyse
également les ¢léments chimiques, ainsi que la
matiére organique en présence. Il s’avére que le lupin
forme des racines particuliéres qui excrétent des
acides organiques capables de libérer le phosphore lié
a la matrice du sol. Quant au blé, il s’associe a des
champignons, les mycorhizes, pour favoriser
I’accessibilité de ce nutriment a la plante. Sans oublier
I’action des phosphatases, enzymes issues, entre
autres, des racines et des microorganismes du sol.

Les recherches menées par Claire Le Bayon sont par
essence interdisciplinaires. Géologues, physiologistes,
microbiologistes, pédologues, tous ces acteurs sont
impliqués dans le projet PS4, pour la coordination
scientifique duquel elle joue un role non négligeable,
ainsi que dans le suivi d’une bonne partie
expérimentale." On trouvera aussi les informations
suivantes:

"Chasse au phosphore: le lupin fait mieux que le
blé

Communiqué de presse du 29 septembre 2004.
Biologiste a 1'Universit¢é de Neuchatel, Claire Le
Bayon a montré que le lupin blanc se débrouillait
mieux que le blé pour libérer le phosphore présent
dans le sol et I’utiliser pour sa croissance et son
développement. Ses recherches, réalisées dans le
cadre du Pole de recherche national (PRN) Survie des
plantes, ont été présentées ce mois-ci dans deux
grandes conférences internationales en Allemagne.

Nutriment essentiel des plantes, le phosphore se
terre volontiers dans le sol et se laisse souvent désirer.
Mais contrairement a une idée fort répandue, ce n'est
pas tant du manque de phosphore dont souffrent les
plantes dans nos régions, mais plutét de sa faible
disponibilité a leur égard. Cet élément a en effet
tendance a se lier facilement avec d'autres minéraux,
comme le fer ou l'aluminium, ce qui le rend peu
propice a 1’absorption par les végétaux.

Réalisés par une équipe s'intéressant a la nutrition
des plantes sous conditions de stress, les résultats
signés par Claire Le Bayon et ses collégues ont été
présentés début septembre a Eurosoil 2004 (Freiburg)
et Rhizosphere 2004 (Munich). Il en ressort que lupin
se distingue du blé par la formation de racines dites



«protéoides », spécialisées dans 1’acquisition du
phosphate. Leur efficacité repose a la fois sur:

--- I’excrétion d’acides organiques

-—-et sur une production accrue d’une enzyme, la
phosphatase acide.

Le blé, quant a lui, s’associe a des champignons
mycorhiziens. Ceux-ci fournissent a la plante les
¢léments minéraux tels que le phosphore ou I’azote en
échange de quelques sucres produits par la plante lors
de la photosynthese. A I’instar de la phosphatase acide
utilisée par le lupin pour acquérir le phosphore piégé
dans le sol, les champignons mycorhiziens sécrétent,
eux, une phosphatase alcaline.

L'un des intéréts de l'¢tude fut d'avoir suivi
I'évolution du phosphore dans le sol lui-méme, a
différentes distances des racines et dans le temps. Elle
a aussi eu le mérite de s'intéresser a deux plantes
simultanément, alors qu'en général on se focalise sur
une espece a la fois. En pratique, il fallait effectuer
des mesures physiques, chimiques et biologiques dans
des échantillons de sol prélevés régulierement autour
des racines des deux plantes examinées. Outre des
compétences d'écologie végétale, ce travail hautement
interdisciplinaire a requis la collaboration de
chercheurs en géologie, en physiologie végétale et en
géochimie.

"Cette expérience est originale dans sa durée,
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explique Claire Le Bayon. Alors que la plupart des
expériences réalisées jusqu’ici se déroulaient sur
quelques semaines au plus, nos mesures s'étendent sur
une année au minimum". Le second aspect original
tient a la méthode choisie: on cultive les plantes dans
des pots de grande taille contenant 8 kilos de sol
formant une colonne de pres de 35 cm de hauteur! Ce
systéme imite mieux ce qui se passe dans les champs
que ne le faisaient les travaux précédents,
généralement conduits dans des petits pots.

Alors que le lupin a confirmé I’efficacité de ses
racines pour la chasse au phosphore, les champignons
mycorhiziens associés au blé ont été apparemment
moins performants. "En ce qui concerne le blé, je suis
un peu surprise du peu d’activité de la phosphatase
alcaline, regrette Claire Le Bayon. Cette enzyme
aurait di en théorie étre plus marquée dans le sol
proche des racines, en raison justement des symbioses
qui s’y déroulent. Quant aux acides organiques, le blé
en sécréte une moins grande quantité que le lupin."”

Afin de mieux comprendre le mécanisme si efficace
d'acquisition de phosphore dans le sol développé par
le lupin, une équipe de 'Université de Zurich étudie
les facteurs génétiques impliqués dans la formation de
ses racines particuliéres.

Contact: Dr Claire Le Bayon Universit¢é de Neuchatel
Laboratoire d'écologie végétale
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This discussion will focus on the absorption of
nutrient elements by the plants, their expression in the
composition and on the decisive influences of the
nitrogen on the absorption of all other nutrients. The
absorption of minerals by the plant differs from the
absorption of water by the root, firstly because water
is a single entity while there are many and various
minerals. We will start by pointing out that it is
incorrect to talk of macro-elements and micro-
elements, but they should be termed macro-nutrients
(N, P, K, Ca, Mg, S,) since they are taken in large
quantities but their atomic weight does not exceed 40.
The micro-nutrients are found in the plant in minute
quantities the size of their atoms is larger. The
heaviest atom in the plant, Molybdenum, is the lowest
in concentration in the plant tissue ( slide1Fig. 4.01).

Testing the elemental composition in the entire
maize plant shows that the number of atoms of each
element as relative to 1 molybdenum atom varies from
100 for copper to 1 000 000 for nitrogen (slidel1Fig.
4.01). Nevertheless, molybdenum is essential for the
most important reaction of nitrate reduction in the
plant. Nitrate cannot serve as a source of nitrogen
without molybdenum.

The central role of nitrogen in research and practice
of plant nutrition is a result of its direct and indirect
influence on the absorption by plant of all the other
elements. The classical way to relate to the
concentration of any nutrient element is as a % by
weight of the dry matter of the plant. It is usually
classified into 5 categories:: deficient, low, adequate ,
high, and toxic concentration (Table inserted in
slide2Fig. 4.02). Expressing the concentration of
elements as a % of the dry weight is misleading and
makes it harder to understand the system. It is used in
agriculture to calculate the amount of nutrients that
are exported from a given area by the growing crop.
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To understand plant nutrition it is important to know
the amount of the electrical charges which each atom
brings in or carries with it upon it's entry to the root.

The composition of the salts and ions absorbed by
the plant is not the same composition of the solution
that surrounds the root cells because of the
characteristics of selectivity of the cell membranes.
For example: in a particular sea water algae less
sodium is absorbed than its proportion in the solution,
while potassium is taken-up much more than its
concentration in the solution. On the other hand, in a
different algae, grown in fresh water low in chloride
and sodium, these elements are concentrated in the in
the cell, in contrast to their concentration in the
external solution ( slide3 Fig.4.03).

It is important to remember the fact that the various
metallic ions are situated in the tissue in a very
specific form, usually in bonds defined as chelate.

An example of the chelation of calcium is given in
slide4 Fig. 4.04. The calcium, which is surrounded by
3 rings, loses its character as a cation towards the
external solution. Most of the metals that constitute
plant enzymes are present in chelation bonds.

Typical examples are the iron links in the Haem
Compounds ( slideSFig. 4.05 ), and the bond of
magnesium in chlorophyll ( slide6Fig. 4.06). The
stability of the chelate is influenced by the pH and
therefore, for example - the magnesium "escapes"
from the chlorophyll easily with a reduction in pH (or
with the addition of ammonium). In other words, iron,
magnesium and the other elements does not behave as
free ions in the cell solution but are linked to an
organic complex. In this way, for example, iron is
absorbed and moved in the plant as a chelate with
citric acid.



Let us examine the electron transport system during
photosynthesis in the chlorophyll (Fig. 4.07).

When a photons absorbed by Photo system II (PsII)
two electrons are released. The high energy free
electron transfers its energy using iron and magnesium
containing enzymes to the creation of the energy-rich
compound ATP. Oxidation reactions in Fig. 4.07
illustrate the involvement of the metallic elements Fe,
Mn, Zn, which serve as acceptors and donors of
electrons in the photosynthetic process.

The purpose of photosynthesis is to change
inorganic carbon (CO2) into organic (CH4). This is
the most widespread chemical reaction in the plant all
over the globe.

Another very important reaction is the addition of
monophosphate to ADP (adenosine diphosphate). This
is the reaction that leads to charging the excess energy
in the energy-rich phosphoric link in the ATP
(adenosine triphosphate). The enzyme which is
responsible for this (ATPase) needs a very specific
element , the magnesium ( slide7Fig. 4.08).

Why Ca Cannot Substitute for Mg in this Process?

The residence time of the hydration water on the
magnesium atom is 10-3 whereas on calcium is 10-8
seconds. That means that a water molecule is attached
to the magnesium atom 10 000 times longer than to
the calcium. Since Mg hold the water stronger than
the Ca, and a molecule of water must leave the ADP
and the phosphate ion before ATP is produced it is the
Mg that makes the enzyme operation. Without
magnesium there is no photosynthesis and no ATP. In
other words there is no life.

Four groups of elements can be defined in terms of the
nature of their absorption by plants:

1.C,0,H,N, S

Taken up by the plant in various forms: as gasses
(CO2, 02 and H20 vapor) or as anions or as cations.
They are all linked in the processes of oxidation and
reduction in the plant. Although some of them are
taken in their as oxidized state they are all found in
the plant cells only in their reduced stage. The
bicarbonate is the regulator of the pH in the system.
These elements are taken up by the plant in the
following ionic or molecular forms: 02, CO2, HCO3-,
H20, NO3-, NH4+, SO4-2, SO2 .

2. P,B.Si - The Oxi-anions.

These are taken up by the plant as anions or soluble
non charged group. The phosphorous H2PO4-
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(phosphate) as anion . The silicon is taken up both as
the soluble molecule Si(OH)4 and as a silicic anion
H3Si104- according to the pH of the soil solution.

The form of the boron uptake, whether as B(OH)3
or as the anion, H2BO3- depends on the pH. The
function of the boron is not completely clear. It is
clear that when there is a lack of calcium it is easy to
obtain boron poisoning in plants. A lack of calcium
encourages the excess uptake of boron up to a toxic
concentration.

The metabolic function of silica and its role is still
not known. There are many data on its occurrence,
firstly in cereals, primarily on the margins of the
leaves and husks. The silica also appears as serrated
crystals on the margins of the leaves of grapes, maize,
wheat, cucumbers and melons, where it acts to reduce
the damage of insects and other pathogens. Silica-rich
grass grinds the teeth of the cattle and sheep that graze
on it, which is not the case with legume pasture where
the plants contain very low levels of silica.

3. K, Na, Mg, Ca

Are taken up as cations and generally involved in
electrical balance of the systems. lons of these
elements always maintain their valence in all the
processes and compounds in the plant.

4. Fe, Cu, Zn,Mo

Taken up by the plant through the membranes of the
root cells and hairs, as chelates. Let us return to table
4.01 which indicates the amount of atoms, taken up by
maize. It is clear from the table that million nitrogen
atoms are present in the plant per one atom of
molybdenum. while N to P ratio is 4 . The type and
quantity of nitrogen nutrition influences all other
processes influenced by plant nutrition.

Nitrate enters the cell cytoplasm and is reduced
there by the enzyme nitrate reductase which contain in
it one atom of molybdenum. Two electrons are
consumed during the reduction of nitrate to nitrite.
Nitrite enters the chloroplast where the second
reduction occur, with the help of nitrite reductase, in
which nitrite accepts a further six electrons and
becomes ammonia. The ammonia in the chloroplast
trigger with the involvement of ATP and sugar, the
first amino acid to be synthesized - glutamine, from
which the other amino acids are synthesized. These
reactions are very fast, otherwise the accumulation of
ammonia in the cytoplasm, in which the pH is 7.5,
would result in an immediate ammonia poisoning of
the cell.



In slidel Fig. 4.01 the content of nutrients in the
plant tissue as expressed as a % of the dry weight. To
understand the relative contribution of the nutrients in
values of the electrical charge, it is better to express
the concentrations in terms of milliequivalents of
charge (meq) per kg of plant dry matter. For example
the atomic weight of potassium is 39.1 and it always
carry one positive charge K-+.

Therefore 39.1 mg of K carries on them 1 milli
equivalent. If a plant contain 3.91% K and we want to
express that concentration in meq/kg units than we
have to follow the following reasoning: 3.91% means
3.91 g K per 100 gram of plant dry matter or , 39100
mg K per 1000 g of dry matter. Therefore
39100/39.1= 1000 meq positive charges per 1 kg of
Dry matter that are contributed by potassium.
Although the nitrogen atom is trivalent, it enters the
plant as nitrate bearing only one negative charge in the
form of NO3- and therefore the equivalent weight of
nitrogen in nitrate is taken as 14. The phosphate is
present in the plant as H2PO4- monovalent ion of
phosphorous (in spite of the known value in chemistry
as P being trivalent.) We shall consider it monovalent
as it is found in this form in the plant, and its
equivalent weight 31. Sulfur which is taken up as
anion SO42- has an equivalent weight of 16. In that
way the charge contribution of each nutrient element
is presented in slide8Fig. 4.09

In an analysis of maize dry matter it was found (in
units of meq/kg dry material the data as presented in
slide 9 Fig. 4.10

The difference between the total sum of cations
1777 and the sum of anions 687 is 1090 meq/kg dry
matter. Such a difference is impossible to accept in
practice since the electrical balance must be kept
constant. In order to balance this difference the plant
produce organic anions to balance the excess of
inorganic cations over inorganic anions.

This difference stems from the fact that the nitrate
enters the plant as an inorganic anion but is reduced in
the plant and its charge is transferred to organic anion.

The main chemical equation here is : NO3- + 8 e- +
8H=NH3 + 2H20 +OH-

Since OH- is toxic in the plant it is being titrated in
the cell by CO2 to produce the digestible anion of
bicarbonate (HCO3-).

In summary of the nitrate reduction process an
organic anion is produced in the plant mainly, malate,
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oxalate, citrate, pyruvate, and oxaloacetate.

The sulfur ion SO4 2- is also reduced to the form of
SH2 in organic amino compounds releasing 2 OH-
groups per each sulfur reduction. The balance between
cations and anions uptake is therefore balanced by the
organic anions in the system. The balance is presented
in that way in the following table (slide 9 Fig. 4.10).

Nitrate and Sulfate anions are responsible for
organic acid production in their transformation from
inorganic anions into major constituents in the
proteins. If 4123 meq anions are taken up during the
production of 1 kg dry material abut only 1777 meq
cations ( slide9Fig. 4.10), then in order to balance the
anions the plant must take up H+ from the water and
leaves OH- in the external solution.

In other words : when nitrate + other anion uptake is
in excess of the major 4 cations uptake the external
soil solution looses protons and the pH increases.

The case of ammonium nutrition
If the nitrogen is taken up only as ammonium, the

ammonium will appear as a cation in the cation
column of the table in slide10 Fig. 4.11. In that case
the total cations uptake (Cu) is more than the total of
anion uptake (Au). In order to balance the excess
absorption of cations hydroxyl must be accepted from
the practically unlimited amount of this anion in the
water molecules - and the soil will become acidic.
Another mechanism to explain this external decrease
in pH is to assume that when NH4+ is taken up a H+
is released from the root. Whatever the exact uptake
mechanism is, the result is that uptake of nitrate

— Increase soil pH, and the uptake of

ammonium
— Decrease the soil solution pH.

The results in slidel1Fig. 4.12, presents what
happens with the uptake of nitrogen by tomato from a
nutrient solution that contained either only nitrate or
both ammonium and nitrate at various ratios. As the
ratio of ammonium increased over the total nitrogen it
becomes clear that the nitrogen uptake is not in the
same ratio as in the solution, but in favor of the
ammonium: Close to 80% of the nitrogen taken up
was ammonium while in the solution it did not exceed
40%. As a result of this preference the pH in the
solution decreased.

One of the characteristics of the difference between
uptake of ammonium and of nitrogen is demonstrated
in the next table ( slide12 Fig. 4.13).



So long as nitrate, or ammonium and nitrate is fed
into the solution, there is no major difference in the
accumulation of dry matter. When there is only
ammonium - there is less production of the dry matter.
Another characteristic is that the content of the
magnesium in the tissue (and the content of the
calcium) is less when high ammonium is present in
the solution (table in slide14 drawing 4.15).

Slide13 Fig. 4.14 represent the results of Rhodes
grass fertilized with ammonium sulfate in a Sandy soil
in the Farm of Gaash(a) and in clay Soil in Ramat
Hakovesh (b). One can see from the graphs in the
sandy soil that the ammonium in the soil is higher
than the nitrate whereas in the heavy clay soil - their
concentrations are very similar.

In testing the grass composition (slide14 Fig. 4.15)
it is possible to distinguish a decrease in calcium and
magnesium in the plants grown on soil (a) as
compared to that of soil (b) as a result of the higher
concentration of ammonium present in Soil (a). The
potassium was less affected by the competition with
the ammonium than the uptake of the magnesium and
calcium.

In an experiment with tomatoes in sand, in
containers with a circulated solution in various
proportions of ammonium to nitrate, with ammonium
nitrogen at maximum of 40% of total N, the plants
hardly survived but the plants that used only nitrate
fertilizer were bearing heavy fruit yield at exactly the
same soil and climate conditions ( slidel5 Fig. 4.16).
The yellowing typical to describe a magnesium
shortage was observed in the high proportion of
ammonium in the circulated nutrient solution,
although the magnesium concentration in the nutrient
solution was the same ( slidel6 Fig. 4.17). The
explanation - the ammonium uptake resulted in low
pH in the root, stalk and petioles The proton compete
with Ca and Mg uptake and on the strength of the
magnesium chelate bond in the chlorophyll.

The work of Romheld and Marschner (slidel7 Figs.
4.18, slide184.19) clearly shows the influence of the
form of nitrogen given to the plants on their reaction
(pH) around the root.

It is important to remember that :

— not only the ratio of ammonium to nitrate
determines the pH around the root,

— but in practice the difference between the
amount of total uptake of all the cations and
that of anion uptake.

— A large increase in the concentration of
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nitrate will lead to pH elevation around the
root and as a result a disturbance in the
uptake of elements whose solubility is
reduced with the increase in pH
( phosphorous, iron, manganese).

In the field it is very difficult to regulate the ratio of
ammonium to nitrate and to keep in the soil excess
ammonium, and therefore, due to the nitrification,
high ammonium fertilization will eventually ends up
as high nitrate concentration next to the root and an
increase in pH as a result, with all the consequences to
plant uptake and development.

An example from a maize growth experiment in a
running solution shows how the use of nitrate only,
already above 4 meq/L of N-NO3 cut off any increase
in the plant yield ( slide19Fig. 4.20), while higher
yield are expected at 8 and even 10 meq N/L .

The absence of a response due to higher nitrogen
concentration is due to induced P deficiency. An
examination of the composition of the xylem sap of
the plants, shows the phosphorous concentration
steadily reduced as the concentration of nitrates in the
nutrient solution increases. It appears that uptake of
nitrate decreased the uptake of chloride to a very great
extent, but almost stopped the uptake of the
phosphate at the later stages of plant growth (slide
20Fig. 4.21). The increase of pH near the root,
decreases the concentration of the monovalent
phosphorous H2P04- relative to that of HP042- which
is not taken up by plants (slide21 Fig. 4.22).

Not all plants will be influenced by the ratio
between the ammonium and the nitrate in a similar
way. When a legume (chick peas) and a cereal
(sorghum) grow in the same root medium
( slide22Fig. 4.23) next to each other , legume
acidified it's root zone while the pH increased next to
the sorghum roots with the same proportion of
nutrients in the root medium . In mixed cropping of
cereal and legume, the legumes can assist the cereal
in the uptake of phosphorous and iron. The
legumes acidify the vicinity of the root evem with
nitrate nutrition, as it governs the uptake of the
nitrate by a feedback mechanism that stops (or
reduces) nitrate uptake when the pH increases near the
root which stops iron uptake. If iron is not taken up
the uptake of nitrate stops, the pH falls , iron is taken
up again and so does the nitrate.

In certain plants the roots respond to the lack of
phosphorous by creating excess citric acid and as a
result they acidify the soil near their roots. The citric



acid may extract phosphorous from non soluble P-
compounds in the soil more ( slide23Fig. 4.24).

The use of nitrification inhibitor can turn into a
useful auxiliary aid in fertilization. The peanut plant in
slide24 Fig. 4.25 was grown in a soil containing 95%
lime and was fertilized with ammonium sulfate. The
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plants exhibit strong chlorosis. When nitrification
inhibitor (N-Serve) was added the chlorosis
disappeared. Adding a nitrification inhibitor forced
the uptake of ammonium and the acidification of the
root surface was enough to mobilize sufficient iron to
prevent chlorosis even at extremely high calcareous
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Abstract

Phosphorus is one of the seventeen essential nutrients required for plant growth. Despite
its importance, it is limiting crop yield on more than 40% of the world’s arable

land. Moreover, global P reserves are being depleted at a higher rate and according

to some estimates there will be no soil P reserve by the year 2050.This is a potential
threat to sustainable crop production. Most of the P applied in the form of fertilizers
may be adsorbed by the soil, and is not available for plants lacking specific adaptations.
Available soil P and hence crop yield can, however, be increased through

applying P containing fertilizers to feed the ever increasing world population. The

P contained in crop residues if left in the field can be recycled by incorporating the
residues into the soil whereas part of P in crop residues fed to livestock can be returned
back to the soil in the form of manure and as bone meal. Additionally, plants

have evolved a diverse array of strategies to obtain adequate P for their growth under

P limiting conditions (a term called as P-efficiency mechanisms). Plant P-efficiency
mechanisms include both improved uptake efficiency (the ability of a plant to take

up more P under P limiting condition) and improved utilization efficiency (the ability
of a plant to produce higher dry matter yield per unit P taken up). Uptake efficiency
mechanisms include modification of root architecture, development of large

root system, longer root hairs and thinner roots, exudation of low molecular weight
organic acids, protons and enzymes such as phosphatases and phytases, association
with mycorrhiza, production of cluster roots and expression of high affinity P transporters
all of which contribute to increased P uptake efficiency of the plant. Other

mechanisms include the use of alternative P-independent enzymes and glycolytic
pathways, efficient cytoplasmic P homeostasis and higher ability to remobilize P

from other plant parts all of which are part of enhanced P utilization efficiency.

Traits related to the above morphological, physiological, biochemical and molecular
adaptation mechanisms under P stress can be utilized in improving cultivated crops

for P efficiency through breeding programs.

Keywords: adaptation mechanism, nutrient stress, phosphorus efficiency, soil phosphorus
management.
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1. Introduction

Phosphorus is one of the seventeen essential nutrients
required for plant growth (Ragothama, 1999). It is the
second most important macronutrient next to nitrogen
in limiting crop growth. Plant dry weight may contain
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up to 0.5% phosphorus and this nutrient is involved in
an array of process in plants such as in photosynthesis,
respiration, in energy generation, in nucleic acid
biosynthesis and as an integral component of several
plant structures such as phospholipids (Vance et al.,
2003). Despite its importance in plants growth and
metabolism, phosphorus is the least accessible macronutrient
and hence most frequently deficient nutrient

in most agricultural soils because of its low availability
and its poor recovery from the applied fertilizers.

The low availability of phosphorus is due to the fact
that it readily forms insoluble complexes with cation
such as aluminum and iron under acidic soil condition
and with calcium and magnesium under alkaline soil
conditions whereas the poor P fertilizer recovery is

due to the fact that the P applied in the form of fertilizers
is mainly adsorbed by the soil, and is not available

for plants lacking specific adaptations. Moreover,
global P reserves are being depleted at a higher rate
and according to some estimates there will be no soil

P reserve by the year 2050 (Vance et al., 2003; Cordell
etal., 2011).

More than 40% of the world soils are deficient in
phosphorus and the acid-weathered soils of tropical and
subtropical regions of the world are particularly prone
to P deficiency (Vance et al., 2003). On the other hand,
in order to cope with the ever increasing world population
agricultural production and productivity need to
paralelly increase with the increasing population. One
option to enhance soil P availability and hence crop
yield is to apply P containing fertilizers. However,
there is scarcity, particularly of chemical fertilizers,

in tropical and subtropical regions where most of the
earth’s population is concentrated. Moreover, lack of
fertilizer infrastructures, financial constraints by farmers,
and poor transportation facility in the rural areas

all make P fertilization unattainable for these areas.
Sustainable management of P in agriculture requires
that professionals in the area of crop sciences discover
mechanisms that either enhance plant P acquisition
ability and/or efficient P utilization ability and further
exploit these adaptations to make plants more efficient
to thrive under P limiting conditions.

2. Soil phosphorus status and its availability
Despite its importance for normal plant growth and
metabolism, P is one of the least accessible nutrients.
Many soils are inherently poor in available phosphorus
content (Barber, 1995) although the total amount

of P in soil may still be high (Vance et al., 2003).

This is evident from the extremely low soil solution

P concentration (<1 uM) in sandy soils, alkaline

soils and highly weathered soils of tropics and subtropics.
Moreover, a large fraction of total soil P is in

organic form in many soils and these forms are not
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directly available to plants (Smith, 2001; Vance et al.,
2003). Many of the agricultural soils in the developing
countries in particular are P-deficient (Velk and

Koch, 1992) and have an unfavourable condition for

P availability (Soltan et al., 1993). It is estimated that
crop productivity is limited by P deficiency on more

than 40% of the world arable lands (Vance, 2001). Additionally,
world’s resources of P are limited (Vance

etal., 2003).

Unlike nitrate, which readily moves in soil towards

the roots via both mass flow and diffusion,

phosphate ion is highly immobile in mineral soils.

Thus, mass flow delivers only little phosphate ions

(1-5% of plant demand) and the greater portion of
Journal of Soil Science and Plant Nutrition, 2012, 12 (3), 547-561
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required phosphate ions reach the root surface via diffusion
(Lambers et al., 2006). However, the diffusion
coefficient for phosphate ion in soil is very low compared
to those for other nutrients (Clarkson, 1981);
consequently, plants do not deplete the total volume

of the rooted soil layer but only that part of the soil
which is in the immediate vicinity of the roots (FShse

and Jungk, 1983).

Phosphorus is commonly bound to iron and

aluminium oxides and hydroxides through chemical
precipitation or physical adsorption (Kochian et al.,
2004). As a result of adsorption, precipitation and
conversion to organic forms, only 10-30% of the applied
phosphate mineral fertilizer can be recovered by

the crop grown after the fertilization (Holford, 1997;
Syers et al., 2008). The rest stays in the soil and may

be used by crops in the following years. Because of

low P solubility and desorption, only a small proportion
of phosphate ions exist in the soil solution for

plant uptake even under optimum P fertilization making
P fertilizer recovery to be lower compared to other
nutrient containing fertilizers (Holford, 1997). This
suggests that chemical fertilizer application alone is

not a cost effective way of increasing crop production

in many P-limiting soils (Tilman et al., 2002). Therefore,
the use of genotypes/cultivars with improved

root traits able to unlock and absorb P from bound P
resources and/or effectively utilizing the absorbed P is

of paramount importance for enhancing the efficiency

of P fertilization.

3. Soil phosphorus management options for sustainable crop production
Sustainable crop production aims at maintaining high

crop yield without adversely affecting ecosystems to

meet the need of current as well as future generations

(Tilman et al., 2002). Since phosphorus in agriculture

is the second most growth limiting macronutrient after

nitrogen, its proper management in soil contributes

significantly to sustainable crop production. In
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such soils where yield is limited because of inherent

low P concentration (P deficient soils), application of
relatively higher amount of mineral P fertilizers is the
only way to enhance soil available P status to a target
value in a long run that can sustain high crop yield.
However, once the target value is reached, the available
soil phosphorus concentration can be kept at a

level that can sustain high crop yield through maintenance
fertilization (replacing only the P removed from

the field along with the harvested crops).

The P contained in crop residues left in the field

can be recycled by incorporating the residues into the

soil whereas part of P in crop residues fed to livestock
can be returned back to the soil in the form of manure

and also as bone meal. The mineralization of

such organic P sources can occur through the action

of microorganisms and plants exuding phosphatases

and phytases. However, the P removed along with

cereal grains, other edible vegetable parts and livestock
products such as cow dung, milk and meat used

for human consumption need to be replaced through
mineral P fertilizer application. Therefore, under condition
where P removed from the soil by harvested

crop can be returned as crop residues and manures,

the amount of mineral P fertilizer required for maintenance
fertilization becomes less. In a nutshell, regular
application of maintenance P fertilizers, incorporation

of crop residues and application of organic manures

can reduce nutrient mining and contribute to sustainable
crop production.

4. Problems of mineral p fertilization and suggested management options
The major portion (80-90%) of mineral P fertilizers

applied to the soil can not be absorbed by plants due

to adsorption to Fe oxides/hydroxides, Al hydroxides
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as well as to Ca and Mg carbonate surfaces and due to
chemical precipitation. This results in the formation

of sparingly soluble Fe-phosphates (strengite) and
Al-phosphates (variscite) in acid and Ca-phosphates

in alkaline soils. Moreover, the applied mineral P fertilizer
may also possibly be transformed to organic

form, a process known as microbial immobilization
(Holford, 1997). Thus, the mineral P fertilizer recovery

of crops during the year of application is usually

very low (less than 20%).

Mineral P fertilizer recovery of crops can be

improved through proper method of P fertilizers application.
In soils that have a high P fixing capacity,

band application (where P is concentrated in a narrow

zone) enhances P fertilizer recovery compared

to broadcasting, since concentrating P in a small soil
volume saturates the P binding sites and lowers the
buffering capacity of the soil thereby increasing mobility
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of phosphate ion into the soil solution and its

further diffusion toward the root. Band application
especially of mono-and di-ammonium phosphate fertilizers
enhance root proliferation due to both N and P

effect, consequently improving the P uptake capacity

of plants. Similarly, in alkaline soils having a high capacity
to precipitate P as calcium phosphate, addition

of organic materials such as farmyard manure along

with mineral P fertilizers improve P solubilization

through microbial activities such as excretion of organic
anions, and H2CO3 formed due to respiration

as well as H+ released by plant root induced by NH4+
uptake, all of which result in acidification of the rhizosphere.
Besides rhizosphere acidification, the organic

anions as well as the H2CO3 may also play role in
desorption of phosphate ions adsorbed to Ca and Mg
carbonates, through ligand exchange reactions. This
enhances P availability contributing to improved mineral

P fertilizer recovery by crops.

5. P-efficient crops/cultivars and their role in sustainable crop production

Phosphorus efficiency, which is the ability of a crops/cultivar to produce high yield under P limiting condition
(Graham, 1984), can be attained through improved P uptake efficiency (the ability to take moreP from the soil
under P limiting condition) and/or through improved P utilization efficiency (the ability to produce higher dry
matter yield per unit of P taken up) (Gahoonia and Nielsen, 1996). Thus, P-efficient cultivars produce reasonably
high yield in low P soils through either ways and thus can reduce mineral P fertilizer input requirement in
agricultural production. Phosphorus uptake efficient cultivars may contribute to sustainable crop production by
producing reasonably high yield under P deficient condition due to their ability to exploit greater soil volume for
accessing more P through producing larger root system (higher root-shoot ratio), longer root hairs or via forming
association with mycorrhiza. Such cultivars may also enhance the applied mineral P fertilizers recovery and
improve P availability, since they may be adapted to mobilize mineral P fertilizers fixed by the soil after application
through exuding organic anions and protons. Additionally, P uptake efficient cultivars may also be able to
mineralize organic P sources (including those of plant and microbial origin) by releasing acid phosphatases,
phytases and/or RNase, thereby increasing soil available P to sustain high yield. Thus, P uptake efficient cultivars
are able to produce high yield at relatively low soil P status which can be reached by applying less amount of
mineral P fertilizer.

On the other hand, P utilization efficient cultivars produce high yield per unit of absorbed P under P deficient
conditions, since they have low internal P demand for normal metabolic activities and growth
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and hence have low requirement for mineral P fertilizer inputs to produce reasonably high yield. Moreover, they
remove less P from soil during growth and therefore the quantity of P removed along with the harvestable parts of
the crop would obviously be less, consequently reducing the quantity of mineral P fertilizer inputs required for
maintenance fertilization.

6. Mechanism of Phosphorus efficiency in plants
Phosphorus efficiency is a term that generally describes

the ability of crop species/genotypes of a given

plant species to give higher yield under P-limiting

condition (Graham, 1984). Plant species as well as
genotypes within the same species may differ in P efficiency
(Fohse et al., 1988; Gunes et al., 2006). The
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ability of a crop/genotype to give higher yield under P-limiting condition may be related to: the ability to take up
more P from the soil under P-limiting condition (uptake efficiency) or the ability to produce higher dry matter per
unit of P in the plant tissue (utilization efficiency) or a combination of both (Gahoonia and Nielsen, 1996).

6.1 P uptake efficiency

For increased P uptake efficiency, plant species/genotypes
may use various adaptation mechanisms to gain

access to previously unavailable soil P reserves such

as through altered root morphology, exudation of
chemical compounds into the rhizosphere and association
of roots with mycorrhiza (Raghothama, 1999;

Vance et al., 2003; Lambers et al., 2006) which are
discussed throughout 5.1.1 to 5.1.4 of the next section.
Higher P uptake efficiency is usually related to

either larger root system size (usually higher rootshoot
ratio) or to higher uptake rate per unit of root

length (Fohse et al., 1988).

6.1.1 Root morphology

Root architecture

Root architecture refers to the complexity of root system
spatial configurations that arise in response to soil
conditions (Vance et al., 2003). Some plant species/
genotypes alter the architecture of their root systems
under P stress conditions to optimize P acquisition
(Richardson et al., 2011). Adaptations that enhance
acquisition of P from the topsoil are important because
of the relative immobility of P in the soil, with

the highest concentrations usually found in the topsoil
and little movement of P into the lower soil profiles
(Vance et al., 2003). Studies with Phaseolus indicated
that genotypes that have highly branched root systems
and more root apices are efficient in acquiring P. Additionally,
P-efficient genotypes also grow lateral roots

from the basal roots at an angle that enables them to
better explore the upper layers of the soil relatively
rich in P (Lynch and Brown, 2001). Efficient genotypes
develop an architecture that places active roots

in regions of the soil more likely to contain available

P (Smith, 2001).

Root—shoot ratio

Because of low mobility of phosphorus in the soil,
some plant species/genotypes develop larger root
systems that allow a plant to have access to greater
soil volume so that higher quantity of soil P can reach
the root surface for uptake (Jungk, 2001). Higher
root-shoot ratio is often reported for P stressed plants
as compared with P sufficient plants (Gaume et al.,
2001). This is due to severely reduced leaf growth under
P stress, which leads to diminished leaf demand

for assimilates consequently causing translocation of
photosynthates to the root (Cakmak , 1994) for better
root growth. Preferential root growth thus helps the
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stressed plants to acquire more P from the ambient environment in response to P stress conditions. Difference in P
uptake efficiency between crop species (Fohse et al., 1988) and genotypes (Schenk, 2006) was noticed, which was
accounted to difference in root-shoot ratio.

Root hairs

Root surface area alone may not be adequate to feed
plants, especially with nutrient of low mobility like
phosphorus. The presence of root hairs are therefore,
quite important for the acquisition of poorly mobile
nutrients such as P (Jungk, 2001). Root hairs are tubular
outgrowths on the root surface and their formation

is mediated by ethylene production (Michael, 2001).
Root hairs substantially increase the root surface area
for ion uptake (Gahoonia and Nielsen, 1998; Jungk,
2001). Root hairs have a smaller diameter than roots
and grow perpendicular to the root axis, which allows
better exploration of soil due to enhanced absorptive
surface area (Fohse et al., 1991; Raghothama, 1999).
Root hairs form as much as 77% of the root surface
area of field crops (Parker et al., 2000). Root hairs are
also effective in extending the width of the P depletion
zone around the root by increasing the volume of

the soil explored for phosphorus (Foéhse et al., 1991;
Smith, 2002).

Some plant species/genotypes are adapted to

produce longer and more root hairs under P deficient
conditions (Gahoonia et al., 1999; Bates and Lynch,
2001; Eticha and Schenk, 2001). However, due to
overlapping of nutrient depletion zones developing
around the root hairs it is not the density but rather

the root hair length which is generally considered to

be the most important attribute (Sattelmacher et al.,
1994). Gahoonia and Nielsen (2004a) demonstrated
that a barley genotype with a capacity to form longer
root hairs (about 1 mm) took up more P, and tended

to yield better when P was limiting crop growth compared
to genotypes having root hairs half the length

(0.5 mm). Gahoonia and Nielsen (1998) reported

that root hairs contribute up to 63% of the total P uptake
under P deficient condition. Thus, plant species

or genotypes of the same species with different root
hair length may exhibit different P uptake efficiency
(Eticha and Schenk, 2001). However, unlike in soil
culture, root hairs play no significant role in P acquisition
under hydroponic culture, since nutrient diffusion

is not a problem under such conditions (Bates and
Lynch, 2000). Root hair growth is genetically controlled
and thus traits conferring increased root hair

length can be utilized in plant breeding programmes
(Fohse et al., 1991; Jungk, 2001).

Root radius
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Under P deficient condition, plant species/genotypes
produce fine roots that allow a contact of larger soil
volume per unit of root surface area, thereby increasing
P uptake rates (Fohse et al., 1991; Gahoonia and
Nielsen, 2004b). Thus, plant species/genotypes with
thinner roots may be more effective in absorbing soil
phosphorus (Gahoonia and Nielsen, 2004b). However,
since fine roots tend to turnover more rapidly than
coarse roots, the carbon cost of producing finer roots
may be higher as these will have to be replaced more
frequently (Sattelmacher et al., 1994; Gahoonia and
Nielsen, 2004b). As a result of this, less consideration
is given to select genotypes based on this root morphological
trait and to use this trait in breeding programme.

6.1.2 Cluster root formation

Proteoid and dauciform root clusters commonly occurring

in plant species belonging to Proteaceae, Retinoaceae,
Cyperaceae, Fabaceae and few other families

are induced by P deficiency and they are adaptive
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mechanism to maximize P acquisition from unavailable

P resources (Shane and Lambers, 2005; Lambers

et al., 2006). Both proteoid and dauciform roots are

covered with dense mat of root hairs, which markedly

increase the surface area of the root system and

are also specialized in efficient synthesis and secretion

of organic anions (especially citrate and malate)

and phosphatases, which help to solubilize insoluble

P resources and hydrolyze organic P for plant uptake

(Playsted et al., 2006; Lambers et al., 2006). Cluster

roots grown under P deficiency exude 20-to 40-times

more citrate and malate than those grown under sufficient

P (Vance et al., 2003).

6.1.3 Association of roots with Arbuscular Mycorrhizae
The vast majority (82%) of higher plant species have

the capacity to form a symbiotic association with mycorrhizal
fungi (Brundrett, 2002). The degree of dependency

on mycorrhizal association under P stress could

differ with crop species those lacking root hairs such

as onion being more dependent on the association (Deressa
and Schenk, 2008) and also with cultivars (Zhu

et al., 2001). The symbiotic association of plant roots

with arbuscular mycorrhiza (AM) enhances the uptake

of nutrients with low mobility like P especially when

the species has a root system that is relatively coarse

with few root hairs (Graham and Eissenstat, 1994; Sattelmacher
et al., 1994). A significant contribution of

AM fungi to plant P uptake has been reported especially

for soils with low P content and with high P fixing

capacity (Marschner and Dell, 1994).

Increased P absorption by mycorrhizal hyphae is

related to both increased physical exploration of the
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soil and modification of the root environment (Bolan,
1991; Smith and Read, 1997; Tinker and Nye, 2000).
Enhanced nutrient absorption through physical exploration
of the soil due to mycorrhiza is related to large

length of hyphae per unit root length, smaller hyphae
radius and larger surface area (Tinker et al., 1992).
Particularly the ability of hyphae to extend several
centimeters out into the surrounding soil allows to expand
the effective volume of the soil that the plant can

exploit (Smith, 2002). Arbuscular mycorrhiza fungi

also hydrolyze organic phosphate through releasing

acid phosphatase into the soil thereby contributing to
increased P uptake of the host plant (Tawaraya et al.,
2005). Arbuscular mycorrhiza hyphae store polyphosphates
in their vacuoles, which may be hydrolyzed in

the arbuscules and transported as inorganic P into the

host plant across the plasma membrane of cells (Smith
and Gianninazi-Pearson, 1988). The contribution of

AM fungi to P uptake reach up to 77% under low P
supply compared to only 49% under high P supply
(Thingstrup et al., 2000). Furthermore, Deressa and
Schenk (2008) reported that fungal hyphae accounted

for nearly the whole of predicted P uptake by onion.

