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Evaluation sylvicole et environnementale d'un itinéraire forestier incluant la culture d'un sous-bois fixateur d'azote -Expérimentations in situ
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de longue durée dans les Landes de Gascogne.

Résumé

L'extraction croissante de la biomasse des forêts cultivées peut impacter la fertilité des sols, par des exports soutenus de nutriments. Parmi eux, l'azote est l'un des éléments qui limitent le plus la croissance des forêts dans le monde. La disponibilité en azote joue donc un rôle clé dans le maintien ou l'augmentation de la productivité sylvicole, et fait ainsi apparaître la fertilisation comme une pratique potentiellement utile. Pour se prémunir des effets néfastes de la fertilisation chimique sur l'environnement, il est un usage alternatif issu de l'agroécologie, qui consiste à intégrer des espèces fixatrices d'azote dans les cultures. Cette solution écologique a été éprouvée avec de nombreux succès en peuplements mixtes forestiers combinant des arbres fixateurs et non-fixateurs. Cependant, l'usage d'un sous-bois fixateur au sein d'un peuplement forestier relève encore aujourd'hui de l'innovation technique et reste ainsi largement à étudier. L'objectif général de la thèse était d'enrichir nos connaissances sur le fonctionnement d'un écosystème forestier intensivement géré en milieu oligotrophe qui inclue l'utilisation d'un sous-bois fixateur d'azote. Nous nous sommes pour cela concentrés sur l'étude des interactions biotiques et des cycles biogéochimiques des nutriments dans une jeune culture de pins maritimes (essence de production) en forêt des Landes de Gascogne, dont le sous-bois a été cultivé en ajoncs d'Europe (plante fixatrice). Nous nous sommes parallèlement appliqué à déterminer si localement la culture du sous-bois pouvait maintenir, voire augmenter la production forestière. Des essais forestiers, correspondant à différents stades d'avancement de l'itinéraire sylvicole testé, ont été conduits en plein champ avec des itinéraires conventionnels.

Dans un premier temps, la culture du sous-bois de légumineuses augmente la compétition pour la lumière et l'eau sur les arbres. Avant l'âge de 3-4 ans, la compétition pour la lumière conduit les pins à une allocation préférentielle de la croissance pour la hauteur de tige, aux dépends de la croissance en diamètre. Avant 4-5 ans, la compétition pour la ressource en eau augmente la mortalité des pins, et diminue leur potentiel hydrique et leur conductance stomatique lors des épisodes de sécheresses estivales. Cependant, la nutrition en azote des pins est améliorée et aucune compétition pour les nutriments, tel que le phosphore, n'est visible. Suite au broyage du sous-bois, intervenant aux alentours de 5-6 ans, les pins compensent la perte de production sur 2 ans, grâce à la levée de la compétition interspécifique et à une fertilisation continue en azote, soutenue par la minéralisation du broyat d'ajonc. Plus généralement, la conduite de l'itinéraire sylvicole améliore la fertilité en azote et le stockage en carbone du sol, et aucune pollution en nitrate n'est à déplorer. La poursuite des études en cours sera nécessaire pour mettre en évidence un éventuel gain de production sylvicole à plus long terme. Localement, nous recommanderions aux gestionnaires forestiers, dans le cas où l'ajonc serait présent en quantité importante, de retarder de quelques années le premier broyage du sous-bois. Des essais dans des écosystèmes comparables pourraient ouvrir de nouvelles possibilités d'application vers d'autres régions forestières et permettre la poursuite des recherches sur le fonctionnement écologique des associations sylvicoles avec des sous-bois fixateurs d'azote.
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Note personnelle de l'auteur

Avant de s'aventurer plus loin dans la lecture de ce manuscrit, je souhaiterais développer quelques considérations personnelles concernant les fondements de mon étude.

Celle-ci est née de la problématique, développée plus tard, selon laquelle les forêts, et la fertilité des sols sur lesquels celles-ci vivent, seraient menacés par les activités humaines. La solution que nous nous attacherons à étudier ici pourrait en effet se proposer comme une méthode vertueuse de culture pour garantir une production durable, sans compromettre l'état de santé des écosystèmes.