6.1.4 Root exudation

Organic acids

Plants growing in an ecosystem low in available P

have to obtain P from adsorbed P, sparingly soluble

P and organic P complexes. Many plants have developed
elegant biochemical mechanisms to solubilize

P from insoluble P complexes thereby increasing

the pool of P available for uptake (Raghothama and
Karthikeyan, 2005). Organic anions such as citrate

and malate are the major root exudates released, in
response to P deficiency for mobilizing P for plant
uptake (Neumann and Rémheld, 1999; Dechassa and
Schenk, 2004). The range of organic anions released

is, however, dependent on the plant species (Ohwaki
and Hirata, 1992; Dechassa and Schenk, 2004). Genotypes
of the same species may also differ in their ability

to exude organic anions and hence in their ability
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to mobilize P from sparingly soluble P sources (Dong

et al., 2004; Corrales et al., 2007). Organic anions
mobilize inorganic P through complexing metal cations
that bind phosphate and displace phosphate from

the soil matrix by ligand exchange (Raghothama and
Karthikeyan, 2005). Besides its role in P solubilization,
organic anions exudation also protect the roots of

some plants from Al toxicity (Ma et al., 2000) thereby
enabling root proliferation and increased foraging capacity
for P in acid soils (Smith, 2001).

Acid phosphatase and phytase

A major portion (30-80%) of total P in soil is present
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in organic forms (Vance et al., 2003). Half of this

is in the form of phytin and its derivatives (Tarafdar

and Claassen, 1988). This organic-P complex needs

to be hydrolysed by enzymatic activities before the
inorganic P is released into the rhizosphere for plant
uptake. Acid phosphatase and phytase are a group of
enzymes produced by plants in response to P stress

that can hydrolyse a range of organic-P forms thereby
enhancing plant P uptake (Tarafdar and Claassen,

1988; Tarafdar and Claassen, 2001; Richardson et

al., 2011) from unavailable P resources. Acid phosphatases
functions both as intracellular (vacuolar) and
extracellular (secreted) P salvage systems that catalyze
the hydrolysis of P from phosphate-monoesters.

The intracellular acid phosphatases play significant

role in remobilizing P during senescence and P stress
(Plaxton, 2004). Phytases secreted by plant roots into

the soil hydrolyze the inositol-phosphate while the
intracellular phytase will degrade phytic acid which

is the principal storage form of phosphorus in seeds

and pollen for remobilization and use during seedling
growth and pollen germination (Li et al., 1997).

The amount of phytases and acid phosphatases secreted
in response to P deficiency differ between plant

species as observed by Li et al. (1997). Increased exudation
of acid phosphatases was observed in several

maize genotypes, except with one genotype under P
deficiency. This indicates that genotypes may also differ
in acid phosphatase activity under P stress (Gaume

et al., 2001). Similarly, barley genotypes exhibited
different extracellular phytase activity under P deficiency
(Asmar, 1997). Moreover, secretion of RNase

degrades the nucleic acids present in decaying organic
matter (Plaxton, 2004). Thus, RNase represents an
important source of extracellular P that is exploited by

P stressed plants. Some plant species/genotypes also
release protons into the soil to acidify the rhizosphere
condition to enhance P uptake from acid-soluble Caphosphate
(Neumann and Romheld, 1999).

Others

Induction of high-affinity Pi transporters in roots of

P deficient plants also play a crucial role in the acquisition
of limited P by some plants (Neumann and

Romheld, 1999; Plaxton, 2004). Enhanced expression

of high-affinity, plasma membrane-bound P1i transporters
in roots and a concomitantly increased P-uptake

capacity, was reported as a typical P-starvation

response (Dong et al., 1999). However, other reports
indicated that diffusion of P in the soil is the key limiting
factor for P uptake and a change in uptake systems have little effect on the plants capacity to acquire P from the soil
(Raghothama and Karthikeyan, 2005).

6.2 P utilization efficiency
Besides increased acquisition of soil P, efficient utilization
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of'acquired P is also considered an important adaptation
for plant growth on low P soils. Phosphorus

utilization efficiency refers to the ability of a plant species/
genotype to produce higher dry matter per unit of P
absorbed (Blair, 1993; Richardson et al., 2011).
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The mechanism of higher internal P utilization efficiency
is not clearly known. However, it may be related

to the ability of a plant in releasing inorganic

P from the storage pool (vacuole) to the cytoplasm
(cytoplasmic P homeostasis) (Plaxton and Carswell,

1999; Raghothama, 1999) or to selective allocation

of P between cytoplasm and vacuole in favour of
cytoplasm thereby ensuring sufficient Pi concentration

in metabolically active compartments for normal
functioning of plant metabolism (Lauer et al., 1989a;
Raghothama, 1999). Additionally, higher internal P
utilization efficiency may also be due to lower metabolic
requirement for inorganic P at cellular level

under P stress possibly due to the presence of alternative
P-independent enzymes/metabolic pathways

and/or energy sources (Duff et al., 1989; Plaxton and
Carswell, 1999).

6.2.1 Cytoplasmic P homeostasis

The fastest and largest manifestation of P starvation

is a decline in intracellular P (Pi) concentration (Natr,

1992). However, plants are still able to maintain cytoplasmic
Pi either through effective buffering with

vacuolar Pi (Plaxton and Carswell, 1999; Raghothama,
1999) or possibly through selective allocation

of Pi between cytoplasm and vacuole to constantly

keep sufficient Pi in metablically active compartment
(cytoplasm) despite the P stress as confirmed by 31Pnuclear
magnetic resonance (NMR) studies (Lauer et

al., 1989a). During nutritional P limitation, vacuolar

Pi is released into the cytoplasm in a regulated manner

that correlates with the severity of the Pi stress, ultimately
ensuring a relatively constant Pi concentration

in the cytoplasm (Mimura et al., 1996). The efficiency

of this process is, however, dependent on the relative
permeability of the tonoplast to Pi (Schachtman et al.,

1998) and may vary between different plant species.

Thus, the decline in cytoplasmic Pi, due to absence

of effective Pi homeostasis directly affects sugarphosphate
export from the chloroplast (Fliigge et al.,

1980). This situation leads to the decline in Pi levels

in the chloroplast stroma and an increase in starch

synthesis (Heldt et al., 1977; Plaxton and Carswell,

1999 ). The decline in the stromal Pi can limit the photosynthetic
capacity and hence plant growth rate.

There are divergent reports as to how P deficiency

results in non-stomatal induced decline of plant photosynthetic
capacity. Most common reports state that
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P deficiency reduces photosynthetic capacity through:

(i) directly aftceting ATP production (Rao et al.,

1989), (i1). inactivation of enzymes involved in the
ribulose bisphosphate (RuBP) regeneration (Fredeen

et al., 1990) (iii) inactivating RuBP carboxylase

enzyme which catalyzes CO?2 fixation (Lauer et al.,
1989b), (iv) combined effect of ii and iii (Brooks et

al., 1988). High P utilization efficiency (high yield or
relative growth rate per unit of P) of a plant species/
genotypes under P deficiency can be related to higher

net carbon fixation (Yong-fu et al., 2006) achieved
possibly through effective cytoplasmic P homeostasis

or through selectively allocating more Pi to the cytoplasm.
Higher P utilization efficiency under P limiting

condition may also be caused due to lower carbon demand
for root respiration (Nielsen et al., 2001).

6.2.2 The use of P-independent enzymes/pathways in metabolism
In general, little is known about metabolic adaptations

of plant respiratory pathways to P deficiency.

Alternative use of P-independent enzymes instead

of P-dependent ones in glycolysis pathways have

been reported as plant respiratory adaptation to P deficiency
(Duff et al., 1989; Theodorou and Plaxton,

1996; Plaxton and Carswell, 1999; Plaxton, 2004).
Moreover, the P-independent glycolytic enzymes

may also facilitate interacellular Pi recycling, since Pi is the bi-product of the reactions catalyzed by these
enzymes, which can be reassimilated into the metabolism
of P stressed plants (Plaxton, 2004). Besides the

use of alternative P-independent enzymes, the use of
alternative energy source such as the use of pyrophosphate
(PPi) in stead of ATP have also been noticed

in glycolytic pathways under P stress (Duff et al.,

1989; Plaxton and Carswell, 1999). Pyrophosphate

is a by-product of anabolic reactions including DNA,

RNA, proteins, lipids and polysaccharide biosynthesis
(Plaxton and Carswell, 1999). Plant cytosolic

PPi levels are remarkebly insensitive to abiotic stresses
such as P-starvation, which elicit significant reductions

in cellular ATP pools. The large amount of

PPi produced during biosynthesis may be employed

by plants to enhance the energy efficiency of several
cytosolic processes (Plaxton, 2004). Active transport

of protons into the vacuole by PPi-dependent H+

pump in the tonoplast can use PPi instead of ATP as

an energy donor, which can replaces the limited ATP

pool under P deficiency (Duff et al., 1989; Theodorou

et al., 1992; Theodorou and Plaxton, 1996; Plaxton

and Carswell, 1999). Plants may also use alternative
mitochondrial respiration such as nonphosphorylative
pathways that can bypass energy-requiring sites (Theodorou
and Plaxton, 1993; Vance et al., 2003). This

allows continued functioning of the citric acid cycle

and respiratory electron transport chain under limited

ATP production due to P stress.
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6.2.3 Maintenance of cell-division and epidermal cell expansion
One of the most striking effect of P deficiency is a
reduction in leaf growth both in terms of leaf number
and individual leaf size (Lynch et al., 1991; Chiera et
al., 2002). Leaf initiation at the shoot meristem and

its lateral expansion are controlled by the activities

of cell division (Chiera et al., 2002; Assuero et al.,
2004). Pi was reported to play a significant role in cell
division activities (Sano et al., 1999). However, plants
may still differ in tolerance of P stress effect on leave
growth mainly due to difference in the ability to
maintain cell division (Chiera et al., 2002; Assuero et
al., 2004), leaf epidermal cell expansion (Radin and
Eidenbock, 1984) or both (Kavanova et al., 2006), under
lower tissue P concentration. Alternatively, plants

may also retranslocate limited P from older leaves to
younger leaves to maintain Pi at levels that permit optimal
physiological activities including cell division

(Plaxton and Carswell, 1999; Akhtar et al., 2008).

Other possible mechanism of efficient P utilization
includes conservation of Pi by replacing membrane
phospholipids with non-phosphorus galacto and
sulfonyl lipids (Plaxton, 2004).

7. Conclusions

Global P reserves are rapidely being depleted. Moreover agrciultural soils especially of tropical and subtropical
regions of the world are inherently poor in available P content thus ultimately affecting crop yield. This problem is
further aggravated in the aforementioned regions by the absence or sub-optimal application of P fertilizers due lack
of financial ressources and lack of access to P fertilizers by the farmers making the available soil P content in these
regions to be far below the optimum amount that can sustain higher crop yield. Therefore, maintenance of soil P at
a target value through either of the following ways: application of P fertilizers, periodic incorporation of crop
residue, application of organic manures would be very essential for sustainably higher crop yield. Under conditions
where all these soil P management options might not be possible, the use of P-efficient crops or crop genotypes,
having desirable traits that enables them to have better performance under P stress conditions, might serve as an
alternate option for sustainable crop production.
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CHAPITRE

FERTILISATION PHOSPHATEE ET IRRIGATION

Ministere de I’ Agriculture, des Pécheries et de I’ Alimentation Direction régionale de la Montérégie, secteur Ouest
ACIDES, ENGRAIS ET MYSTERES....
Par Liette Lambert, agronome MAPAQ St-Rémi 1994, mise a jour 2000
Les acides et les engrais acidifiants sont deux avenues possibles pour conserver le pH a un niveau acceptable pour
la plante. Avec les acides, la réaction se produit dans I'eau d'irrigation. Avec les engrais azotés, cela implique la
présence de racines de plantes car la réaction n'est pas chimique mais physiologique. L'objectif ultime: obtenir un
pH ajusté au besoin de la plante, peu importe le milieu de culture. Son état de santé en dépend car a bon pH, bonne

nutrition minérale.

En saisissant bien la dynamique propre aux acides et
aux engrais acidifiants, il est plus facile de choisir
I'option la plus avantageuse pour vous. Dans certains
cas, seul les engrais acidifiants suffiront a donner
satisfaction. Dans d'autres, il sera judicieux de
combiner I'effet des acides et des engrais pour stabiliser
le pH. A vous de choisir!

Avez-vous vraiment besoin d'utiliser de l'acide? Peut-
étre!

C'est d'ailleurs dans cet état d'esprit que vous devrez
vous plonger lors de cette lecture pour obtenir la
réponse. Une autre question "brhlante" fait
généralement suite a la premiére :

Quel est le meilleur acide: nitrique, phosphorique,
sulfurique, citrique, acétique (vinaigre)?

POURQUOI AI-JE BESOIN D'ACIDIFIER L'EAU
D'IRRIGATION?

Il existe plusieurs raisons qui justifient l'acidification
de l'eau d'irrigation. La plus importante d'entre toutes
est la disponibilit¢ et la solubilit¢ des ¢éléments
nutritifs. Si le pH du milieu dans lequel baigne les
racines n'est pas adéquat, les éléments nutritifs seront
moins disponibles a la plante (tableau 2). Par
conséquent, vous verrez apparaitre des symptomes de
carences, d'excés ou de déséquilibres fonctionnels
comme un retard dans la floraison par exemple. Un
premier réflexe est probablement d'ajouter encore un
peu d'engrais. Mais le résultat escompté se fait attendre
et les plants semblent de plus en plus mal en point. Que
faire?

Une bonne réaction est de faire analyser votre eau
d'irrigation. En culture hydroponique, tant que le pH
oscille entre 5.5 et 6.5 selon les cultures, tout va bien.
Mais attention, lorsqu'il y a un substrat, il faut tenir
compte des facteurs qui influencent le pH du milieu
dans lequel baigne les racines de vos protégées! C'est
la que l'alcalinité entre en scéne.
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RETENEZ QUE: Ce n'est pas le pH de l'eau mais son
ALCALINITE qui va influencer le pH du sol.
ALCALINITE ET PH

Cette notion d'alcalinite, quelque peu négligée, a plus
récemment refait surface et avec raison. Pour l'imager,
disons qu'il agit comme pouvoir tampon de l'eau,
méme si cette notion de pouvoir tampon référe au sol.
Il a la méme signification que le pouvoir tampon du sol
qui est de résister a toute variation de pH. Ainsi, tout
acide ou agent acidifiant va d'abord neutraliser
l'alcalinité de l'eau et donc son effet tampon. La
réaction produit alors de l'eau (H20) et du CO2
(dioxyde de carbone) qui est libéré dans l'air. Tant que
l'acide n'a pas maitrisé les ions responsables de
l'alcalinité, le pH ne bouge pratiquement pas. Puis
subitement, la réaction est presque spontanée et le pH
baisse rapidement. Maintenant, 1'acide acidifie!

Pour simplifier les calculs, l'alcalinité est exprimée en
termes de mg/litre (ppm) de carbonate de calcium
(CaCO03), ce qui est en fait de la chaux agricole. Mais
en réalité, l'alcalinité représente surtout des ions
bicarbonates de calcium et de magnésium
( Ca(HCO3)2 et Mg(HCO3) ) dissous dans I'eau. Ils se
transforment par la suite en un précipité (insoluble) de
carbonates de calcium (CaCO3) et de magnésium
(MgCO3).

Et ¢a, c'est de la chaux.

Quand vous ajoutez de l'acide pour neutraliser
l'alcalinité, vous libérez du méme fait le calcium et le
magnésium qui, sinon, restent emprisonnés par le
bicarbonate. Vous comprendrez alors qu'il est trés
important de "casser" cette alcalinité qui empéche le
calcium et le magnésium d'étre disponibles a la plante.
Faites-vous maintenant le lien entre les dépots
blanchatres sur vos feuilles (=chaux) et sur le contour
de vos contenants (=chaux). En séchant, tous ces
bicarbonates se transforment automatiquement en
chaux calcique et dolomitique...a moins que vous ne



les ayez "cassé" avec un acide avant d'arroser!

Le pH signifie potentiel Hydrogene. Il ne vous donne
qu'une mesure des ions H+ (hydrogéne) et OH- sur une
échelle de 0 a 14. En son centre, un pH de 7 représente
la neutralit¢ ou les ions H+ égalent les ions OH-.
Quand les ions H+ dominent, le pH devient acide et
descend au-dessous de 7. A 1'opposé, plus les ions OH-
augmentent, plus le pH suit la méme tendance. On dit
alors qu'il devient alcalin ou basique car il est supérieur
a’.

Il ne faut pas confondre alcalin et alcalinité. Comme
vous voyez au tableau 6, ces deux notions n'ont pas du
tout la méme signification. A pH de 8.0 ou de 7.3, on
peut retrouver une méme alcalinit¢ de 244 ppm de
carbonate de calcium. Pour un méme pH de 7.6,
l'alcalinité peut étre de 212 ou encore de 366. N'oubliez
pas que le pH est une mesure de l'acidité de l'eau alors
que l'alcalinité mesure la résistance a tout changement
de pH.

HYDROPONIQUE OU SUBSTRAT?

Si les racines baignent dans l'eau d'irrigation a laquelle
vous avez ajouté des éléments fertilisants (culture
hydroponique ou NFT pour "Nutrient Film Technic"),
pas de probléme: le pHde I'eau est votre guide. Et si le
substrat agit comme une passoire dans laquelle s'écoule
I'eau ou la solution fertilisante, considérez-le au méme
titre qu'une solution hydroponique. En fait, un tel
substrat ne sert que de support aux racines. Il est
considéré comme de la matiére inerte car il n'a aucun
pouvoir tampon. Il n'emmagasine rien et n'échange rien
avec son milieu. C'est le cas notamment du sable, de la
laine de roche (la plupart sauf exceptions), de la perlite
et de l'argile expansée. Dans la méme veine, quand les
racines des plantes cultivées en multicellules ("plugs")
envahissent l'espace alloué, cela en devient presque de
la culture hydroponique. La quantit¢ de substrat est
tellement réduite qu'il joue davantage un role de
support aux racines.

En général, une alcalinit¢ maintenue entre 80 et 120
ppm est tout & fait recommandable. Evidemment, plus
le contenant est petit, plus l'alcalinit¢ de I'eau
influencera le pH du terreau. Le tableau 4 vous donne
une idée du niveau d'alcalinité acceptable selon la
dimension des contenants.

Si votre milieu de culture a un certain pouvoir
d'absorber et de retenir des éléments, il possede
également le pouvoir de résister a toutes variations de
pH: c'est le pouvoir tampon du sol. Des milieux
contenant de l'argile ou riches en matiére organique, a
base de tourbe brune (plus décomposée) ou de terre
noire, offrent une grande résistance a tout changement
de pH du milieu. Alors, méme si I'eau d'arrosage a un
pH élevé, cela ne veut pas dire que le terreau prendra
nécessairement le pH de 1'eau d'arrosage. C'est a ce
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moment que l'alcalinité de l'eau intervient. Elle
influence le pH du substrat car les bicarbonates de
calcium et de magnésium dissous dans l'eau d'arrosage
se transformeront en chaux dans le substrat. Résultat:
le pH augmente d'autant que le pouvoir tampon du sol
est faible.

En culture hydroponique, la question ne se pose pas
vraiment. Toutefois, il est important que l'eau ait un
certain pouvoir tampon pour éviter des variations trop
importantes de pH. La plupart des engrais ont une
réaction physiologique acidifiante sur le milieu. En
'absence d'alcalinité ou pouvoir tampon de l'eau,
comme c'est le cas avec l'eau de pluie, le pH oscille
constamment a la hausse, a la baisse, bref au gré des
multiples réactions chimiques de la solution
d'irrigation. Certaines cultures plus sensibles que
d'autres a de telles variations de pH risquent de devenir
aussi vascillantes que I'eau. Une recommandation
minimale de 50 ppm de carbonate de calcium dans
l'eau permet d'éviter une telle situation.

En culture sur substrat, il est important d'évaluer la
vitesse a laquelle l'alcalinité de l'eau va opérer un
changement sur le pH du sol. Cela variera en fonction
de plusieurs paramétres culturaux: type de substrat et
son pouvoir tampon, durée de la culture, écart de pH
toléré par la culture, fréquence et mode d'irrigation
(goutte a goutte, rampe d'irrigation), pouvoir acidifiant
des engrais utilisés.

VALEURS D'ALCALINITE

La région du sud-ouest de Montréal présente des eaux
souterraines généralement riche en calcium (60 a 100
ppm) et en magnésium (20 a 40 ppm). Le pH oscillent
entre 7.3 a 8.0 avec une alcalinité moyenne de 260
ppm. Des eaux qu'il faut "corriger". Dans la région de
Vaudreuil-Soulanges, la plupart des eaux souterraines
ont des teneurs excessives en sodium (40 ppm et plus).
Un exces de sodium dans le substrat nuit a 1'absorption
du calcium, magnésium, potassium. Comme il détruit
la structure du sol (défloculation) et augmente
inutilement la salinité des eaux d'irrigation, c'est un
¢lément indésirable. Par contre, pour ce qui est des
autres ¢léments, ils peuvent contribuer au régime de
fertilisation. Référer a la conférence de M. Jean-Benoit
Parr, agr., sur la Qualité¢ de l'eau. Mais comme dans
toutes bonnes choses, l'exceés n'est jamais souhaitable.
Le tableau 2 indique les quantités acceptables dans
l'eau d'irrigation.

Le tableau 5 donne une moyenne de l'alcalinité-pH-
calcium-magnésium-sulfates-sodium pour 18
échantillons d'eaux d'irrigation prélevés en 1993. Ils
proviennent principalement des localités desservies par
les bureaux locaux de St-Rémi (8) et de Ste-Martine
(10). Comme vous le constatez, alcalinité ne va pas
nécessairement de paire avec le pH. Vous en avez



maintenant la preuve.

EST-CE VRAIMENT NECESSAIRE D'ACIDIFIER?
Dans bien des cas, 'acidification n'est pas justifiée en
dépit d'une alcalinité de 'eau élevée.

Par exemple:

-si le substrat posséde un bon pouvoir tampon (tourbe
brune par exemple),

et que le contenant est d'assez bonne dimension;

-si la culture s'opére sur une courte durée (ex: 10
semaines);

-si la culture est peu sensible a un pH plus élevée;

-si la plupart des engrais utilisés sont acidifiants (a base
d'ammonium, d'urée et de sulfates).

Dans d'autres cas, l'acidification de 1'eau régle bien des
problémes.

Par exemple:

-si le volume du substrat est réduit (en multicellules);
-si votre eau est tres calcaire pour éviter la formation
de précipités qui vont obstruer les fines buses de votre
rampe d'arrosage et les émetteurs du systéme
d'irrigation goutte a goutte (colmatage);

D'ailleurs, veillez a reprendre le pH de la solution a la
sortie des buses. En contact avec l'air,une partie du
CO2 contenue dans la trés fine goutelette d'eau
s'évapore et le pH augmente.

-si vous arrosez par aspersion, pour éviter les dépots de
chaux sur le feuillage, ou encore améliorer 1'absorption
des ¢éléments fertilisants.

AVEC QUOI ACIDIFIER? ENTRONS
MAINTENANT DANS LE MONDE DES ACIDES.

L'ACIDE NITRIQUE (HNO3)

C'est la cadillac des acides bien qu'il soit trés corrosif
et extrémement dangereux a manipuler. Trés réactif, il
ne forme aucun précipité et apporte de l'azote sous
forme de nitrates (tableau 1). Il se vend en différentes
concentrations dont la plus disponible est celle a 67%
ou 68%.

L'ACIDE PHOSPHORIQUE (H3PO4)

Contrairement a l'acide nitrique qui acidifie de fagon
stable, I'acide phosphorique va réagir facilement a tout
changement de pH en le modifiant comme un tampon.
Plus le pH augmente, plus il a tendance a former des
précipités avec tout ce qui s'appelle calcium,
magnésium et éléments mineurs non chélatés (ex: fer,
manganese, zinc). Plus il est en contact avec du
calcium et du magnésium, notamment a des pH élevés,
plus il formera des précipités de phosphates de calcium
et de magnésium. Comme vous Il'avez-vu
précédemment, les eaux du sud-ouest de Montréal en
contiennent des quantités trés importantes. Tous les
phosphates que vous additionnez a l'eau risquent
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¢videmment de réagir de la sorte. Que faire alors?
Assurez-vous d'atteindre et de maintenir le pH de la
solution a 5.8 a 6.0 quand vous utilisez l'acide
phosphorique. Dans cette zone, l'acide est sous sa
forme la plus soluble, ce qui lui évite de former des
précipités. Plus le pH augmente et plus le phosphore se
retrouve sous une forme de moins en moins soluble.

En plus d'étre sécuritaire, il apporte du phosphore.
C'est d'ailleurs sa contrainte numéro 1. Cet élément
majeur ne doit pas étre fourni en trop grande quantité,
surtout en cultures ornementales et en multicellules. 11
est en effet reconnu qu'il favorise I'¢longation des tiges.
Des plants trop longs, ce n'est pas ce que l'on
recherche! Malgré cet inconvénient, il joue un rdle tres
important dans les processus vitaux des plantes, dans la
floraison et l'enracinement. Une fertigation normale en
multicellules contient normalement de 2 a 15 ppm de
phosphore selon les cultures, I'effet recherché et le
stade de croissance. Si l'eau contient beaucoup de
calcium, il peut laisser des dépdts sur le feuillage a la
suite de la formation de précipités de phosphate de
calcium.

L'ACIDE SULFURIQUE (H2S04):

C'est sans contredit I'acide le plus utilisé. Bien qu'offert
en différentes concentrations, le favori reste I'acide a
batterie (35%). Facilement disponible, action rapide:
voila sa combinaison gagnante. Mais il a bien ses petits
défauts. Il n'est pas suggéré d'inhaler quelques bouffées
de cet acide concentré bien sir. Il apporte du soufre
sous forme de sulfates. Les eaux de la région en
contiennent déja, ainsi que plusieurs engrais tres
utilisés dont le sel d'epsom (sulfate de magnésium). Il
risque donc de s'élever a des niveaux toxiques pour
certaines plantes.

On sait que les sulfates se lient trés facilement au
calcium pour former du gypse. Ce composé,
extrémement insoluble, forme des microcristaux
invisibles a 1'oeil nu. Ils s'agglutinent pour former des
macrocristaux qui peuvent obstruer les goutteurs et les
émetteurs. Il est alors recommandé d'arroser peu de
temps apres avoir acidifié avec l'acide sulfurique.
Cependant, selon certaines observations, le gypse ne se
formerait qu'a des concentrations trés élevées de
sulfates. Si une eau riche en sulfates contient plus de
40 ppm de sodium, un autre précipité se formera et
déformera les plantes cultivées en multicellules. Tout
comme l'acide sulfurique, une eau riche en calcium
peut laisser des dépdts foliaires de sulfate de calcium

(gypse).

L'ACIDE CITRIQUE (C6H807):

Vous le connaissez tous: c'est l'équivalent du jus de
citron concentré. Evidemment il est plus que sécuritaire
et ne fournit aucun ¢lément minéral. Toutefois, il a



deux "emplois": agent chélatant a temps plein et acide
a temps partiel. Il chélate les ions possédant 2 charges
positives soient le cuivre, manganese, fer, zinc, calcium
et magnésium. Seul le bore et le molybdéne n'ont pas
sa protection spéciale car ils sont chargés
négativement. La question que vous vous posez
maintenant doit étre: "Mais, qu'est-ce qu'un agent
chélatant?"

"C'est ni plus ni moins qu'un enrobage chocolaté". Un
chélatant est une protection jusqu'a destination, une
sorte d'assurance contre les accidents, comme le dit si
bien M. Claude Gélinas, agr., dta, Président de Phyto
Ressources et spécialiste dans le domaine.

Saviez-vous qu'il existe des quantités phénoménales
d'agents chélatants dans la nature. La chlorophylle des
plantes et I'hémoglobine du sang en sont deux
exemples. Un projet sur l'utilisation de I'acide citrique,
réalis¢ par I'équipe de Développement et Transfert
technologique en cultures abritées, a permis de
constater que son effet acidifiant est de bien courte
durée: deux ou trois jours tout au plus. Pour cette
raison, il ne peut étre utilisé¢ en culture hydroponique
ou tout autre milieu semblable (sable, perlite...) car le
pH doit nécessairement étre assez stable.

Cet acide doux aux possibilités multiples possede
encore bien des mysteres. Il semble trés avantageux car
il favorise 1'absorption de plusieurs éléments essentiels
a la croissance des plantes. Bien qu'il ait une double
vie, il neutralise malgré tout l'alcalinit¢ de l'eau,
respectant ainsi sa fonction d'acide. Il peut aussi
chélater les éléments mineurs contenus naturellement
dans l'eau pour une meilleure absorption foliaire. Sa
réaction acidifiante est de courte durée et l'on observe
une remontée graduelle du pH. Par contre, de par ses
qualités d'agents chélatants, il peut étre avantageux de
le jumeler a un autre acide. Il réduit comme tout autre
acide les bicarbonates de l'eau, empéchant ainsi la
formation de dépdts de chaux qui tachent les feuilles. 11
chélate le calcium, alors beaucoup mieux absorbé par
le feuillage.

L'ACIDE ACETIQUE (CH3COOH) OU VINAIGRE:
Cet acide faible n'est pas tellement recommandable car
¢a vous en prendrait trop pour neutraliser trop peu
d'alcalinité. Il posséde beaucoup plus une fonction
d'agent mouillant (surfactant ionique) qu'autres choses.
Mme Jocelyne Lessard, agronome, Club de Production
07, a également observé que le vinaigre pouvait étre
efficace contre la maladie bactérienne Xanthomonas
dans les plantes vertes lorsqu'utilis¢ en pulvérisation
foliaire selon une dilution de 1: 100 (1 litre de vinaigre
dans 100 litres d'eau).

QUEL ACIDE CHOISIR?
La est toute la question et vous possédez maintenant
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presque tous les éléments pour y répondre. Il ne vous
reste qu'a évaluer globalement votre situation pour
prendre une sage décision. Il est évident que d'autres
facteurs tels que le prix de l'acide, le type d'injecteur
sil y a lieu et les dangers d'utilisation pencheront
¢galement dans la balance.

COMMENT CALCULER L'ALCALINITE A
NEUTRALISER?

-1l vous faut d'abord et avant tout connaitre 1'alcalinité
de

votre eau d'irrigation et évaluer s'il est nécessaire
d'acidifier dans vos conditions.

-Puis évaluer la quantité d'alcalinité a neutraliser avec
l'acide

de votre choix. Les TABLEAUX 1 et 4 guideront votre
choix.

-Et maintenant, procéder au calcul. Voici un exemple:

CALCUL POUR 1000 LITRES D'EAU:

Culture d'annuelles en multicellules

Analyse d'eau: 315 ppm d'alcalinité

Acide choisi: sulfurique 35%

Sulfates contenus dans 1'eau: 54 ppm

Alcalinité désirée: 80 ppm

Alcalinité a neutraliser: 315 ppm - 80 ppm = 235 ppm

LE TABLEAU 1 INDIQUE QUE:

221 ml d'acide sulfurique 35% neutralise 100 ppm
d'alcalinité

Combien vont neutraliser 235 ppm d'alcalinité?
SIMPLE REGLE DE 3

221 ml X 235 ppm = 519 ml d'acide sulfurique 35%
dans 1000 litres

100 ppm

Or, l'acide sulfurique apporte ¢galement des sulfates.
Le tableau 1 indique les quantités apportées pour 100
ml d'acide dans 1000 litres d'eau soit 43 ppm de
sulfates. Donc, dans 519 ml, vous en apportez (43 X
519 ml) / 100 ml = 223 ppm de soufre ou sulfates
(SO4). A ceci s'ajoutent les quantités contenues dans
l'eau pour 54 ppm en plus de celles contenues dans les
engrais. Vous avez donc un minimum de 277 ppm de
sulfates. Dépendamment du niveau de tolérance des
cultures, ces résultats sont élevés mais dans les normes
quand méme acceptables. Ces chiffres servent
d'indicatifs car certaines cultures comme la tomate
tolérent des seuils beaucoup plus élevés sans probléme.

DEUX REGLES A NE PAS OUBLIER

REGLE NO 1: AJOUTER TOUJOURS L'ACIDE A
L'EAU = BRAVO! JAMAIS L'INVERSE..CA
RISQUE D'EXPLOSER!!!

REGLE NO 2: INJECTER L'ACIDE AVANT



L'ENGRAIS, CEST VRAI! POUR EVITER DE
FORMER DES PRECIPITES.
(Référer a la conférence sur les injecteurs de M. Alain

Cécyre, agr., Plant Prod Québec)

On pourrait, de fagon imagée, dire que la majorité des
eaux du sud-ouest de Montréal sont massivement
chaulées (tableaux 5-6). Votre eau vous apporte des
engrais comme le calcium et le magnésium, sans qu'il
ne vous en colite un sou. Encore faut-il les garder sous
forme assimilable par la plante et c'est un des
nombreux avantages de l'acidification de I'eau.

LES ENGRAIS ACIDIFIANTS

Les engrais dont la forme d'azote est sous forme
urée/ammoniac provoquent une réaction acidifiante
dans le terreau (tableau 9). Cette réaction ne se produit
que lorsque l'azote entre en contact avec les racines
d'une plante. Et pourquoi I'azote est-il 1'élément moteur
dans cette réaction? Simplement parce que les ions
ammonium (+) et nitrate (-) représentent 70% des
cations (charge positive +) et des anions (charge
négative -) prélevés par la plante. En fait, c'est la forme
de l'azote, urée-ammonium (NH4+) ou nitrate (NO3-),
qui entraine le pH a la hausse (basique) ou a la baisse
(acide). Quand la racine absorbe un ion ammonium
(NH4+), elle rejette du méme coup un ion hygrogene
H+. Quand elle absorbe un ion nitrate (NO3-), elle
rejette alors un ion hydroxyle (OH-). Ce n'est qu'un
simple échange pour équilibrer sa charge électrique
dans ses tissus. Elle prend un - et rejette un -: le pH
augmente (réaction basique). Elle prend un + et rejette
un +: le pH diminue (réaction acide).

Outre 'azote, d'autres ions contribuent a l'acidification.
11 s'agit du soufre. Il ne réagit pas comme 1'azote avec
la racine des plantes. Il subit plutét I'action des
microorganismes qui le métabolisent pour former de
l'acide sulfurique qui acidifie. On utilisera donc,
exceptionnellement et pour des besoins trés
spécifiques, le sulfate de fer (1.5 grammes par litre) en
mouillage du sol, pour obtenir une acidification rapide
du terreau, en prenant soin de laver le feuillage a l'eau
immédiatement aprés le traitement. Ce traitement
provoque une chute rapide du pH pouvant causer des
dommages aa certaines plantes et il est contre-indiqué
dans la culture des multicellules.

Le potentiel acidifiant d'un engrais est exprimé en
fonction de la quantité de chaux (carbonate de calcium)
nécessaire pour neutraliser 'acidité d'une tonne de cet
engrais. Quant au potentiel basique, on se sert de
I'équivalent en chaux (carbonate de calcium) requis
pour obtenir le méme effet alcalin. Toutes ces valeurs
sont présentées au tableau 9. A titre d'exemple, 1100 kg
de chaux sont requis pour neutraliser l'acidité
occasionnée par une tonne de 21-0-0. C'est un des
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engrais les plus acidifiants sur le marché. D'autres se
rapprochent de la neutralité comme le 15-15-30. Et le
12-0-44 est 1égerement basique car 207 a 254 kg (selon
les compagnies) de chaux donnerait le méme effet
alcalinisant.

Des tests réalisés dans une culture de géranium en pot
de 6 pouces ont bel et bien démontré I'effet des engrais
selon le contenu de l'eau en bicarbonates. Ainsi, avec
un engrais basique 15-0-0 additionné a une eau
contenant 50 ppm de bicarbonates, le pH demeure
stable. Par contre, il augmente rapidement lorsque le
contenu de l'eau en bicarbonates s'é¢leve a 300 ppm. On
observe le scénario inverse avec un engrais acidifiant
de type 20-10-20, puisque le pH demeure stable méme
si l'eau contient 350 ppm de bicarbonates.
Evidemment, le pH diminue rapidement si I'eau n'en
contient que 50. Cette expérience met bien en évidence
l'intérét de tenir compte de 'effet des engrais sur le pH
final de votre production. On observe également une
acidification du terreau plus rapide quand il fait chaud.

Et maintenant, que répondez-vous a la question du
début: "Est-ce nécessaire dans vos conditions
d'acidifier votre eau d'irrigation? " Ou pourriez-vous
simplement utiliser un engrais acidifiant qui
maintiendra le pH a un niveau acceptable tout au long
de la production. Vous étes seul(e) juge en la maticre
en raison des nombreux facteurs que cela implique et
surtout, du produit final désiré. Vous ne voulez plus de
dépots calcaires qui tachent le feuillage, de
débalancements des éléments fertilisants... C'est déja
deux bonnes raisons pour analyser de plus prés votre
situation. Quelques analyses d'eau, de solutions
fertilisantes, de substrat et vous avez de bons outils en
main pour prendre une décision payante. En bout de
ligne, vous serez gagnant(e) avec un produit fini de
qualité.

Tableau 1: Neutralisation de l'alcalinité avec les acides
et PPM apportés par 100 ml d'acide

ACIDE  CONCENTRATION3  2Quantit¢  pour
neutraliser PPM apportés % 100 ppm CaCO3 dans
1000 litres par 100 ml d'acide

grammes ml apporte

NITRIQUE 67 187 131 28 ppm 21 ppm de N

(HNO3) d'azote (N)

PHOSPHORIQUE 85 223 131 58 ppm 44 ppm de P

de phosphore

(H3PO4) (P)

SULFURIQUE 35 280 221 32 ppm S 43 ppm SO4
(H2S04)

93 105 57 32 ppm S 168 ppm SO4 (SO4= sulfates)
CITRIQUE 100 ANHYDREI - 192 - (C6H807)

50 LIQUIDE 384 310 -

1 PRODUIT SOLIDE ;

2-TOUTES LES DONNEES DU TABLEAU



CONCERNANT LES CONCENTRATIONS ET LES
QUANTITES POUR NEUTRALISER 100 PPM DE
CACO3 PROVIENNENT DE M. CLAUDE
GELINAS, AGR.

NOTE SUR LE CALCUL DES PPM DE L'ELEMENT
FOURNIS PAR L'ACIDE DANS 1000 LI.

mL d'acide (g/L) X densité (ou g/1000 L)= ppm de
I'acide X % ¢élément présent = X ppm par 1000 9

EXEMPLE: ACIDE NITRIQUE 68%: 200 ml X 1.40
=280 ppm X 14.9% d'azote (N) =42 ppm N

Tableau 2: Normes d'interprétation d'une analyse d'eau
pour la production de plants en multicellules

Elément Valeurs désirables
( < signifie inférieur a )

pH 5.5-6.5

Salinité (mS) < 1,0

Azote (NO3-)<5,0
Phosphore (PO4-3) < 5,0
Potassium (K+) < 10
Calcium (Ca+2) <120
Magnésium (Mg+2) < 25
Chlorures (Cl-) < 80
Sulfates (SO4-2) <240
Alcalinité (équivalent CaCO3) < 40-80
Bicarbonate (HCO3-) < 80
Sodium (Na+) <40

Fer (Fet2) < 2,0

Borate (H2BO3-) <4,0
Zinc (Zn+2) < 0,5
Manganese (Mn+2) < 2,0
Cuivre (Cut+2) <0,2
Aluminium (Al+3) <2,0
Molybdéne (Mo) < 0,02
Fluor (F-) < 1,0

Tableau tiré du livre: Les techniques de culture en
multicellules. 1999. IQDHO

Tableau 3: Principaux problémes causés par un
déséquilibre du pH

pH trop bas ( < 5.5) pH trop élevé (> 6.5)
Risquesd'intoxication en: Risques de carence en:

Fer Fer

Manganese Manganése

Zinc Zinc

Cuivre Cuivre

Ammoniac (NH4) Bore

Risques de carence en:

Calcium
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Magnésium

Risques de lessivage en:

Phosphates (PO4)

Tableau tiré du livre: Les techniques de culture en
multicellules. 1999. IQDHO

Tableau 4: Normes d'alcalinité selon la dimension du
contenant

CONTENANT VALEURS* ECART ACCEPTABLE*
(ppm CaCO3) (ppm CaCO3)

MIN. MAX.

multicellules 40 120 60 a 100

petits pots 40 140 80 a 120

pots 4 et 5 po 40 160 100 a 140

pots 6 po et + 60 200 120 a 180

Ces données peuvent varier en fonction de la culture,
du substrat, de la fertilisation et de 1'irrigation.

Source: Article paru dans Greenhouse Manager, Fév.
1991 de GRACE-SIERRA HORTICULTURAL
PRODUCTS CO.

* Les valeurs sont exprimées en parties par million
(ppm) d'équivalents de carbonate de calcium (CaCO3)
Tableau 5 : Moyenne des résultats d'analyses en ppm
des eaux d'irrigation en 1993

(BRA de St-Rémi et de Ste-Martine)

Alcalinité1 pH calcium magnésium sulfates sodium
262 7.6 8733102 31

1. Moyenne de 18 analyses Laboratoire du MAPAQ de
Rock Forest, 1993. Par Liette Lambert, agr.

Tableau 6: Valeurs d'alcalinité et de pH basées sur 16
analyses d'eau d'irrigation (BRA St-Rémi, BRA Ste-
Martine, 1993)

ALCALINITE (ppm) pH

198 7,4

212 7,6

222 7,8

222 8,0

226 17,7

240 7,3

244 8,0

244173

248 7,2

268 7,3

272 8,0

286 7,9

290 7,8

32279

33679

366 7,6

1 Résultats obtenus du Laboratoire du MAPAQ de
Rock Forest, 1993. Par Liette Lambert, agr.

Tableau 7: Prix approximatifs des acides (2000)
ACIDE COUT TYPE(s) DE CONTENANT
A acide sulfurique 35% 11 a 14 $ 20 litres (= 25 kg)



A acide sulfurique 93% 21 $ 35 kg

A acide phosphorique 85% 59 a 62 § 32 kg et 34 kg (=
20 litres)

A acide nitrique 67.4% 68 499 $ 77 kg

(dépot de 300 a 4508 102 § 6 bouteilles de 2,5 litres (=
15 1i)

baril en acier inoxydable

et ajout de 208 pour adapteur

et robinet de plastique)

A acide citrique 100% (poudre) 90 a 100 $ 25 kg

A acide citrique 50% (liquide) 60 $ 2 contenants de 10
litres

Tableau 8: Quantité (ml) ou coiit de l'acide pour
neutraliser 100 ppm d'alcalinité dans 1000 litres d'eau
QUANTITE COUT ($)

-ACIDE SULFURIQUE 35% 221 ml (=280 gr) 0.12 a
0.16

-ACIDE SULFURIQUE 93% 57 ml (=105 gr) 0.06
-ACIDE PHOSPHORIQUE 85% 131 ml (= 223 gr)
0.3920.43

-ACIDE NITRIQUE 68%

=avec contenant 77 kg 133 ml (=187 gr) 0.17 4 0.24
=avec 6 contenants idem 0.90

de 2.5 litres

-ACIDE CITRIQUE 100% 192 gr 0.71 2 0.79

100

-ACIDE CITRIQUE 50% 306 ml (=384 gr) 0.93

Tableau 9: Impact des engrais sur le pH

Peters

engrais

NO3

Urée-NH4

N

* IMPACT Alcalin

** IMPACT Acide

* IMPACT ALCALIN: On obtient le méme effet en
appliquant une tonne d’engrais qu'en appliquant cette
quantité (kg) de carbonate de calcium

** IMPACT ACIDE: Quantité (kg) de carbonate de

calcium nécessaire pour neutraliser 1'acidité
occasionnée par ['utilisation d'une tonne d'engrais.

L'auteur de tous les tableaux sur "Impact des engrais
sur le pH": M. Jean-Paul Soucy, agronome.

Sources ; 118 rue Lemieux, Saint-Rémi, Qc JOL 2L0
Tel. : (450) 454-2210, poste 224— Téléc. : (450) 454-
7959

Courriel: liette.lambert@agr.gouv.qc.ca 1-17
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RESUME

L’objectif de cette étude a été de préciser I’implication des processus rhizosphériques dans les
interactions pour 1’acquisition de phosphore (P) entre une céréale et une légumineuse en

association. Nous avons proposé comme mécanisme de facilitation ’acidification de la rhizosphére
des espéces en association induite par la fixation de N2 de la légumineuse dans le cas de sol neutres a
alcalins. Ainsi, I’étude s’est focalisée sur I’influence des changements de pH induits par les racines.
Les effets de la disponibilité initiale en P du sol ainsi que de la distance entre les racines des espéces
associées ont également été testés. Les expérimentations ont ét¢ menées au champ ainsi qu’en
conditions controlées. Le blé dur et différentes 1égumineuses ont été cultivés en culture
monospécifique ou en association sur un mé€me sol pour toutes les expérimentations. Le sol neutre
utilisé (Luvisol) présentait trois niveaux contrastés de fertilisation phosphatée et provenait des
parcelles d’un essai de longue durée. Nous avons pu démontrer que la manipulation des interactions
rhizosphériques entre une céréale et une légumineuse en association pouvait étre optimisée pour
permettre I’augmentation de la disponibilité en P dans la rhizosphére des espéces associées, et
encore plus dans le cas de sols présentant une faible valeur initiale de disponibilité. Les
caractéristiques du sol ont eu un rdle clé dans la détermination des processus rhizosphériques
impliqués. Dans notre cas, les changements de pH induits par les racines ont permis d’augmenter de
facon substantielle la disponibilité en P suite a une acidification, mais aussi a une alcalinisation de la
rhizosphére. Ainsi la légumineuse, mais aussi la céréale sont susceptibles de faciliter 1’acquisition de
I’espéece associée. Les interactions relatives au pH peuvent influencer la disponibilité en P sur une
distance de plusieurs millimétres et ainsi améliorer 1’acquisition de P des plantes a proximité de
I’espece facilitatrice.

Mots clés : culture associée, facilitation, rhizosphere, disponibilité, phosphore, pH, racine
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ANNEXE

Introduction générale

1 INTRODUCTION GENERALE

Contexte et enjeux globaux

Parmi les nutriments indispensables a la croissance des plantes le phosphore (P) est
considéré comme un facteur limitant dans de nombreux sols, en particulier dans les régions
tropicales dominées par des sols agés et altérés (Ragothama, 1999 ; Vance, 2001 ; Vitousek
et al., 2010). Contrairement aux ions de 1’azote (N), les ions phosphates prélevés par la
plante sont en effet sujets & de nombreuses interactions avec les constituants du sol et sont
fortement retenus par la phase solide (Ragothama, 1999 ; Hinsinger, 2001). La concentration
en ions phosphates dans la solution du sol peut atteindre jusqu’a 10 uM, voire quelques
dizaines de uM, pour les valeurs les plus élevée mais avoisine des concentrations de I’ordre
de 1 uM dans la plupart des sols, alors que dans le cas de 1’azote la concentration dans les
sols agricoles en ions ammonium (NH4

+) est de I’ordre de la centaine de micromolaires et du

millimolaire pour les ions nitrate (NO3

-) (Ragothama, 1999 ; Miller et Cramer, 2005). Il est

ainsi estimé que 30 a 40% des sols cultivés présenteraient des valeurs de disponibilité (i.e. la
quantité d’une ressource potentiellement accessible aux plantes) en P ne permettant pas
d’assurer une production optimale (Vance, 2001).

La principale pratique agricole employée pour maintenir la production est I’apport de
fertilisants phosphatés issus majoritairement de roches phosphatées. Depuis les années

1960 1’'usage massif de fertilisants N et P a permis d’augmenter la production mondiale de
céréales de maniere significative, passant de 8.7 102 Tg an-1 en 1961 a 2.4 103 en 2010 (FAO
stat). Ce triplement de la production a été associé a la multiplication de la consommation de
fertilisants N et P par 9 et 4 respectivement (FAO stat) traduisant une diminution de
I’efficience d’utilisation des nutriments par les cultures. Dans le cas du P, la principale
stratégie utilisée pour sécuriser les rendements a ainsi été longtemps d’apporter une

quantité de fertilisants supérieure aux besoins des cultures en raison de la difficulté
d’évaluer la quantité de P réellement accessible aux plantes (Sharpley et al., 1994 ; Delgado
et Scalenghe, 2008). Tilman et al. (2001) prédisent que si les pratiques agricoles actuelles
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sont maintenues, la consommation mondiale de fertilisants phosphatés évaluée a 34.3 Tg an-

1 en 2000 pour une population de 6 milliards atteigne en 2050 83.7 Tg an-1 en moyenne pour

une population évaluée a 9 milliards. Ce scénario souléve deux problemes majeurs d’ordre

environnemental et socio-économique : la pollution des écosystémes aquatiques et la

raréfaction de la principale ressource utilisée pour la synthése de fertilisants phosphatés. La

fertilisation phosphatée en agriculture est considérée comme la principale responsable des

phénomenes d’eutrophisation des écosystémes lacustres et participe a 1’eutrophisation des

écosystemes cotiers (Schindler, 1977 ; Dowell et al., 2001 ; Delgado et Scalenghe, 2008).

Bouwman et al. (2009) estiment que 10% du P apporté par I’activité agricole est perdu par

érosion dans les écosystémes aquatiques, estimant ainsi a 2-3 Tg an-1 pour la période de 1970 a 2000 approchant
ainsi 1’évaluation proposée par Liu et al. (2008). Dans le meilleur des scénarios proposé par le Millenium
Ecosystem Assessment (2005) utilis¢ dans cette étude la consommation de fertilisants P estimée entre 29 a 46 Tg
an-1 équivaudrait ainsi a des valeurs

d’érosion de 3 a 5 Tg an-1 correspondant a une multiplication par 30% des flux de P vers les

écosystemes aquatiques. La production de fertilisants phosphatés repose essentiellement

sur I’exploitation de gisements de phosphates naturels qui constituent une ressource non

renouvelable. Tout comme le pétrole il est projeté que 1’extraction de roches phosphatées

de qualité a un prix acceptable atteigne un pic avant I’épuisement de la ressource.

L’évaluation de la proximité de ces deux événements varie suivant les auteurs qui prévoient

I’épuisement total des ressources de quelques dizaines a quelques centaines d’années

(Cordell et al., 2009 ; Dawson et Hilton, 2011).

Alors qu’il apparait nécessaire de maintenir une production agricole suffisante pour

répondre aux besoins futurs, il est maintenant admis que le modele proposé jusqu’a présent

reposant sur 1’utilisation massive de fertilisants menace 1’équilibre du cycle des nutriments

et n’est pas une stratégie durable. Cette situation a fait émerger un nouveau paradigme

correspondant a I’intensification de la production agricole tout en diminuant 1’apport de

fertilisants, ou intensification écologique (Casseman, 1999 ; Tilman et al., 2002 ; Vance,

2003 ; Griffon, 2006). Autrement dit de nouvelles solutions sont nécessaires pour améliorer

I’exploitation des ressources en P du sol par les cultures, ce qui nécessite I’augmentation des

capacités d’acquisition de la ressource ainsi que de son utilisation pour la production de

biomasse (Lynch, 2007; Richardson et al., 2011). Plusieurs options ont ainsi été proposées :

(1) la gestion efficace de I’apport d’intrants ainsi que la sélection de cultivars et/ou (ii) la

conception de systemes de cultures adaptés aux systémes a faible niveau d’intrants capables

de valoriser les ressources en P du sol. Une des solutions proposée est 1’introduction d’une

diversité spécifique au sein des agroécosystémes par le développement des cultures

associ¢es (Malézieux et al., 2009). Ces derniéres peuvent étre définies comme la culture

simultanée de deux espéces sur une méme parcelle (Willey, 1979 ; Ofori and Stern, 1987). Il

est supposé que 1’association d’espéces puisse permettre une amélioration de 1’acquisition

d’une ressource (eau, lumiére, nutriment) par deux mécanismes généraux : la différenciation

de I’acquisition de la ressource et ’augmentation de sa disponibilité suite a la modification

de I’environnement par les espéces associées (Fridley, 2001 ; Loreau et Hector, 2001). Le

potentiel bénéfice de 1’association d’especes par rapport aux cultures monospécifiques

serait d’autant plus intéressant dans le cas ou la disponibilité¢ d’une ressource est faible

(Maestre et al., 2009), ce qui ferait des cultures associées des systémes performants a bas

niveau d’intrants. L’association céréale-légumineuse est le modele dominant en raison de ses capacités
d’amélioration de I’acquisition de N, mais la mise en évidence d’un effet similaire pour le P a ouvert un nouveau
champ de recherches (Li et al., 2007). Alors que les mécanismes impliqués dans 1’acquisition de N par les especes
en association sont actuellement identifiés ils restent encore inconnus dans le cas de 1’acquisition de P. Il est
maintenant admis que les plantes ont la capacité de modifier la disponibilité des nutriments dans le volume de sol
entourant leurs racines (i.e. la rhizosphére) non pas uniquement par leur prélévement mais aussi par d’autres
processus induits par les racines. La quantité de nutriments prélevée est ainsi déterminée par la disponibilité de la
ressource et par la capacité d’acquisition de la plante. Il existe actuellement une littérature abondante relative aux
caractéristiques racinaires permettant 1’optimisation de I’exploration et I’exploitation du volume de sol
potentiellement impliqué dans 1’acquisition de P pour de faibles valeurs de

disponibilité en P de la rhizosphére. Néanmoins 1’influence respective de ces traits racinaires,
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leur interaction tout comme leur implication dans le partage du P entre espéces associées

restent encore méconnus (Lynch, 2007 ; Hinsinger et al., 2011* ; Richardson et al., 2011). De

plus, bien que les caractéristiques du sol soient reconnues pour influencer 1’effet des traits

racinaires sur la disponibilité en P et ses conséquences sur sa biodisponibilité, les

mécanismes impliqués restent encore difficiles a évaluer (Raynaud et Leadley, 2008 ;

Hinsinger et al., 2011%).

Dans ce contexte, I’objectif général de ma theése a donc été la compréhension des interactions entre espéces pour
I’acquisition de P dans le cas d’associations céréalelégumineuse.

Plus précisément il s’agit de comprendre les processus rhizosphériques impliqués dans le partage de P et
I’augmentation de son acquisition observée lors de la

comparaison de 1’association d’espéces a leur culture monospécifique respective.

La démarche employée pour répondre a cet objectif repose sur une approche expérimentale

allant de la parcelle d’essai agronomique jusqu’a des dispositifs en conditions controlées au

laboratoire. Ces approches complémentaires ont été mises en oeuvre afin d’une part

d’intégrer I’ensemble des interactions abiotiques et biotiques du systéme et d’autre part de

préciser les mécanismes en contraignant un maximum de variables pour se restreindre a un

nombre plus limité de processus. A terme, la connaissance de ces mécanismes doit

permettre la gestion des interactions entre especes afin d’optimiser I’acquisition du P et la

productivité de tels agroécosystémes.

*Larticle Hinsinger et al. (2011) publié dans Plant Physiology est inclus dans ce manuscrit et correspond au
paragraphe V de la synthése bibiographique.
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CHAPITRE I Syntheése bibliographique

I. Acquisition d’un nutriment : concepts et mécanismes majeurs

L’acquisition d’un nutriment par les plantes correspond a 1I’ensemble des processus mis en
place aboutissant a son prélévement au niveau des racines, y compris ceux qui se produisent
en amont du processus ultime d’absorption (Clarkson, 1985 ; Hinsinger, 1998). Afin de
comprendre les mécanismes d’acquisition d’un nutriment par une espéce, il est nécessaire
de présenter les concepts et les mécanismes sous-jacents. Nos exemples concerneront
essentiellement 1’azote (N) et le phosphore (P), qui sont les deux nutriments les plus étudiés
en raison de leur effet majeur sur la croissance des plantes.

I.1. Disponibilité

La disponibilité d’un nutriment dans le sol correspond a la quantité présente dans la solution
du sol immédiatement accessible a 1’absorption par la plante, ainsi qu’a la fraction
susceptible de passer facilement en solution. Cette derniére ne représente qu’une fraction

de la quantité totale présente dans le sol (Harmsen, 2007), dont la proportion varie
considérablement d’un nutriment a I’autre. Les nutriments sont essentiellement prélevés

par la plante sous forme d’ions minéraux bien que dans le cas de N, il est connu que
certaines molécules organiques de faible poids moléculaire telles que les acides aminés et
certains peptides peuvent jouer un réle dans le prélevement (Miller et Cramer, 2005 ;
Rentsch et al., 2007 ; Nashlom et al., 2009 ; Richardson et al., 2009). Les nutriments dans le
sol se trouvent associés a des phases minérales ou a la matiére organique du sol,
respectivement sous forme inorganique et organique. La spéciation aqueuse des ions
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inorganiques est plus ou moins complexe suivant les nutriments et dépend des
caractéristiques biogéochimiques du sol. Dans le cas du P inorganique, la spéciation en
solution est essentiellement gouvernée par le pH ; ainsi dans la gamme de pH de la plupart
des sols (pH = 3 a pH = 8.5) les ions dihydrogénophosphate H2PO4- et hydrogénophosphate HPO42- sont les 2
principales espéces chimiques. La spéciation des formes inorganiques de N

est dominée par les espéces chimiques ammonium NH4+ et nitrate NO3- dont la
transformation d’une forme a 1’autre est régulée par le potentiel d’oxydo-réduction et pour
une large partie par les activités de microorganismes du sol. La nature des ions N présents en
solution est de fait influencée par le pH, la température, la pO2 et ’humidité du sol. De
maniére générale la répartition des espéces en solution et leur concentration sont
déterminées par des processus biogéochimiques se déroulant a I’interface sol/solution :
adsorption/désorption, précipitation/dissolution et minéralisation/immobilisation. Ces
processus sont déterminés par les propriétés physiques, chimiques et biologiques du sol.

1.2. Biodisponibilité

La biodisponibilité d’un nutriment correspond a la quantité effectivement prélevée par un
organisme. Cette quantité par définition varie, selon le sol considéré, le temps d’exposition a
ce sol ainsi que selon I’organisme considéré (i.e. génotype) (Harmsen, 2007). Les organismes
par leur activité influencent ainsi la disponibilité en nutriment dans leur environnement
immédiat correspondant selon Harmsen (2007) a la zone bio-influencée. Dans le cas des
plantes elle correspond a la zone entourant les racines affectée par 1’activité des racines ou
rhizosphere (Darrah, 1993 ; Hinsinger, 1998). Le sol non affecté par les racines sera par la
suite désigné comme sol non rhizosphérique (i.e. « bulk soil »). La biodisponibilité a
longtemps été attribuée uniquement a 1’absorption par la racine et a la capacité du sol a
réalimenter la solution du sol par différents processus biogéochimiques. I1 est actuellement
admis qu’en plus de ’absorption, les plantes ont la capacité d’influencer la disponibilité¢ d’un
nutriment par la modification des propriétés physiques, chimiques et biologiques du sol
environnant les racines (Hinsinger et al., 2005). La biodisponibilité d un nutriment dépend
des propriétés du sol déterminant la quantité du nutriment dans la solution du sol ainsi que
de la capacité d’acquisition de ce nutriment par la plante. L’acquisition d’un nutriment est
influencée a la fois par les caractéristiques des racines qui déterminent 1’accés a la ressource
et les modifications de sa disponibilité, soit respectivement 1’exploration et 1’exploitation de
cette ressource (Darrah, 1993 ; Hinsinger, 2005 ; Rengel et Marschner, 2005).

I.3. Transport des ions en solution

Le transport des ions en solution vers la racine dépend de sa concentration en solution
déterminée par les caractéristiques du sol et de I’ion. Il existe deux grands types de
transports : I’advection ou « mass flow » et la diffusion. L’advection concerne le transport
des ions en solution associé aux flux d’eau vers la racine, qui est lui-méme déterminé par la
transpiration de la plante. Lorsque la quantité de 1’ion transporté ainsi vers les racines ne
permet pas de couvrir les besoins de la plante, un gradient de concentration se met en place
avec une valeur plus faible a la surface de la racine suite a I’activité de prélévement. Dans ce
cas de figure le transport vers la surface de la racine est alors gouverné par la diffusion. Les
nutriments sont caractérisés par un coefficient de diffusion dans le sol ci-aprés désigné par
coefficient de diffusion apparent. Il refléte la réactivité des ions avec les constituants du sol
et est déterminé par les caractéristiques du nutriment et du sol dont son contenu en eau
(Barber, 1995 ; Raynaud et al., 2008). La quantité de nutriments transportée vers les racines
(i.e. le flux de diffusion) dans la solution est aussi dépendante de la capacité du sol &
réalimenter la solution en nutriments ou pouvoir tampon (Nye, 1966). L’établissement de
gradients de concentration autour des racines peut étre modélisé par des profils de diffusion
représentant la concentration d’un nutriment en fonction de la distance a la surface de la
racine.

Les ions phosphates sont caractérisés par une tres forte réactivité avec les constituants

du sol leur concentration dans la solution du sol est ainsi trés faible de I’ordre de 0.1 &4 10 uM
et leur transport se fait donc par diffusion (Hinsinger, 2001). Dans le cas de N, les ions NH4+
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et les acides aminés présentent également une grande affinité pour les phases solides et

sont ainsi transportés principalement par diffusion. En comparaison, les concentrations en

ions NO3- peuvent atteindre plusieurs millimoles il est ainsi admis que I’advection couvre une bonne partie des
flux de N vers la surface des racines (Miller et Cramer, 2005). Barber, (1984) a ainsi évalué pour du mais (Zea
mays L.) cultivé dans un sol fertilisé, que la part de

I’azote prélevée transportée par advection était quatre fois supérieure a celle transportée

par diffusion. La solution présentait alors de fortes concentrations en NO3

- le principal moteur du transport est la diffusion. Le transport par diffusion est ainsi estimé avoir un role
déterminant dans le prélévement des nutriments, en particulier dans le cas de nutriments

peu mobiles et/ou de sols présentant de faibles valeurs de disponibilité (Barber, 1995 ;

Craine et al., 2005 ; Hinsinger et al., 2011).

I.4. Modification de la disponibilité dans la rhizosphére

La rhizosphere est définie comme le volume de sol entourant les racines qui est affecté par
I’activité racinaire (Darrah, 1993 ; Hinsinger, 1998). Celle-ci induit des modifications des
propriétés physiques, chimiques et biologiques du sol qui affectent les processus
biogéochimiques a I’interface sol/solution régulant ainsi la disponibilité des nutriments
(Gregory, 2006 ; Hinsinger et al., 2009). Il est ainsi maintenant admis que la disponibilité
dans la rhizosphére est modifiée par d’autres processus rhizosphériques que le prélévement.
Les modifications de disponibilité des nutriments sont induites directement par les racines
ou, indirectement, via la stimulation des microorganismes (Dakora et Phillips, 2002 ;
Hinsinger et al., 2005 ; Richardson et al., 2009). L’acquisition d’un nutriment dépend ainsi de
I’effet de 1’ensemble des processus rhizosphériques sur la disponibilité en P dans la
rhizosphére. Les caractéristiques de ces processus rhizosphériques sont reconnues pour
varier selon les espéces et les génotypes présentant des capacités d’acquisition contrastées
(Rengel, 2002a ; Rengel et Marschner, 2005). L’influence des concentrations en nutriments
dans la solution du sol et/ou I’état nutritionnel des plantes sur les caractéristiques de ces
processus sera développée dans le paragraphe IV.

1.4.1. Modification des propriétés physiques

Les modifications des propriétés physiques du sol dans la rhizosphére sont attribuées
notamment a la croissance racinaire, a la présence de polysaccharides (i.e. mucilage)
exsudés par les racines et aux transferts d’eau (Hinsinger et al., 2005 ; Whalley et al., 2005).
11 a été mis en évidence que la présence de racines augmentait la cohésion des agrégats du
sol en comparaison du « bulk soil » (Hinsinger et al., 2009). Des études ont mis en évidence
une augmentation de la densité et une diminution de la porosité dans la rhizosphére (Guidi
etal., 1985 ; Dexter et al. 1987 ; Czarnes et al., 1999) ou encore une variation de la taille et
de la forme des pores (Whalley et al., 2005). Ces modifications ont été attribuées a un
ensemble de facteurs biophysiques comme la présence de poils racinaires, d’hyphes
mycéliens (Kabir et Koide, 2000 ; Caravaca et al., 2005 ; Moreno-Espindola et al., 2007), de.
mucilage d’origine racinaire et parfois microbienne (Morel et al., 1991 ; Watt et al., 1993 ;
Czarnes et al., 2000). Un exemple significatif est la formation de gainages des racines

(« rhizosheaths ») observés chez différentes especes et en particulier chez les graminées
présenté sur la figure 1.1 (Hinsinger et al., 2009). Les paramétres physiques du sol dans la
rhizosphére sont influencés par les transferts d’eau qui les modifient en retour. Le
développement de techniques d’imagerie (e.g. tomographie, radiographie par neutron ou
rayons X, IRM) ont permis de préciser les transferts d’eau entre la rhizosphere et le sol « bulk
soil ». Les résultats sont contrastés montrant a la fois une augmentation du contenu en eau
dans la rhizosphére, une diminution ou pas de changement suivant la localisation le long du
systéme racinaire (Esser et al., 2010 ; Moradi et al. 2011). La production de mucilage dans la
rhizosphére a également été proposée comme facteur intervenant dans la modification des
propriétés hydrauliques du sol. Le mucilage est composé de polysaccharides auxquels sont
associés des surfactants phospholipidiques qui sont reconnus pour influencer la viscosité de
la solution, et la tension de surface des constituants du sol (Young, 1995 ; Czarnes et al.,
2000 ; Read et al., 2003 ; Carminati et al., 2010). Bien que ces modifications des parameétres
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physiques dans la rhizosphére soient considérées comme un facteur potentiellement

important peu d’études ont tenté d’évaluer leur influence sur la disponibilité des nutriments

(Gaume et al., 2001 ; Read et al., 2003 ; Dunbabin et al., 2006 ; Ma et al., 2011).

Figure 1.1. Rhizosheaths formé autour de racines de Lyginia barbata R.Br. D’aprés Hinsinger et al., (2009)

1.4.2. Modification des propriétés chimiques

1.4.2.1. Modifications de la pO2 et de la pCO2

La pO2 dans les sols est dépendante du contenu en eau mais reste principalement

déterminée dans la rhizosphére par la respiration des racines ainsi que des microorganismes.
La respiration peut induire une diminution de pO2 et une augmentation de pCO2 importantes
dans la rhizosphére comme modélisé par Bidel et al. (2001). Ces variations de pO2 dans la
rhizosphére sont peu documentées, 1’essentiel des publications disponibles sont relatives

aux especes de milieux hypoxiques tel que le riz (Oryza sativa L.) et autres especes de
milieux humides. Les valeurs de pO2 dans la rhizosphére peuvent varier de celle de
I’atmosphére ambiante a quasiment zéro, selon 1’activité des racines et les paramétres
biotiques et abiotiques du milieu. Revsbech et al (1999), ont ainsi observé chez le riz une pO2
équivalente a 20% de I’atmosphere a la surface des racines et une valeur nulle a une

distance 0.4 mm, réduite a 0.15 mm dans le cas des racines fines. La pO2 influence la
disponibilité des nutriments directement via 1’établissement du potentiel d’oxydo-réduction
mais aussi indirectement via la stimulation de 1’activité des microorganismes (Brune et al.,
2000 ; Kirk, 2003 ; Bravin et al., 2008 ; Hinsinger et al., 2009). La pO2 intervient également
dans les modifications de pH dans la rhizosphéere mais la quantification de son influence

reste encore peu documentée (Hinsinger et al., 2003).

Les variations de pO2 et de potentiel d’oxydo-réduction et leur influence sur la

disponibilité des nutriments ont particuliérement été é¢tudi¢es dans le cas des plantes de
milieux humides qui ont la capacité de maintenir des valeurs élevées dans leur rhizosphére
(Kirk et al., 1995 ; Chabbi et al., 2000 ; Blossfeld et al., 2011). La pO2 intervient aussi dans la
régulation de I’activité des microorganismes dans la rhizosphére qui déterminent la réaction
de nitrification/dénitrification (Brune et al., 2000 ; Khalil et al., 2004), et dans la vitesse de
décomposition des exsudats racinaires riches en N (de Graaff et al., 2009). La pCO2 peut
également influencer la disponibilité de nutriments via son effet sur le pH. Le CO2 forme
rapidement un ion H2CO3 qui est un acide faible (pK H2CO3/HCO3

-=6.306), lorsqu’il est transféré dans la phase aqueuse. Une augmentation de la pCO2 induit ainsi une diminution
de pH dans la plupart des sols excepté les sols acides ou H2CO3 n’est pas dissocié (Lindsay,
1979). 11 est aussi évoqué un couplage entre le potentiel d’oxydo-réduction et le pH, en
particulier dans le changement de niveau d’oxydation du fer (Fe), du manganése (Mn) et de
N qui implique aussi la consommation ou la production de H+ (Hinsinger et al., 2003). Dans le
cas de N, la réaction est réalisée par I’intermédiaire de microorganismes et correspond a la
réaction de nitrification/dénitrification précédemment évoquée.

1.4.2.2.Exsudation d’anions organiques

Les anions organiques sont aussi désignés sous les termes carboxylates ou encore acides
organiques. D un point de vue conceptuel nous garderons le terme d’anions organiques en
référence a leur forme chimique dissociée lors de 1’exsudation. Ces anions organiques sont
des composés carbonés possédant au moins un groupe carboxyle, -COOH et —COO- sous la
forme ionisée. Cette définition regroupe un grand nombre de composés, dont sont exclus les
acides aminés et composés phénoliques qui peuvent aussi jouer un réle important dans la
rhizosphére via leur role dans la disponibilité des nutriments. Il est ainsi possible de citer le
citrate, le malate, I’oxalate ou encore le malonate. Leur faible valeur de pK implique que
dans le cytosol (pH autour de 7.3) ces composés soient sous forme dissociée et donc
supposés exsudés sous forme ionisée et non sous forme d’acide carboxylique. L’exsudation
de ces composés organiques varie suivant les espeéces (Neumann et Romheld, 1999 ; Pearse
et al., 2006). Le lupin blanc (Lupinus albus L.) est connu pour exsuder de larges quantités de
citrate ; la forme majoritaire exsudée par le pois chiche (Cicer arietinum L.) est le malonate
alors que le malate a été observé pour des espeéces comme le mais (Zea mays L.), la tomate
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(Lycopersicon esculentum L.), le colza (Brassica napus L.) (Jones et Darrah, 1995 ; Jones,
1998 ; Neumann et Romheld, 1999 ; Ryan et al., 2001). Il a aussi été mis en évidence que
pour une méme espece, la composition des anions organiques exsudés pouvait étre tres
variable (Kirk et al., 1999 ; Gaume, 2001 ; Hinsinger et al., 2003).

L’exsudation des anions organiques par les racines est un processus qui a été beaucoup

étudié dans un premier temps pour leur effet comme source d’énergie pour les
microorganismes (Curl and Truelove, 1986 ; Bowen et Rovira, 1999 ; Dakora et Phillips 2002).
Ces exsudats racinaires ont été aussi étudiés pour leur effet sur la disponibilité des

nutriments et en particulier P, indirectement via les microorganismes mais aussi directement

en modifiant le transfert des ions de la phase solide et la solution du sol. Les anions

organiques ont ainsi été étudiés pour leur role dans les processus d’adsorption/désorption

et précipitation/dissolution. Ces composés chargés influencent le processus
d’adsorption/désorption par compétition avec les autres anions de la solution pour

I’adsorption a la surface des minéraux (Hinsinger, 2001 ; Oburger et al., 2011). IIs peuvent
encore influencer les processus de précipitation/dissolution en jouant comme ligands de
cations (e.g. Ca, Al, Fe) et par I’acidification du milieu (Bolan, 1997 ; Jones, 1998). Dans le cas
de I’Al, les anions organiques interviennent dans les sols acides par la complexation des ions
Al3+ (Jones, 1998 ; Hinsinger, 2001). En ce qui concerne le Fe, des anions organiques ainsi
que les phytosidérophores sont impliqués dans la chélation des ions Fe3+ controlant
I’acquisition du Fe dans le cas de la stratégie Il développée par les graminées (Marschner et
Romheld, 1996 ; Hell et Stephan, 2003 ; Schmidt 2003).

1.4.2.3. Modifications de pH

Les variations de pH dans la rhizosphére sont expliquées par trois processus physiologiques :
(i) ’absorption des ions, (ii) ’exsudation d’anions organiques et (iii) la respiration racinaire. Il
est admis que 1’absorption d’ions, en fait I’excrétion de H+ ou OH- qui en résulte, est le
principal processus qui régule le pH rhizosphérique. En effet, I’influence majeure de
’équilibre cation-anion sur I’exsudation de H+/OH- par les racines est largement admis. Afin
de maintenir I’électoneutralité dans le milieu intracellulaire les racines compensent le
prélévement des cations et des anions par 1’exsudation de I’exces de charges positives ou
négatives sous la forme, respectivement de H+ ou d’OH-. Si plus de cations que d’anions sont
prélevés, les racines vont ainsi compenser cet influx net de cations par un efflux net de H+
hors des racines vers la rhizosphére. Dans le cas inverse, 1’influx net d’anion sera compensé
par un efflux net d’OH- (ou HCO3

-) de la racine vers la rhizosphére. La nutrition N est

considérée comme le principal déterminant du bilan cations-anions. L’azote peut en effet

étre prélevé sous forme cationique (NH4+), anionique (NO3-) et non chargé (N2
atmosphérique pour les Iégumineuses et autres plantes fixatrices). De nombreuses études

en hydroponie ou dans le sol ont mis en évidence I’influence de I’apport de NH4

+ et NO3- sur les modifications de pH dans la rhizosphére (Kirkby et Mengel, 1967 ; Riley et Barber 1971 ;
Kirkby 1977 ; Gahoonia et al., 1992 ; Zhang et al., 2004). La figure 1.2 présente les résultats
de Gahonnia et al. (1992) montrant dans le cas du ray gras (Lolium perenne L) 1’exsudation
nette de H+ ou de OH- dans la rhizospheére du suite a des apports de N respectivement sous
forme NH4+et NO3-.

Figure 1.2. Exsudation nette de H+ et OH- par les racines de ray gras (Lolium perenne L) apres 10 jours de
culture sur un Luvisol pour différents apport de N sous forme NO3- et NH4+. D’aprés Gahonnia et al. (1992).
La principale différence suivant les espéces concerne les légumineuses qui se distinguent par

leur capacité d’acidifier leur rhizosphere du fait de leur faible prélévement d’anions (peu de

NO3- qui est de loin I’anion le plus prélevé), lorsqu’elles fixent des quantités significatives de

N2 grace a la symbiose avec des bactéries fixatrices d’azote (Hinsinger et al., 2003). Tang et

al. (1997) ont observé dans le cas de 12 especes de l1égumineuses a graines que ’activité

fixatrice était associée a I’exsudation de protons par les racines, ce qui peut s’expliquer par

un prélévement préférentiel de cations. Ces auteurs ont aussi pu mettre en évidence une

112



variation du taux de fixation suivant les espéces, qui a été confirmée par d’autres études

(Tang et al., 1999 ; Fan et al., 2002 ; Rengel, 2002b ; Provorov et Tikhonovich, 2003). De plus
la fixation de N2 par les légumineuses n’est pas systématique et peut également étre
influencée par I’apport de NO3- inhibant 1’activité fixatrice et pouvant amener a une
diminution de I’efflux de protons (Leidi et Rodrigez-Navarro, 2000 ; Fan et al., 2002 ; Tang et
al., 2004). Parmi les différents travaux, ceux de Tang et al. (1999) ont montré I’effet

inhibiteur des ions nitrate sur 1’activité fixatrice de N2 et in fine sur 1’exsudation de H+ par les
racines pour différentes especes de légumineuses montrant des réponses contrastées a

I’apport croissant de N sous forme NO3-(Fig.1.3).

Barber et ses collaborateurs ont été les premiers au début des années 1970 a souligner le

role des changements de pH dans la rhizosphére sur la disponibilité en nutriments, et cet
aspect a depuis été largement documenté (Hinsinger et al., 2005). Les modifications de pH
induites par les racines influencent les processus d’adsorption/désorption, de
dissolution/précipitation ainsi que de minéralisation/organisation. L exsudation de H+/OH-
modifie ainsi les charges de surface des minéraux et les caractéristiques des maticres
organiques directement ou indirectement via 1’activité des microorganismes mais aussi la
dissolution de la plupart des minéraux du sol.

Figure 1.3. Exsudation de H+ par les racines (a) et pourcentage d’azote fixé (b) par différentes espéces de
légumineuse pour un apport croissant de N sous forme N-NO3-. Les doses d’azote apportées sont 0 (NO), 5.7
(N1), 14.2 (N2), 56.9 (N3) mg N kg-1. D’aprés Tang et al. (1999).

1.4.2.4. Prélévement d’ions

La quantité d’un ion prélevée par une plante est le résultat de 1’absorption par les racines
ainsi que de la surface développée par les racines. L’absorption des nutriments par la plante
nécessite le transport des solutés présents dans la solution du sol a travers la membrane
plasmique. Ce transport peut se faire par diffusion le long d’un potentiel électrochimique ou
par transport actif contre un potentiel électrochimique. D’un point de vue fonctionnel et
macroscopique, 1’absorption d’ions par les plantes peut étre décrite par une cinétique

suivant la loi de Michaelis-Menten qui relie le flux d’absorption F (umol cm-2 s-1) a la
concentration en ions en solution C (umol L-1) (e.g. Barber, 1995).

(eq.1)

ou Fmax représente le flux maximum d’absorption (umol cm-2 s-1), C représente la
concentration en ion de la solution (umol L-1), Cmin (umol L-1) correspond a la concentration
en solution en dessous de laquelle le flux d’absorption devient nul, Km (umol L-1) est la
concentration de 1’ion en solution qui induit un flux d’absorption égal a Fmax/2 et correspond
a I’affinité de I’ion pour les transporteurs. Plus la valeur du Km est faible plus le prélévement
est efficace a faible concentration. Pour un méme nutriment il est possible d’avoir des
transporteurs a faible et forte affinité. En fonction de la concentration en ion de la solution
du sol, les plantes sont capables de compenser la faible concentration par une augmentation
du Fmax et I’induction d’un transport a haute affinité. Différentes études physiologiques ont
permis de mettre en évidence des capacités d’absorption différentes suivant les espéces ou
génotypes (Barber, 1995 ; Baligar et al., 2001 ; Gahoonia et Nielsen, 2004 ; Hodge, 2004).
Néanmoins ces différences sont supposées avoir une influence négligeable sur les capacité
d’acquisition dans le cas de nutriments dont le transport est limité par la diffusion, tels que P
(Rengel et Marschner, 2005 ; Hinsinger et al., 2011).

(.)

1.4.2.5. Exsudation d’enzymes

Diverses enzymes exsudées par les racines sont impliquées dans I’hydrolyse des nutriments
présents sous des formes organiques. Les microorganismes du sol sont reconnus pour jouer
un role important dans I’hydrolyse des formes organiques mais I’exsudation d’enzymes
extracellulaires par les racines existe également (Marschner 1995, Richardson et al., 2009).
Bien qu’il ait été récemment mis en évidence que les racines pouvaient sécréter des
protéases, la minéralisation des formes organique de N est principalement réalisée par les
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micoorganismes (Miller et Cramer, 2005 ; Richardson et al., 2009). Dans le cas du P les
racines sont reconnues pour exsuder des enzymes hydrolysant le P organique. Ces enzymes
constituent le groupe tres diversifié des phosphatases. Plusieurs études ont abouti a
considérer que les légumineuse ont la capacité de maintenir une activité phosphatasique
¢élevée dans leur rhizosphere, supérieure a celles de céréales (Yadav et Tarafdar, 2001 ; Li et
al., 2004 ; Venterink, 2011). Néanmoins cette tendance n’est pas observée
systématiquement (Li et al., 1997 ; Hayes, 2000). De plus, le taux de sécrétion peut étre
fortement influencé par les variations de disponibilité en P et en N (Li et al., 1997 ;
Richardson et al., 2009 ; Venterink, 2011). Il faut aussi ajouter qu’une part de la variabilité
observée suivant les études peut étre liée a des questions méthodologiques. Or il existe
souvent un décalage entre les études in vitro et in situ. Suivant les sols, les enzymes sont
rapidement adsorbés sur les constituants solides et peuvent perdre leur activité catalytique.
De plus il est difficile de différencier dans un sol 1’origine de ces phosphatases (i.e. végétale
vs microbienne) (Quiquampoix et Burns, 2007 ; George et al., 2008 ; Giaveno et al., 2010).