Pourtant, selon moi, le problème est davantage inhérent à notre modèle de société.

Notre économie extractiviste, qui ne cesse de repousser les limites à l'exploitation de la nature, fait croître les ravages écologiques qu'elle engendre.

Cette note n'a pas l'ambition ici d'énumérer une liste de solutions pour sortir de cette spirale, que nombre de spécialistes jugent dramatique, et de laquelle sont prisonnières les forêts et l'ensemble de notre planète, conditions de vie humaines comprises.

Je me sens néanmoins tenu de formuler un avertissement, qui pourra être vu comme un entre-ligne à mon travail de ces trois dernières années : résoudre l'équation entre la gestion sylvicole et l'écologie des forêts ne pourra être atteint que si nous changeons de paradigme socio-économique. Tant que ce changement n'aura pas été opéré, les innovations techniques, telles que développées ici, pourraient être rapidement consommées avant que de nouvelles difficultés surviennent dans la quête d'une croissance illimitée. Ma crainte serait que nous ne puissions alors que déplorer l'utilité limitée de nos recherches, qui auraient, au mieux, atténué les effets néfastes, au pire, soutenu la longévité d'un modèle économique désuet qui condamne le vivant à se convertir en un complexe calculable et prévisible [START_REF] Vidalou | Etre forêt Habiter des territoires en lutte[END_REF]. Si au contraire nous trouvions une issue pour nous défaire de ce modèle et de sa logique mortifère alors, sous cette condition, nous pourrions il me semble parler de progrès. produced the year of harvest for each of the eight modalities. Different letters indicate significant differences between modalities (Tukey post-hoc test). Likely soil nutritional limitations are indicated: "N-limitation" could occur if N/P ratio is lower than 12 while "NPcolimitation" could occur if the N/P ratio exceeds this threshold [START_REF] Koerselman | The Vegetation N:P Ratio: a New Tool to Detect the Nature of Nutrient Limitation[END_REF]. Average nutritional limitations for young pine are also given in each panel (van den Burg delta psi (Delta Ψ) and stomatal conductance (gs) are presented for spring and summer of 2017 (five year old pine) and of 2018 (six year old pine), and as a function of the gorse phytovolume.
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Chapitre I. Introduction générale

Les forêts sont des écosystèmes complexes qui couvrent environ 30 % des terres émergées (FAO 2015).

Les usages faits par les sociétés humaines des forêts sont variés et répondent à des besoins économiques (production de bois), alimentaires (activités vivrières) ou sociétaux (valeurs paysagères et récréatives). Elles offrent en parallèle de nombreux services écosystémiques tels que la lutte contre l'érosion des sols, le stockage de carbone, l'amélioration du cycle de l'eau ou la conservation des espèces. Cependant, l'usage contemporain de la forêt est principalement tourné vers la production de bois dans le but d'alimenter divers secteurs économiques tels que la bioénergie, la papeterie ou la construction. La consommation mondiale actuelle est ainsi de 3 milliards de m 3 prélevés chaque année (FAO 2015). Bien que 31 % de la surface forestière soit aujourd'hui dédiée à cette production, la prévision d'un doublement de la demande d'ici 2050 nécessitera un effort accru de la filière-bois. Deux modèles de développement se distinguent : étendre l'exploitation ou l'intensifier. Le modèle extensif impliquerait la mobilisation des forêts dîtes naturelles (libre de gestion humaine), or, dans le cadre des changements globaux (réchauffement climatique, érosion des sols et de la biodiversité), il est impératif de préserver ces espaces et les services écosystémiques qui s'y attachent (European Commission 2006). Alimenter la demande croissante sans mettre à contribution les forêts naturelles nécessiterait donc d'intensifier la production et/ou la récolte en modifiant les pratiques sylvicoles [START_REF] Fox | Sustained productivity in intensively managed forest plantations[END_REF][START_REF] Fredericksen | Silvicultural intensification for tropical forest conservation[END_REF][START_REF] Payn | Changes in planted forests and future global implications[END_REF]. Alors que la sylviculture (au sens strict du terme) se limitait à orienter les successions écologiques des forêts pour extraire les essences d'intérêt, la sylviculture intensive moderne s'inspire davantage des modèles agronomiques (travail du sol, fertilisation, rotation de plantations équiennes, coupe rase…). Ce modèle intensif fait lui aussi peser de nombreux risques sur la durabilité du système [START_REF] Fox | Sustained productivity in intensively managed forest plantations[END_REF]. La durabilité est une notion complexe, qui se décline selon des considérations environnementales, économiques et sociales [START_REF] Pope | Conceptualising sustainability assessment[END_REF]).