1.4.3. Modification des propriétés biologiques

La rhizospheére est caractérisée par sa concentration €levée en composés carbonés en
comparaison du sol non affecté par les racines (i.e. le « bulk soil »). Cette rhizodéposition est
considérée comme le principal facteur contrélant les processus microbiens dans la
rhizosphére et leur effet sur la biodisponibilité des nutriments (Hiltner, 1904 ; Grayston et
Jones, 1996 ; Jones et al., 2009). De nombreux processus sont a 1’origine de 1’entrée de
carbone sous forme de rhizodépots dans la rhizosphére dont principalement la libération et
la lyse des cellules racinaires ainsi que 1’exsudation et la sécrétion de composés carbonés
(Kuzyakov et Domansky 2000 ; Jones et al., 2009 ; Richardson et al., 2009 ; Dennis et al.,
2010). Approximativement 11 % du carbone issu de la photosynthése et 27 % du carbone
alloué aux racines est associé¢ a la rhizodéposition (Grayston et Jones, 1996 ; Jones et al.,
2009). Ces exsudats sont souvent différenciés selon deux catégories, la plus diverse
représentée par des composés de faible poids moléculaire (e.g. acides aminés, anions
organiques, sucres) et la plus importante quantitativement représentée par des composés a
poids moléculaire plus élevé (e.g. polysacharides tels que le mucilage, protéines) (Bais et al.,
2006 ; Jones et al., 2009). Ces exsudats sont a la fois une source d’énergie mais aussi des
signaux qui déterminent la structure et ’activité des communautés microbiennes (Dakora et
Phillips, 2002 ; Walker et al., 2003 ; Hartmann et al., 2009 ; Dennis et al., 2010). Le taux
d’exsudation et la composition de ces exsudats varient suivant les espéces et génotypes mais
sont aussi influencés par I’état nutritionnel des plantes et donc la disponibilité en nutriments
dans le sol (Griffiths et al., 1999 ; Baudouin et al., 2003). Il a ainsi été observé une grande
variabilité¢ des communautés microbiennes dans la rhizosphére selon les especes et
génotypes (Marschner et al., 2001 ; Smalla et al., 2001 ; Marschner et al., 2006 ; Haichar et
al., 2008). Dans le cas particulier des microorganismes symbiotiques, les 1égumineuses sont
connues pour exsuder des composés particuliers (e.g. flavonoides) qui attirent des bactéries
microsymbiontes particulieres impliquées dans la fixation de N2 (Dakora et Phillips, 2002 ;
Richardson et al., 2009). L’association avec des champignons mycorhiziens reconnus pour
leurs effets sur la nutrition phosphatée des plantes est quant a elle, plus répandue, avec
environ 80% des plantes vasculaires capables de réaliser des mycorhizes a arbuscule
(Morgan et al., 2005 ; Biais et al., 2006 ; Wang et Qiu, 2006).

Les microorganismes peuvent avoir un effet direct sur la disponibilit¢ des nutriments dans la rhizosphere via la
modification des caractéristiques physiques chimiques et biologiques du sol, comme démontré dans le cas de N.
L’entrée de N dans 1’écosystéme peut étre réalisée par I’intermédiaire de microorganismes symbiotiques ou libres
qui fixent N2 d’origine atmosphérique, ainsi que par la minéralisation des matiéres organiques en NH4+, dont
I’oxydation en NO3- (i.e. nitrification) mais aussi la sortie du systéme sous forme de N20O ou NO (i.e.
dénitrification), qui peuvent constituer des sorties de 1’écosystéme. Le N disponible peut aussi étre immobilisé dans
la biomasse microbienne temporairement a partir des ions NH4+. Les microorganismes sont aussi reconnus pour

pouvoir modifier la disponibilité du P dans
la rhizosphere. Ils influencent en premier lieu le processus de minéralisation/organisation.
Alors que les racines ont la capacité d’exsuder des enzymes hydrolysant les formes
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organiques de P, parmi les phosphatases, les phytases qui sont impliquées dans I’hydrolyse
de la forme prédominante de P organique dans les sols, le phytate, seraient exclusivement
d’origine microbienne (Richardson et al., 2001 ; Rengel et Marschner, 2005 ; Richardson et
al., 2011). Le recyclage et le turnover des microorganismes peuvent aussi présenter une
source significative de P organique susceptible d’étre transformé en P inorganique dans la
rhizosphére mais qui peut aussi étre rapidement immobilisé dans la biomasse microbienne
(Richardson et Simpson, 2011). Une grande variété de microorganismes dit « solubilisateurs
de P » sont capables de solubiliser du P associé aux phases minérales du sol (Rengel et
Marschner, 2005 ; Richardson et al., 2009). Des cultures de ces microorganismes isolés de la
rhizosphére ont permis de relier le passage des ions phosphates en solution avec
I’exsudation d’anions organiques (e.g. citrate, gluconate, oxalate) ainsi que de H+/OH-. En
conditions controlées, I’inoculation de plantes avec des « microorganismes solubilisateurs »
de P a généralement été associée a une augmentation de croissance et une amélioration de

la nutrition P, des résultats similaires pour des milieux plus complexes, au champ sont rares
et souvent aucun effet n’est observé (Richardson et Simpson, 2011). S’il semble clair que les
microorganismes ont la capacité de modifier la disponibilité en P de la solution du sol, leur
impact effectif sur la croissance et la nutrition des plantes est plus difficile a évaluer, y
compris dans le cas des champignons mycorhiziens.

Bien que différents processus rhizosphériques présentés par la figure 1.4 aient été

évalués comme ayant une influence sur les réactions biogéochimiques déterminant la
disponibilité d’un nutriment, il reste a I’heure actuelle difficile de quantifier leur importance
respective et leurs possibles interactions (Hinsinger et al., 2009, 2011 ; Richardson et al.,
2011). Une grande partie des travaux réalisés en ce sens concerne des nutriments peu
mobiles comme le P (Devau et al., 2011 ; Oburger et al., 2011). Ces processus
rhizosphériques sont aussi susceptibles de varier dans le temps et dans I’espace ; ceci rend
encore plus complexe 1’analyse de leur influence sur la disponibilité des nutriments et
souligne I’importance de 1’évaluation de I’impact de la variabilité¢ du fonctionnement de la
rhizosphére dans le temps et a I’échelle de I’ensemble de 1’appareil racinaire (Hinsinger et
al., 2005, 2011).

Figure 1.4. Influence de 1’activité des racines sur les propriétés physiques chimiques et biologiques dans la
rhizosphére sur les processus biogéochimiques déterminant la disponibilité d’un nutriment.

L.5. Géométrie de la rhizosphére

Avant de déterminer comment 1’acquisition d’un nutriment par une espéce influence celle
d’une autre espéce il est nécessaire de définir quand et ou cette interaction s’établit.
Autrement dit cela revient a évaluer la zone d’influence des especes et leur degré de
recouvrement comme indicateurs respectivement de la quantité de nutriments accessible a
chacune des plantes et 1’intensité des interactions (Czaran et Bartha, 1992 ; Huston et De
Angelis, 1994 ; Casper et Jackson, 1997 ; Dunbabin et al., 2002 ; Casper et al., 2003 ; Berger et al., 2008). Casper
et al. (2003) soulignent que cette définition reste trés théorique et donc

que la distribution spatiale des racines ainsi que leur activité n’a souvent pas été prise en
compte. Pour caractériser la géométrie de cette zone d’influence correspondant a la
rhizosphere il semble donc nécessaire de déterminer sa forme dans I’espace sa structure et
son volume.

La structure de la rhizosphére dépend de celle de I’appareil racinaire, déterminée par
I’architecture racinaire sa configuration spatiale qui prend en compte la géométrie des axes
racinaires, la densité et la longueur racinaire, ainsi que la morphologie des racines (Lynch,
1995). Son évaluation est souvent déduite de mesures de la topologie des racines ainsi que
de leur distribution verticale et horizontale dans les profils de sol. Ces méthodes fournissent
une information partielle sur la surface racinaire développée et ne permettent pas de
prendre en compte les morphologies particuliéres de certaines racines influencant le volume
de la rhizosphere. La présence de poils racinaires qui peuvent s’étendre a plus d’un
millimétre de la surface des racines ou encore la présence de « cluster roots » sont des
caractéristiques morphologiques modifiant peu 1’architecture racinaire mais susceptibles
d’augmenter considérablement le volume de sol exploré et exploité (Lynch, 1995 ; Hinsinger
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et al., 2005 ; Lynch 2007). I est ainsi reconnu que les poils racinaires sont particuliérement
importants dans 1’acquisition de nutriments présentant une diffusion faible dans le sol
comme c’est typiquement le cas du P (Gahoonia et Nielsen, 1998 ; Lynch, 2007). Un poil
racinaire correspond a une excroissance d’une cellule épidermique ; la mise en place de ces
poils permet d’augmenter la surface de contact avec la solution du sol a faible cott en
carbone (Gahoonia et Nielsen, 1997 ; Lynch, 2007). En plus de I’augmentation de la surface
par les poils racinaires certaines espéces mettent en place certaines structures particulicres.
11 est ainsi possible de citer les racines protéoides, ou plus exactement « cluster roots »
développées par la famille des Proteacées et quelques especes d’autres familles comme le
lupin blanc parmi les 1égumineuses, ou encore les racines dauciformes dans le cas de la
famille des Cyperacées (Watt et Evans, 1999 ; Lambers et al., 2006). Les « cluster roots »
sont des structures racinaires situées sur une section de racine consistant en un groupement
compact de plusieurs dizaines a centaines de racines d’ordre inférieur juxtaposées les unes
aux autres atteignant quelques millimétres de longueur (Purnell, 1960 ; Skene, 1998). La
structure de la rhizospheére peut également étre modifiée par 1’interaction avec des
microorganismes. Il est ainsi possible de citer les mycorhizes, correspondant a I’association
symbiotique avec des champignons dont les hyphes augmentent considérablement

I’étendue de la rhizosphére, qui contribuent a I’acquisition de nutriments des plantes en
particulier dans le cas du P (Jakobsen et al., 1992 ; Jakobsen et al., 2005 ; Schnepf et al.,
2008). En contrepartie, la plante fournit du C issu de la photosynthése (Bolan, 1991 ; Finlay,
2008).

Afin de déterminer le volume de la rhizosphere il est nécessaire d’évaluer jusqu’a quelle
distance de la racine la plante modifie les propriétés physiques, chimiques et biologiques du
sol qui influencent la disponibilité des nutriments. Cela revient a évaluer les frontieres
extérieures de la rhizosphére. Or la rhizosphére peut étre plus ou moins étendue suivant les processus
rhizosphériques pris en compte dans 1’acquisition d’un nutriment. Elle peut ainsi

étre restreinte a la zone de prélévement du nutriment (« depletion zone » ou zone
d’appauvrissement), ou lorsque les modifications des caractéristiques de la rhizosphére par
les racines sont considérées s’étendre a une zone plus proche de la surface des racines, ou
au contraire plus ¢loignée (selon la portée de ces modifications). Des zones
d’appauvrissement a proximité de la surface des racines ont été observées pour différents
nutriments, sols et espéces (Hinsinger et al., 2005). Ces zones d’appauvrissement se
développent en réponse a 1’effet « puits » de la racine lié a son activité de prélevement,
résultant en un gradient de concentration qui est le moteur du transport par diffusion

(Tinker et Nye, 2000 ; Jungk, 2002). La mise en place des gradients de concentration est
influencée par les caractéristiques du sol et du nutriment selon un formalisme bien établi, de
sorte qu’il est aisé de simuler et prédire la portée de la zone d’appauvrissement. Selon le
nutriment considéré, cette derniére peut ainsi s’étendre d’environ 1 mm pour le P a quelques centimétres pour le N
sous forme NO3- (Hinsinger et al., 2005). Ge et al., (2000) ont simulé 1’augmentation du rayon de cette zone pour
plusieurs valeurs de coefficient de diffusion apparent (De) d’un soluté dans le sol. Pour des valeurs de 10-13, 10-12
et 10-11 m2 s-1

les rayons correspondants sont respectivement 0.6, 1.9 et 6 mm apres 13 jours de croissance
chez un haricot (Phaseolus vulgaris L.). Les valeurs de ces coefficients, notamment les deux
plus faibles, encadrent bien la gamme indiquée pour le P dans la littérature. Dans le cas du
NO3

- la zone d’appauvrissement est supposée plus étendue radialement compte tenu des

valeurs du coefficient de diffusion apparent comprises entre 10-11 et 10-10 m2 s-1 (Tinker et
Nye, 2000 ; Jungk, 2002 ; Raynaud et al., 2004). Dans ce cas de figure, seul le processus de
prélévement est pris en compte pour déterminer 1’étendue radiale de la rhizosphére. Il n’est
pas pris en compte I’influence des modifications des propriétés physiques, chimiques et
biologiques du sol par les racines sur la disponibilité et ainsi sur le gradient de concentration
du nutriment considéré. Dans le cas contraire le rayon de la rhizosphére devient dépendant
de la diffusion des exsudats vers I’extérieur de la racine (Hinsinger, 2005 ; Darrah et al.,
2006). Une grande partie des exsudats racinaires impliqués dans les modifications de
disponibilité dans la rhizosphére (e.g. anions organiques, enzymes) diffusent sur une plus
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courte distance en raison de leur rapide adsorption sur les constituants solides du sol et/ou

leur dégradation par les microorganismes dans le cas des composés carbonés (Jones et al.,

2003 ; Hinsinger et al., 2005 ; Giaveno et al., 2010). Les protons exsudés par les racines sont

quant a eux supposés présenter un temps de persistance plus long dans la solution du sol et

diffuser sur une plus grande distance de I’ordre de plusieurs millimétres (Hinsinger et al.,

2005 ; Raynaud, 2010). La prise en compte de I’adsorption de ces exsudats et leur taux de

dégradation est ainsi nécessaire quand il s’agit d’évaluer 1I’étendue du gradient de

concentration de ces composés racinaires et donc 1’étendue de la rhizosphere comprenant

alors I’ensemble de la zone affectée par 1’activité des racines (Hinsinger et al., 2005 ;

Raynaud et al., 2008). Un certain nombre de travaux expérimentaux et de modélisation ont

permis de mettre en évidence I’influence des exsudats racinaires sur les gradients de

concentration de différents nutriments dans la rhizosphére. Dans le cas du cuivre, Bravin et al. (2009) ont pu
observer un écart entre le gradient de concentration a proximité des

racines du blé dur (Triticum turgidum durum L.) par rapport a celui simulé en prenant

uniquement en compte le prélévement. Ce méme décalage entre données simulées et

mesurées a ¢té observé chez la méme espéce par Devau et al. (2010) qui rapportent une

augmentation de la disponibilité en P dans la rhizosphére. En prenant en compte le

prélévement en P, celui de calcium (Ca) ainsi que I’exsudation de H+/OH-, ces auteurs ont pu

alors simuler correctement la variation de disponibilité observée dans la rhizosphére. Dans

certains cas il a été montré que les augmentations de disponibilité dans la rhizosphére

correspondaient a une distribution complexe de la concentration du nutriment, avec une

diminution a la surface de la racine et une augmentation en s’¢loignant de la racine en

comparaison des valeurs du sol non rhizosphérique (Hinsinger, 2001 ; Hinsinger et al., 2011).

Nye (1983), puis Geelhoed et al. (1999) ont montré a 1’aide de modéles empirique et

mécaniste, respectivement, que de tels profils en bosse pouvaient s’expliquer par la

combinaison du prélévement de P et de I’exsudation par la racine d’un composé capable de

solubiliser P (H+ ou anion organique tel que citrate (Fig.1.5), dans leurs modeles). La

détermination de I’extension radiale de la rhizosphére reste donc difficile quand il s’agit de

prendre en compte I’ensemble des processus rhizosphériques influengant la disponibilité

d’un nutriment.

Figure 1.5. Profils de concentration en ions phosphate avec ou sans exsudation de citrate, Calculs réalisés pour
19 pmol P m-2, 95m2 goethite kg sable-1, 0.5 umol m-1 day-1 et t = 1 jour. D’apres Geelhoed et al. (1999).
I1 est également nécessaire de considérer [’hétérogénéité temporelle et spatiale de la

rhizosphére mais aussi sa plasticité en réponse aux variations de I’environnement biotique et

abiotique pouvant influencer les interactions entre plantes (Callaway et al., 2003 ; Casper et

al., 2003 ; Hodge, 2004 ; Hinsinger et al., 2005). Afin de rendre compte de cette complexité,

I’évaluation de la géométrie de la rhizospheére a I’aide d’outils de modélisation est

nécessaire. Un certain nombre de travaux se sont intéressés a simuler 1’architecture

racinaire et I’étendue radiale de la rhizosphére, mais I’intégration des deux composantes

reste encore limitée en particulier quand il s’agit de représenter la rhizosphéere dans 1’espace

en 3D (voir Casper et al., 2003 et Hinsinger et al., 2011). Leitner et al. (2010) ont ainsi proposé¢ un modé¢le
permettant I’évaluation de I’influence de I’architecture racinaire sur le

prélévement de P par les racines (Fig. 1.6). Les simulations de ces auteurs dans le cas du mais

permettent ainsi de représenter les concentrations en ions phosphates dans le sol en

réponse au prélévement dans un cas simplifié¢ ou seul I’effet de prélévement par les racines

est considéré. Des travaux supplémentaires sont donc nécessaires afin d’évaluer la zone

d’influence des especes végétales et leur superposition éventuelle, préalable nécessaire a la
compréhension des interactions impliquées dans I’acquisition de nutriments au sein

d’agroécosystémes plurispécifiques.

Figure 1.6. Simulation 3D des appareils racinaires du mais pour différents types de croissance dans un pot et
effet sur les concentrations en ions phosphate dans le sol prélévement de P. Distribution des racines (a) et
concentration en ions phosphate dans le cas de chimiotropisme. Distribution des racines (b) et concentration
en ions phosphate (d) dans le cas du gravitropisme. D’aprés Leitner et al. (2010).

I1. Interactions entre espéces pour I’acquisition d’un nutriment : concepts et mécanismes
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L’acquisition des nutriments par un assemblage d’espéces est le résultat des interactions
entre individus. La compréhension des mécanismes impliqués est nécessaire pour
déterminer le partage des nutriments entre especes, son influence sur leurs performances
(e.g. biomasse, prélévement d’un nutriment) et in fine sur le fonctionnement global de
I’écosystéme ou agroécosystéme (e.g. production primaire, flux de nutriments). Suivant
I’échelle d’interprétation de I’effet des interactions et les objectifs des auteurs le degré
d’explicitation des mécanismes impliqués est variable.

I1.1. Lien diversité-productivité/fonctionnement des écosystémes

Afin de comprendre la relation entre le nombre, 1’identité des espéces et le fonctionnement
de I’écosystéme différents mécanismes ont été proposés. Dans 1’ensemble de ce manuscrit
nous avons fait le choix de nous placer dans le cas de ’effet de la diversité spécifique, mais le
méme raisonnement peut étre proposé dans le cas plus général de diversité génotypique. Il

a ainsi été proposé que 1’augmentation des performances des écosystémes fréquemment
observée avec la diversité soit le résultat de I’amélioration de I’utilisation des ressources
(eau, lumiére, nutriments) par les espéces. Les mécanismes proposés sont classés sous
différentes catégories, la différenciation de niche, la facilitation et le « sampling effect »
(Fridley 2001 ; Loreau et Hector 2001). Hutchinson (1957), définit une niche écologique
comme ’ensemble des ressources et des conditions de I’environnement nécessaires au
développement d’un individu. Loreau et al. (2001) rassemblent les deux premicrs
mécanismes sous le terme de complémentarité alors que Fridley distinguent leur effet
réciproque. Notre objectif étant de décrire I’ensemble des mécanismes déterminant
I’acquisition des ressources en nutriments, nous suivrons donc par la suite le formalisme
proposé par Fridley. Le « sampling effect » a été proposé suite aux expérimentations de
biodiversité, consistant en la modification du nombre d’espéces ou de groupes fonctionnels
assemblés au hasard (Loreau, 2010). Le « sampling effect » correspond alors a la probabilité
d’introduire des espéces maximisant la différenciation de niche et la facilitation (Fridley,
2001 ; Loreau et al., 2001). Le « sampling effect » dépend alors des deux autres catégories de
mécanismes. Dans le cas des agroécosystémes plurispécifiques dont les associations céréalelégumineuse
sont un exemple, il s’agit le plus souvent d’assemblage d’un nombre réduit

d’espéces, fréquemment deux. Pour ces raisons la notion de « sampling effect » ne sera pas
davantage développée.

I1.2. Interactions entre plantes pour une ressource : interactions racinaires pour ’acquisition d’un nutriment
Les deux grandes catégories de mécanismes proposées ci-dessus sont le résultat des
interactions entre individus pour une ressource. Lorsque les individus appartiennent a la
méme espece ces interactions sont dites intraspécifiques tandis qu’elles sont

interspécifiques dans le cas de plusieurs espéces. La notion d’interaction entre individus a

été utilisée sous différentes perspectives suivant les objectifs des auteurs. Le formalisme de
Goldberg (1990) permet de clarifier la définition et de 1’adapter a I’acquisition d’un
nutriment. L’auteur place la ressource au centre de sa définition et prend en compte

« Deffet » des individus sur sa disponibilité, « la réponse » des individus a ces variations ainsi
que I’influence de I’environnement sur la disponibilité de la ressource (Fig. 1.7). « L’effet »
est relatif a I’acquisition de la ressource alors que « la réponse » fait référence a 1’utilisation
de la ressource et donc aux performances de I’individu. Ces deux catégories de mécanismes
peuvent étre difficiles a dissocier (Violle et al., 2009). Dans le cas du partage d’une ressource
entre individus, le terme interaction désigne ainsi le cas ou I’acquisition par un individu
affecte celle d’un autre.

Figure 1.7. Interactions entre especes pour une ressource : effet de deux especes en association ainsi que de
I’environnement sur la disponibilité d’une ressource et réponse des espéces aux variations. D’aprés Goldberg,
(1990)

Les interactions sont généralement classées en deux types, négatives ou positives,

respectivement désignées sous le nom de compétition ou de facilitation. La compétition est

définie comme la diminution des performances en termes de croissance, de reproduction
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et/ou de survie (i.e. « fitness ») par un autre individu via la diminution de I’accés a la
ressource. Cela peut étre induit directement par la réduction de la disponibilité de la
ressource suite au prélévement de 1’individu voisin, ou indirectement par I’intermédiaire de
I’exsudation de molécules toxiques (i.e. allélopathie), la compétition est alors désignée
respectivement comme « exploitative competition » ou « interference competition ». La
facilitation correspond, a une augmentation des performances d’un individu suite a
I’accroissement de la disponibilité de la ressource induite par un autre individu suite a une
modification de I’environnement (Callaway, 1995 ; Brooker et al., 2003 ; Bruno et al., 2003).
Une majorité des publications en écologie s’intéresse a la réponse des individus exprimée en
termes de biomasse ou parfois de prélévement de la ressource. 11 sera ici développé, le cas
de I’acquisition d’un nutriment et ainsi « 1’effet » des interactions racinaires sur la
disponibilité en nutriments. La « réponse » des espéces est alors évaluée a travers le partage
du nutriment prélevé. Nous avons donc fait le choix de redéfinir la compétition comme
I’ensemble des mécanismes de prélévement gouvernant le partage de la ressource en
nutriments entre les individus, correspondant donc a une diminution de la ressource. La
facilitation désigne alors I’ensemble des mécanismes impliqués dans 1’augmentation de la
disponibilité d’un nutriment dans le sol a travers 1’activité racinaire se traduisant par une
augmentation de sa biodisponibilité pour au moins une des espéces du peuplement
plurispécifique. En conséquence la facilitation influence le partage d’un nutriment entre
espéces et donc la compétition. Nous présenterons par la suite comment les mécanismes de
partage d’un nutriment sont définis dans la littérature et, lorsque la facilitation est
considérée, comment ’effet de ces mécanismes sont pris en compte dans le partage entre
especes. L’influence de I’environnement sur la valeur de la disponibilité de la ressource est
supposée modifier les mécanismes d’interaction sera vue dans le paragraphe IV de cette
synthése.

I1.3. Partage de la ressource en nutriment et compétition

La détermination des mécanismes impliqués dans la compétition pour les nutriments a fait
I’objet de controverses. Les modeles proposés par Grime (1979) et Tilman (1988) continuent
a faire débat (Craine, 2005 ; Tilman, 2007). La controverse est liée a la représentation de la
disponibilité de la ressource par ces deux auteurs. Les concepts de ces deux auteurs seront
donc présentés dans un premier temps. L’évolution des modeles conceptuels d’interaction,
essentiellement de compétition, est parall¢le a la prise en compte progressive de la
représentation de la disponibilité de la ressource.

I1.3.1. Disponibilité des nutriments et répartition homogéne ou hétérogéne

Dans le cas de Tilman (1988), la disponibilité du nutriment est répartie de facon homogene.
Cette hypothese a été formulée en lien avec ses recherches antérieures sur la compétition
pour le silicium et le phosphore entre deux espéces de diatomées en milieu aquatique
(Craine, 2005). Selon Tilman (1988), la compétition pour un nutriment repose sur les
capacités de prélévement respectives des especes. Le partage des ressources est déterminé
par la capacité de chaque espece a réduire la concentration d’un nutriment en solution
jusqu’au seuil minimum a sa survie. Cette valeur est désignée par R* et est évaluée pour
chaque espéce cultivée en monoculture. L’espéce ayant la valeur de R* la plus faible
présente ainsi un avantage compétitif. Ce modele a été largement été utilisé en écologie et
complexifié pour prendre en compte I’effet du cycle des nutriments en particulier de leur
recyclage sur la compétition (Daufresne et Hedin, 2005).

Il est cependant admis que dans le sol la ressource en nutriment est répartie de maniére
hétérogeéne. Cette caractéristique n’est pas uniquement spécifique des écosystémes naturels
pauvres en nutriments. En effet cette hétérogénéité est lice a la répartition de la matiére
organique et a sa dynamique de dégradation par les microorganismes mais également a
I’apport de fertilisants inorganiques dans les sols agricoles. La disponibilité en nutriments
présente ainsi une répartition variable dans 1’espace ou dans le temps sous forme de

« patch » ou zone de forte concentration. Dans le cas d’un « patch » de nutriments sous
forme organique, leur minéralisation se fait au cours du temps et leur libération en solution
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conduit a des pics ou « pulses » (Robinson et al., 1999 ; Hodge, 2004). Grime (1979) se place

dans le cas d’une distribution hétérogéne. Par conséquent la compétition est déterminée par

le prélévement dans les zones de forte concentration (« patch »), le prélévement en dehors

de ces zones étant supposé limité. Le partage d’un nutriment est donc influencé par la

prolifération des racines dans ces zones et par la capacité de prélévement des racines. Grime (1979) présente la
compétition comme une course pour la colonisation par les racines des zones de forte concentration. L’espece
capable de placer ses racines préférentiellement

dans ces zones et présentant une capacité de prélévement supérieur a 1’autre aura ainsi un

avantage compétitif.

Si ces deux modeles théoriques différent essentiellement dans leur représentation de la

répartition de la ressource ils traitent la disponibilité en nutriment de maniére équivalente a celle de la lumiére. Les
deux auteurs ne tiennent pas compte des nombreuses interactions

entre les nutriments et le sol qui sont essentielles a la description de leur disponibilité ainsi

que I’effet des espéces sur celle-ci, donc sur son partage.

I1.3.2. Disponibilité d’un nutriment et diffusion

Dans leur modéle de compétition pour la ressource en nutriments, Hutson et De Angelis

(1994) ainsi que Loreau (1998) rappellent I’importance de la prise en compte des

interactions entre les nutriments en solution et la phase solide du sol, ainsi que leur

transport par diffusion vers les racines. Dans leurs modeles, le transport se produit du milieu

le plus concentré vers le moins concentré. Le transport est ainsi représenté par un flux entre

un compartiment représentant le pool général d’un nutriment et la zone de prélévement

autour des racines, respectivement définis comme compartiment « régional » et « local »

comme illustré par la figure 1.8 dans le cas du formalisme proposé par Huston et De Angelis

(1994). La différence, suivant les espéces, de la valeur de ce flux détermine le partage du

nutriment. La prise en compte de la diffusion dans le transport des nutriments dans le sol

permet ainsi a ces auteurs de présenter la notion de zone d’appauvrissement a proximité

des racines. Hutson et De Angelis (1994) manipulent la notion de gradient de concentration

du nutriment a proximité de la racine, tel qu’il est induit par 1’activité d’absorption de la

plante. Dans leur représentation, les valeurs de concentration suivant la distance a la racine

dépendent de la diffusion du nutriment dans le sol et sont déterminées par le flux d’apport

du nutriment dans la solution du sol et le prélévement par la plante, ainsi que par les

caractéristiques du nutriment et du sol.

Figure 1.8. Modélisation des flux d’un nutriment dans le cas le plusieurs especes associées du compartiment
régional au compartiment local. Concentration du nutriment C (masse volume-1), coefficient de transport du
nutriment k (volume temps-1), taux d’efflux du nutriment q0 (volume temps-1), flux entrant 10 (masse temps-1).
D’apres Huston et De Angelis, (1994).

Huston et De Angelis (1994) ainsi que Loreau (1998) manipulent également la notion de zone

d’influence définie par les zones d’appauvrissement du nutriment. Son partage est ainsi

déterminé par le degré de recouvrement des zones d’appauvrissement et le flux de transport du nutriment vers les
racines. Autrement dit la compétition est influencée par

I’occupation de 1’espace par chaque individu et leur capacité de prélévement réciproque qui

affecte le flux du nutriment entre le compartiment « régional » et « local ». La valeur

minimale de concentration du nutriment se situe a proximité de la surface de la racine et

différe suivant les espéces, en particulier en fonction de leur capacité de prélévement.

Par leur formalisme les auteurs remettent en question I’hypothése de Tilman (1988) qui

prend en compte I’effet des individus sur la concentration moyenne d’un nutriment, la

plante la plus compétitive étant celle capable de réduire cette concentration a une valeur

minimale. Hutson et De Angelis (1994) ainsi que Loreau (1998) ont ainsi intégré les concepts

de disponibilité d’un nutriment développés en nutrition des plantes a son partage entre

espéces. Néanmoins leurs modéles restent trés théoriques, les paramétres utilisés ne

pouvant pas étre mesurés expérimentalement (Raynaud et Leadley, 2004).

11.3.3. Disponibilité d’un nutriment, diffusion et modéle de prélévement
Raynaud et Leadley (2004) ont développé un modéle de compétition entre espéces pour le
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prélévement d’un nutriment. Dérivé d’un modele de prélévement de type Barber-Cushman a

I’échelle de la racine d’un individu, il est complété par un modele décrivant I’apport en

nutriments. Le partage d’un nutriment est évalué pour deux racines en compétition pour

ensuite étre agrégé a I’échelle de I’individu et de la communauté. Le modele se place a

I’équilibre quand le taux de prélévement d’un nutriment est égal a son apport dans la

solution du sol autrement dit quand le gradient de concentration est établi au voisinage des

racines. Ces auteurs considérent que le transport des nutriments vers la racine se fait par

diffusion. Dans leur modé¢le, Raynaud et Leadley (2004) s’affranchissent du transport par

advection en considérant un taux de prélévement d’eau identique pour chaque espece. Les

auteurs proposent la valeur du « diffusive supply » comme facteur clé de la compétition

pour les nutriments. Le « diffusive supply » représente les propriétés du sol a 1’équilibre, il

est déterminé par le coefficient de diffusion de I’ion dans la solution du sol (i.e. coefficient de

diffusion apparent) et par la capacité du sol a réapprovisionner la solution en ion ou « buffer

power ». La zone d’influence d’une espece est représentée par un index dérivé des

polygones de Thiessen encore appelés diagramme de Voronoi (ou encore tesselation de

Dirichlet) qui représente une décomposition de 1’espace particuli¢re correspondant a des

polygones dont les cotés sont définis par I’ensemble des points situés a égale distance d’un

objet central ici correspondant a une racine. Le volume de sol exploité par une racine est

donc représenté par ’aire de ce polygone. Le volume total exploité par une espece consiste

en la somme de ceux définis par les polygones de chaque racine. Les zones d’influence des

différentes espéces sont déterminées par la répartition dans 1’espace des racines des

especes. Leur nombre est ensuite défini par les auteurs ou établi de fagon aléatoire. Les

résultats des simulations sont représentés par des profils de concentration entre les deux

racines, permettant d’illustrer I’influence de la valeur du transport diffusif. La figure 1.9a

représente pour une distance fixée entre deux racines la concentration en solution d’un

nutriment en fonction de la distance pour deux valeurs contrastées de transport diffusif. A

Chapitre |

26

faible valeur de « diffusive supply », la zone de concentration minimale du nutriment est

localisée a la surface de la racine, la concentration augmente de maniére asymptotique

jusqu’a atteindre un plateau lorsqu’on s’éloigne de la racine. La valeur de concentration a la

surface de la racine ainsi que la pente de la courbe varient suivant les caractéristiques de

prélevement des individus. Ainsi la valeur de concentration minimale a la surface de la racine

est gouvernée par la capacité de prélévement maximum de la plante. Dans le cas d’une

valeur €levée de « diffusive supply », I’effet de prélévement par la racine affecte la valeur de

concentration sur une plus longue distance. Le profil de concentration est quasiment plat, la

valeur étant proche de celle a la surface de chacune des racines. Les auteurs concluent qu’il

est nécessaire de distinguer les deux cas de transport diffusif afin de déterminer I’influence

respective des différentes caractéristiques ou traits de prélévement des racines dans le

partage des nutriments. Ils concluent ainsi que la compétition est controlée par les

caractéristiques du sol et du nutriment. Pour de faibles valeurs de « diffusive supply » le

partage entre individus est déterminé par I’occupation de I’espace par les racines (e.g. la

distance entre les racines), tandis que c’est la capacité de prélévement des racines qui est

déterminante pour des valeurs élevées (Fig. 1.9b).

Figure 1.9. Simulation de gradients de concentration entre deux racines (a) et prélévement respectif de deux
especes en compétition (b). (a) Simulation de gradient de concentration en nutriments C a I’équilibre entre 2
racines présentant différentes capacité de prélévement (Imaxi) pour des valeurs faibles de « diffusive supply »
(bDe =1 10-9 ; ligne pointillée) et pour des valeurs élevées de « diffusive supply » (bDe =1 10-5 ; ligne pleine).
(b)

Prélévement a 1’équilibre (Ui*) des especes pour différentes valeurs de « diffusive supply » (b capacité de
rétention du sol et De coefficient apparent de diffusion d’un soluté dans le sol). Le prélévement de 1’espece 1
(cercles) et I’espéce 2 (carrés) est simulé pour un taux de prélévement de I’espéce 1 inferieur a I’espéce 2
y2/y1=2 (yi mmol s-1) et une occupation de I’espace de I’espece 1supérieur a I’espece 2 62/61 =0.82 (6i cm3).
Quelques gammes de valeurs de bDe pour différents nutriments : NH4

+[3.0 10-6 ;1.7 10-6], NO3
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-[5.410-7; 8.8 10-

6], K+[1.310-7;9.3 10-6] ; PO4

3-12.4 10-7 ; 5.3 10-6]. D’aprés Raynaud et al. (2004).

Le méme type de formalisme consistant a adapter un modéle de prélévement dans le cas

de la compétition au sein de communautés plurispécifiques a été utilisé par Craine et al.
(2005). Ces auteurs I’on appliqué afin d’évaluer la théorie de Tilman (1988) dans le cas de N.

Les conclusions sont en accord avec celles de Raynaud et Leadley (2004), a savoir que la
prise en compte du transport diffusif des nutriments dans le sol implique que ce soit
I’influence des individus sur la concentration en nutriments proche de la racine qui influence
le prélévement respectif des individus en compétition. Ceci remet en cause la théorie fondée
sur le concept de R* de Tilman. Craine et al. (2005) parlent alors de « préemption » comme
capacité d’un individu a capturer une partie des nutriments transportés par diffusion a
proximité et vers les racines d’un individu voisin. Raynaud et Leadley (2004), en revanche, ne
rejettent pas les conclusions de Tilman (1988) mais en font un cas particulier correspondant
a une valeur de « diffusive supply » élevée.

L’évolution des modeles de compétition vers une prise en compte de la dynamique des
nutriments dans le sol et des phénomenes de diffusion permet de clarifier les facteurs
controlant le partage des ressources entre individus a 1’équilibre, ce partage étant fonction
de facteurs comme 1’occupation de 1’espace par les racines ainsi que leur capacité de
prélevement. Concernant 1’influence respective des individus, Raynaud et Leadley (2004)
concluent que 1’acquisition d’un nutriment par un individu est seulement ou exclusivement
influencée par son plus proche voisin dans la majorité des cas. Néanmoins, dans ce cas de
figure, seule I’influence du prélévement est prise en compte et non pas la capacité des
plantes a augmenter la disponibilité d’un nutriment.

I1.4. Partage de la ressource en nutriment et facilitation

Contrairement a la compétition, longtemps considérée comme le principal déterminant de
I’assemblage des communautés et du fonctionnement des €écosystémes, le concept de
facilitation et ses mécanismes n’ont été pris en compte que récemment en écologie et
restent peu documentés. De nombreuses définitions ont été proposées mais de maniére
générale, la facilitation est opposée a la compétition en considérant uniquement la nature
positive ou négative de la réponse de la plante. Selon, I’approche proposée par Callaway
(1995), I’effet de I’individu sur la disponibilité de la ressource est pris en compte. La
facilitation correspond alors a I’amélioration des performances d’un individu suite a
I’augmentation de la disponibilité de la ressource par un individu voisin suite a une
modification de son environnement. Dans cette définition, la nature de la ressource n’est
pas prise en compte. Dans le cas du partage d’un nutriment la facilitation entre espéces peut
étre définie comme 1’ensemble des mécanismes induisant une augmentation de sa
disponibilité par un individu amenant a un accroissement du prélévement par un individu
voisin, donc de la biodisponibilité du nutriment. I1 est ainsi pris en compte la capacité des
racines a augmenter la disponibilité d’ un nutriment en modifiant les caractéristiques
physiques, chimiques et biologiques du sol. Callaway (1995) parle alors de facilitation qui
peut étre directe lorsque la disponibilité est modifiée par ’activité de la racine et/ou
indirecte via I’activité d’autres organismes (e.g. microorganismes). Cette définition ne
considére pas les augmentations possibles de biodisponibilité suite a la différenciation de
niche méme si la distinction expérimentale reste difficile (Loreau et Hector, 2001). Afin de
déterminer les mécanismes de facilitation il est ainsi nécessaire d’intégrer I’effet de
I’augmentation de disponibilité d’un nutriment par une espéce sur son partage avec les
especes voisines, autrement dit comment I’accroissement de la disponibilité d’une ressource
peut modifier son partage (i.e. compétition) et aboutir in fine a la facilitation.

Comme dans le cas du partage, la facilitation ne peut avoir lieu que si les zones

d’influence des espéces se superposent. L’évaluation de I’extension radiale de ces zones (i.e.
la rhizospheére) ne se limite pas a la zone d’appauvrissement comme €évoqué dans le cas du
partage, mais s’¢tend a la distance affectée par les racines. Pour qu’une espéce puisse
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bénéficier de I’augmentation de disponibilité induite par I’activité racinaire d’une espéce
voisine et donc que la facilitation ait lieu, il est nécessaire que cette activité se déroule dans
la zone affectée par le prélévement de la racine de 1’espéce facilitée. L’ influence des
modifications des propriétés physiques dans la rhizosphére sur la facilitation sera considérée
de maniére indirecte via les différences de gradients de potentiel hydrique qui en résultent
dans la rhizosphére et leur effet sur le transport par diffusion. Dans le cas des modifications
des propriétés chimiques, en plus du processus de prélévement qui influence la
concentration en ions, les racines impactent la disponibilité des nutriments via I’exsudation
de composés divers. Ces composés sont transportés dans la solution du sol par diffusion et
sont caractérisés par leur durée de vie dans le sol (Hinsinger et al., 2005 ; Raynaud et al.,
2008). L’ensemble de ces éléments est donc nécessaire a prendre en compte afin d’évaluer
I’effet d’une augmentation de disponibilité par une espece sur le partage du nutriment
amenant a I’augmentation de sa biodisponibilité.