Nous nous intéresserons uniquement, pour la suite, aux aspects économiques et environnementaux, et l'aspect social ne sera pas abordé. Afin d'appréhender la durabilité de la production forestière, il sera nécessaire d'intégrer les dimensions d'espace et de temps, et donc de raisonner en termes de productivité. Il s'agit de la production par unité de surface et de temps [START_REF] Powers | On the sustainable productivity of planted forests[END_REF]. Ainsi, le terme de durabilité, pour un site en gestion forestière, définit la capacité de ce site à maintenir sa productivité ; c'est-à-dire que les propriétés du sol ne se dégradent pas au cours des rotations sylvicoles successives [START_REF] Nambiar | Sustained Productivity of Forests Is a Continuing Challenge to Soil Science[END_REF][START_REF] Powers | On the sustainable productivity of planted forests[END_REF].

En sylviculture intensive, les gestionnaires forestiers peuvent accroître les rendements en stimulant la croissance des arbres et/ou en augmentant le taux de récolte de biomasse. Du fait des limitations nutritionnelles des écosystèmes terrestres, notamment en azote (N) mais aussi en phosphore (P) [START_REF] Vitousek | Nitrogen limitation on land and in the sea : How can it occur ?[END_REF][START_REF] Fox | Tree Nutrition and Forest Fertilization of Pine Plantations in the Southern United States[END_REF][START_REF] Augusto | Soil parent material-A major driver of plant nutrient limitations in terrestrial ecosystems[END_REF], la productivité des forêts est tributaire des concentrations du sol en nutriments. Pour cette raison, la fertilisation minérale est une solution technique largement utilisée dans certaines régions [START_REF] Pritchett | Long-term Response to Phosphorus Fertilization on Selected Southeastern Coastal Plain Soils1[END_REF]Albaugh et al. 2004a;[START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]. La ressource minérale de phosphore, d'origine géologique, est épuisable et inégalement répartie au niveau mondial. Les fertilisants minéraux azotés, quant à eux, sont produits par fixation industrielle du N2 atmosphérique (procédé Haber-Bosch), qui est fortement consommatrice d'énergie [START_REF] Elser | A World Awash with Nitrogen[END_REF]. L'utilisation des fertilisants minéraux N et P est responsable de graves problèmes écologiques et sanitaires [START_REF] Howarth | Coastal nitrogen pollution: A review of sources and trends globally and regionally[END_REF][START_REF] Oenema | Integrated assessment of promising measures to decrease nitrogen losses from agriculture in EU-27[END_REF][START_REF] Stevens | Nitrogen deposition threatens species richness of grasslands across Europe[END_REF][START_REF] Bouwman | Lessons from temporal and spatial patterns in global use of N and P fertilizer on cropland[END_REF], tels que la pollution du cycle de l'eau (notamment par les nitrates, nitrites, et phosphates), l'aggravation du réchauffement climatique par les émissions de NOX ou lors de la consommation de carburant pour le transport des fertilisants jusqu'au site. Une autre méthode, tout aussi répandue et souvent pratiquée en parallèle de la fertilisation, consiste à sélectionner une espèce ou un génotype d'arbre plus productif ou mieux adapté aux conditions du milieu [START_REF] Whitesell | Short-Rotation Management of Eucalyptus: Guidelines for Pacific Southwest Research Station Plantations in Hawaii[END_REF][START_REF] Gabrielle | Life cycle assessment of eucalyptus short rotation coppices for bioenergy production in southern France[END_REF][START_REF] Kimberley | Quantification of realised genetic gain in radiata pine and its incorporation into growth and yield modelling systems[END_REF]. Le second grand levier d'intensification est une récolte accrue de biomasse. Elle s'envisage soit par une diminution de la durée des rotations sylvicoles, soit par une augmentation de la quantité de biomasse récoltée par le prélèvement de compartiments de l'arbre qui sont généralement non récoltés, tel les souches et les branches [START_REF] Mora | Using scenarios for forest adaptation to climate change: a foresight study of the Landes de Gascogne Forest 2050[END_REF][START_REF] Banos | Le bois-énergie dans la tempête, entre innovation et captation ? Les nouvelles ressources de la forêt landaise[END_REF]. C'est la notion de récolte de rémanents. Une conséquence néfaste est l'augmentation des exports en éléments nutritifs, sans retour possible dans le sol par décomposition de ces rémanents. Cette option technique ferait donc courir le risque d'une diminution de la fertilité du sol à plus ou moins long terme [START_REF] Egnell | Is the productivity decline in Norway spruce following whole-tree harvesting in the final felling in boreal Sweden permanent or temporary? For[END_REF][START_REF] Augusto | Biomass and nutrients in tree root systems-sustainable harvesting of an intensively managed Pinus pinaster (Ait.) planted forest[END_REF]Achat et al. 2015a;[START_REF] Olsson | Does the harvest of logging residues and wood ash application affect the mobilization and bioavailability of trace metals? For[END_REF]. Une attention toute particulière a été donnée à l'appauvrissement du stock de N dans le sol suite à une récolte accrue [START_REF] Mcmurtrie | Sustainable forestry: A model of the effects of nitrogen removals in wood harvesting and fire on the nitrogen balance of regrowth eucalypt stands[END_REF], Versini et al. 2014a, Augusto et al. 2015). Si les statuts nutritifs du sol ne sont pas maintenus aux cours des récoltes successives, la durabilité de la production sylvicole pourrait ne pas être assurée [START_REF] Sverdrup | Assesing nutrient sustainability of forest production for different tree species considering Ca, Mg, K, N and P at Björnstorp Estate, Sweden[END_REF]. Dans ce contexte, des mesures compensatoires semblent nécessaires pour maintenir la production forestière (Achat et al. 2015a), telle que la fertilisation, ou l'épandage des cendres issues de la combustion de la biomasse forestière (bioénergie). Concernant cette deuxième possibilité de compensation, de nombreuses études ont été menées, principalement dans les pays scandinaves et sur des peuplements forestiers adultes [START_REF] Clarholm | Granulated wood ash and a 'N-free' fertilizer to a forest soil-effects on P availability[END_REF][START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]; [START_REF] Olsson | Does the harvest of logging residues and wood ash application affect the mobilization and bioavailability of trace metals? For[END_REF]. Le retour des cendres de bois permet de réutiliser comme fertilisant certains éléments présents dans les rémanents de récolte et conservés après combustion (surtout K, S, Na, Ca, Mg, B et P). Cette méthode s'inscrit dans la logique de l'économie circulaire, qui qualifie un système économique d'échange et de production qui, à tous les stades du cycle de vie des produits (biens et services), vise à augmenter l'efficacité de l'utilisation des ressources et à diminuer l'impact sur l'environnement [START_REF] Geldron | Fiche technique ADEME -Economie Circulaire : notions[END_REF]). Cette économie s'oppose à l'économie dite linéaire (produire, consommer, jeter), encore (trop) largement répandue. En plus d'une fertilisation multiéléments, les cendres permettraient de relever le pH du sol, sous l'action des grandes quantités de carbonates de calcium (CaCO3) présentes dans les cendres, ce qui favoriserait le fonctionnement microbien des sols initialement très acides [START_REF] Bååth | Growth rate and response of bacterial communities to pH in limed and ash treated forest soils[END_REF]Augusto et al. 2008a).