A I’heure actuelle, seuls Raynaud et al. (2008) ont modélisé I’effet de cette augmentation de
disponibilité sur le partage d’un nutriment. Ces auteurs ont considéré le cas de 1’exsudation
de composés chimiques par les racines. Les simulations sont réalisées dans le cas de
I’exsudation d’un anion organique, le citrate, et son effet sur le partage du P. Le mod¢le
dérive de celui proposé par Raynaud et Leadley (2004), présenté précédemment, concernant
le partage d’un nutriment ou la compétition. Les auteurs ont intégré au modéele initial de
diffusion des nutriments et de prélévement par la plante, la diffusion d’autres solutés
exsudés par les racines ainsi que la possibilité de simuler des variations de disponibilité par
ces compos€s en prenant plus explicitement en compte 1’effet du contenu en eau. Ces
solutés sont également caractérisés par une durée de demi-vie. La répartition des racines
des espéces et leurs zones d’occupation de I’espace restent représentées par des polygones
de Thiessen. Ainsi, le formalisme utilisé par les auteurs permet de tester I’effet de
I’exsudation d’un soluté par des racines pour plusieurs valeurs de diffusion et de durée de
demi-vie (s’agissant d’exsudats organiques susceptibles d’étre décomposés par les
microorganismes) sur la disponibilité du nutriment et son partage. Raynaud et al. (2008)
considérent dans leurs simulations que le citrate exsudé par les racines augmente la
disponibilité du P et évaluent I’effet de 1’exsudation par une ou les deux espéces associées
sur le partage du nutriment. Dans le cas des agroécosystemes plurispécifiques, 1’intérét est
particulierement porté sur la présence d’une seule espece dite « facilitatrice » capable
d’exsuder le citrate. Les simulations concernant 1’exsudation par une seule des especes montrent I’importance de la
durée de vie du soluté exsudée sur le partage du nutriment

dans le cas de faibles valeurs de « diffusive supply » (i.e. teneur en eau faible). Dans le cas ou
I’exsudat diffuse peu car présente une durée de demi-vie faible, ce qui est assez
caractéristique du citrate dans de nombreux sols, I’augmentation de disponibilité est réduite
a une zone proche de la racine. Elle n’affecte alors pas le prélévement des racines de
I’espéce voisine, située le plus souvent au-dela de la zone de diffusion du citrate. [l n’y a
donc pas de facilitation. Plus la demi-vie de I’exsudat augmente plus 1’espeéce n’exsudant pas
voit son prélévement augmenter traduisant 1’établissement de facilitation. Pour des valeurs
de « diffusive supply » élevées (i.e. teneur en eau ¢élevée) la demi-vie du soluté exsudé
n’affecte pas les interactions, I’augmentation de disponibilité qui résulte de 1’exsudation de
citrate influence I’ensemble des racines des deux especes végétales associées, se traduisant
par une facilitation de I’espéce qui n’exsude pas de citrate. Dans ces conditions, le partage
du nutriment est alors déterminé par la part relative de I’occupation de 1’espace et de la
capacité de prélévement des racines. Les résultats des simulations mettent ainsi en évidence
I’importance de la proximité des racines sur le degré de recouvrement des zones influencées
par les racines (i.e. leurs rhizosphéres) et in fine sur les interactions possibles entre les deux
especes végétales. La figure 1.10 traduit 1’effet du degré de recouvrement des rhizospheres
dans le cas de I’exsudation de solutés augmentant la disponibilité en nutriment par les
racines des deux espéces pour de faibles valeurs de « diffusive supply ». Dans le cas ou
I’exsudat racinaire diffuse peu (Fig. 1.10a) ils restent concentrés autour des racines il n’y a
pas de compétition et le prélévement dépend du nombre (i.e. densité) de racines de chaque
espéce. Pour un taux de dégradation faible (Fig. 1.10c), les exsudats se propagent et
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augmentent la disponibilité en nutriment de I’ensemble du sol il y a alors compétition entre

les especes et le partage est déterminé par 1’occupation respective de I’espace des racines

des espéces. La figure 1.10b représente le cas intermédiaire, la densité des racines,

I’occupation de I’espace et le degré jusqu’ou la rhizosphére s’étend au-dela des limites des

polygones de Thiessen détermine le partage du nutriment entre les especes. Comme

précédemment évoqué, la figure 1.10c correspond également au cas ou la valeur du

« diffusive supply » est élevée (i.e. contenu en eau élevé). Raynaud et al. (2008) généralisent

leur modele a différents exsudats et nutriments a 1’exception des protons qui ont un

coefficient de diffusion trés ¢levé et supposé systématiquement affecter la disponibilité du

nutriment pour I’ensemble des espéces végétales associées. Dans le cas d’une augmentation

de la facilitation indirecte, via les microorganismes, il serait nécessaire de prendre en

compte une étape supplémentaire dans I’analyse qui serait I’effet de leur activité sur la

disponibilité d’un nutriment. Cet effet complexe est peu documentg et reste encore a

déterminer (Raynaud et al., 2008).

Figure 1.10. Effet du degré de recouvrement des rhizospheéres sur le partage d’un nutriment dans le cas ou les
deux espeéces exsudent un soluté permettant 1’augmentation de la disponibilité pour de faibles valeurs de

« diffusive supply ». Le gris clair et foncé distinguent respectivement 1’étendue de la zone affectée
respectivement par I’exsudation de chaque espéce (i.e. étendue de la rhizosphére). Les lignes en pointillé
indiquent les polygones de Thiessen entourant chaque racine. Les différents scénarios correspondent a : une
propagation restreinte de 1’exsudat (a), une propagation supérieure au plus petit polygone de Thiessen (b), une
propagation supérieure au plus grand polygone de Thiessen (b). Pour I’espéce i prélévement a 1’équilibre Ui*,
nombre de racines Ni, occupation par les racines. D’aprés Raynaud et al. (2008)

Les études des différents auteurs ont mis en évidence I’importance de I’occupation de

I’espace par les racines et de leur capacité de prélévement dans le partage d’un nutriment,

ainsi que des processus rhizosphériques susceptibles de modifier sa disponibilité. Les travaux

de Raynaud et collaborateurs ont abouti a la prise en compte des caractéristiques du

nutriment et du sol dans les mécanismes d’acquisition par deux especes fonctionnellement

différentes. Néanmoins, différents points restent encore a développer afin d’appréhender

les déterminants du partage des nutriments entre individus et les traits racinaires impliqués.

Pour cela, il serait nécessaire de pouvoir prendre en compte I’hétérogénéité spatiale et

temporelle de la rhizosphere, ainsi que celle de la répartition des ressources. L’évaluation

dynamique des interactions et non pas uniquement 1’étude a 1’équilibre permettrait de

prendre en compte la plasticité des racines, autrement dit leur réponse a des variations de

I’environnement abiotique et biotique. En outre, la biodisponibilité de P est gouvernée

parfois par I’interaction de plus de deux processus rhizosphériques, comme 1’ont montré les

travaux de Devau et al. (2010, 2011), ce dont le modele de Raynaud et al. (2008) ne peut

rendre compte (Hinsinger et al., 2011). De plus les modeles présentés ci-dessus restent

théoriques et n’ont pu étre confrontés a des données expérimentales.

I11. Interactions entre espéces pour ’acquisition d’un nutriment : diversité des traits
racinaires

L’évolution des modeles de compétition vers une prise en compte de la dynamique des
nutriments dans le sol et des phénomenes de diffusion permet de clarifier les facteurs
controlant le partage d’un nutriment entre especes. Alors qu’il est admis que 1’occupation de
I’espace par les racines et leur capacité de prélévement influencent le partage, il a
récemment été pris en compte la capacité des racines a augmenter la disponibilité d’un
nutriment. Ce partage est alors supporté par différents traits racinaires déterminant la
géométrie de la rhizosphére et ses propriétés. La diversité des traits racinaires observée
suivant les espéces et les génotypes permettrait la différenciation du partage d’un nutriment
et/ou I’augmentation de sa disponibilité et ainsi aboutir a une augmentation de 1’acquisition
d’un nutriment dans le cas d’associations d’especes judicieusement combinées (i.e.
présentant des traits différents) en comparaison de leur culture monospécifique.

II1.1. Concepts
I11.1.1. Diversité des traits racinaires et acquisition d’un nutriment entre espéces
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11 est proposé que 1’amélioration de la valorisation d’un nutriment du sol par les espéces en
association soit liée a une augmentation du volume de sol exploré et exploité par les especes
en comparaison de leurs cultures monospécifiques. Autrement dit la diversité des traits
racinaires pourrait permettre de diminuer 1’intensité de la compétition entre especes en : (i)
diminuant I’intensité des interactions liée au degré de recouvrement des rhizosphéres (e.g.
séparation de niche d’un point de vue spatial) et/ou (ii) augmentant la disponibilité d’un
nutriment (i.e. facilitation). La géométrie de la rhizosphére d’une espéce est déterminée par
des traits relatifs a I’occupation de 1’espace par les racines et a leur fonctionnement
biologique (i.e. processus rhizosphériques). Une grande majorité des études considérant que
I’acquisition d’un nutriment est uniquement déterminée par le prélévement ont été

amenées a proposer trois types de différenciation. L’amélioration de 1’acquisition des
nutriments serait ainsi liée a la diversité des traits racinaires permettant la différenciation
dans le temps, dans I’espace et selon les « formes » prélevées du nutriment considéré
(Fridley, 2001 ; Mc Kane, 2002 ; von Felten et al., 2009). La différenciation spatiale et
temporelle du prélévement fait référence a la dynamique spatiale et temporelle des traits
racinaires. La différenciation des « formes » prélevées fait, elle, référence aux capacités des
espéces a prélever différentes formes chimiques d’un méme nutriment. Ce raisonnement
peut étre étendu aux différents traits racinaires influengant les processus biogéochimiques
déterminant la disponibilité et permettant d’accéder a différentes « fractions » d’un méme
nutriment dans le sol et donc correspondant aux processus rhizosphériques.

I11.1.2. Diversité des traits racinaires et plasticité

Les traits racinaires sont spécifiques d’une espece ou d’un génotype au sein d’une espece,
mais peuvent répondre aux modifications de I’environnement abiotique et biotique au

niveau de I’individu, en fait de son phénotype. La présence d’un individu voisin peut ains modifier les
caractéristiques des traits racinaires. Selon Callaway et al. (2003) ces

modifications peuvent étre induites de manicre permanente ou étre dynamiques a une

échelle temporelle (e.g. de I’ordre de I’heure). 11 a ainsi été mis en évidence que concernant
la répartition des racines qu’un méme individu pouvait augmenter leur densité, la diminuer
ou encore ne pas induire de réponse en présence d’un individu voisin (Callaway et al., 2003 ;
Schenk, 2006 ; Gonkhamdee et al., 2010 ; Cahill et Mc Nickle, 2011). D’un point de vu
évolutif/adaptatif, ces différents types de développement ont été désignés respectivement
comme stratégies de « confrontation », d’« évitement » et « neutre ou de tolérance»
(Novoplansky, 2009 ; Herben et Novoplansky, 2010). Il existe ainsi de nombreux exemples
dans la littérature (e.g. de Kroon, 2007). Dans le cas d’espéces cultivées, Li et al. (2006) ont
observé que la réponse du mais variait suivant 1’espéce associée. Fang et al. (2011) en
étudiant la croissance des racines du soja (Glycine max L.) associé a différentes variétés de
mais dans du gel permettant ainsi une répartition homogéne des nutriments, ont également
mis en évidence que les racines des deux espéces avaient tendance a s’éviter ou, au

contraire a se superposer suivant la variété de mais aprés 12 jours de croissance. Les
mécanismes induisant cette plasticité restent encore indéterminés (Gruntman et
Novoplansky, 2004). Il a longtemps été considéré que cette plasticité en présence d’un
individu voisin était induite par une modification de la disponibilité des ressources (e.g. eau,
nutriments)., Certains cas des études ont néanmoins mis en é¢vidence que les réponses des
plantes semblaient spécifiques de 1’identité du voisin et indépendantes de la disponibilité
laissant supposer d’autres mécanismes comme 1’implication de molécules allélopathiques
(Callaway et al., 2003 ; Hodge, 2004 ; Schenk, 2006 ; de Kroon, 2007). Il a également été
proposé I’implication d’organismes du sol, macro- et microorganismes comme
intermédiaires a ces interactions entre plantes comme synthétisé par de Kroon et al. (2012).
Dans le cas des interactions faisant intervenir des champignons mycorhiziens il a été proposé
que les hyphes permettent de transférer des nutriments d’un appareil racinaire a un autre
jouant ainsi le role de pont (Yao et al., 2003 ; Wilson et al., 2006 ; Meding et Zasoski, 2008 ).
Les précédents exemples sont relatifs a répartition des racines dans 1’espace mais la
différenciation peut également concerner les formes chimiques prélevées comme cela a été
montré pour N dans le cas d’écosystémes prairiaux (Miller et al., 2007 ; Ashton et al., 2010 ).
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Miller et al. (2007) apres marquage au 15N de différentes formes chimiques d’azote ont ainsi
pu observer une modification du prélévement des espéces suivant I’identité de la plante
voisine (Fig 1.11). Néanmoins, la mise en évidence de ces phénomenes et 1’évaluation de
leur impact sur le partage des nutriments entre espéces restent encore mal connues et
débattues (Semchenko et al., 2007 ; Sanon et al., 2009).

Figure 1.11. Effet de I’identité de différents voisins sur le prélévement de 15N-NH4+, 15N-N03- et 15N-glycine
(mesures 15N parties aériennes + racines) pour trois especes de prairies alpines séches. Durant I’année 2000 le
voisinage des especes n’a pas ¢té modifié. En 2001 le voisinage a été modifié pour pouvoir évaluer 1’effet de
I’identité d’un voisin particulier. Les moyennes = SE sont indiquées. Les lettres indiquent les différences
significatives différents suivant les voisins (P<0.05). La différence des axes y entre 2000 et 2001 est liée a la
modification du taux d’application de 15N. D’apres Miller et al. (2007).

IIL.2. Traits racinaires et occupation de ’espace

L’occupation respective de 1’espace par les racines des especes associées est considérée

comme un des facteurs controlant le partage des ressources. Elle est déterminée par la

densité racinaire (i.e. abondance en biomasse ou longueur), la morphologie des racines et

leur répartition dans I’espace (i.e. I’architecture racinaire). Cette derniére est souvent

complexe et peut présenter une grande variabilité suivant les especes et les génotypes

comme illustré par les travaux de Kutschera et Lichtenegger (1992) dans le cas d’espéces

prairiales (Fig. 1.12). L’évaluation de cette ségrégation racinaire dans les communautés

plurispécifiques a fait ’objet de nombreuses études. Différentes méthodologies sont utilisées pour évaluer le
positionnement des racines (voir Cahill et McNickle, 2011). Une

majorité des publications sont relatives a des excavations permettant le comptage, les

mesures de biomasse ou de longueur des racines fines. La densité racinaire est exprimée en

biomasse ou longueur en fonction de la profondeur ou de la distance a I’axe racinaire

principal. Les mesures de densité racinaire se focalisent le plus souvent sur un type de

racines, par exemple les racines fines (i.e. diamétre < 1 a 2 mm) qui sont supposées &tre plus

importantes dans le prélévement des nutriments (Gordon et Jackson, 2000 ; Robinson,

2001). Néanmoins la prise en compte plus fréquente de 1’augmentation de la surface

racinaire par des morphologies particuliéres (e.g. poils racinaires, mycorhizes) permettrait

d’évaluer plus précisément 1’effet de 1’association d’espéeces sur I’exploration du sol et, in

fine, sur I’acquisition des nutriments. Jusqu’a présent des difficultés concernant la

différenciation des racines des espéces ont limité les études a des assemblages de deux

especes mais le développement récent de nouvelles techniques d’identification a permis de

considérer un nombre plus important.

Figure 1.12. Exemple de variation de I’architecture racinaire de différentes dicotylédones prairiales. Eryngium
campestre, 1; Scorzonera villosa, 2; Chondrilla juncea, 3; Pulsatilla pratensis, 4; Genista germanica, 5; Trigonella
balansae, 6; Trifolium tricocephalum, 7; Carum caucasicum, 8; Onosma arenarium, 9; Silene otites, 10. D’apres
Kutshera et Lichtenegger, (1992).

La répartition des racines a été rapportée dans différents écosystémes naturels et

cultivés. Dans le cas d’assemblages de deux espéces, la majorité des publications rapportent une ségrégation
verticale et/ou horizontale des racines entre espéces. La répartition est

souvent modifiée dans 1’association a I’avantage d’une espéce qui augmente sa densité

racinaire verticalement et/ou horizontalement permettant ainsi de prospecter de nouveaux

horizons du sol. Cela a été mis en évidence dans le cas de ’association de céréales et de

légumineuses (Hauggaard-Nielsen et Jensen 2001 ; Corre-Hellou et Crozat 2005 ; Li et al.,

2006 ; Gao et al., 2010). Gao et al. (2010) se sont intéressés au développement des racines

d’espéces en association et leur positionnement dans le profil de sol et ont observé que les

racines de mais avaient tendance a se développer sous celles du soja associé. La figure 1.13

représente la cartographie des racines permettant d’observer la distribution des racines des

especes en association au cours du temps. Li et al. (2006) se sont eux intéressés a

I’association bl¢ tendre (Triticum aestivum L.)-soja. IIs ont pu observer des comportements

similaires, les racines de la céréale se développant sous celles de la Iégumineuse.

Néanmoins, la majorité de la densité racinaire reste située dans les horizons supérieurs du
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sol.
Figure 1.13. Cartographie des racines du mais et du soja en association au cours du temps. Les deux especes
ont été semées le 16 avril 2008. D’apres Gao et al. (2010).

Des observations similaires ont été faites sur des arbres en forét naturelle entre le hétre (Fagus Sylvitica L.) et le
chéne (Quercus petraea L.) ou 1’épicéa (Picea abies L.) (Leuschner et al., 2001 ; Schmid et Kazda, 2002), et dans le
cas de plantation d’acacia (Acacia mangium L.) et d’eucalyptus (Eucalyptus mangium L.) (Da Silva et al., 2009).
Les travaux de ces auteurs ont ainsi mis en €vidence que les racines d’acacia poussaient d’avantage en profondeur
en présence d’eucalyptus qu’en plantation monospécifique. L’étude de la ségrégation des racines a été récemment
étendue au cas de peuplements de plus de deux espéces afin de tester ’hypothése d’une amélioration des
performances avec la diversité liée a une augmentation de I’exploration du volume de sol par les espéces et en
particulier une augmentation de la profondeur d’enracinement. Ainsi dans le cas d’une expérimentation de
biodiversité sur des prairies, Mommer et al. (2010) ont observé une augmentation de la densité des racines avec la
diversité, par rapport aux performances des espéces en culture monospécifique, et une modification de la répartition
verticale de la densité des racines fines de chaque espéce suivant le niveau de diversité. A ’échelle de 1’association
d’espéce ils n’observent néanmoins pas de variation de la profondeur moyenne d’enracinement avec la diversité.
Par contre, les racines ont plutét tendance a s’accumuler dans 1’horizon supérieur du sol. Ces résultats confirment
I’étude de von Felten et al. (2008) sur des prairies et ont aussi été observés dans le cas de foréts tempérées (Meinen
et al., 2009). Que I’on se place dans le cas d’assemblages de deux espéces ou plus, le volume de sol est ainsi
colonis¢ de maniére différente suivant les espéces et semble dépendre de l'identité de la ou des espéce(s)
associée(s). L’hypothése d’augmentation de la profondeur d’enracinement et/ou de 1’extension horizontale des
racines dépend des caractéristiques abiotiques et biotiques des systemes étudiés comme la distribution des
ressources (e.g. Eau, nutriments), de la densité du sol et aussi I’identité et de 1’arrangement spatial des especes (e.g.
densité de semis). Dans les systémes étudiés, les racines s’accumulent préférentiellement dans les horizons
supérieurs, i.e. dans la zone généralement considérée comme la plus riche en nutriments (Jobbagy et Jackson,
2001 ; Casper et al., 2003, Callaway et al., 2003). Cette constatation est confirmée par la méta-analyse réalisée par
Schenk et Jackson (2002) sur une grande variété d’écosystemes qui montre que 50% de toutes les racines sont
situées dans les premiers 30 cm de sol dans 85% des profils étudiés et que la densité la plus importante est située
dans les 20 premiers cm dans environ 95% des cas. Ces auteurs soulignent toutefois que ces valeurs pourraient étre
réévaluées dans le cas de I’étude des horizons profonds et non pas uniquement ceux superficiels. Dans les zones de
forte densité racinaire, la distance entre les racines est souvent inférieure au centimétre laissant supposer un degré
de recouvrement important des zones d’influence des espéces et ainsi des interactions rhizosphériques
substantielles. Il parait donc intéressant d’étudier les interactions pour ’acquisition des nutriments se déroulant
dans ces zones de forte densité racinaire. L’évaluation de I’importance respective sur le prélévement total de ces
régions de forte densité par rapport a celle ou les interactions entre espéces sont plus faibles voire nulles permettrait
une meilleure compréhension de I’acquisition d’un nutriment dans le cas des associations. L’étude actuelle de ces
zones de forte densité racinaire reste limitée. En effet la plupart des publications donnent des informations en
termes de densité de racines fines qui n’indiquent pas la structure de la répartition des racines permettant d’évaluer
le degré de recouvrement des zones influencées par les racines des espéces. Ce dernier type d’observations est
possible in situ avec 'utilisation de rhizotrons ou de chambres d’observation des racines. Caldwell et al. (1996) ont
ainsi pu observer & 1’échelle du cm voir du mm que dans ces zones de forte concentration en nutriments, la
ségrégation des racines d’armoise (Artemisia tridentata L.) et de graminées (Pseudoroegneria spicata L. et
Agropyron destorum L.). L’observation fine de la répartition des racines peut aussi étre effectuée en conditions
artificielles par I’intermédiaire de rhizobox ; Gondkhamdee et al. (2010) ont ainsi montré une tendance des racines
de mais a se développer préférentiellement a proximité des racines de I’hévéa (Hevea brasilensis L.) associé. Cette
échelle d’¢tude de I’ordre du centimetre voire du millimétre, semble alors d’autant plus intéressante a développer
afin d’améliorer la compréhension des interactions racinaires pour I’acquisition de nutriments. Fang et al. (2011)
sont allés plus loin dans la compréhension de 1’effet de 1’association d’espéces sur la structure des appareils
racinaires en proposant une méthode permettant d’observer la dynamique de croissance des racines d’espéces en
association. Les plantes ont ainsi été cultivées dans des cylindres remplis de gel transparent et le développement
racinaire suivi a 1’aide de scans permettant de construire des images en 3D. Cette approche prometteuse
d’observation du développement racinaire en 3D d’espéces en association reste encore marginale et nécessiterait
d’étre développée.

I1L.3. Traits racinaires et processus rhizosphériques
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Il a été proposé que les espéces ou génotypes se différencient également suivant les « formes », ou des especes
chimiques des nutriments qu’elles prélévent (Fridley, 2001 ; Mc Kane et al., 2002). Cette hypothése a dans un
premier temps ét¢ formulée en référence a N. En effet, ce nutriment est réparti dans différents pools dans le sol,
organiques (e.g. Acides aminés, protéines) et inorganiques (NH4+ et NO3-), mais il peut également étre prélevé
dans le pool atmosphérique dans le cas des plantes réalisant une symbiose avec des bactéries fixatrices de N2.

L’exemple type de cette différenciation d’exploitation des différents pools de N suivant les especes est celui des
associations comprenant une légumineuse fixatrice d’azote. Les augmentations de 1’acquisition de N observées
dans le cas des associations céréale-légumineuse en comparaison des especes en culture monospécifique ont ainsi
été attribuées a la différenciation des pools de N exploités.

Il a ainsi été proposé que la capacité des légumineuses a prélever le N dans le pool atmosphérique permette
d’augmenter la disponibilité totale du N et ainsi de diminuer la compétition pour le N du sol. Il a également été
observé que le taux de fixation de la légumineuse associée a la céréale était supérieur a celui de la Iégumineuse en
culture monospécifique (Corre-Hellou et al., 2006 ; Fan et al.,2006 ; Bedoussac et al., 2010). Ce phénoméne tient a
I’appauvrissement du sol en NO3- par la céréale associée, ce qui tend a réduire I’effet d’inhibition de fortes
concentrations en nitrate sur la fixation symbiotique de N2 (Voisin et al., 2002 ; Li et al., 2009).

Il a aussi été mis en évidence que des especes différentes pouvaient présenter des préférences pour différentes
formes chimiques de N dans la solution du sol (Mc Kane et al., 2002 ; Miller et Bowman, 2003 ; Miller et al.,
2007 ; Ashton et al., 2008, 2010). Cette différenciation du prélévement de N a été observée suite a I’injection de N
inorganique (NH4+, NO3-) et/ou organique (glycine) marqués au 15N. Un mécanisme supplémentaire a également
été proposé pour expliquer ’amélioration de I’acquisition de N par les associations céréale-légumineuse.

Ce mécanisme consiste au transfert direct de N d’une espéce a I’autre suite a la minéralisation de rhizodépdts riches
en N et fait ainsi référence a la capacité des plantes a modifier la disponibilité d’un nutriment dans leur rhizosphere.
Si dans un premier temps ce transfert a été observé de la légumineuse vers la céréale, il a été proposé que le
transfert peut se faire dans les deux sens (Jensen, 1996 ; Fustec et al., 2010). Les travaux de Xiao et al. (2004)
permettent de mettre en évidence I’importance de la proximité des racines pour I’observation de la facilitation via
le transfert de N. Néanmoins la mise en évidence de ces processus reste difficile, ainsi que 1’évaluation de leurs
effets sur I’acquisition de N. Ces observations concernant la différenciation des espéces et génotypes a modifier la
disponibilité de différentes formes de N a été proposée dans le cas d’autres nutriments. En effet d’autres nutriments
tels que le P ou le soufre peuvent étre sous forme deux pools, inorganique et organique respectivement. En outre, le
pool inorganique de la plupart des nutriments rassemble des formes ioniques susceptibles d’€tre associées a
différentes phases solides minérales et/ou organiques. Les processus biogéochimiques permettant le transfert des
ions entre ces phases solides et la solution du sol déterminent la disponibilit¢ du nutriment. Ces processus
biogéochimiques sont suceptibles d’étre fortement influencés par différents processus rhizosphériques mis en place
par les plantes dont les caractéristiques sont reconnues pour présenter des variations suivant les espéces ou
génotypes (Rengel et Marschner, 2005). 11 a ainsi été proposé que cette différenciation explique les améliorations
de I’acquisition d’un nutriment observées dans le cas d’associations d’espéces. Dans le cas du Fe pour des sols
calcaires ou ce nutriment est trés peu disponible, il a été mis en évidence que la facilitation de I’acquisition de Fe
d’une espéce non graminée était liée a la sécrétion de phytosidérophores par la graminée associ¢e (Zuo et al.,
2000 ; Cesco et al., 2006 ; Zuo et Zhang, 2008). Dans ce cas la différenciation entre les deux especes est claire, une
seule étant capable de sécréter le composé chimique capable de modifier de maniére substantielle la disponibilité en
Fe. La différenciation des processus rhizosphériques et leur influence sur 1’acquisition par 1’association d’espéces
d’un nutriment a également été étudiée dans le cas du P. La diversité des processus rhizosphériques selon les
especes et génotypes peut étre suivie indirectement par des mesures, au niveau de la rhizosphere, de la répartition
des ions phosphates suivant différentes fractions. La mise en évidence expérimentale reste cependant peu
documentée. Cu et al., (2005) ont observé que le bl¢ dur (Triticum aestivum durum L.) et le lupin blanc en
association exploitaient différentes fractions de phosphore inorganique. Ces observations ont été relayées par
I’analyse de I’évolution de différentes fractions organiques et inorganiques de phosphore effectuée par Li et al.
(2008) au niveau de la rhizosphére d’une association blé dur-haricot. Ces auteurs ont pu mettre en évidence une
différence d’acquisition du P entre ces deux espéces pour les pools inorganique et organique. Cependant,
I’interprétation des mécanismes responsables des variations selon les fractions de P correspondant a ces différents
pools reste complexe.
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I11.4. Traits racinaires et dynamique temporelle

Les espéces peuvent présenter des différences de vitesse de croissance ainsi que des besoins nutritionnels contrastés
au cours du temps. Ces caractéristiques influencent I’occupation de I’espace par les racines ainsi que 1’intensité des
processus rhizosphériques. Dans le cas de I’occupation de 1’espace par les racines, une espéce présentant une
vitesse de croissance plus importante que celle associée est supposée avoir acces a des volumes de sol encore
inexplorés et, ainsi, a une quantit¢ de nutriments disponibles plus importante. Les différences phénologiques
peuvent induire des différences de prélévement dans le temps d’une ressource (Hooper, 1998), comme évoquées
pour I’eau (Schenk, 2006). Le cas des nutriments a aussi été étudié¢ mais essentiellement pour I’acquisition de N
dans des écosystémes prairiaux. Il a ainsi été mis en évidence que le prélevement des différentes fractions azotées
marquées au 15N différaient au cours du temps suivant les especes prairiales (Mc Kane et al., 2002 ; Fargione et
Tilman 2005 ; James et al., 2008). Ce partage dans le temps a aussi été évoqué pour les écosystemes forestiers
(Ong, 1999 ; Kelty, 2005).

Dans le cas des agroécosystemes, les différences des besoins en nutriments entre espéces peuvent étre manipulées
afin d’améliorer 1’exploitation des nutriments. Il est ainsi possible d’associer des espéces aux phénologies
contrastées par exemple par la pratique de semis et récolte décalés dans le temps, comme pratiqué en Chine pour
des cultures annuelles (Li et al., 2007). La minéralisation des résidus de récolte de la féverole (Vicia faba L.)
associée au mais a été évoquée comme mécanisme supplémentaire au décalage des besoins dans le temps pour
expliquer I’amélioration du rendement observé pour la céréale récoltée dans un deuxiéme temps (Li et al., 1999).
Dans les associations céréale-Iégumineuse il a également pu étre observé des différences de croissance racinaire la
céréale se développant plus rapidement que la 1égumineuse associée (Hauggard-Nielsen et Jensen, 2001 ; Corre-
Hellou et Crozat 2005).

Il parait aussi nécessaire de prendre en compte la démographie des racines (i.e. Leur turn-over), puisqu’il est connu
que I’age des racines influence leur fonctionnement biologique donc leur prélévement et la géométrie de leur
rhizosphére. La longévité des racines est aussi influencée par leur environnement abiotique et biotique (Eissenstat
et al., 2000). Les traits racinaires d’une espéce ne sont ainsi pas figés dans le temps, leurs caractéristiques évoluent
et induisent une hétérogénéité fonctionnelle a 1’échelle de ’appareil racinaire et influencent in fine la géométrie de
la rhizosphére (Hinsinger et al., 2005, 2011). Cette hétérogénéité de la zone d’influence d’une espece ainsi que son
impact sur le partage des ressources sont difficiles a évaluer. La simplification de la représentation de 1’ensemble
des racines comme fonctionnellement identiques au sein d’un systéme racinaire peut limiter la compréhension du
partage des ressources entre especes.

IV. Influence de la disponibilité en nutriments sur les interactions entre espéces
IV.1. Relations disponibilité-interactions : hypothéses

De faibles valeurs de disponibilité d’un nutriment affectent son acquisition et ainsi le statut nutritionnel des plantes.
Ce dernier affecte le fonctionnement de la plante parmi lesquels, en retour (« feedback effect »), I’acquisition des
nutriments (Hinsinger et al., 2011). L’exposition a de faibles valeurs de disponibilité d’un nutriment est supposée
permettre a la plante d’optimiser le prélévement en augmentant la surface racinaire et en induisant des
modifications des processus rhizosphériques. Les caractéristiques de la réponse des plantes a des variations de
disponibilité d’un nutriment dépendent des espéces et des génotypes (Rengel 2002a ; Rengel et Marschner, 2005).
Ces modifications du fonctionnement racinaire avec la disponibilité sont susceptibles d’influencer les interactions
entre espéces. En écologie, le « stress gradient hypothesis » propose une augmentation de l’intensité ou de
I’importance des interactions de type facilitation le long d’un gradient de stress environnemental : ces interactions
seraient d’autant plus importantes quand la disponibilité en nutriments tend vers des valeurs faibles (Bertness et
Callaway, 1994 ; Brooker et al., 2003). Cette hypoth¢se fait I’objet de nombreux débats en écologie, de nombreux
auteurs ayant tenté de redéfinir la relation entre disponibilité et interactions (Maestre et al., 2009 ; Le Roux et Mc
Goech, 2010). Selon le formalisme de Goldberg (1990), la ressource au cceur des interactions est influencée par
I’environnement. Il est donc supposé que sa disponibilité influence les mécanismes d’interaction, en 1’occurrence
I’effet des plantes sur la ressource et leur réponse. Alors que les interactions en écologie sont exclusivement
fondées sur 1’analyse de la réponse des plantes & des variations de disponibilité, il parait nécessaire de déterminer
également leur effet en retour sur 1’acquisition d’un nutriment.

IV.2. Modification de la géométrie de la rhizosphére
Il est reconnu que la disponibilité en nutriments influence la structure de ’appareil racinaire qui est également
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évalué indirectement a travers les modifications de biomasse. Ainsi, 1’allocation préférenticlle de biomasse aux
racines par rapport aux parties aériennes est une réponse largement observée chez les plantes exposées a de faibles
valeurs de disponibilité de nutriments dans le sol (Wilson, 1988 ; Lynch, 2007). Ce modéle a néanmoins été nuancé
suivant le type de nutriment considéré (Marschner et al., 1995) mais également par les travaux de Mollier et
Pellerin (1999) montrant dans le cas du P que ces modifications étaient temporaires chez le mais et présenteraient
une réponse a court terme. Lorsque la structure de ’appareil racinaire a est prise en compte, il est reconnu que la
disponibilité en nutriments influence : (i) ’extension des racines (e.g. longueur racinaire, diameétre), (ii) ’apparition
de racines d’ordre inférieur sur les axes racinaires (e.g. apparition de racines latérales), (iii) la direction
d’¢longation de ’axe racinaire (e.g. angle racinaire) et (iv) la démographie des racines (e.g. longévité) (Lynch,
1995). De faibles valeurs de disponibilit¢é d’un nutriment peuvent également induire des modifications de la
morphologie racinaire, notamment dans le cas des poils racinaires et de racines spécialisées comme les racines
protéoides (« cluster roots ») ou dauciformes (Hinsinger et al., 2005 ; Lynch, 2007). Le N et le P sont les nutriments
les plus étudiés pour leurs effets sur le développement racinaire. La réponse des plantes a des variations de
disponibilité reste difficile a évaluer en raison des multiples interactions existant entre les racines et leur
environnement abiotique et biotique, y compris la présence d’autres plantes, auxquelles il faut ajouter des
difficultés méthodologiques rencontrées par les expérimentateurs pour leur évaluation (Lynch, 1995). De plus, les
données disponibles sont limitées et sont relatives a un nombre restreint d’espéces et de génotypes (Forde et
Lorenzo, 2001). Les auteurs s’étant intéressés a la plasticité racinaire en réponse a la disponibilité en nutriments
poursuivent différents objectifs, la détermination des mécanismes (internes vs externes) et de leur importance quant
a P’acquisition des nutriments, qui ne seront pas détaillés ici (pour plus de détails voir Forde et Lorenzo 2001 ;
Hodge, 2009 ; Hodge et al., 2009).

IV.2.1. Modification de la structure et de la morphologie racinaire

IV.2.1.1. Modification de la longueur racinaire et du diamétre

Les modifications de la structure de 1’appareil racinaire sont souvent évaluées a partir de mesures de biomasse ou
de longueur racinaire des racines fines (< 1 a 2 mm) permettant de calculer des traits racinaires, le « Specific Root
Length » (SRL en m g-1 qui représente la longueur spécifique des racines (Ryser, 2006) ou des densités de racines
par horizon de sol. Il a été proposé que I’extension racinaire par développement de racines plus fines (augmentation
du SRL) soit une stratégie permettant aux plantes d’augmenter la surface racinaire tout en limitant le cofit carbone,
et ainsi faciliter I’acquisition de nutriments peu mobiles comme le P en réponse a de faibles valeurs de
disponibilité. Néanmoins, I’évaluation de cette hypothése a amené a des résultats contrastés selon 1’échelle
d’analyse (i.e. ensemble de I’appareil racinaire ou de la racine), le nutriment étudié et les espéces (Fransen et al.,
1998 ; Forde et Lorenzo, 2001 ; Hill et al., 2006).

IV.2.1.2. Extension de racines latérales

L’extension de racines latérales a aussi ét¢ étudiée mais peu de données sont disponibles dans la littérature. La
question de I’effet de la disponibilité est traitée sous deux angles d’approche suivant la répartition des nutriments.
Dans le cas d’une répartition homogeéne de la disponibilité la plante modéle utilisée est Arabidopsis thaliana avec
pour but une approche physiologique de 1’effet de la disponibilité. Il a ainsi été mis en évidence une stimulation du
développement des racines latérales pour de faibles concentration en P du milieu et dans le cas du nitrate aucun
effet n’a pu étre observé (Williamson et al, 2001 ; Ldopez-Bucio et al., 2003). Des résultats inverses ont été
rapportés chez des especes cultivées : diminution de I’extension de racines latérales observée chez le mais (Mollier
et Pellerin, 1999) et chez le haricot (Borch et al., 1999). Des résultats contrastés ont €également été observés dans le
cas de la comparaison de deux génotypes de Bracharia, un seul des deux répondant a la variation de disponibilité
par une stimulation de 1’apparition de racines latérales (Louw-Gaume et al., 2010), ou encore dans le cas de
plusieurs génotypes de haricots (Lynch,. 2007). En raison du faible nombre de données et de leur variabilité
(e.g.espéce, stade de développement observé), la détermination des mécanismes régulant la plasticité racinaire reste
difficile a établir. Les résultats issus des expérimentations sur Arabidopsis thaliana tendent néanmoins a montrer
I’existence de mécanismes impliqués dans I’interprétation des concentrations interne et externe en nutriments
(Lopez-Bucio et al., 2003 ; Gojon et al., 2009 ; Péret et al., 2011 ; Laugier et al., 2012). Plus de données sont
disponibles dans le cas d’une répartition hétérogene de la disponibilité. Il a ainsi été observé 1’induction de racines
latérales en particulier la prolifération de racines latérales dans les zones présentant des valeurs de disponibilité en
N et P élevées (Robinson, 1994 ; Forde et Lorenzo, 2002 ; Remans et al., 2006a ; Walch-Liu et al., 2006 ;
Svistoonoff et al., 2007). Ce type de réponse dépend du génotype mais aussi de I’ensemble des caractéristiques de
I’environnement biotique et abiotique (Hodge, 2004 ; Malamy, 2005 ; Hodge, 2009).
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IV.2.1.3. Modification de I’angle racinaire

L’angle de croissance racinaire s’établit en réponse a la gravité (i.e. gravitropisme), et constitue un facteur
déterminant la distribution des racines dans le sol (Lynch, 1995 ; Forde et Lorenzo, 2002), en particulier la
profondeur de développement des racines latérales (Geet al., 2000). Des études ont mis en évidence une plasticité
de certaines espéces et génotypes en réponse a la disponibilité en nutriments. Ainsi Bonser et al., (1996) ont
comparé la réponse de 16 génotypes de haricots a de faibles valeurs de disponibilit¢é de P. Les auteurs ont pu
observer une modification de ’angle de croissance des racines latérales émergeant a la base de 1’hypocotyle (i.e.
racines adventives), qui a par la suite été observée par d’autres auteurs (Liao et al., 2001 ; Miller et al., 2003). Cette
réponse a particuliérement été étudiée pour son implication dans 1’exploitation des horizons de surface considérés
comme plus riches en nutriments, en particulier en P (Ge et al., 2000 ; Lynch et Brown, 2001 ; Rubio et al., 2003).

IV.2.1.4. Modification de la morphologie

De faibles valeurs de disponibilité de certains nutriments sont reconnues pour induire le développement de poils
racinaires (Bates and Lynch, 1996 ; Ma et al., 2001 ; Lopez-Bucio et al., 2003) ainsi que de racines spécialisées
comme les « cluster roots » (Neuman et al., 1999 ; Watt et Evans, 1999 ; Lamont, 2003 ; Peck et al., 2003)
aboutissant a une augmentation de la surface racinaire. La production de poils racinaires est reconnue pour étre trés
sensible a la disponibilité en P mais aussi d’autres nutriments tels que les ions Fe3+ ou NO3-. Ainsi Lynch, (2007)
rapporte I’effet régulateur de la disponibilit¢ en P sur la longueur des poils racinaires, leur densité et leur distance
d’apparition par rapport au méristéme apical, ces réponses dépendant de 1’espece et du génotype. La figure 1.14
montre 1’augmentation du nombre de poils racinaires en réponse a des déficiences en P et Fe observée chez
Arabidopsis thaliana par Miiller et Schmidt (2004). Il a aussi été rapporté que de fortes concentrations en NO3-
limitent leur développement mais les réponses semblent présenter une plus grande variabilité que dans le cas du P
(Forde et Lorezo, 2002). Les « cluster root » ou racines protéoides correspondent a un assemblage dense de racines
latérales de méme longueur et relativement courtes. La formation de ces organes est reconnue pour étre stimulée
majoritairement par de faibles valeurs de disponibilité en P et également évoquée dans le cas du Fe (Hagstrom et
al., 2001 ; Neumann et al., 2002 ; Lamont, 2003). Il est ainsi rapporté que leur apparition est généralement observée
dans des sols agricoles pour des valeurs de concentration en P inférieures a 10 uM (Watt et Evans, 1999). Chez le
lupin blanc, Keerthisinghe et al., (1998) ont observé en hydroponie que la formation de « cluster roots » était
maximale pour des concentrations en P inorganique de 1-10 pM tandis qu’elle était inhibée pour des valeurs
supérieures a 25 uM.