Cependant, l'épandage de cendre n'est pas libre de conséquences potentiellement néfastes pour l'écosystème forestier : une diminution du stock de matière organique (MO) du sol ou une pollution en éléments traces métalliques (ETM) sont possibles. Bien que cette opération de recyclage doive être évaluée au préalable de son introduction, en fonction des conditions écologiques du milieu et du type de gestion sylvicole (Augusto al. 2008), celle-ci fait sens dans la nécessité de développer de nouveaux modèles sylvicoles qui réconcilieraient les enjeux concurrents de production et d'impératif écologique, en remplaçant ou en compensant les pratiques conventionnelles précédemment citées (fertilisation minérale, récolte accrue de biomasse).

Réconcilier ces enjeux constitue un défi pour les scientifiques et les gestionnaires. Ce défi a entraîné l'émergence de nombreuses recherches dans le domaine de l'intensification écologique. Cela peut se traduire par l'évaluation d'itinéraires innovants de gestion, qui sont l'application technique de concepts et principes de l'écologie, et plus précisément de l'écologie fonctionnelle et des communautés. L'agroécologie en est un exemple concret et bien connu dans le cas de la production alimentaire [START_REF] Peoples | Biological nitrogen fixation: An efficient source of nitrogen for sustainable agricultural production?[END_REF][START_REF] Tomich | Agroecology: A Review from a Global-Change Perspective[END_REF][START_REF] Bommarco | Ecological intensification: harnessing ecosystem services for food security[END_REF][START_REF] Muller | Strategies for feeding the world more sustainably with organic agriculture[END_REF]. Elle fonde sa théorie sur l'idée qu'il est possible d'associer des espèces aux stratégies fonctionnelles complémentaires pour diversifier la production et augmenter le rendement. Par exemple, le cacao et le café, des espèces arbustives tolérantes à l'ombre et à fortes valeurs ajoutées, sont couramment cultivées en sous-étage d'arbres comme le caoutchouc, l'eucalyptus ou le cocotier [START_REF] Alvim | Combination of cacao with other plantation crops: an agroforestry system in Southeast Bahia, Brazil[END_REF][START_REF] Somarriba | Research methods for multistrata agroforestry systems with coffee and cacao: Recommendations from two decades of research at CATIE[END_REF]. Les arbres peuvent fertiliser les cultures en remontant à la surface des éléments nutritifs grâce à leur système racinaire profond [START_REF] Palm | Contribution of agroforestry trees to nutrient requirements of intercropped plants[END_REF][START_REF] Buresh | Soil improvement by trees in sub-Saharan Africa[END_REF]. Du côté de la sylviculture, de nombreuses recherches sont menées concernant le mélange d'espèces pour maintenir ou augmenter la productivité [START_REF] Erskine | Tree species diversity and ecosystem function: Can tropical multi-species plantations generate greater productivity? For[END_REF][START_REF] Piotto | A meta-analysis comparing tree growth in monocultures and mixed plantations[END_REF][START_REF] Pretzsch | Canopy space filling and tree crown morphology in mixed-species stands compared with monocultures[END_REF]. Des formes de houppier, des architectures racinaires ou des stratégies d'acquisition et d'utilisation des nutriments différentes entre espèces rendent parfois complémentaires ces espèces en mélange, à l'image du hêtre et de l'épicéa [START_REF] Pretzsch | Comparison between the productivity of pure and mixed stands of Norway spruce and European beech along an ecological gradient[END_REF], avec à la clé un gain de productivité. Une stratégie fonctionnelle concentre particulièrement d'attention dans les associations pour son intérêt pour la nutrition : la fixation symbiotique de l'azote. En effet, la capacité de certaines espèces à fixer l'azote de l'atmosphère à l'aide d'une association racinaire avec des bactéries, peut fertiliser les cultures, aussi bien agronomiques [START_REF] Crews | Legume versus fertilizer sources of nitrogen: ecological tradeoffs and human needs[END_REF]) que sylvicoles [START_REF] Carlisle | Nitrogen Fixation: A Biotechnological Opportunity for Canadian Forestry[END_REF][START_REF] Bouillet | Eucalyptus and Acacia tree growth over entire rotation in single-and mixed-species plantations across five sites in Brazil and Congo[END_REF]. Le prix élevé des intrants azotés chimiques profite au développement de cette pratique [START_REF] Hardy | Nitrogen Fixation Research: A Key to World Food?