Figure 1.14. Effet du statut nutritionnel Fe et P d’Arabidopsis thaliana sur le développement de poils racinaires.
Etat nutritionnel suffisant (i.e. controle) (a), déficience en Fe (b), déficience en P (c). D aprés Miiller et Schmidt
(2004).

IV.2.1.5. Longévité racinaire

Il a été proposé que les taux d’apparition de nouvelles racines et leur taux de mortalité soient influencés par les
valeurs de disponibilité en nutriments et varient selon une relation positive. Dans le cas d’une répartition homogéne
des nutriments, certains auteurs ont observé une longévité plus importante des racines pour des valeurs de
disponibilité faibles (Pregitzer et al., 1995 ; Ryser 1996). Dans le cas d’une répartition hétérogéne des nutriments
Gross et al., (1993) ont observé un turnover des racines plus important dans les zones présentant des valeurs
¢élevées de disponibilité en nutriments. Cette plasticité est supposé€e permettre de maintenir un taux de prélévement
¢élevé dans ces zones particuliéres. Comme pour les précédents traits racinaires, cette réponse différe néanmoins
suivant les especes et génotypes (Eissenstat et Yanai, 1997 ; Fransen et de Kroon, 2001) et est influencée par des
caractéristiques de 1’environnement biotique et abiotique autres que la disponibilité en nutriments (e.g.
température) (Eissenstat et al., 2000 ; Hodge, 2004).

IV.2.2. Modification des processus rhizosphériques

Un certain nombre de processus rhizosphériques impliqués dans 1’acquisition des nutriments sont influencées par
I’état nutritionnel des plantes. Il a ainsi été mis en évidence que les modifications de pH, I’exsudation d’anions
organiques ainsi que d’enzymes (e.g. phosphatases) ainsi que 1’expression de transporteurs impliqués dans
I’absorption des ionsétaient influencés par la disponibilité en nutriments tels que P. L’établissement des symbioses
rhizobiennes (avec les 1égumineuses) et mycorhizienne dépend également de la disponibilité en nutriments.

IV.2.2.1. Modification de pH
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L’effet de la disponibilité sur I’exsudation de protons par les racines, est particuliérement documenté dans le cas de
I’acquisition du Fe chez les espéces végétales dites de stratégie I (majoritairement des dicotylédones). Ces especes
exposées a de faibles valeurs de disponibilité en Fe répondent par une augmentation de 1’efflux de proton dans la
rhizospheére, combinée avec une augmentation de 1’activité réductase (Marschner 1994; Schmidt 2003 ; Hinsinger
et al., 2003). L’exsudation de H+/OH- est reconnue pour étre fortement influencée par la nutrition N, mais 1’efflux
de protons a été montré sensible a la disponibilité du P. Neumann et Romheld (1999), ont ainsi observé dans le cas
de plantes cultivées en hydroponie exposées a de faibles concentration en P (Fig. 1.15), une augmentation de
I’exsudation de protons et d’anions organiques pour le pois chiche (Cicer arietinum L.) et le lupin blanc, seule
I’exsudation de protons a augmenté pour la tomate (Lycopersicon esculentum L.) et de fagon moindre dans le cas
du blé tendre. Les réponses des plantes, en terme de modification du pH de la rhizophére, a la diminution de
concentration en P ne pouvant étre que rarement étre expliquées par les variations d’exsudation d’anions
organiques et étant dépendantes de 1’espéce, certains auteurs ont proposé que I’exsudation de protons soit le résultat
d’une diminution de prélévement en N sous forme NO3-. Cette supposée réponse indirecte a des variations
respectives de nutrition N et P des plantes a été testée par Tang et al. (2004) dans le cas de deux génotypes de
haricots cultivés en hydroponie avec différentes formes d’azote pour deux concentrations en P. Une augmentation
de I’exsudation de protons pour de faibles valeurs de P a uniquement été observée dans le cas des haricots cultivés
en présence de NO3- alors qu’aucune variation entre les deux apport de P n’a été observée dans le cas des haricots
ayant recours exclusivement a la fixation d’azote. De maniere similaire, il a été montré dans le cas d’une toxicité en
aluminium en conditions acides, que les espéces considérées comme peu tolérantes avaient tendance a diminuer le
prélevement de NO3- et donc de diminuer le pH de la rhizosphére contrairement aux especes tolérantes (Hinsinger
et al., 2003).

Figure 1.15. Effet du phosphore sur le pH du milieu de culture du blé tendre (a), de la tomate (b), du pois chiche (c)
et du lupin blanc en hydroponie. Les espéces ont été cultivées en présence de phosphore +P (ronds noirs), ou sans
phosphore —P (carrés blancs) suivi d’un apport de P (carrés noirs) excepté pour le lupin blanc pour lequel les
plantes —P n’ont pas regu de P. Le P a été apporté a la concentration de 0.25umol-1 et le N sous forme N-NO3-. Les
barres d’erreurs indiquent =SD de trois réplicas. D’aprés Neumann et Romheld, (1999).

1v.2.2.2. Exsudation d’anions organiques (carboxylates) et autres ligands organiques

La stratégie Il des graminées en réponse a une faible disponibilité en Fe qui consiste a 1’induction d’une sécrétion
accrue de ligands organiques particuliers, les phytosidérophores (Marschner 1994 ; Schmidt 2003 ; Robin et al.,
2008). Dans le cas du P, différentes études ont montré que 1’exsudation d’anions organiques par les racines dépend
de I’état nutritionnel de la plante. Cette augmentation a été observée chez le lupin blanc (Keerthinsinghe et al.,
1998 ; Neumann et Romheld 1999 ; Pearse et al., 2006), le colza (Hoffland et al., 1989 ; Zhang et al., 1997) et
d’autres espéces (Gaume et al., 2001 ; Dong et al., 2004 ; Hoffland et al.,2006). Mais cette réponse a une
diminution de la disponibilité¢ en P ne semble pas induite systématiquement chez toutes les espéces (Neuman et
Roémheld 1999 ; Wouterlood et al., 2004).

IV.2.2.3. Exsudation d’enzymes

L’implication d’enzymes extracellulaires d’origine racinaire dans 1’acquisition de nutriments est surtout
documentée pour P mais des études récentes ont observé 1’exsudation de protéases chez certaines especes
(Godlewsky et Adamczyk, 2007 ; Richardson et al., 2009). Il a été observé une augmentation de 1’exsudation
d’enzymes hydrolysant le P et de leur activité dans la rhizosphére en réponse a de faibles valeurs de disponibilité en
P (Gaume et al., 2001 ; Yun et al., 2001 ; Liu et al., 2004 ; Wang et al., 2008). Néanmoins ces variations restent
difficiles a évaluer en raison de leur rapide adsorption sur les phases minérales du sol mais aussi en raison de la
difficulté a dissocier 1’origine racinaire ou microbienne de ces enzymes (George et al., 2006 , 2008 ; Richardson et
al., 2011)

IV.2.2.4. Prélévement d’ions

De faibles valeurs de concentration en nutriments est reconnues pour induire 1’activité de
transporteurs a haute affinité (Remans et al., 2006b ; Chen et al., 2008 ; Remy et al., 2012).
Néanmoins I’expression des mécanismes moléculaires a I’origine reste encore a élucider
(Smith, 2003 ; Gojon et al., 2009 ;Bao et al., 2011).

IV.2.2.4. Etablissement de symbioses
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Les champignons symbiotiques mycorhiziens dépendent de la plante pour le C issu de la photosynthése et sont
reconnus pour faciliter 1’acquisition de N et plus particulierement du P du sol pour les plantes (Bolan, 1991 ;
Richardson et al ; 2009). 1l a été proposé que 1’abondance des mycorhizes et leur colonisation des racines ainsi que
leur activité soient dépendants des rapports entre C, N et P le long d’un gradient de disponibilité dans le sol de ces
deux derniers nutriments (Sylvia et Neal. 1990 ; Blanke et al., 2005 ; Egerton-Warburton et al., 2007). En
particulier dans le cas de valeurs de disponibilité en N et/ou P limitant le développement de la plante, il est supposé
que la plante investisse plus de C dans la symbiose. A ’autre extréme, pour de fortes valeurs de disponibilité en N
et/ou P (e.g. suite a la fertilisation), il est proposé que la plante investisse moins de C dans la symbiose et que ce
dernier devienne limitant pour le développement du microsymbionte. Une autre possibilité est que les champignons
mycorhiziens soient directement influencés par la disponibilité en N et P du sol qui régulerait la structure et
I’abondance des communautés de champignons (Treseder, 2004). Treseder et Allen, (2002) ont ainsi modélisé la
relation entre I’abondance des champignons mycorhiziens et la disponibilit¢ en N et/ou P du sol par une relation
hyperbolique (Fig 1.16). Bien que la fertilisation en N et P soit supposée diminuer I’abondance des champignons
mycorhiziens, les résultats expérimentaux sont trés contrastés. Treseder (2004) a ainsi réalis€ une méta-analyse
pour tenter de clarifier I’effet de la fertilisation sur I’abondance des microsymbiontes. Cette méta-analyse montre
que I’effet négatif du N n’est pas clairement établi, tandis que I’abondance des champignons mycorhiziens est plus
fréquemment associée a une diminution de la disponibilité de P. En conséquence les relations entre 1’abondance du
symbionte et la disponibilité en N et P du sol restent encore a étre précisées.

Figure 1.16. Effet de co-limitation pour la plante et pour les champignons mycorhiziens pour différents nutriments
sur la biomasse des champignons mycorhiziens le long d’un gradient de disponibilité en N ou P.

Pour des niveaux les plus élevés de disponibilité en nutriments, les champignons regoivent peu de carbone depuis
les plantes et vont étre limités en C. Pour de plus faibles niveaux de disponibilité en nutriments, les plantes vont
étre limitées par le N ou le P et vont allouer du carbone aux champignons mycorhiziens. Si la disponibilité en N ou
P est suffisante pour le fonctionnement des plantes les champignons mycorhiziens vont proliférer. Pour les niveaux
de disponibilité les plus faibles a la fois les plantes et les champignons vont étre limités par les nutriments et la
biomasse des champignons mycorhiziens quelque soit I’allocation de C par les plantes. D’aprées Tresedes et Allen,
(2002). La symbiose rhizobienne entre les 1égumineuses et des bactéries fixatrices d’azote confére aux plantes
I’acceés a une source en N inépuisable et ainsi leur permet de disposer d’un avantage sur les espéces dépendant
uniquement de N du sol. Les bactéries fixatrices d’azote font en effet bénéficier la plante de N d’origine
atmosphérique en échange de C provenant de la photosynthése. La mise en place de la symbiose est connue pour
étre influencée par la disponibilité en P et N et étre sensible a d’autres paramétres environnementaux. La méta-
analyse réalisée par Smith (1992) tend a montrer une relation négative entre la fertilisation en N et les paramétres
relatifs a la fixation symbiotique alors qu’une tendance inverse est rapportée dans le cas de la fertilisation P. Il a
ainsi ét¢ montré une diminution du taux de fixation des légumineuses suite a la fertilisation en N et plus
particulierement I’apport de nitrate (Voisin et al., 2002 ; Liu et al., 2011 ; Naudin et al., 2011). Leidi et Navaro
(2000), observent une interaction entre la disponibilit¢ en N et P sur les parametres de fixation du haricot,
I’augmentation de la disponibilité en P ayant un effet positif sur la fixation et plus particulierement pour de faibles
valeurs de disponibilit¢ en N. En effet, les 1égumineuses établissant une symbiose ont tendance a présenter des
besoins en P supérieurs a celles dépendant de la fertilisation N (Graham et Vance, 2000). Reed et al. (2007), ont
ainsi montré un doublement de I’activité fixatrice évaluée par ’activité de réduction de 1’acetyléne d’une prairie
apres fertilisation P. Des résultats similaires ont été rapportés par Isaac et al. (2011) dans le cas de I’acacia (Acacia
senegal L.) dont I’activité fixatrice évaluée au travers du 15N augmentait avec la fertilisation P de 1’acacia (Acacia
senegal L.). Les mécanismes impliqués dans I’effet de la disponibilité en N et en P restent encore débattus (Hogh-
Jensen et al., 2002 ; Vitousek et al., 2002 ; Naudin et al., 2010).

IV.3. Influence de la disponibilité sur I’acquisition d’un nutriment dans I’association d’espéces

Le modele de « stress-gradient hypothesis » propose que I’importance ou I’intensité de la compétition et de la
facilitation varient inversement le long d’un gradient de stress avec une prédominance de la facilitation pour les
conditions de stress abiotique élevées (Bertness and Callaway, 1994 ; Brooker et al., 2003). Elle suppose que dans
des conditions de stress élevées, une espece bénéficie de I’effet positif sur I’environnement d’une espece voisine,
supérieur a 1’effet négatif de compétition pour une ressource. Cette formulation se veut générale et peut amener a
différentes interprétations suivant la définition des différents concepts comme celui de facilitation, compétition et
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gradient de stress. La majorité des études ont testé cette hypothése en mesurant la réponse des individus aux
interactions et donc leur effet net en termes de performances, mais ne se sont pas intéressées a ’effet sur la
ressource. Le « stress-gradient hypothesis » a été confirmé par de nombreuses expérimentations dont la plupart
comparent les performances d’espéces avec ou sans voisin et non pas 1’effet du changement de 1’identité d’un
voisin comme dans le cas pour les cultures associées. Néanmoins les résultats d’un certain nombre d’études ont
remis en cause cette relation, en mettant en évidence qu’elle pouvait varier suivant les comparaisons effectuées
(avec ou sans voisin, en modifiant I’identité du voisin), la nature du gradient de stress, I’identité et la phénologie
des espeéces ainsi que les performances mesurées (Maestre et al., 2009). Le Roux et McGeoch (2010) citent
I’existence de 4 types de relations entre les interactions entre plantes et la disponibilité des ressources, dont ils
attribuent les différences a des considérations méthodologiques. Si I’on prend I’exemple des associations céréale-
légumineuse, 1’augmentation de ’effet positif sur le prélévement d’azote de la céréale en raison de la fixation de
N2 par la légumineuse avec la diminution de la disponibilité en N a en effet été mis en évidence par de nombreuses
études (Ghaley et al., 2005 ; Li et al., 2009 ; Bedoussac et al.,2010 ; Naudin et al., 2010). Le mécanisme proposé
pour expliquer cette relation est ’augmentation de I’activité fixatrice de la [égumineuse avec la diminution de la
disponibilité en N. La gamme de variation de disponibilité testée a été fixée par les expérimentateurs mais il est
légitime de se demander comment évoluerait la relation pour des conditions stressantes en N. De plus dans ces
expérimentations seule la disponibilité en N est modifiée pour établir un gradient de stress, les autres nutriments
étant présents en quantité considérée suffisante pour la croissance. Il serait aussi possible de complexifier le
systeme et de faire varier des parameétres supplémentaires comme la disponibilité d’autres nutriments comme le P
pour lequel il est admis que de faibles valeurs de disponibilité inhibent la fixation symbiotique. Certains auteurs ont
donc tenté de redéfinir le concept afin de mettre fin au débat en soulignant que les contradictions tenaient plus a la
formulation qu’au concept fondamental (Maestre et al., 2009). Ils soulignent la nécessité de préciser la nature du
stress abiotique ainsi que de prendre en compte les caractéristiques des espéces en interaction afin de prédire
comment la facilitation et la compétition évoluent le long d’un gradient de stress.

Cette démarche appliquée au cas du partage des nutriments nécessite de comprendre I’évolution des interactions
entre especes le long d’un gradient de disponibilité dans le cas de 1’association d’especes et de celle des cultures
monospécifiques correspondantes. L’évaluation de 1’effet de la disponibilit¢ moyenne dans le sol sur les
interactions rhizosphériques consiste ainsi en la comparaison du partage de la ressource entre individus de la méme
espéce a celui entre individus d’espéces différentes. 11 s’agit dés lors de I’étude de la modification du partage d’un
nutriment suivant la disponibilit¢ moyenne du sol a I’échelle de la rhizosphére. Le « stress-gradient hypothesis »
impliquerait dans ce cas que 1’augmentation de biodisponibilité du nutriment pour I’espéce facilitée serait d’autant
plus importante que la disponibilit¢ moyenne du sol est faible. La vérification de ce modéle nécessite 1’étude des
variations du partage entre espéces (i.e. interspécifique) avec la disponibilité moyenne du sol ainsi que son effet sur
I’augmentation de disponibilité par 1’espece facilitatrice. Le modéle de Raynaud et al. (2004) permet de simuler
I’effet de la disponibilité sur le partage de la ressource pour un état d’équilibre. Leurs simulations montrent que la
relation entre le partage d’un nutriment et ses parametres de diffusion n’était que légérement modifiée pour des
valeurs ¢élevées de disponibilité moyenne. Dans ce cas, 1’occupation de I’espace par les racines aurait tendance a
gagner en importance sur le contréle du partage par rapport aux capacités de prélévement. Les auteurs n’ont pas fait
le choix de comparer 1’évolution du partage pour différentes valeurs de disponibilité ni de prendre en compte leur
effet sur les caractéristiques des facteurs supposés influencer le partage (i.e. occupation de 1’espace et capacité de
prélevement). Afin d’intégrer ’influence des racines sur la disponibilité des nutriments et ainsi la facilitation, il
serait également nécessaire de s’intéresser aux modifications des processus rhizosphériques avec la disponibilité.
Les études relatives a ’effet de la disponibilité en nutriments sur le partage des nutriments a I’échelle de la
rhizosphére sont peu nombreuses, essentiellement relatives au P et présentent souvent un nombre limité de niveaux
de disponibilité testés (Li et al., 1999 ; Li et al., 2001 ; Li et al., 2007). L’interprétation de ces €tudes reste limitée a
I’évaluation de la biodisponibilité du nutriment étudié et a 1’étude des interactions rhizosphériques par 1’observation
des processus racinaire sans prendre en compte les variations de disponibilité. De maniére générale 1’acquisition
d’un nutriment le long d’un gradient de disponibilité dépend de nombreux facteurs dont la disponibilité des autres
ressources. Cette complexité est difficile a prendre en compte expérimentalement et le développement des outils de
modélisation permettant d’établir la relation entre interactions et disponibilité est encore rare. Des travaux semblent
nécessaires afin de fournir des données supplémentaires permettant de clarifier les mécanismes impliqués.

V. Associations céréale-légumineuse : interactions et facilitation de I’acquisition de P
Ce paragraphe traite des interactions entre céréale et 1égumineuse en association pour 1’acquisition de P et plus
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particuliérement de la facilitation. Ce sujet a fait I’objet d’une publication en 2011 dans la revue Plant Physiology
et présenté ci-apres.

P for Two, Sharing a Scarce Resource: Soil Phosphorus Acquisition in the Rhizosphere of Intercropped
Species|

Philippe Hinsingera,*, Elodie Betencourt a,b, Laetitia Bernard c, Alain Brauman c, Claude
Plassard a, Jianbo Shend, Xiaoyan Tanga,b, Fusuo Zhangd
a INRA, UMR Eco&Sols, 34060 Montpellier, France
b Montpellier SupAgro, UMR Eco&Sols, 34060 Montpellier, France
¢ IRD, UMR Eco&Sols, 34060 Montpellier, France
d Department of Plant Nutrition, China Agricultural University, Key Laboratory of Plant-Soil
Interactions, Ministry of Education, Beijing 100193, People’s Republic of China

* Corresponding author. Tel.: +33 4 99 61 22 49; fax: +33 4 99 61 30 88. E-mail address:
philippe.hinsinger@supagro.inra.fr (P. Hinsinger).

Over the last 50 years, the use of nitrogen (N) and phosphorus (P) fertilizers has increased at
a faster rate than global food production, resulting in substantial decreases of N and P
efficiency in agriculture (Fig. 1.17). Thus, considerable amounts of N and P fertilizers have
been wasted in agroecosystems, and the alteration of N and P biogeochemical cycles is
among the most visible impacts of human activities on ecosystem services, far exceeding the
hypothesized “planetary boundaries” for N and approaching those for P (Rockstroet al.,
2009). Projections for the future suggest that a substantial further increase in N and P
fertilizer use will occur to cope with increasing food demand (Tilman et al., 2001; Vance et
al., 2003). Tilman et al. (2001) predicted that global consumption of fertilizer P will increase
from 34.3 Tg year-1 in 2000 to a mean projected value of 83.7 Tg year-1 in 2050 (56.2-118 Tg
year-1 depending on the calculation scenario). Such increases in fertilizer consumption will
further threaten the global N and P cycles. Bouwman et al. (2009) estimated that in 2000,
the total input of fertilizer P in croplands amounted to 21 Tg year-1, of which 9 Tg was
accumulated in soils and 1 Tg was lost to erosion. Their projections for 2050 for various
scenarios of future agricultural development amounted to 29 to 46 Tg year-1 total P fertilizer
input and 10 to 23 and 3 to 5 Tg year-1 accumulated in soil and lost to erosion, respectively.
This suggests that even in the most optimistic scenario, the contribution of P fertilization of
cropland to P movement by erosion will triple over the period 2000 to 2050. While further
intensification of agroecosystems is clearly needed to cover the growing food demand over
the next decades, we cannot afford to accept the “business as usual” scenario that relies on
ever-increasing agricultural inputs and the resulting waste of nutrients in some regions of
the world (Vitousek et al., 2009).

Figure 1.17. Relative increase in world annual production of cereals, and annual consumption of fertilizer-N and
fertilizer-P over the 1961-2008 period. The 100-basis in 1961 corresponds to 876.874890 Tg cereals yr-1,
11.587748 Tg fertilizer-N yr-1 and 4.770182 Tg fertilizer-P yr-1. In 2008, these reach 2520.699642 Tg cereals yr-
1, accessed 20th February 2011) 101,600000 Tg fertilizer-N yr-1 and 17.101926 Tg fertilizer-P yr-1 (data from
FAOSTAT, http://faostat.fao.org/

V.1. What makes P so special?

Contrary to N, P is reasonably abundant in the Earth’s crust (1.2 g kg—1 on average) and thus in soils, where it
primarily occurs as inorganic P in apatite minerals derived from the

bedrock. However, with soil formation and weathering, total P content decreases over time

and organic P content builds up at the expense of inorganic P, as shown in soil

chronosequences (Richardson et al., 2004). At early stages of development (in young soils),

therefore, terrestrial ecosystems are primarily N limited, while at later stages of
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development (in older soils), they become P limited (Vitousek and Farrington, 1997). Thus,
soil P scarcity is especially critical in the tropics, where deeply weathered soils dominate. In
addition, unlike N (especially nitrate), phosphate ions are poorly mobile and present at low
concentration in soil solution, due to strong and multiple interactions with soil constituents
(Hinsinger, 2001). These comprise adsorption onto soil minerals (metal oxides and clay
minerals), precipitation as P minerals (predominantly apatite-like minerals), and
immobilization as various organic P compounds (soil organic matter and phytate, which is
the P storage form in seeds). P limitation is thus widespread, estimated to affect about 5.7
billion ha worldwide (Gaume, 2000).

While, in spite of their considerable energy cost, the reservoir of atmospheric N2 used for
manufacturing N fertilizers is much larger than required, the situation for P is rather
different. World reserves of P ores are indeed finite, and the exact time when their
consumption will peak is a matter for debate. High-grade phosphate rocks are definitely
expected to be exhausted within the next decades (Cordell et al., 2009), which calls into
question the sustainability of current P fertilizer use in developed and emerging countries.
Increasing P efficiency in crops without further increasing P inputs requires better
exploration and exploitation of soil resources in agroecosystems. To achieve this, we must
breed more P-efficient crop genotypes that will make better use of belowground (root
architecture and rhizosphere-related traits (Vance et al., 2003; Lynch, 2007). Another
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promising option for achieving ecological intensification of agroecosystems (Cassman, 1999)
is to make better use of plant diversity, especially niche complementarity and facilitation
occurring in the rhizospheres of intercropped species (Zhang et al., 2010).

V.2. Better exploiting plant functional diversity in crop-based agroecosystems: the case

of cereal-legume intercrops

Enhanced productivity of multispecies agroecosystems (intercropping) compared with that

of monospecific agroecosystems (each of the component species being grown alone) may be

explained by two major processes that result in improved resource use: complementarity

and facilitation (Fridley, 2001). Experimentally, these processes can be difficult to tease apart

(Loreau and Hector, 2001). Complementarity may be defined as a decrease in interspecific

competition and competitive exclusion through resource partitioning between intercropped

species (Fig. 1.18). Species may use a given resource differently in time, in space, and in

forms (Fridley, 2001). A well-known example is the complementarity of N use between

cereals and N2-fixing legumes, where both species compete for the same pool of soil N,

while only the legume can substantially access the additional pool of atmospheric N2

through symbiotic fixation. Facilitation occurs when one species enhances the growth or

survival of another (Callaway, 1995). This can occur through (1) direct positive mechanisms,

such as favorable alteration of light, temperature, soil moisture, soil nutrients, etc., and (2)

indirect mechanisms, such as beneficial changes in soil mycorrhizal or microbial

communities. Hereafter, we use facilitation to mean positive interactions by which a species

can modify the biotic/abiotic environment of its roots (rhizosphere), ultimately benefitting

the intercropped species by increasing nutrient availability (Callaway, 2007). Direct, rootmediated

processes altering P availability in the rhizosphere and indirect, microbiallymediated

processes will be addressed.

Figure 1.18. Competition (a), complementarity (resource use partitioning; b), and facilitation (c) between two
intercropped species. Pools represent different forms of a single resource (e.g. nutrient). Solid arrows indicate
mechanisms by wich species B can alter resource availability, increasing the size of the available pool at the
expense of the unavailable pool (indicated by curved arrow), thereby improving the uptake of resource by the
intercropped species A (facilitation).

Such positive interactions are particularly valuable when resources are limited, as occurs in

low-input agroecosystems. For example, beneficial effects of intercropping have been
observed at lower rates of P fertilizer application but were no longer significant at higher
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rates (Li et al., 2007). In ecology, the “stress gradient hypothesis” proposes that positive
interactions (facilitation) increase in importance and intensity with increasing environmental
stress (Bertness et Callaway, 1994; Brooker et al., 2003). For both natural and managed
ecosystems, nutrient use in multispecies stands has been mainly studied for N and especially
for cereal/legume intercropping systems. Few studies have focused on cereal-legume
interactions with regard to soil P. Recently, this research field has attracted new interest

with the reported evidence of enhanced P acquisition for cereals intercropped with legumes
(Li et al., 2007).

V.3. Complementarity in space, time and soil P pools

Given the low mobility of phosphate ions in soils, the volume and geometry of the
rhizosphere largely determines the pool of P readily accessible to plants. Spatial
complementarity can occur (1) when the two species have contrasting root architecture,
exploring different soil horizons, and/or (2) because of the plasticity of root systems,
combined with possible avoidance strategies (Hauggaard-Nielsen and Jensen, 2005; Li et al.,
2006; de Kroon, 2007). In both cases, intercropping may ultimately result in better
exploration of the whole soil volume compared with monocropping. The role of root
distribution in resource use in intercropping systems has been mostly documented for N. But
the conclusion that cereal has better N uptake efficiency due to faster root growth may also
apply to P. The discovery that plants can adjust root location depending on nutrient
availability and the presence of neighboring plants within a single species (Gersani et al.,
2001; Cahill et al., 2010) raises new questions about how soil P is shared in multispecies
stands and how “root decisions” (Hodge, 2009) occur for intercropped species. In addition,
intercropped species may exhibit contrasting uadiateues (Rose et al., 2007) and/or growth
periods (e.g. different sowing dates), which may result in differential P requirements over
time (Li et al., 1999, 2007). Contrasted sowing/harvest dates may also reduce competition
and increase P availability by mineralization of crop residue, which enhances P acquisition of
the intercropping system.

Soil P occurs as various pools that require different biochemical or chemical reactions to
release phosphate ions that are readily taken up by roots. Complementarity can thus occur
for two intercropped species tapping into two distinct pools of soil P resources (e.g.

inorganic and organic; Li et al., 2008). Intercropped species may also have access to different
fractions of each of these pools (Turner, 2008). Cu et al. (2005) observed that wheat
(Triticum aestivum) and intercropped white lupin (Lupinus albus) depleted two distinct
inorganic P fractions. In Li et al. (2003a), chickpea (Cicer arietinum) mobilized soil organic P
and left more inorganic P available to the intercropped wheat. Li et al. (2008) tested this
hypothesis on a larger number of inorganic and organic P fractions for durum wheat
(Triticum durum) and common bean (Phaseolus vulgaris). Almost all values of soil P pools in the rhizosphere of the
two intercropped species were intermediate between those in the

monocropped cereal or legume. As for Cu et al. (2005), the rhizospheres of the intercropped
species were not dissociated to measure the changes in P fractions separately for each of the
intercropped species.

V.4. Direct positive interactions

Figure 1.19. Root-induced (direct) and microbially mediated (indirect) positive interactions (facilitation) altering
P availability in the rhizosphere of two intercropped species. Dotted arrows indicate how species B can mobilize
P that is initially not available to species A, either directly or indirectly via soil microorganisms (gray arrows)
such as bacteria and fungi, mycorrhizal or not. These processes result in increase in the size of the available P
pool at the expense of the unavailable pool (indicated by curved arrow). Solid black arrows indicated P uptake
by the two species from the available P pool.

Facilitation of P uptake is defined as the positive interactions that result from the ability of

one species to increase soil P availability to the benefit of the intercropped species

(Callaway, 2007). Thus, for example, the size of the pool of available P is increased at the

expense of the pool that is unavailable to species A (Figs. 1.18c and 1.19) as a consequence

of exudation by species B. This section will focus on how plant roots are able to directly
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change rhizosphere P availability through either P uptake or exudation of P-mobilizing
compounds or as a consequence of interactions with the uptake of other nutrients

(Hinsinger, 2001; Vance et al., 2003; Devau et al., 2010). Root exudates play a major role in P
bioavailability via several mechanisms: protons/hydroxyls and carboxylates solubilize
inorganic P, while root-borne phosphatases hydrolyze organic P (Hinsinger, 2001; Vance et
al., 2003). Most cereal/legume intercropping studies implicitly assume that the cereal shall
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benefit from the legume species (one-way facilitation), because legumes are known to
excrete larger amounts of protons (Tang et al., 1997; Hinsinger et al., 2003), carboxylates
(Neumann and Romheld, 1999; Vance et al., 2003; Pearse et al., 2006), and phosphatases
(Nuruzzaman et al., 2006) in their rhizosphere. But cereals can also change rhizosphere P
availability, and one could well expect the facilitation of legume P acquisition by Pefficientcereals
or even two-way facilitation in intercropped cereal/legume systems. N

uptake and the source of N used (ammonium, nitrate, N2) are known to play a key role in
cation-anion uptake balance and subsequent changes in rhizosphere pH and P availability
(Hinsinger et al., 2003). The intercropped cereal will presumably benefit from legumemediated
acidification due to N2 fixation in alkaline/neutral soils, where such acidification

may increase P availability through dissolution of P minerals (Hinsinger, 2001). Several
experiments have shown a lower rhizosphere pH in legumes than cereals, while rhizosphere
pH of the intercropped cereal/legume is intermediate (Li et al., 2003a, 2008; Cu et al., 2005).
However, none has established a causal relationship with plant performance. Li et al. (2008)
reported a significant yield benefit when durum wheat was intercropped with common

bean, relative to durum wheat grown alone, but they could not demonstrate the link with

the observed changes of rhizosphere pH and acid-soluble P pools. These researchers,
however, did show that proton release rate by the intercropped legume was significantly
greater than that measured when the legume was grown alone. This likely occurred as a
result of greater legume N2 fixation due to lower rhizosphere nitrate concentrations because
of competition for soil N with the intercropped cereal, as documented elsewhere
(Hauggaard-Nielsen et al., 2009). Indeed, when cropped alone, legumes tend to rely more on
soil N when it is readily available due to the inhibiting effect of elevated nitrate
concentration on N2 fixation. This provides an interesting case where competition for one
resource (nitrate N) may stimulate facilitation for the acquisition of another resource (acidsoluble
P).

Not only proton excretion but also hydroxyl release and subsequent increase in

rhizosphere pH can substantially increase soil P availability. This occurs as a consequence of
enhanced desorption of phosphate ions and changes in surface charges of iron oxides and
clay minerals to which phosphate ions are bound (Hinsinger, 2001). Devau et al. (2010) both
measured and modeled the substantial contribution of root-induced alkalization of the
durum wheat rhizosphere to observed increases in P availability. These results were
documented in a neutral soil but should occur for a broad range of soil types and initial pH
values, provided that P availability is primarily constrained by adsorption/desorption
processes. These findings suggest that cereals, which often exhibit improved N nutrition
when intercropped (Bedoussac and Justes, 2010), may facilitate P acquisition by the
intercropped legume.

Carboxylates and other organic ligands exuded by roots can compete with phosphate ions
for adsorption on charged surfaces, thereby inducing ligand exchange-promoted P
desorption and enhanced P availability Hinsinger, 2001). Carboxylate exudation rates are
promoted under P-deficient conditions and vary considerably with plant species (Neumann
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and Romheld, 1999; Neumann and Martinoia, 2002; Vance et al., 2003), being such smaller
in cereals than in certain grain legumes such as chickpea and white lupin (Neumann and
Romheld, 1999; Pearse et al., 2006). These species can exude massive amounts of malonate,
malate, and citrate, which are some of the most efficient P-mobilizing carboxylates
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(Hinsinger, 2001). Thus, it is generally expected that legumes facilitate P acquisition of the
intercropped cereal, although many legume species do not exude carboxylates at rates any
greater than most cereals. Only one study (Li et al., 2010) focused on carboxylate
composition and concentrations in the rhizosphere of intercropped species: maize (Zea
mays) and white lupin or faba bean (Vicia faba). Intercropping aftected carboxylate
composition for maize but had no effect on carboxylate concentration, plant biomass, or P
acquisition. The experiment was inconclusive, and additional work is needed to ascertain the
significance of this process in intercropping systems.

Intercropping studies, which have investigated the potential role of P-mobilizing

compounds, have mainly focused on phosphatase activity (Li et al., 2004; Inal et al., 2007;
Wang et al., 2007a). Root-excreted phosphatases may enhance soil P availability through
hydrolyzing organic P. Li et al. (2003a) reported increased P acquisition from organic sources
(phytate) in wheat intercropped with chickpea compared with wheat grown with a solid
barrier separating its roots from those of chickpea. They showed no such effect when the
source of supplied P was inorganic (FePO4), which suggests that chickpea did facilitate P
acquisition by the intercropped wheat as a consequence of its ability to hydrolyze the

organic P supplied, presumably by phosphatase secretion. Li et al. (2004) observed both in
hydroponics and soil-grown plants that higher phosphatase activity was observed for
chickpea than for maize. Intercropping, however, did not affect the phosphatase activity of
either species, although maize biomass and P acquisition were enhanced. The enhanced
biomass and P acquisition of the cereal could not be related to increased phosphatase

activity in intercropping compared with maize grown alone because it also occurred when
only inorganic P was supplied. Wang et al. (2007a) conducted a similar experiment but with
another soil, using different species and growth duration. No intercropping effect was
observed when P was added in an organic form (phytate), but biomass, P acquisition,
phosphatase activity, and P availability all increased when inorganic P was added.
Relationships between rhizosphere processes such as phosphatase secretion and P

facilitation have not been clearly established yet. It is important to note that a large
proportion of phosphatase activity in the rhizosphere is not directly the consequence of the
secretion of root-borne enzymes but rather derives from microbial activities (see below).
None of the published work on intercropping systems has attempted to determine the origin
of the measured phosphatase activities, due to methodological limitations. To a lesser

extent, this also applies to rhizosphere pH and organic ligand concentrations.

All of the above-mentioned rhizosphere processes occur over rather small spatial scales.
While protons/ hydroxyls can diffuse several millimeters away from root surface,
carboxylates and most enzymes are expected to be strongly adsorbed onto soil particles and
thus poorly mobile in the rhizosphere, rarely diffusing over distances greater than 1 mm millimeter or so (Hinsinger
et al., 2009). Thus, in the absence of long root hairs or effective mycorrhizal symbiosis, root proximity is required
for the occurrence of positive interactions that involve the release of P-mobilizing exudates. Thus, in contrast to
spatial niche separation, intimate intermingling of roots of the two intercropped species is needed for P
facilitation to occur. This is supported by root barrier experiments, either in the field or in
pot culture (Fig. 1.20), which have consistently shown that better growth and/or P
acquisition is achieved when there is no physical barrier between the roots of intercropped
species. Using an elegant modeling approach, Raynaud et al. (2008) demonstrated that

under conditions where the diffusion of citrate is spatially restricted, as would be expected

to occur in most soils, only the few neighboring roots of the non-exuding species could
benefit from the increased P availability due to citrate released by roots of the exuding
species. This spatial restriction not only stems from the poor mobility of P-mobilizing
compounds released by roots, such as protons/hydroxyls, but especially carboxylates or
phosphatases. It is also necessary for the released phosphate ions to be able to diffuse back
toward the roots of the facilitated species. The need for close proximity (within millimeters)
between roots may be offset by long root hairs and more so mycorrhizal symbiosis, which
can confer access to P resources farther away from roots of the facilitated, intercropped
species. Besides spatial considerations, temporal variations of either uptake or release of Pmobilizing
compounds should be accounted for, as the age of a root segment can
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considerably influence its physiology. This has been especially documented for the release of

protons and carboxylates in cluster roots of white lupin (Neumann and Martinoia, 2002).

Figure 1.20. Maize-faba bean intercropping performance in two field experiments with three barrier

treatments: a solid, impermeable plastic sheet preventing root contact and solute transfers between the

species (black bars); a nylon mesh that prevented root contact but enabled solute transfer (gray bars); and no
barrier between the root system (white bars). (a), grain yield of maize and faba bean from Li et al. (2007),
reprinted with permission from the National Academy of Science of the United States. (b) and (c), grain yield (b)
and P uptake (c) of maize and faba bean from Li et al. (1999, 2003b), reprinted with permission from Springer
Science+Business Media. For each species, different letters indicate significant differences among barrier
treatments (P<0.05).
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Besides the exudation of P-mobilizing compounds, other processes may also induce changes
in thizosphere P availability as a consequence of interactions with the uptake of other
nutrients, as for example N uptake and its effect on rhizosphere pH. The potential role of
calcium (Ca) uptake has been recently demonstrated by Devau et al. (2010). Increased P
availability in the rhizosphere of durum wheat could not be explained fully by P uptake
combined with rhizosphere alkalization due to nitrate nutrition. However, when accounting
for Ca uptake, Devau et al. (2010) obtained a good agreement between measured and may
thereby facilitate P acquisition of the intercropped cereal.

Unfortunately, we have little experimental evidence to support the facilitation of P
acquisition in intercropping. Causal relationships between increased P acquisition and
rhizosphere processes altering P availability are often lacking, in contrast with the welldocumented
role of N facilitation in cereal/legume intercropping. Only a few studies have

attempted to measure both rhizosphere processes and changes in P availability (Song et al.,
2007; Wang et al., 2007a; Li et al., 2008) or P acquisition in intercropping systems. In
addition, rhizosphere processes may vary greatly with soil type and plant species (Hinsinger,
2001; Hinsinger et al., 2009), and P availability in the rhizosphere of intercropped species has
been mostly studied in alkaline/neutral soils. These complex interactions need to be
examined in a range of soil types including acidic soils (Wang et al., 2007a, 2007b; Li et al.,
2010). For instance, the hypothesis of facilitation of cereal P acquisition due to legumemediated
rhizosphere acidification has only been tested in alkaline/neutral soils (Li et al.,

2003a, 2008; Cu et al., 2005). It should also be tested in acidic soils, where alkalization might
prove more efficient at increasing P availability.

V.5. Microbially mediated rhizosphere interactions

Besides direct root-induced chemical processes in the rhizosphere, facilitation can also occur
as a consequence of shifts in the microbial community structure, biomass, or activity (Fig. 3).
Plant species exert a selective influence on rhizosphere microbial communities due to
differences in amounts and composition of root exudates and rhizodeposits (Hartmann et

al., 2009; Dennis et al., 2010). For instance, differences in fungal community structure in the
rhizosphere of white lupin were attributed to citric acid, while differences in bacterial
community structure were attributed to the presence of cis-aconitic, citric, and malic acids
(Marschner et al., 2002). In addition, roots exude a range of secondary metabolites and
signaling molecules that shape microbial communities and are implicated in root-root and
root-microbe communication (Walker et al., 2003). Rhizosphere communities can thus vary
with plant species (Marschner et al., 2001, 2006; Smalla et al., 2001) and/or plant genotypesoil
interactions (Marschner et al., 2001, 2004). In addition to the selective effect of
rhizodeposition, there is increasing evidence that soil chemical properties such as pH have a
major influence on the structure of soil microbial communities (Philippot et al., 2009; Rousk
et al., 2010). To what extent this would apply to rhizosphere pH changes remains an open
question (Hinsinger et al., 2009), which would be worth testing in cereal/legume
intercropping systems.
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Several studies have shown significant changes in microbial community structure in the
rhizosphere of intercropped species compared with those of sole crops (Song et al., 2007;
Wang et al., 2007a; Li et al., 2010). Intermingling of roots of the intercropped species can
result in a common microbial community structure, which might simply be a mixture of the
respective communities of each of the two species (Wang et al., 2007a). However, in the
rhizosphere of intermingled roots, a greater diversity of organic compounds could be
expected if there are differences in root uadiateu composition between the intercropped
species. In that case, the microbial community of intercropped species would not be a
simple mixture of the communities of each of the two species. So far, effects of
intercropping on microbial community structure are contradictory. Fan et al. (2011) found
little effect of maize/faba bean intercropping on the community structure of ammonia
oxidizers. The sampling technique and growth stage may also explain discrepancies among
studies.