[END_REF]. Les avantages de l'introduction de cette fonction écologique en sylviculture sont d'autant plus marqués que le milieu est peu productif, avec notamment des concentrations faibles en azote dans le sol [START_REF] Marron | Prevalence of interspecific competition in a mixed poplar/black locust plantation under adverse climate conditions[END_REF]. Des succès sont observés chez des peuplements mixtes associant des arbres fixateurs à des non-fixateurs, lors de l'association Eucalyptus-Acacia [START_REF] Bouillet | Eucalyptus and Acacia tree growth over entire rotation in single-and mixed-species plantations across five sites in Brazil and Congo[END_REF]) par exemple, ou dans des peuplements introduisant des arbres du genre Alnus [START_REF] Hansen | Effect of Alnus glutinosa on Hybrid Populus Height Growth in a Short-Rotation Intensively Cultured Plantation[END_REF][START_REF] Radosevich | Effects of species mixtures on growth and stand development of Douglas-fir and red alder[END_REF]). De façon plus marginale, des essais en forêts évaluent les effets de l'introduction d'espèces non-arborées fixatrices d'azote. En comparaison des peuplements mixtes arborés, un intérêt de ce type d'itinéraire est d'utiliser l'espace disponible entre les arbres, particulièrement entre les rangs et en début de rotation [START_REF] Kimmins | Sustained yield, timber mining, and the concept of ecological rotation; a British Columbian view[END_REF], pour y cultiver un sous-bois fixateur d'azote. Une couverture de plantes fixatrices d'azote est reconnue comme l'une des meilleures pratiques sylvicoles pour protéger le sol et fertiliser en azote les peuplements arborés, principalement lors des stades immatures [START_REF] Vrignon-Brenas | Nutrient management of immature rubber plantations. A review[END_REF]. Des essais ont été réalisés à travers le monde avec des espèces arbustives ou herbacées, pour des succès relatifs. Le genêt à balai en Nouvelle-Zélande (Watt et al. 2003a), le lupin en Australie [START_REF] Nambiar | Nutrient and water availability to and growth of young radiata pine plantations intercropped with lupins[END_REF] ou en Allemagne [START_REF] Prietzel | Changes of soil chemistry, stand nutrition, and stand growth at two Scots pine (Pinus sylvestris L.) sites in Central Europe during 40 years after fertilization, liming, and lupine introduction[END_REF], Pueraria phaseoloides en Asie du Sud-Est [START_REF] Broughton | Effect of various covers on soil fertility under Hevea brasiliensis muell. arg. and on growth of the tree[END_REF][START_REF] Clermont-Dauphin | Intercrops improve the drought resistance of young rubber trees[END_REF], la vesce et le trèfle en Alabama (USA; [START_REF] Haines | Leguminous Plants Increase Sycamore Growth in Northern Alabama1[END_REF], le caraganier au Canada [START_REF] Moukoumi | Intercropping Caragana arborescens with Salix miyabeana to Satisfy Nitrogen Demand and Maximize Growth[END_REF]) : quels que soient le climat ou l'espèce de sous-bois associée, une augmentation du statut nutritif en N pour l'arbre cultivé et une amélioration du fonctionnement général de l'écosystème sont observées. Cependant, comme dans les peuplements arborés mixtes, la compétition interspécifique peut annuler, voir contrebalancer les effets positifs de l'association sur la production sylvicole (Nambiar and Netherco 1987[START_REF] Watt | La diminution du diamètre de tige (au travers du ratio hauteur : diamètre) peut aussi être une conséquence d'une compétition pour l'eau. La croissance radiale dépend des conditions environnementales de l'ensemble de la saison végétative (Bogino and Bravo[END_REF][START_REF] Prietzel | Changes of soil chemistry, stand nutrition, and stand growth at two Scots pine (Pinus sylvestris L.) sites in Central Europe during 40 years after fertilization, liming, and lupine introduction[END_REF], suivant les modifications dans les niveaux de ressources que la cohabitation implique.