Changes in microbial community structures alone are not as important as changes in
microbial biomass and activity, which can influence plant growth by altering root growth via
hormone production or nutrient availability through mineralization (Song et al., 2007,
Richardson et al., 2009; Fan et al., 2011). Marschner et al. (2006) observed a correlation
between microbial P and acid phosphatase activity under P-limiting conditions. However,
there is often a weak link between microbial community composition and activity, because
many of these functions are carried out by a wide range of microorganisms, which form
substrate guilds (Zak et al., 1994). The consequence of such functional redundancy is that
changes in the abundance of a single species often have little effect on a given function
(Miethling et al., 2003). However, even for functional communities with low levels of
redundancy, like nitrifiers (ammonia-oxidizing archea and bacteria), their community
structure was not modified by intercropping (Fan et al., 2011). Nevertheless, there are
indications that changes in overall microbial community composition can be correlated with
changes in certain microbial activities, including phosphatase activities (Kandeler et al.,
2002).

In order to assess the effect of microbial community structure on P acquisition of
intercropped species, specific functional groups of microorganisms should be targeted, such
as those implicated in the mobilization of inorganic or organic P pools in soils. The capacity
to increase the availability of inorganic P is widespread across soil microorganisms, as it
originates in the production of protons, organic acids, and ligands, which are ubiquitous
physiological traits among rhizosphere P-solubilizer microorganisms (Richardson et al.,
2009). Besides P-solubilizer microorganisms, numerous microorganisms also use phytate, an
important pool of soil organic P (Turner et al., 2002), presumably through the production of
phytases (Jorquera et al., 2008). These authors found that the proportion of phytasemobilizing
bacteria from the rhizosphere of graminaceous species (wheat, 19.6%; oat [Avena

sativa], 17%) was twice that found for a legume (yellow lupin [Lupinus luteus], 8.2%).
Although their approach was based on culturable bacteria only, these results suggest that
intercropping species such as cereals and legumes may select different functional bacterial populations, resulting in
varying capacities to mobilize phytate in the rhizosphere. To

confirm this hypothesis, it will be necessary to develop molecular tools to probe microbial
phytase genes, whether from bacterial or fungal origin. Unfortunately, phytases belong to
four classes (Mullaney and Ullah, 2007), and molecular tools have been designed so far only
for one class, the b-propeller phytases (Jorquera et al., 2011), corresponding to alkaline
phytases found only in bacteria (Lim et al., 2007).

Another potential indirect effect in the rhizospheres of intercropped species is enhanced
nutrient mineralization due to the priming effect. The priming effect is defined as the change
in soil organic matter (SOM) decomposition rates, resulting from the addition of fresh
organic matter (Blagodatskaya and Kuzyakov, 2008). Thus, it can occur in the rhizosphere via
root turnover and rhizodeposition (Cheng, 2009). Fontaine et al. (2011) suggested that
microorganisms use the energy from this fresh material to decompose SOM in order to
release organic N when inorganic N is limiting. P limitation has never been proven to
provoke a priming effect, but it may be likely in ecosystems that are primarily P limited, such
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as in the tropics. A positive priming effect (stimulation of SOM mineralization) should lead to
the recycling of organic N and P and may ultimately enhance plant growth (Kuzyakov et al.,
2000). Decomposition of the recalcitrant SOM is not accessible to all microorganisms and is
in fact restricted to populations endowed with special enzymatic capacities. All those
microorganisms have not yet been clearly identified, but a few phylogenetic groups are
suspected to share this function (Bernard et al., 2007; Fontaine et al., 2011). As a
consequence, the priming effect is dependent on both the microbial community composition
and the quality of the fresh organic substrate. Actually, highly labile substrates would be
used rapidly by populations that allocate their energy to growth rather than enzymatic
machinery. Polymerized or aromatic compounds are more prone to generate some priming
effect than Glc (Fontaine et al., 2011). The quantity and the quality of rhizodeposits may thus
influence the structure and the diversity of the rhizosphere microbial community, and
priming effect intensity should vary accordingly. Cheng (2009) indeed measured a 2-fold
larger priming effect in the rhizosphere of pea (Pisum sativum) than in that of wheat. The
priming effect has never been measured in the context of cereal/legume intercropping, but
theoretically, rhizodeposits of one of the intercropped species that might release P in SOM
could benefit the growth of the associated plant species via their intermingled rhizospheres.
The existence of interconnected, common mycorrhizal networks (CMN) bridging the roots
of two plants may also increase P availability to intercropped species. Direct transfer of
nutrients between the intercropped species via CMN has been documented for N but not yet
for P. Using 15N tracer, Li et al. (2009) showed that there was little transfer of N to the
intercropped species when the donor was the cereal (rice [Oryza sativa]), with no significant
role of CMN. In contrast, the transfer of N was much increased by the development of CMN
when the donor species was the legume (mung bean [ Vigna <adiate]), which contributed up
to 16% of the N taken up by rice.

V.6. Conclusion

Current evidence for improved growth and nutrition in cereal/legume intercropping systems holds great promise for
ecological intensification of agroecosystems. Much of our knowledge of nutrient efficiency in such systems has
concerned N, especially with regard to legume N2

fixation. Studies on P are rare, and few of these distinguish between complementarity and

facilitation or provide convincing evidence that a specific rhizosphere process explains the

improved P efficiency when cereals and legumes are intercropped. Additional research is

needed to confirm whether positive interactions occur in intercropped cereals and legumes,

which could be manipulated to improve P acquisition efficiency for both low input and

intensive agroecosystems (Zhang et al., 2010). Experiments need to be specifically designed

for such purposes. Given the complexity of the underlying mechanisms, mechanistic

modeling should also be further developed and tested.
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Introduction

Durant ces dernieres années, plusieurs travaux ont pointé le probléme que provoquera la raréfaction des ressources
en P inorganique tandis qu’il y a augmentation des besoins nutritionnels des individus, une augmentation de la
population mondiale, et le tout dans un contexte de changements climatiques et ce particuliérement dans les zones
ou les sols sont connus pour leur déficience en P (sols tropicaux et méditerranéen). Dans ce contexte de limitation
imposée des intrants P dans des sols déficients, il est nécessaire de raisonner différemment la production végétale.
Une voix repose sur le concept d’intensification écologique, selon lequel il s’agit d’utiliser les organismes du sol et
de I’écosystéme pour accroitre la disponibilité de P pour I’environnement et de ce fait sa biodisponibilité pour la
plante. Un levier de I’intensification écologique consiste a utiliser les processus physiques, chimiques et
biologiques opérant a I’interface sol-racines (i.e. la rhizosphére) afin d'augmenter la disponibilité de P et de ce fait
faciliter la croissance des plantes (e.g. Hinsinger, 2001 ; Hinsinger et al., 2009). On parlera de processus de
facilitation (e.g. Li et al., 2007, 2008). Les cultures associées sont des pratiques millénaires : dans 1’agriculture
chinoise (Zhang et Li, 2003) ou Maya, jardins créoles ou oasis sahariennes (Malézieux et al, 2008). Leur popularité
est liée a I’observation fréquente d’un phénoméne de « sur-rendement » de I’association de plusieurs deux espéces,
relativement aux cultures mono-spécifiques de ces mémes especes. Cependant, la nature exacte des processus
racinaires impliqués demeure méconnue, et leurs effets sur le sol mal compris et non quantifiés. En outre, il est
nécessaire de développer une modélisation des processus rhizosphériques afin de préciser in fine les traits
racinaires a favoriser par les améliorateurs des plantes et/ou les systémes/associations de culture (e.g. systéme
légumineuse-céréale) a considérer par la profession. Un tel modele doit reposer sur une description rigoureuse des
interactions sol-racine se produisant au sein de la rhizosphere, se distinguant ainsi des modeles de nutrition des
plantes (e.g. Mollier et al., 2008). Il a récemment été montré que nos connaissances fondamentales en géochimie
sont suffisamment développées pour pouvoir modéliser de mani¢re mécaniste les effets de différents facteurs
physico-chimiques tels que le pH et les concentrations des cations et anions dans la solution du sol sur le
disponibilité de P dans un sol (Devau et al., 2009a). Cette approche de la modélisation vient d’étre étendue avec
succes a I’étude des interactions rhizosphériques avec comme plante modele le bl¢ dur (Devau et al., 2009b, 2010).
Ces travaux ont permis de mettre en évidence un processus racinaire jusqu’a la ignoré : le prélevement du calcium,
et ses effets promoteurs sur la désorption de P et donc sur sa disponibilité. Les effets de ce nouveau processus sur le
sol viennent s’ajouter a ceux des variations du pH de la rhizosphére, issues des interactions entre les flux de
protons/hydroxyles émanant des racines et les minéraux et la matiére organique du sol. De derniers résultats
obtenus sur d’autres sols confirment cette découverte. Au dela des connaissances nouvelles qui ont été apportées
dans le domaine des interactions sol-plante, ce premier travail a permis de mettre au point une méthode d’étude de
ces interactions, méthode dont I’utilisation doit se poursuivre afin de mieux appréhender ses limites et possibilités.
L’objectif général du projet est d’étudier par une approche de modélisation géochimique (thermodynamique et
cinétique) les interactions physico-chimiques opérant dans la rhizosphére des légumineuses, seules et en association
avec une céréale, afin de contribuer a la compréhension et a la modélisation du processus de facilitation.

Les objectifs spécifiques seront d’abord de préciser les facteurs favorables a 1’expression de ce type de processus
de facilitation de I’acquisition de P au sein de la culture associée. Les facteurs testés dans ce projet seront :

. la disponibilité de I’azote nitrique ou ammoniacal dans le sol, compte tenu de son impact de la nutrition
azotée sur le pH de la rhizosphére et compte tenu de I’impact des nitrates sur la fixation symbiotique de N ;

. les pouvoirs tampon et fixateur des sols, avec comme entrée le taux de carbonates.

Matériel et Méthode

Concernant le choix des espeéces végétales,

les compétences en génétique du blé dur a Montpellier en ont fait ’espéce céréale modéle dans le Projet ANR
SYSTERRA PerfCom (2008-2012) et dans cette theése. Des travaux en cours dans ce Projet PerfCom permettront
de raisonner le choix de I’espéce-candidate de Iégumineuse a graine (féverole, pois ou pois-chiche). Il semble que
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le pois-chiche soit le plus adapté au contexte. Plusieurs sols de la station expérimentale d’Auzeville (31) devraient
étre étudiés. Un sol soumis a deux niveaux de fertilisation qui a été caractéris¢, étudi¢ et modélisé au cours d'une
étude antérieure sera considéré dans ce projet comme une référence. Un ou plusieurs sols plus carbonatés et ayant
été soumis a au moins deux niveaux de fertilisation seront ajoutés aux précédents afin d’accéder aux effets des
pouvoirs fixateur et tampon. Les mesures a réalisée sur ces sols seront prises en charge par le doctorant en
bénéficiant des équipements du laboratoire d’Eco&Sols et en recourant a des laboratoires de service pour la
détermination de certaines variables. Des expériences d’interaction sol-plante seront réalisées en « Rhizobox » a
partir de fines couches de sol, dont I’humidité sera maintenue a se valeur a la capacité au champ. Ces
expérimentations seront réalisées selon les modalités suivantes :

1. sol sans plante, afin de générer le controle « sol » ;

2. sol en contact avec les racines de la céréale ;

3. sol en contact avec les racines de la 1égumineuse ;

4. et enfin sol en contact avec les racines de la céréale et celle de la légumineuse, comme modele expérimental

d’une association céréale-légumineuse.

Afin de tester I’influence de tous les facteurs prévus sur les résultats de ces expériences, la disponibilité de 1’azote
minérale sera ajustée en utilisant une solution nutritive avec 100% du N sous forme nitrique, ou bien 100 % sous
forme d’ammonium (avec inhibiteur de nitrification), ou bien différentes combinaisons de ces deux poles
permettant ainsi de balayer une large gamme de nutrition azotée. Le modele géochimique PHREEQC (Parkhurst
and Appelo, 1999) devra étre testé dans ce projet afin d’évaluer ses possibilités de simulation de 1’adsorption des
ions sur les minéraux et la MO du sol. Des modéles de complexation de surface seront utilisés pour simuler
I’adsorption des ions aux minéraux et a la matiere organique du sol. Il s’agit respectivement des mod¢les 1pK triple
plans avec distribution des charges (e.g. Hiemstra and Van Riemsdijk, 1996) et NICA-Donnan (e.g. Kinniburgh et
al., 1999). Le modele PHREEQC permet également de prendre en compte des cinétiques réactionnelles, telles que
la dissolution et la précipitation de phase minérales. Cette faculté devrait se révéler particuliérement utile pour la
modélisation de la disponibilité de P dans les sols carbonatés. Enfin, des simulations couplées des processus de
transfert et des processus biogéochimiques seront réalisées a I’aide du modele de transport-réactif MIN3P, afin de
tester la sensibilité aux parameétres contrélant les processus rhizosphériques précisés en premiére partie de thése. Ce
modele numérique est développé a 'UMR Eco&Sols en partenariat avec 1’Université de Colombie Britannique
(Vancouver) et le BRGM (France). Le modele MIN3P permet de réaliser des simulations 1D a 3D des transferts de
I’eau, des solutés, des gaz, couplés a un ensemble de réaction thermodynamiques et cinétiques (Mayer et al., 2002 ;
Molins et al., 2008). Plusieurs processus biologiques peuvent également étre considérés dans une simulation, tels
que les réactions controlées par les activités microbiologiques et nutrition hydrominérale des plantes (Watson et al.,
2003, 2005; Nowack et al., 2006; Gérard et al., 2004, 2008).

Collaborations extérieures envisagées
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Améliorer la biodisponibilité du phosphore: comment valoriser les compétences des plantes et les
mécanismes biologiques du sol?
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Résumé : Les ions orthophosphates (Pi) représentent les seules formes de phosphore (P) utilisable par les cultures.
Dans les sols, ils sont généralement présents a de faibles concentrations dans la solution, en raison des nombreux
processus géochimiques contraignant leur mobilité et disponibilité. Les plantes et les micro-organismes associés, au
travers de relations rhizosphériques, symbiotiques et par la prédation des populations microbiennes, modifient
considérablement la quantit¢ de P que la plante est capable d’acquérir tout au long desa croissance
(biodisponibilité). Cette revue décrit les différents processus (modifications des racines, réle du pH, des anions
organiques, des enzymes, de la microfaune et de la macrofaune) qui peuvent modifier la biodisponibilité du P dans
la rhizosphére. Des pistes pour mieux valoriser le potentiel intrinséque des végétaux et de 1’écologie des
organismes du sol et optimiser 1’acquisition de P des cultures a partir du sol sont proposées.

Mots-clés: Architecture racinaire, poils racinaires, modélisation biogéochimique, rhizosphére, anions organiques,
pH du sol, exsudation, enzymes, micro-organismes solubilisateurs de P, microfaune, vers de terre, mycorhizes.

Abstract: Optimizing plant phosphorus acquisition mycorrhizas.
from the soil Orthophosphate ions (Pi) are theonly
forms of phosphorus (P) available to plants. In soils, Introduction

they are generally present at low concentrations
because of a number of geochemical processes that
restrict their solubility and mobility. Plants, due to
their own properties and those of their associated
microorganisms via rhizosphere or symbiotic
relationships, as well as soil fauna, are able to change
the amount of P taken up by roots, defined as P
bioavailability. This review describes the different
processes (root changes, role of pH, organic anions,
enzymes, microfauna and macrofauna) that affect P
bioavailability in the rhizosphere. It also discusses
how plant properties and soil ecology could be better
used to optimize plant P acquisition from the soil.

Keywords: Root  architecture, root  hairs,
biogeochemical modelling, rhizosphere, carboxylate,
soil pH, enzymes, exudation, phosphorus solubilising
microorganisms, microfauna, earthworms,
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Le phosphore (P) est le cinquiéme élément composant
la matiére vivante. Quelle que soit sa forme, 1’atome
de P est toujours associé a des atomes d’oxygéne pour
former le groupement phosphate PO43-.

La formation d’une liaison anhydride d’acide entre
deux groupements phosphate (ex. ATP) riche en
énergie (AG® de -7,3 kcal mol-1) lui confére un réle
central dans le stockage de I’énergie cellulaire. Le
groupement phosphate entre aussi dans la composition
de nombreuses molécules comme les acides
nucléiques (ADN, ARN), les enzymes, les
phosphoprotéines et les phospholipides, ce qui lui
confére un rdle structurel fondamental. Malgré une
importance indéniable dans le cycle du vivant,
I’approvisionnement en P a partir du milieu reste
toutefois une contrainte majeure pour de nombreux
organismes vivants du sol, en particulier pour les
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plantes. Ceci est di au fait que seuls les ions
orthophosphates (H2PO4-et HPO42-) notés Pi
peuvent étre absorbés par les étres vivants. Ainsi,
quelle que soit la richesse en P total d’un sol, seule
une infime fraction de ce P est disponible pour les
organismes vivants lors de leur cycle de
développement. Ce P disponible est soit dans la
solution du sol avec des concentrations trés faibles en
ions orthophosphates libres (de 0,1 a 10 uM)
(Hinsinger, 2001), soit sous des formes de P qui vont
pouvoir alimenter rapidement le pool de Pi de la
solution du sol. De nombreux processus gouvernent la
libération de Pi vers la solution du sol comme la
sorption ou I’immobilisation de P, mais également les
interactions avec les cations et la matiére organique.
Tous ces processus limitent drastiquement la
disponibilité et la mobilité de Pi comparativement a
d’autres ¢léments nutritifs comme 1’azote (N) et le
potassium (K). Ainsi, les modéles de nutrition ont
identifié trés tot que la vitesse de diffusion des ions
orthophosphates est le facteur limitant majeur de
I’acquisition de P par les végétaux (Barber, 1995;
Fardeau, 1993). Or,les plantes, en interagissant avec
les microorganismes du sol, peuvent largement
modifier I’environnement au voisinage des racines,
c'est-a-dire la rhizosphére qui est une zone «bio-
influencée» par la plante, a la base du concept de
«biodisponibilité» (Harmsen, 2007). La
biodisponibilit¢ du P dans le sol peut ainsi varier
considérablement d’une espéce végétale a 1’autre
selon ses capacités a modifier elle-méme la
disponibilité¢ de Pi ou viales organismes naturellement
présents dans sa rhizosphere. Cet article vise a faire le
point sur les connaissances actuelles concernant les
processus gouvernant la biodisponibilité de P dans la
rhizosphére, qu'ils relévent des plantes elles-mémes
ou des activités microbiennes ou fauniques du sol
(Figure 1).

1. Exploration du sol

1.1 Croissance, architecture et poils racinaires

La croissance des racines et les modifications de
I’architecture racinaire sont les premicéres stratégies
mises en oceuvre par les espeéces végétales pour
acquérir P quand il est limitant (Wrage et al., 2010).
En particulier, un travail de modélisation récent
(Pages, 2011)a montré que [’augmentation de la
longueur totale des racines est une stratégie trés
efficace pour acquérir des éléments peu mobiles
comme le Pi. Ceci peut expliquer pourquoi les
Poaceae, (comprenant les céréales cultivées) et leurs
systémes racinaires fasciculés explorant un large
volume de sol, sont plus efficaces pour acquérir le Pi
que des especes dont les racines pivotantes moins
ramifiées explorent un volume de sol plus faible
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(Hinsinger et al., 2015). Beaucoup d’études réalisées
sur le haricot et le soja ont aussi montré que les
génotypes avec un systéme racinaire ramifié en
surface étaient plus performants que les génotypes
avec un systéme racinaire peu ramifi¢ et profond. Le
caractére «angle racinaire» apparait donc comme un
trait important pour sélectionner des génotypes
adaptés a une carence en P (Lynch, 2007), au moins
dans les agroécosystémes qui ne sont pas trop
contraints par la sécheresse.

Optimiser ’utilisation des ressources en phosphore
du sol par les cultures

Figure 1: Cycle simplifié du P montrant la répartition
du stock total de P du sol entre les diffrents pools de P.
La plante ne peut utiliser que le pool de phosphate
inorganique (Pi) libre dans la solution du sol a partir
duquel elle absorbe les ions orthophosphates
(H2PO4-/HPO42-). Une meilleure exploration du sol
permet d’augmenter I’acces au pool de Pi libre. Le
pool de Pi libre est alimenté par le pool de P minéral
plus ou moins facilement disponible via les
phénomenes de désorption et/ou de solubilisation. I1
peut aussi étre alimenté par la minéralisation du P
complexé au carbone via des liaisons monoester (R-
O-P) ou diester (R-O-P-O-R’) constituant le P
organique du sol. Dans un sol, le pool de Pi libre
représente une infime fraction du P total du sol. Les
différentes fonctions sont influencées par a) les
variations de pH; b) la production d’anions
organiques; c¢) la production de phosphatases ou de
phytases, d) I’immobilisation de P dans la fraction
microbienne du sol. Un processus important pour
répondre aux variations de la disponibilité en P est la
plasticité de I’architecture racinaire, d’une part en
réponse a un enrichissement local en P et d’autre part
a des conditions de carence en P trés fortes. Par
exemple, Drew (1975) a montré qu’une céréale
comme 1’orge est capable de produire plus de racines,
plus ramifiées, pour explorer des zones enrichies en P.
Lorsque diverses espéces de dicotylédones sont
soumises a une carence en Pi, on observe une double
réponse, avec

(i) une diminution, voire un arrét de croissance de la
racine primaire et donc un raccourcissement général
de la longueur du systéme racinaire et

(i1) une apparition de nombreux primordia de racines
latérales et donc une ramification intense du systéme
racinaire (Peret et al., 2014).

Cette réponse a la carence en Pi dans le milieu a été
trés étudiée en particulier chez la plante mod¢le
Arabidopsis thaliana (Nussaume et al., 2011). Cette
capacit¢ de ramification du systéme racinaire est
poussée a l’extréme chez les plantes vivant
naturellement dans un environnement extrémement



pauvre en P disponible comme les Proteaceaec qui
produisent des racines «protéoides» (Lambers et al.,
2011). Les especes d’intérét agronomique ne
présentent pas ce type d’adaptation, sauf quelques
Fabaceae dont le lupin blanc (Lupinus albus). Ces
racines protéoides apparaissent comme une alternative
a la symbiose mycorhizienne qui est présente chez la
trés grande majorité des especes végétales mais qui est
précisément absente chez les Proteaceae et les lupins.
On peut noter aussi que les espéces végétales
appartenant a I’ordre des Brassicales (comme le colza,
la moutarde ou

A. thaliana) et des Caryophylalles (comme la
betterave) ne forment pas de mycorhizes. Enfin, les
monocotylédones semblent présenter des
modifications architecturales moins marquées par
rapport a celles observées chez les dicotylédones. Par
exemple, de jeunes plants de riz cultivés en conditions
limitantes en P ou non produisent autant de racines
latérales, avec une longueur comparable. Par contre,
les racines des plantes carencées en P sont plus
ramifiées (Peret et al., 2014). A c6té de la croissance
racinaire, on considére que les poils racinaires, qui
sont des extensions des cellules épidermiques,
présentent un potentiel trés important pour augmenter
I’efficacité d’acquisition du P du fait de leur faible
colit en carbone (Brown et al., 2013). Des travaux
pionniers utilisant des mutants d’orge sans poils
racinaires ont montré que [’extension de la zone
d'appauvrissement en P (environ 1 mm de la surface
de la racine) était la moiti¢ de celle mesurée sur un
génotype normal produisant de longs poils racinaires
(Gahoonia et al., 1997). Ces auteurs ont aussi montré
que la longueur des poils racinaires était corrélée
positivement avec 1’acquisition de P chez 1’orge. Plus
récemment, Brown et al. (2013) ont montré par
modélisation que la meilleure stratégie pour
augmenter ’efficacité d’acquisition du P via les poils
racinaires serait d’augmenter leur longueur et leur
durée de vie plutot que leur densité.

Trés récemment, 1’utilisation des rayons X dans un
synchrotron a permis d’obtenir des images des
interactions des poils racinaires de racines de blé avec
'arrangement tridimensionnel des agrégats dans le sol
(Keyes et al., 2013). Les résultats obtenus montrent
que la diminution de P dans la solution de sol est plus
localisée que celle opérée par les racines et est
fortement dépendante de I’orientation du poil racinaire
et de son contact avec les agrégats de sol. Finalement,
les auteurs ont pu calculer que les surfaces de contact
développées par les poils racinaires et les racines
étaient  équivalentes, ce qui démontre bien
I’importance des poils racinaires dans 1’acquisition de
P. Les travaux de Vandamme et al. (2013) ont aussi
montré que Defficacit¢ d’acquisition de P par
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différents génotypes de soja dépendait d’abord du
phénotype «poils racinaires» et ensuite de la symbiose
mycorhizienne. La prise en compte de la plasticité du
systéme racinaire en réponse aux perceptions de la
plante & son environnement a ét¢é récemment
modélisée (Leitner et al., 2010), ce qui ouvre des
perspectives intéressantes pour des applications de
placement des engrais phosphatés afin d’optimiser
I’acquisition du P par les plantes.

1.2. Bactéries
mycorhizienne

rhizosphériques et symbiose

Plusieurs études ont montré que les racines émettent
différents composés carbonés et différents signaux
chimiques dans leur rhizosphére qui attirent
sélectivement des populations microbiennes capables
de métaboliser ces molécules et qui se multiplient
préférentiellement dans la rhizosphére (e.g. (Drogue et
al., 2012)). Ces communautés microbiennes associées
aux racines formant le «rhizo-microbiome» (Chaparro
et al., 2013) ont une composition différente de celle du
sol non colonis¢ par les racines. Des études ont
également montré que la composition des exsudats
racinaires peut changer le long du systéme racinaire
(Berg et Smalla, 2009), ce qui expliquerait pourquoi le
rhizo-microbiome est modifi¢ par le stade de
développement de la plante. Parmi les populations
microbiennes du rhizo-microbiome, les bactéries dites
promotrices de la croissance des plantes (PGPR pour
«Plant Growth Promoting Rhizobacteria») sont
largement représentées. Ces populations bactériennes
PGPR forment une «symbiose associative» (Drogue et
al., 2012) et doivent é&tre trés compétitives pour
coloniser la zone racinaire. Une fois la colonisation
établie, les bactéries PGPR peuvent stimuler la
croissance de la plante a travers divers mécanismes.
On peut notamment distinguer les mécanismes
indirects comme la production de phytohormones ou
de régulateurs de croissance (Dodd et al., 2010) ou la
capacité des bactéries a modifier 1’équilibre hormonal
de la plante (Vacheron et al., 2013). L’ensemble de ces
propriétés conduisent finalement a une augmentation
de la croissance racinaire et donc a une meilleure
prospection du sol par les racines. Les bactéries PGPR
peuvent aussi modifier directement la disponibilité en
P par la production d’anions organiques ou d’enzymes
(voir sections suivantes) et finalement 1’absorption de
P par la plante (Richardson et al., 2009). Les
associations mycorhiziennes entre un champignon du
sol et les racines des plantes sont trés répandues
puisqu’elles s’établissent avec environ 80 % des
taxons végétaux (Brundrett, 2002). Les plantes
d’intérét agronomique forment exclusivement des
symbioses avec les champignons endomycorhiziens a



arbuscules appartenant a la  division des
Glomeromycota (Brundrett, 2002). Les hyphes des
champignons endomycorhiziens qui émanent de la
racine contribuent fortement & augmenter le volume
de la rhizosphére qui peut alors étre désignée par le
terme de « mycorhizosphére » (Jansa et al., 2005),
augmentant ainsi la capture des ressources
inaccessibles aux racines non mycorhizées. Ceci est
particuliérement important pour les nutriments peu
mobiles comme le P (Hinsinger et al., 2011b). Alors
que la longueur des poils racinaires est d’environ 1
mm, les hyphes des champignons endomycorhiziens
peuvent s’étendre jusqu’a plusieurs cm de la surface
de la racine (Jakobsen et al., 1992). On peut par
ailleurs remarquer que la symbiose
endomycorhizienne  diminue  généralement la
croissance des poils racinaires des racines colonisées,
bien que cet effet puisse dépendre de I’espéce
fongique (Sun et Tang, 2013). Cependant, cet effet
dépressif sur les poils racinaires est largement
compensé par la croissance des hyphes qui peut
représenter jusqu’a 1 m de filament fongique par mm
de longueur de racine (Allen, 2007). De plus, le
diamétre trés faible des hyphes leur permet de
pénétrer dans la porosit¢é fine du sol qui est
inaccessible aux poils racinaires et aux racines.

2. Absorption et mobilisation de P inorganique
dans la rhizosphére

2.1 Régulation des systémes de transport de Pi

La régulation de I’expression des systemes de
transport de Pi dans les racines constitue aussi un
moyen d’augmenter le prélévement de Pi & partir de la
solution du sol. Les séquences disponibles dans les
banques de données montrent que les génes codant
pour les systémes de transport de Pi sont soit des
symports H+:Pi (famille Phtl), soit des symports
Na+:Pi (famille Pht2) (Casieri et al., 2013). Chez les
végétaux, on trouve les transporteurs de la famille
Pht2 uniquement dans les chloroplastes et les
transporteurs de la famille de Phtl dans toutes les
parties de la plante et en particulier dans les racines. A
titre d’exemple, A. thaliana posséde 9 génes Phtl
codant pour des transporteurs de Pi dont 1’expression
tissulaire est établie (Nussaume et al., 2011). D’un
point de vue fonctionnel, le prélévement de P par les
racines est donc assuré uniquement par des
transporteurs Phtl, ce qui signifie que le pH de la
solution du sol ou des parois végétales doit étre
inférieur au pH cytoplasmique (~7) pour énergiser le
transport des ions orthophosphates & travers la
membrane plasmique via ces transporteurs de
phosphate. D’autre part, certains de ces transporteurs
dits a haute affinité sont spécifiquement induits par la
carence en Pi dans la plante et leur présence augmente
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considérablement la capacité de transport du Pi a de
trés faibles concentrations, expliquant pourquoi on
considére que le prélévement de Pi n’est pas 1’étape
limitante dans I’acquisition de P.  L’association
endomycorhizienne modifie fortement les voies
d’absorption de Pi de la plante hote par la mise en
place d’'une « voie mycorhizienne » qui peut assurer
de 20 a 100% de DI’entrée de Pi dans les plantes
endomycorhizées (Facelli et al., 2010 ; Smith et al.,
2004). L’expression des systémes de transport de Pi de
la plante localisés dans les cellules épidermiques est
alors plus ou moins régulée négativement, ce qui
diminue la  capacit¢ propre des racines
endomycorhizées a absorber le Pi. Cette absence de
transporteurs de Pi épidermiques est compensée par
I’expression de nouveaux systemes de transport de Pi
spécifiquement induits par la mycorhization et
localisés dans la membrane plasmique des cellules du
cortex qui hébergent les arbuscules (Harrison et al.,
2002 ; Rausch et al., 2001). Ainsi, les ions Pi absorbés
par les hyphes loin de la racine sont transportés dans
les arbuscules ou ils franchissent la membrane
plasmique fongique par un mécanisme encore inconnu
(Smith et Smith, 2011) pour rejoindre le compartiment
pariétal commun champignon/racine. Ces ions
orthophosphates peuvent alors étre prélevés par les
systtmes de transport de la plante induits par la
mycorhization.  L’efficacit¢ de la  symbiose
endomycorhizienne dépendra donc, in fine, de
I’exploration du sol par les hyphes, de leur capacité a
prélever le Pi dans le sol et surtout de libérer du Pi au
niveau des arbuscules.

2.2 Effet des variations de pH rhizosphérique

Les modifications de pH dans la rhizosphére sont un
levier puissant pour déterminer la disponibilité des
formes inorganiques de P (Hinsinger, 2001). Dans les
sols neutres a alcalins, le P inorganique est représenté
largement par différentes formes de phosphates de Ca
(principalement des apatites), tandis que dans les sols
acides et profondément altérés, particuliérement
abondants en zone tropicale, la plus grande partie du
Pi est liée aux minéraux argileux 1/1 et aux
oxy(hydr)oxydes de Fe et d’Al (Jones et Oburger,
2011). La quantité d’ions orthophosphates (Pi) retenue
par adsorption sur les sites d’échanges dépend du pH
de la solution du sol. En effet, le pH de la solution de
sol détermine la quantité de charges développées a la
surface des argiles, de la mati¢re organique et des
oxy(hydro)xydes de fer et d’aluminium du sol et les
formes d’ions orthosphosphates. Les travaux de
Devau et al. (2009) montrent I’importance du pH sur
la disponibilit¢ du phosphore en modifiant
I’adsorption des ions phosphates. Par ailleurs, le
phosphore apporté au sol par les engrais phosphatés



peut étre précipité par les formes libres de calcium, de
fer ou d’aluminium plus ou moins abondantes selon le
type de sol, et conduire a la néoformation de minéraux
stables (Tisdale et al., 1985). Selon le cation, la méme
variation de pH produit des effets opposés car une
acidification augmente la  solubilisation des
phosphates de Ca alors qu’elle diminue la solubilité
des phosphates de Fe et d’Al (Figure 2). Outre leurs
effets sur la dissolution/précipitation de ces minéraux
phosphatés, les variations de pH dans la rhizosphére
engendrées par les racines ou les micro-organismes
peuvent fortement modifier le potentiel d’adsorption
des minéraux, et donc la disponibilité de Pi (Geelhoed
et al., 1999), conduisant finalement a la libération de
Pi au profit de compartiments plus disponibles pour la
plante. Devau et al. (2010) ont développé une
approche de modélisation mécaniste qui a révélé que
'augmentation du pH dans la rhizosphére de blé dur a
également affecté la charge de surface des minéraux
argileux dans les sols neutres, et par conséquent la
désorption de Pi adsorbé sur ces minéraux qui sont
abondants dans la plupart des types de sols. De plus,
ces auteurs ont montré que la concentration en Ca
affectait fortement les charges de surface des
minéraux argileux, charges qui sont donc susceptibles
de changer a la suite de l'absorption de Ca par les
racines. Finalement, cette approche de modélisation a
permis de montrer qu’une augmentation, aussi bien
quune diminution, de pH pouvait entrainer une
augmentation de la disponibilité du P du sol (Devau et
al., 2011).

Les racines des plantes peuvent augmenter ou
diminuer le pH de la rhizosphére jusqu’a trois
unités pH selon le pouvoir tampon du sol
(Hinsinger, 2013), principalement via un efflux ou
un influx de protons

Figure 2 : Diagramme de solubilit¢ des minéraux
phosphatés en fonction du pH (redessiné d’apres
Lindsay et Moreno, 1960).

résultant de D’absorption d’un exces de charges
positives ou négatives par les cellules de la racine
(Hinsinger et al., 2003). Ces procédés sont rapides et
présentent une variabilité spatiale et temporelle
considérable au voisinage des racines actives
(Blossfeld et al., 2013). L’alimentation azotée des
plantes influence tres fortement les variations de pH
dans la rhizosphére car 1’absorption d'ammonium
induit toujours une acidification (absorption d’un
exces de cations) alors que l'absorption de nitrate
induit plutot une alcalinisation (absorption d’un exceés
d’anions). Une nutrition azotée ammoniacale
appliquée a des cultures en sols neutres ou proches de
la neutralité doit donc augmenter 1’acquisition de P.
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Par exemple, Hinsinger et Gilkes (1996) ont montré
une plus grande dissolution d'apatite lorsque le ray-
grass a été cultivé en présence d’ammonium par
rapport au nitrate, due au renforcement de
l'acidification de la rhizosphére. Une forte
acidification de la rhizosphére des légumineuses
alimentées par la fixation symbiotique de ’azote est
également observée, en particulier autour des
nodosités (Blossfeld et al., 2013). Cependant, la
nature des minéraux phosphatés peut jouer sur la
capacité des légumineuses a acquérir le Pi. Pearse et
al. (2006) ont montré qu’apreés une application de
phosphate de calcium, les espéces de lupin sont plus
efficaces que le blé pour acquérir le P du sol, alors que
le résultat contraire est observé si on applique du
phosphate d’aluminium. Ces résultats sont en accord
avec les effets de ’acidification et de 1’alcalinisation
rhizosphériques sur la dissolution de ces deux
composés. Ces propriétés contrastées des céréales
et des légumineuses peuvent étre utilisées pour
cultiver ces espéces en association, ce qui pourrait
amener un effet de facilitation entre espéces
(Betencourt et al., 2012 ; Hinsinger et al., 2011a).
D’autre part, I'application des engrais phosphatés avec
des engrais ammoniacaux peut également favoriser la
prolifération des racines et améliorer la disponibilité
du P en raison de l'acidification localisée induite par
I’ammonium (Jing et al., 2010). Les changements de
pH de la rhizosphére ne proviennent pas seulement de
la physiologie des racines mais aussi des populations
microbiennes associées aux racines. Dans le cas des
champignons endomycorhiziens, il n’y pour I’instant
pas de preuve que cette symbiose soit responsable de
changements importants de pH dans la
mycorhizosphére. Par contre, la capacité a dissoudre
des minéraux phosphatés insolubles fournis dans un
milieu de culture solide est un trait fonctionnel
couramment  utilis€  pour  sélectionner  des
microorganismes dits « solubilisateurs de phosphate »
(PSM pour P-Solubilizing Microorganisms). Dans la
plupart des cas, le phosphate tricalcique est utilisé
pour effectuer des tests de solubilisation qui sont
positifs si la colonie bactérienne est capable de créer
un halo de dissolution autour d’elle (Mehta et
Nautiyal, 2001). Ce test, trés simple a mettre en
ceuvre, donne néanmoins des résultats peu fiables et
insuffisants pour identifier des souches PSM vraiment
efficaces (Bashan et al, 2013). Ces auteurs
préconisent plutdt d'utiliser une combinaison de deux
ou trois formes phosphatées ensemble ou en tandem,
selon le type de sol et l'utilisation finale des bactéries
ciblées phosphate de calcium (y compris les
phosphates naturels) pour les sols alcalins, et
phosphates de fer ou d’aluminium pour les sols
acides. Cette stratégie réduirait sans doute



significativement le nombre potentiel de souches
solubilisatrices de P, mais maximiserait les chances de
sélectionner des souches les plus efficaces, capables
de contribuer a la nutrition phosphatée des plantes. En
plus des sources de P utilisées pour les sélections, il
serait également possible de mesurer les activités de
solubilisation des bactéries selon la source d’azote, en
fournissant de D’ammonium ou du nitrate. La
comparaison des résultats pour ces deux milieux
donnerait des premicres indications sur les
mécanismes de solubilisation qui peuvent résulter soit
d’une acidification issue de 1’équilibre anionscations
(visible sur NH4+) ou de la production d’anions
organiques accompagnés de protons (visible sur
NO3-).

2.3 Effet de la production d’anions organiques

Les carboxylates et les acides carboxyliques
correspondants, également appelés anions organiques
a faible poids moléculaire (LMWOA, pour Low
Molecular Weigth Organic Acid), sont d'une
importance majeure pour la mobilisation de P du sol.
Comme proposé par Jones (1998), les carboxylates
sont capables de favoriser la libération de Pi par (i)
échange de ligands des sites d’adsorption du P et (ii)
la complexation d'ions métalliques tels que Ca, Al ou
Fe impliqués dans I’immobilisation du P. Chez les
plantes, les acides carboxyliques résultent du
métabolisme et sont produits a partir des produits de
la photosynthése. Une fois produits par la machinerie
métabolique, les acides carboxyliques sont
complétement dissociés dans le cytoplasme et se
trouvent donc sous leur forme anionique avec une ou
plusieurs charges négatives selon le composé (Jones et
al., 2003). Pour agir sur la mobilisation de P, ils
doivent étre libérés dans le milieu extérieur par des
systémes de transport qui sont des canaux anioniques
(Wang et al.,, 2007). Pour maintenir la neutralité
électrique du transport de carboxylates, une quantité
équivalente de charges positives doit les accompagner.
Lorsque ces charges positives sont des protons, on a
alors une acidification du milieu ; lorsque les charges
positives sont d’autres cations comme le potassium, la
libération de carboxylates ne s’accompagne pas d’une
acidification. La capacité des plantes a libérer des
carboxylates a ¢été étudiée chez de nombreuses
especes au cours des derniéres décennies, et les
résultats montrent des variations considérables entre
especes et des flux plutot faibles pour de nombreuses
especes d’intérét agronomique. Les légumineuses
semblent avoir une plus grande capacité pour libérer
des carboxylates que les autres especes, en particulier
le lupin blanc au niveau de ses racines protéoides
(Lambers et al., 2013). Le lupin blanc a donc été
utilis€ comme espéce modele pour étudier les
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mécanismes de synthese et les facteurs qui régulent la
libération des carboxylates. Parmi les facteurs, une
faible disponibilité en Pi augmente le nombre et la
biomasse des racines protéoides ainsi que le flux de
citrate (Shen et al., 2005). En systéme simplifi¢, les
racines de lupin produisent du citrate autour des
racines protéoides mais aussi du malate. Les travaux
de Zhu et al. (2005) ont montré que le citrate est libéré
avec plusieurs cations, alors que le malate est libéré
principalement avec des protons, ce qui indique que le
lupin blanc est capable de libérer a la fois des
carboxylates et des acides carboxyliques. La plupart
des études sur le lupin blanc ont porté sur le citrate et
le malate, mais des résultats récents ont montré que
I'oxalate était libéré dans le sol rhizosphérique a des
vitesses six fois plus ¢élevées que les deux autres
anions organiques (Mimmo et al., 2011). Cependant,
dans cette derniére étude, les plantes ont été cultivées
dans des conditions non stériles, et 1’oxalate peut
provenir soit des racines, soit des populations
microbiennes (ou des deux). De fagon plus générale,
la nature des carboxylates prédominants libérés varie
en fonction de l'espéce végétale. De plus, Pearse et al.
(2007) ont aussi démontré que la libération de
carboxylates n’explique qu'en partie les capacités des
différentes especes a accéder aux diverses formes de P
peu solubles du sol. L’ajout de carboxylates marqués
dans la rhizosphére montre que ces molécules sont
dégradées  rapidement par les  populations
microbiennes, avec des temps de demi-vies de
quelques heures (Jones, 1998). Cependant, les
microorganismes de la rhizosphere peuvent également
produire des carboxylates, comme l'acide malique,
l'acide oxalique ou l'acide citrique détectés en culture
pure (Khan et al., 2007), avec des quantités et des
types de carboxylates produits variant avec la souche
microbienne. La libération concomitante de protons
ou d’autres cations avec les carboxylates peut avoir un
effet considérable sur la libération de Pi dans le sol,
comme montré par Palomo et al. (2006). Ces auteurs
ont comparé l'impact de I'acide citrique (citrate-H) et
du citrate de potassium (citrate-K) dans la
mobilisation et I'acquisition de Pi par de jeunes plants
de mais (Zea mays) cultivés dans deux types de sols
acides. Dans un Cambisol, 1’acide citrique a augmenté
d’un facteur 10 la concentration en Pi mesurée dans la
solution du sol par rapport a celle mesurée dans I'eau,
alors qu’un effet beaucoup plus lent et quatre fois plus
faible a été obtenu en présence de citrate-K. En
revanche, dans le Podzol, 1'addition d’acide citrique
n'a pas augmenté la concentration en Pi dans la
solution alors que le citrate-K a abouti a un effet
significatif. La méme tendance a été observée lorsque
différents carboxylates ont été appliqués, avec ou sans
co-acidification, dans plusieurs types de sols (Oburger



et al., 2011). Dans ces travaux, le citrate, qui comporte
trois fonctions carboxyles, est toujours le carboxylate
le plus efficace pour augmenter la mise en solution de
P, quel que soit le type de sol. Cependant, en utilisant
une approche de modélisation, Duputel et al. (2013)
ont constaté que lorsque le sol contient de grandes
quantités de minéraux argileux, le citrate apporté a
faible concentration (10 pmol kg-1 de sol) réduit la
disponibilité en Pi dans la solution en augmentant son
adsorption par des interactions électrostatiques avec
les ions Ca adsorbés. Pris dans leur ensemble, ces
résultats indiquent que Deffet réel des anions
organiques sur 1’augmentation de la biodisponibilité
de P va dépendre de multiples facteurs, comme leur
vitesse de production par les racines et les populations
microbiennes qui leur sont associées, leur forme, leur
persistance, et finalement, la nature du sol.

3. Minéralisation de P organique dans la
rhizosphére

Le P organique est défini comme I’ensemble des
composés organiques produits par des organismes
vivants, comprenant un ou plusieurs groupes de Pi (au
moins un Pi li¢ a un carbone par une liaison covalente,
généralement une liaison ester). Il peut représenter 30
a 90% du P total du sol (Jones et Oburger, 2011). Le P
organique du sol se trouve sous diverses formes
chimiques, mais principalement sous forme d’inositol-
6-phosphate (phytate) et secondairement sous forme
de sucres phosphatés, d’acides nucléiques et de
phospholipides (Quiquampoix et Mousain, 2005).
Pour étre utilisé par les plantes et les micro-
organismes, le P organique doit étre minéralisé par des
phosphatases qui sont des enzymes qui peuvent étre
d'origine  animale, végétale ou microbienne
(Richardson et Simpson, 2011).

3.1 Activité enzymatique

L’activité enzymatique est souvent plus élevée dans
les zones bio-influencées comme la rhizosphére des
plantes mais également la détritusphére ou la
drilosphére. Concernant le P, les phosphatases jouent
un role essentiel dans le recyclage du P organique en
Pi et leur activité semble étre plus importante dans la
rhizosphére que dans le sol non-rhizosphérique
lorsqu’elles sont cartographiées dans les sols
(Grierson et Comerford, 2000 ; Spohn et Kuzyakov,
2013). Les phosphatases sont introduites dans le sol
par sécrétion active ou apres lyse cellulaire (Tadano et
al., 1993), et la minéralisation du phosphore organique
peut étre réalisée par des phosphatases extracellulaires
qui soit restent liées a la paroi, soit sont libres dans le
milieu (Jones et Oburger, 2011). Cependant, la
différenciation entre les activités intra- et extra-
cellulaires reste encore problématique, et dans la
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plupart des cas, seules les activités extra-cellulaires
sont étudiées (Jones et Oburger, 2011 ; Nannipieri et
al., 2011). Méme s’il est difficile de connaitre 'origine
de ces phosphatases (Quiquampoix et Burns, 2007),
de nombreux exemples montrent que les enzymes
microbiennes prédominent dans le sol (Plante, 2007).
Elles présentent en outre une plus grande efficacité
pour la libération de Pi (Tarafdar et al., 2001). On
recense différents types de phosphatases, comprenant
des phosphomonoestérases, des phosphodiestérases, et
des hydrolases capables d’hydrolyser les fonctions
anhydride d’acide ou les liaisons P-N (Nannipieri et
al., 2011). Les phosphomonoestérases (incluant les
phytases) ont été les plus étudiées, en particulier chez
les micro-organismes solubilisant le P (Jones et
Oburger, 2011). Les phosphatases sont souvent
classées en fonction du pH optimal pour leur activité
(Hoffmann, 1968). Bien que les micro-organismes
soient capables de produire a la fois des phosphatases
dites acides et alcalines, les plantes ne produisent que
des phosphatases acides (Nannipieri et al., 2011). Les
phosphatases peuvent é&tre adsorbées sur la phase
solide du sol, en particulier sur les argiles, modifiant
ainsi leurs propriétés catalytiques (Quiquampoix et
Mousain, 2005). Elles sont aussi généralement
soumises a des processus d'inhibition, de
biodégradation et de stabilisation dans le sol
(Nannipieri et al, 2011). Récemment, Spohn et
Kuzyakov (2013) ont utilisé une nouvelle méthode (la
zymographie) pour analyser la distribution de 'activité
enzymatique in situ. Les distributions des activités des
phosphatases alcaline et acide ont été caractérisées
pour rechercher s’il existait une relation entre les
rhizodépdts et les activités enzymatiques. Alors que
l'activité de la phosphatase acide est trés étroitement
associée a la présence de racines, l'activité de la
phosphatase alcaline est plus largement distribuée
dans le sol. L'activit¢é phosphatase alcaline est
également élevée dans les parties de la rhizosphére
avec peu d’allocation de photosynthétats récents,
indiquant que la rhizodéposition et l'activité des
microorganismes produisant des activités phosphatase
alcaline ne sont pas directement liées. Les activités
phosphatase sont régulées par un certain nombre de
facteurs, comme la disponibilité du Pi du sol ou son
contenu en matiere organique (Nsabimana et al.,
2004 ; Snajdr et al., 2008 ; Stursova et Baldrian,
2011). Inversement, la quantité de Pi disponible dans
les sols n’est pas toujours liée a 'activité phosphatase
(Venkatesan et Senthurpandian, 2006), et l'application
de Pi peut réprimer la  synthése de
phosphomonoestérases dans le sol (Nannipieri et al.,
2011). En utilisant la dilution isotopique du 33P,
Spohn et al. (2013) ont suggéré que la libération des
exsudats racinaires par la plante était une stratégie



pour augmenter la minéralisation microbienne de P
organique et la disponibilit¢ du P. Les changements
dans les activités phosphatasiques du sol ont été
attribués a des changements dans la composition des
communautés microbiennes (Nannipieri et al., 2011).
L'application des outils moléculaires pour étudier le
cycle du P dans les communautés microbiennes est
plus difficile que pour le cycle de N, en raison des
difficultés a cibler des geénes spécifiques impliqués
dans le cycle du P. Cependant, des méthodes
récemment développées portant sur la détection de
geénes de phosphomonoestérases alcalines ont été
appliquées avec succés dans les sols. Par exemple, la
communauté bactérienne produisant la phosphatase
alcaline (par suivi du géne ALP) a été utilisée pour
comparer la gestion des essais de terrain a long terme,
montrant que la fertilisation affecte les bactéries a
ALP dans la rhizosphére de plants d’orge (Chhabra et
al., 2013 ; Tan et al., 2013). Ces genes ALP ont
également été utilisés pour comparer les activités
phosphatasiques dans la rhizosphére du blé cultivé en
monoculture ou en culture associée avec des
légumineuses. Les résultats montrent que 1’espece
végétale affecte plus fortement la composition de la
communauté d'especes mobilisant le P que le mode de
culture (Wang et al, 2007 ; Wang et al.,, 2012).
Cependant, ces études ont porté sur un seul type de
phosphatase, et il est urgent de développer des
nouveaux outils ciblant d'autres geénes et de
déterminer les enzymes les plus efficaces pour
hydrolyser le P organique dans les sols.

3.2 L’intérét particulier des phytases

La minéralisation du phytate, qui est la forme
majoritaire de P organique dans les sols, requiert
I’intervention d’enzymes spécifiques, les phytases.
Ces enzymes sont des phosphomonestérases produites
dans le sol par un large éventail d'organismes, dont les
champignons, les bactéries et les plantes. Elles ont été
regroupées en quatre classes selon leur mécanisme
d’hydrolyse, leur spécificité de substrat, la structure
de la protéine et leur pH optimal. Ces quatre classes
sont : les phosphatases acides a histidine (HAP), les
phytases a hélice beta (BPP), les phytases a cystéine
(CPhy), et les phosphatases acides pourpres (PAP)
(Jorquera et al., 2008a). Les phytases HAP
comprennent deux sous-classes, appelées PhyA et
PhyB, qui sont des phytases fongiques caractérisées
chez le champignon saprophyte Aspergillus niger bien
que ces deux classes d’enzymes soient également
présentes chez les champignons filamenteux, les
bactéries, les levures et les plantes. Les travaux de
Wyss et al. (1999) ont établi que PhyA avait une forte
activité spécifique pour le phytate a pH de 5 (pH
optimal 5,5) alors que phyB a trés peu d’activité a ce
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pH. PhyB a une activité optimale a pH 2,5, valeur qui
est trés éloignée des valeurs de pH des sols, méme tres
acides. Les enzymes HAP peuvent libérer jusqu’a cinq
groupements Pi lorsque le phytate ne complexe aucun
métal (Oh et al., 2004). Elles ne sont pas strictement
spécifiques du phytate car elles sont actives sur de
nombreux autres phosphomonoesters (Wyss et al.,
1999). Les enzymes BPP sont des phytases
bactériennes dont la présence a ¢été démontrée
uniquement chez les Bacilles (Gram+) et Shewanella
oneidensis (Gram-). Ces enzymes ont une spécificité
trés étroite pour le phytate de calcium car elles ne
peuvent hydrolyser aucun autre composé phosphaté.
La présence de calcium est aussi indispensable
pendant l'activité catalytique qui présente un pH
optimal neutre ou légérement alcalin (pH 7-8). Les
enzymes BPP libérent au maximum trois Pi par
molécule de phytate (Oh et al., 2004). Les phytases a
cystéine (CPhy) sont caractérisées par un motif a
cystéine dans la protéine, et libérent jusqu'a cinq
groupements Pi a un pH optimal de 4 4 5,5 (Mullaney
et Ullah, 2007). Les enzymes PAP sont des phytases
végétales et sont principalement présentes chez les
légumineuses, comme le soja. A ce jour, aucune
enzyme PAP n’a été purifiée a partir de bactéries
(Jorquera et al., 2008a). Si les plantes possedent des
phytases qui sont actives au moment de la
germination des graines pour remobiliser les
réserves de Pi contenues dans le phytate des
graines, elles sont généralement peu capables
d’utiliser le phytate comme seule source de P
lorsqu’il est fourni dans le milieu extérieur. Ceci
est dii au fait que les espéces végétales ne sécrétent
pas leurs phytases dans le milieu extérieur, comme
cela a été montré chez A. thaliana (Richardson et
al., 2001). Utiliser les phytases microbiennes
apparait donc comme une option prometteuse pour
mobiliser les réserves de phytate dans les sols
pauvres en Pi. Pour améliorer I’acquisition de P par
les plantes, Richardson et al. (2001) ont introduit par
génie génétique la phytase fongique (PhyA) de A.
niger dans les plantes d’A. thaliana. Aprés
transformation, les activités phytase mesurées dans les
racines des plantes transformées ont été 20 fois
supérieures a celle mesurées dans les plantes non
transformées. Les plantes transgéniques ont mieux
utilisé le P du phytate que les plantes sauvages, avec
une augmentation de leur croissance et du P contenu
dans la biomasse aérienne (Richardson et al., 2001).
Toutefois, ces effets positifs sur la croissance des
plantes ont surtout ¢été observés lorsque les
expériences ont ¢ét¢ menées dans des conditions
artificielles, en I'absence de sol, alors que la sécrétion
de phytase dans les plantes transgéniques a rarement
permis d'améliorer la croissance et 1’acquisition de P



des plantes cultivées en présence de sol (George et al.,
2005). Cette absence d’effet de la phytase dans le sol a
été attribuée a une possible adsorption du substrat et
de I’enzyme sur les minéraux et la matiére organique
du sol, qui varie selon le pH du sol, conduisant a une
perte de l'activité phytase jusqu'a 95% (Giaveno et al.,
2010). Burns et al. (2013) ont émis que des procédés
d’immobilisation de certaines enzymes du sol
pouvaient protéger leur activité. Cette stratégie a été
étudiée récemment par Trouillefou et al. (2014). Ces
auteurs ont montré que la protection de I’enzyme de
A. niger dans des nanomatériaux a effectivement
permis d’augmenter 1’acquisition de P par de jeunes
plantules de Medicago truncatula en conditions
simplifiées (substrat solide a base de sable). Si cet
effet positif se maintenait en conditions de sol, cette
innovation pourrait avoir un avenir. Comme pour la
solubilisation du P minéral, la rhizosphére abrite des
bactéries capables de minéraliser le phytate (Jorquera
et al., 2008b). La densité et les propriétés de ces
populations ont été établies a partir de sols
rhizosphériques prélevés chez des haricots cultivés
sous Pi suffisant ou déficient (Maougal et al., 2014).
Seul le sol déficient en Pi a entrainé un enrichissement
de la rhizosphére en bactéries minéralisatrices de
phytate par rapport au sol non-rhizosphérique. Les
quatre mémes genres bactériens (Gram-) ont été isolés
pour les deux concentrations en P inorganique
Pseudomonas, Pantoea, Enterobacter et Salmonella.
Les capacités de ces souches a libérer du Pi en
minéralisant le phytate ont ét¢ mesurées en culture
liquide. Les bactéries isolées de la rhizosphére du sol
déficient en P ont libéré plus rapidement et en plus
grande quantité du Pi a partir de phytate que celles
provenant du sol ou P était en quantité jugée suftisante
pour la croissance du haricot. Parmi ces genres,
Salmonella a été le plus actif pour libérer le Pi, bien
qu’il n’ait été trouvé qu’une seule fois pour chaque
condition de P. En revanche, Pseudomonas, qui libére
le Pi moins vite que Salmonella, était abondamment
présent dans les deux conditions de culture. Comme
suggéré par Maougal et al. (2014), ce genre bactérien
pourrait étre impliqué dans 1’adaptation des
légumineuses a de faibles disponibilités de P dans le
sol. Ces bactéries minéralisatrices de phytate
pourraient donc étre utilisées comme bioinoculant
pour les cultures.

4. Actions de la microfaune et des ingénieurs du sol
sur le recyclage de P dans la rhizosphére

De plus en plus de travaux sont menés depuis une
dizaine d’années pour décortiquer l’ensemble des
processus biologiques liés a la dynamique du P dans
les sols et la rhizosphére. Les régulations trophiques
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(prédation) ou non trophiques (modification de
I’environnement abiotique) exercées par des activités
fauniques sur les populations microbiennes de la
rhizosphére ont notamment été étudiées.

4.1 Phosphore microbien et boucle microbienne :
I’importance de la prédation

Avec des ressources carbonées facilement disponibles,
les microorganismes du sol vivant dans la rhizosphére
(bactéries et champignons) peuvent rapidement
minéraliser le P de la matiére organique du sol et
l'incorporer dans leur biomasse. Le P microbien (sous
forme inorganique ou organique) représente donc un
puits important de P dans le sol et les écosystémes
terrestres (Xu et al., 2013), mais aussi une source
importante de P disponible pour les plantes
(Biinemann et al., 2013 ; Oberson et al., 2001) si ce P
est libéré dans le milieu. Deux types de processus
peuvent opérer le recyclage du P microbien et le
rendre disponible pour les plantes : les processus
abiotiques et biotiques. Parmi les processus
abiotiques, la lyse des cellules bactériennes par la
réhumectation des sols secs ou pendant les cycles de
gel-dégel au début de la saison de croissance des
plantes peut libérer de grandes quantités de P (Pi,
polyphosphates et P organique) dans la solution du
sol. Par exemple, Turner et al. (2003) ont montré,
qu’apres séchage du sol, la contribution potentielle de
la lyse des cellules bactériennes au P extrait a l'eau
varie entre 88 et 95% dans deux sols de paturage
australiens. Le mécanisme suggéré par ces auteurs est
que la lyse des cellules bactériennes a été induite par
un choc osmotique di a la réhydratation rapide des
cellules desséchées. Dans un autre exemple, Pesaro et
al. (2004) ont montré que la biomasse bactérienne,
mesurée par les concentrations en ADN, a diminué de
51% suite a I'asseéchement du sol et sa réhydratation.
Ces données expérimentales expliquent les
changements saisonniers dans la fraction microbienne
du P du sol en fonction de la teneur en eau
gravimétrique. Toutefois, il est important de noter que
la résistance des cellules bactériennes a ces processus
physiques peut varier selon les espéces. Ainsi, les
alternances d’épisodes secs et humides ou de gel et de
dégel peuvent modifier la composition et le profil
fonctionnel de la communauté microbienne du sol
entier (Placella et al., 2012). Cependant on ne connait
pas I'impact de ces processus physiques sur les
variations du P disponible du sol qui seraient dues a
des changements de composition des communautés
microbiennes. Parmi les processus biotiques, la
prédation des bactéries par les microbivores
(protozoaires et nématodes bactérivores) est
responsable de la « boucle microbienne » qui permet



de remobiliser les ¢éléments contenus dans les
bactéries, comme N et P. Plusieurs mécanismes ont été
proposés pour expliquer les effets des prédateurs sur
la nutrition phosphatée des plantes (Anderson et al.,
1981 ; Griffiths, 1986). Tout d'abord, les prédateurs
peuvent directement excréter au voisinage des racines
du Pi ou des composants bactériens non digérés
contenant du P. En effet, une grande partie des
constituants des bactéries ingérées par les protozoaires
et les nématodes n’est pas assimilée et les composants
microbiens modifiés ou non digérés peuvent étre
libérés au bénéfice des microorganismes, des racines
ou d'autres microbivores. On considére qu'environ
40% du C ingéré par les protozoaires et les nématodes
sont utilisés pour la production de biomasse. En
théorie, si le rapport C/P des microbivores était
similaire a celui de leurs proies, ceux-ci pourraient
excréter environ 60% du phosphore ingéré pour
équilibrer la quantité de C utilisée pour leur biomasse
(Griffiths, 1994). Cela signifie également que si les
microbivores ont un rapport C/P supérieur a celui de
leur proie (ce qui est probable pour les nématodes
bactérivores), plus de 60% de la quantité de P ingéré
serait finalement excrétée. Darbyshire et al. (1994) ont
montré en culture liquide que la quantité de P excrétée
par les ciliés du sol, Colpoda steinii, est multipliée par
deux lorsque les bactéries ne sont pas limitées en P par
rapport a des conditions limitantes. Ces résultats
soulignent le rdle crucial de la steechiométrie du
rapport C/P dans les microorganismes du sol dans les
effets des prédateurs dans le devenir du P du sol.
Malheureusement, aucune information  n’est
disponible sur la wvaleur du rapport C/P des
microbivores. Combler cette lacune apporterait sans
aucun doute de nouvelles hypothéses a tester pour
mieux comprendre les interactions proies/prédateurs
impliquées dans le recyclage du P.

En éliminant les cellules bactériennes agées, les
microbivores augmentent l'abondance relative des
cellules jeunes avec une activit¢é métabolique plus
¢élevée. Il est donc fréquent d'observer que l'activité
microbienne du sol est plus élevée en présence de
protozoaires ou de nématodes par rapport au sol sans
prédateurs (Coleman et al., 1978). Par exemple, la
présence de nématodes bactérivores augmente les
activités phosphatasiques mesurées dans le sol
rhizosphérique du mais, quel que soit le stade de
croissance de la plante, tandis que la biomasse
microbienne a tendance a diminuer (Djigal et al.,
2004a ; Djigal et al., 2004b). Irshad et al. (2012) ont
montré que la présence de nématodes bactérivores est
indispensable pour que de jeunes plantes de pin
maritime puissent acquérir du P & partir de phytate.
Cet effet a été attribué a une augmentation potentielle
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de l'activité minéralisatrice du phytate par Bacillus
subtilis. En plus d'accroitre 1'activité microbienne, les
prédateurs peuvent également modifier la composition
des communautés microbiennes dans la rhizosphére,
en se nourrissant de facon sélective (Rosenberg et al.,
2009). On a ainsi pu démontrer que les changements
induits par une prédation sélective des communautés
microbiennes pouvaient favoriser certaines fonctions
microbiennes, comme la nitrification (Griffiths, 1989).
Puisque les bactéries du sol sont des acteurs majeurs
dans la régulation du devenir du P du sol, en
particulier pour le P organique, les changements dans
la composition de la communauté bactérienne induits
par la prédation pourraient étre I'une des voies les plus
importantes expliquant les effets des prédateurs
microbiens sur le cycle du P dans le sol. De
nombreuses expérimentations indiquent que 1’addition
de microbivores produit un effet positif sur la
croissance des racines des plantes inoculées,
indépendamment du niveau de nutriments disponibles
pour la plante (Bonkowski et Clarholm, 2012 ;
Bonkowski et al., 2009). Par exemple, Jentschke et al.
(1995) ont observé une meilleure croissance de
I’épicéa (jusqu’a +160%) en présence de protozoaires,
malgré un apport d’éléments minéraux rendant les
conditions du milieu non limitantes. Ils ont aussi
observé une architecture racinaire modifiée avec une
meilleure croissance des racines latérales. Comme cet
effet est similaire a celui qui est observé avec
I’inoculation de bactéries PGPR (voir section 1.2),
Bonkowski et Brandt (2002) ont suggéré que les
prédateurs puissent augmenter les populations PGPR
par une prédation sélective de ces souches,
augmentant ainsi la libération de substances
hormonales dans la rhizosphére. Comme indiqué
précédemment, une meilleure croissance des racines
(surtout leur ramification) peut augmenter le volume
d'exploration du sol et finalement 1'absorption de P de
la solution du sol (voir section 1.1). Une meilleure
croissance des racines peut aussi augmenter la
rhizodéposition, intensifiant en retour la croissance
des populations Dbactériennes et les relations
proiesprédateurs (Bonkowski, 2004). L’ensemble de
ces interactions bactéries PGPR-microbivores dans la
rhizosphére peut conduire & une modification de
I’équilibre hormonal entre parties aériennes et racines
(Krome et al., 2010), modifiant en retour la croissance
de la plante. Cependant, 1’effet de la prédation sur les
modifications de la croissance du systéme racinaire et
de son architecture pourrait aussi résulter d’une
augmentation des  populations  microbiennes
nitrifiantes et la disponibilit¢ du nitrate dans la
rhizospheére. En effet, le nitrate agit comme une
molécule « signal », capable de moduler le
développement de la plante en régulant l'expression



d'un certain nombre de génes (Sakakibara, 2003), ce
qui pourrait produire des effets semblables aux
hormones. Une disponibilité plus forte en nitrate
induite par la prédation pourrait donc aussi améliorer
I’acquisition de P par la plante via une meilleure
croissance en longueur du systéme racinaire. Comme
évoqué précédemment, la symbiose mycorhizienne
joue un rdle trés important dans 1’acquisition de P par
de nombreuses plantes. En réduisant le nombre de
bactéries et en libérant les nutriments bloqués dans la
biomasse bactérienne dans le sol, les protozoaires et
les nématodes peuvent modifier la concurrence qui
existe entre les bactéries et les champignons
mycorhiziens pour les éléments minéraux, en
particulier P. De plus, en augmentant D’activité
minéralisatrice des bactéries, la prédation peut
stimuler le transfert de P du sol du réservoir de P
organique vers celui du P inorganique. On peut donc
penser que la présence simultanée de microbivores et
des champignons mycorhiziens permettrait d'optimiser
I’acquisition de P par les plantes dans des conditions
limitantes en P. Malheureusement, ces interactions ont
été trés peu examinées, a part chez le pin maritime,
ectomycorhizé ou non. Les premiers résultats obtenus
en conditions trés simplifiées (gel d’agarose) montrent
un effet trés important de la présence de nématodes
sur ’acquisition de P a partir de phytate, mais ne
révelent pas d’effet synergique entre mycorhization et
prédation (Irshad et al., 2012). Ceci pourrait étre dii au
type de support utilisé et d’autres expérimentations en
conditions de sol sont nécessaires pour confirmer cette
hypothése. Jusqu’ici, aucun effet direct des phages
(virus) n’a été¢ montré sur le cycle de P. Cependant, les
phages pourraient bien jouer un rdle important dans le
turnover du P microbien car ils sont capables
d’infecter des bactéries et d’avoir un impact
potentiellement important sur la dynamique des
populations qui sont leurs hotes. En effet, les phages
peuvent entrainer 20% a 40% de mortalité bactérienne
par lyse cellulaire. Cette mortalité pourrait a son tour
influencer la disponibilité en ressources, comme celle
provenant du P microbien (Kimura et al., 2008 ;
Suttle, 2005). Contrairement aux €cosystémes
aquatiques, les études portant sur I'impact des phages
sur les communautés microbiennes dans les
écosystemes terrestres, et en particulier dans les sols,
sont plutdt récentes (Buee et al., 2009 ; Kimura et al.,
2008 ; Li et al., 2013 ; Swanson et al., 2009). Des
populations d’environ 107 a 109 particules virales ont
été estimées par g de sol nu ou dans du sol
rhizosphérique (Ashelford et al., 2003 ; Swanson et
al., 2009 ; Williamson et al., 2013). La lysogénie, qui
correspond au cycle de vie dans lequel le génome du
phage (le prophage) est maintenu dans le chromosome
bactérien ou comme ¢élément extrachromosomique, est
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relativement fréquente chez les bactéries du sol. Elle a
été constatée pour des bactéries bénéfiques isolées a
partir de végétaux comme Azospirillum (Williamson
et al, 2008). Enfin, de nombreuses cellules
visiblement infectées par des phages ont été observées
dans le sol (Takahashi et al., 2013). Pris dans leur
ensemble, ces ¢léments suggérent que la lyse
bactérienne par les phages pourrait aussi contribuer de
fagon non négligeable — mais qui reste & quantifier —
au turnover du P microbien dans le sol et donc a la
disponibilité en P pour les plantes.

4.2 Effets des vers de terre sur la disponibilité en P
Outre leur effet bénéfique sur la structure et I’aération
du sol, il est reconnu que les vers de terre — «
ingénieurs » du sol — peuvent augmenter la fertilité¢ du
sol en jouant sur la dynamique des nutriments a
différentes échelles spatiales et temporelles (Brown et
al., 1999). Trois grands groupes fonctionnels de vers
de terre ont été décrits par Bouché (1977) : épigé,
endogé et anécique. Les vers de terre épigés vivent
dans la couche de litiére, consomment la litiére
végétale et ingérent rarement le sol. Les vers de terre
endogés sont pour la plupart des consommateurs de la
matiére organique du sol et creusent des galeries dans
le sol a la fois horizontalement et verticalement. Les
vers anéciques se nourrissent de matiére organique
particulaire mélangée a des particules de sol et
forment  souvent des  galeries  profondes,
essentiellement verticales, ou ils enterrent la litiére de
surface avant de la ré-ingérer une fois décomposée.
L’activité¢ des vers de terre endogés et anéciques
engendre des galeries creusées dans le sol et des
déjections (les turricules) qui correspondent au sol et a
ses sous-produits qui ont transité dans 1’intestin du ver
de terre. La comparaison des propriétés chimiques ou
physico-chimiques des turricules par rapport a celles
du sol non ingéré est rapportée dans un certain
nombre de travaux. La plupart de ces é¢tudes montrent
que les turricules sont caractérisés par une teneur en P
plus élevée lorsqu’elle est mesurée aprés extraction
avec de I’eau ou des méthodes d’extraction douce
(méthodes de Bray ou de Truog) (Chapuis-Lardy et
al., 2011). Les mémes tendances sont obtenues
lorsqu’on mesure le P total ou différentes fractions de
P des turricules. Par exemple, les déjections de vers de
terre en Amazonie sont aussi enrichies en P total, P
disponible et modérément disponible (Kuczak et al.,
2006). Mais I’augmentation de P concerne aussi le P
organique et le P microbien (Guggenberger et al.,
1996 ; Jimenez et al., 2003). Quels sont les
mécanismes a la base de ces augmentations de la
disponibilité en P dans les turricules de vers de terre ?
Plusieurs hypothéses ont été proposées pour
expliquer ces changements dans la disponibilité du



phosphore :

(i) le pH plus ¢élevé du contenu de l'intestin (Barois et
Lavelle, 1986),

(i1) des changements dans 1’adsorption de Pi sur la
phase minérale du sol induits par une compétition
entre les ions phosphates et des groupes carboxyles
d'une glycoprotéine de mucus produit par les vers de
terre dans leur intestin (Chapuis-Lardy et al., 2009 ;
Lopez-Hernandez et al., 1993), et

(iii) une augmentation de l'activité microbienne lors
de la digestion (Lopez-Hernandez et al., 1993).

La question de l’adsorption de Pi sur le complexe
d’échange du sol a été abordée en détail avec
Pontoscolex corethrurus (Glossoscolecidae), une
espece endogée trés répandue en climat tropical.
Lopez-Hernandez et al. (1993) ont montré que pour
deux sols tropicaux ayant une capacité d’adsorption
de Pi contrastée, les turricules frais avaient une plus
grande disponibilité en P que le sol non-ingéreé.
D’autre part, I’utilisation du tragage isotopique 32P a
permis de montrer que

(i) la concentration en phosphate dans la solution et
(i) la vitesse d’échange avec les ions phosphate
adsorbés sur les constituants du sol étaient
augmentées dans les turricules produits par P.
corethurus (Chapuis et Brossard, 1995). Ces résultats
ont été confirmés pour deux sols malgaches ingérés
par P. corethrurus (Chapuis-Lardy et al., 2009). Les
auteurs ont ainsi pu montrer que 1’ingestion d’un sol a
haut pouvoir fixateur vis-a-vis des  ions
orthophosphates par un ver de terre endogé induisait
une transformation du P inorganique du sol en une
forme plus rapidement échangeable, qui peut
alimenter le pool de Pi disponible dans la solution du
sol.  Les turricules contiennent aussi de fortes
quantités de P organique (par exemple, pour P.
corethrurus, probablement issues d'une ingestion
sélective des particules fines du sol (Chapuis-Lardy et
al., 1998). Plusieurs études ont signalé une
augmentation de l'activité enzymatique des déjections
de vers de terre et la stimulation de Il'activité
microbienne dans ces déjections (Chapuis-Lardy et
al., 1998 ; Le Bayon et Binet, 2006 ; Lopez-
Hernandez et al.,, 1993). Cependant, Zhang et al.
(2000) ont observé une augmentation de P
inorganique dans le sol en présence de vers de terre,
en dépit d'une diminution des phosphatases acides et
alcalines dans les turricules de vers de terre, suggérant
que le P organique est minéralisé dans l'intestin plutot
que dans les turricules. Cette hypothése avait déja été
suggérée par Devliegher et Verstracte (1996). Ces
auteurs ont montré que l'augmentation du P
inorganique dans les sols en présence de vers de terre
était due a la production de phosphatases alcalines par
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les vers de terre et une stimulation de la production de
phosphatase microbienne (acide) par l'activité des vers
de terre. Ces données sont favorables a un processus
de minéralisation du P organique associé¢ a l'intestin
plutét qu’aux turricules. Dans l'ensemble, la plus
grande disponibilit¢ de Pi observée en présence de
vers de terre peut étre reliée a un turnover accéléré
d’un matériel présentant une teneur accrue en P
organique. Cette augmentation de Pi corrélée a une
diminution de P organique a également été mesurée
par Coulis et al. (2014) ; ces auteurs ont aussi mis en
évidence une meilleure acquisition du P par les plantes
(pois chiche notamment) en présence du ver de terre
endogé tempéré Allolobophora chlorotica. Toutefois,
en fonction des espéces dominantes, l'activité des vers
de terre pourrait aussi entrainer la protection du P
organique dans les macro-agrégats stables et une
fixation supérieure de Pi sur les hydroxydes de fer et
d’aluminium (Scheu et Parkinson, 1994a;b ; Suarez et
al., 2004). Toutes les hypothéses sur les
transformations du P organique portées par les vers de
terre et leurs effets sur le cycle de P du sol pourraient
étre vérifiées en utilisant les isotopes radioactifs 32P
ou 33P. Ces effets des vers de terre sur
I’augmentation de Pi dans le sol pourraient é&tre
amplifiés par la mycorhization qui augmente le
volume de sol exploré. De rares travaux le suggerent,
comme par exemple une étude utilisant du 32P pour
suivre le devenir du P dans le sol et entre des plantes
inoculées avec des champignons endomycorhiziens en
présence dun ver de terre endogé tempéré
(Aporrectodea caliginosa) (Tuffen et al., 2002). Les
résultats obtenus montrent un transfert plus élevé de
32P dans le sol ainsi qu’entre les plantes (donneur ou
receveur) endomycorhizées en présence de vers de
terre. Néanmoins, on peut conclure que les vers de
terre changent nettement 1'état biogéochimique du P
(disponibilité, pool de P organique, activités
enzymatiques) dans leurs intestins et dans le sol ou ils
sont actifs (la drilosphére, sensu stricto (Lavelle et al.,
1997), comprenant les turricules et les parois des
galeries. Toutefois, leur impact sur la dynamique de P
et la disponibilit¢ de Pi dans le sol dépend des
propriétés particulieres du sol, de la source de P
organique et des comportements spécifiques des vers
pour creuser leurs galeries ainsi que leurs préférences
alimentaires. Il convient donc de coupler les études
s’appuyant, en mésocosmes s, sur 1’outil isotopique a
des quantifications en milieu réel des groupes
trophiques dominants et des quantités de sol ingérées
en fonction du milieu (climat, usage des terres et type
de sol).

5. Comment améliorer la biodisponibilité du P a
partir de nos connaissances ?



Les travaux scientifiques récents décrits dans cette
synthése permettent de mieux comprendre les
processus limitant la disponibilit¢ du P pour les
cultures. Malgré la complexité des déterminants de la
biodisponibilité du phosphore révélée par 1’ensemble
des travaux scientifiques, nous pouvons proposer des
pistes pour transposer ces nouvelles connaissances en
termes d’applications agronomiques. Ces pistes
incluent (i) I’amélioration végétale, (ii) la valorisation
des différentes formes de phosphore du sol via la
stimulation des activités biologiques du sol et (iii) une
meilleure prédiction de la biodisponibilité potentielle
du P dans le sol. L’amélioration végétale est un
véritable enjeu a relever en proposant de nouveaux
critéres de sélection des variétés « efficientes pour le P
» basés sur des caractéres phénotypiques impliqués
dans I’acquisition du P, comme [’exploration du sol
(architecture du systéme racinaire, poils racinaires) ou
I’association avec des microorganismes bénéfiques
(capacit¢ de mycorhization, production d’exsudats
racinaires stimulant une population microbienne
bénéfique ou favorisant la désorption du P). La
valorisation des différentes formes de P du sol qu’elles
soient organiques ou minérales est également
indispensable. A ce titre, la stimulation de 1’activité
des organismes du sol est souhaitable. La mobilisation
de la composante biologique des sols est
particuliecrement prometteuse soit en favorisant
I’inoculation microbienne (enrobage des semences,
apport d’inoculum fongique d’especes
endomycorhiziennes) soit en favorisant 1’activité
biologique par des pratiques culturales adaptées. Par
exemple, la symbiose endomycorhizienne est trés
sensible a un excés de P et les régimes de fertilisation
excessive pratiqués dans 1’agriculture conventionnelle
des pays européens ont certainement un impact
négatif qu’il est urgent de déterminer avec précision.
On peut aussi tenter (ce qui a trop rarement été teste)
d’apporter des organismes tels que les vers de terre
(Stockdill, 1982). En effet, la littérature scientifique
décrit les mécanismes utilisés par les organismes du
sol pour accéder aux formes de P organiques non
directement accessibles aux plantes comme le phytate.
Différentes stratégies basées sur la préservation des
enzymes produites par ces organismes ou sur les
interactions trophiques afin de stimuler la production
d’enzymes sont actuellement a 1’étude. De maniére
générale, les nombreuses recherches concernant
I’écologie des sols ouvrent des perspectives
intéressantes. Ainsi, certains travaux pionniers mettent
en évidence la modification de la biogéochimie du P
en présence de vers de terre. Si ces travaux sont
confirmés dans des contextes pédoclimatiques variés,
les techniques de travail simplifié¢ voire de non labour
pourraient permettre une remobilisation du P. Une
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meilleure coordination des nutritions azotées et
phosphatées pourrait également permettre d’accéder a
des formes de P jugées a priori non disponibles en
influengant la biogéochimie du P a proximité des
racines ou en favorisant I’activité de microorganismes
bénéfiques. La conception d’engrais de synthése par
les industries des engrais en combinant forme d’azote,
vitesse de libération et placement pourrait également
répondre en partie a la problématique de raréfaction
de la ressource en P en favorisant la libération de P
aux stades clefs de développement de la plante et en
coordonnant  I’activit¢ ~ des  microorganismes
bénéfiques. Au-dela de ces stratégies, une réflexion
sur une meilleure caractérisation de stocks de
phosphore du sol disponible pour les plantes est
nécessaire, et ce, en prenant compte le contexte
pédologique et les caractéristiques des cultures a
implanter. En effet, il existe maintenant des outils de
modélisation géochimique pour prédire la dynamique
des phosphates en fonction de la minéralogie d’un sol,
de son pH et des anions organiques présents, et ce
avec de plus en plus de justesse et de précision.
L’appropriation de ces outils par d’autres acteurs que
la recherche scientifique est a approfondir car ils
pourraient premettre de mieux simuler des interactions
entre les racines et les organismes du sol.

L’optimisation de 1’utilisation des ressources en P est
donc possible a différentes échelles spatiales des plus
fines comme celles relevant des microorganismes aux
plus larges comme la parcelle agricole, et impliquant
différents acteurs scientifiques, agriculteurs,
sélectionneurs et industriels.
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