Cette thèse s'inscrit dans la continuité de ces recherches sur la possibilité d'augmenter le niveau d'intensification de la production sylvicole par la culture d'un sous-bois fixateur d'azote. L'objectif général des recherches consistera à enrichir nos connaissances générales sur le fonctionnement des écosystèmes forestiers soumis à ce type de gestion en milieu oligotrophe, en se concentrant sur l'étude des interactions biotiques et des cycles biogéochimiques des nutriments. Ces résultats seront discutés dans le cadre des théories avancées en écologie. Notre étude prend place dans le massif des Landes de Gascogne (région Nouvelle Aquitaine, S-O de la France). Ce milieu d'étude offre un cadre pertinent pour des essais d'intensification sylvicole cultivant des légumineuses. En effet, ce milieu est pauvre avec des contraintes nutritionnelles particulièrement fortes en P, mais aussi en N [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF][START_REF] Trichet | Manipulating nutrient and water availability in a maritime pine plantation: effects on growth, production, and biomass allocation at canopy closure[END_REF][START_REF] Achat | Evaluation of the phosphorus status of P-deficient podzols in temperate pine stands: Combining isotopic dilution and extraction methods[END_REF]. La sylviculture pratiquée est intensive et les gestionnaires projettent de l'intensifier encore davantage, avec comme conséquences directes une réduction de la fertilité en N au fur et à mesure des récoltes, qui n'est pas approvisionné entre les rotations contrairement à P [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]). Enfin, dans le sous-bois du massif landais se rencontrent plusieurs espèces légumineuses autochtones [START_REF] Gonzalez | Contribution of understory species to total ecosystem aboveground and belowground biomass in temperate Pinus pinaster Ait. forests[END_REF]. Parmi celles-ci, il a été fait le choix de cultiver l'ajonc d'Europe, en raison de sa vigueur, de sa forte production de biomasse et de son taux élevé de fixation azotée [START_REF] Rameau | Plaines et collines[END_REF][START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF]Delerue 2013). Cette culture a été effectuée en sousbois d'une jeune plantation de pin maritime, qui est l'essence arborée de production la plus commune de la région. L'objectif appliqué de l'étude sera d'évaluer la possibilité d'intensifier la sylviculture du pin maritime dans les Landes de Gascogne de manière durable et écologique via la culture d'un sousbois d'ajonc d'Europe. Sur des essais en plein champ de longue durée, des graines d'ajonc d'Europe ont été semées entre les rangs de pins maritimes lors de leur plantation. Les deux espèces se sont développées simultanément jusqu'au broyage in situ de la biomasse d'ajonc, produite entre les rangs (au terme de 5 à 6 ans de croissance), dans le but de prodiguer un apport en N organique significatif pour la nutrition des pins. Le bilan des effets positifs et négatifs de cette méthode innovante de gestion sur la sylviculture du pin maritime et sur l'écosystème servira d'approche générale. Il s'agira principalement d'évaluer les interactions biotiques au sein de l'association pin -ajonc et de mesurer les différents flux d'azote dans l'écosystème. In fine, cette étude pourrait générer des arguments pour réviser les pratiques de gestion du sous-bois, empreintes d'une vision générale considérant cette strate comme un facteur dépressif pour la production forestière, vers un potentiel auxiliaire de croissance.

Plus tard, du fait des limitations nutritionnelles et des conditions acides du sol, un épandage de cendres de bois issues de la combustion des rémanents de précédentes récoltes est programmé (aux alentours de 10 ans) comme mesure compensatoire en prévision des projets d'intensification de la récolte de biomasse dans le massif [START_REF] Mora | Using scenarios for forest adaptation to climate change: a foresight study of the Landes de Gascogne Forest 2050[END_REF][START_REF] Augusto | Biomass and nutrients in tree root systems-sustainable harvesting of an intensively managed Pinus pinaster (Ait.) planted forest[END_REF]. La fertilisation écologique en azote organique par la culture d'ajoncs d'Europe sera l'objet principal de notre étude, et la compensation par un retour des cendres de bois ne sera discutée qu'à la fin de ce rapport, au vu des résultats disponibles. 

Chapitre

II.1.1 Ecologie et typologie des paysages

Le massif forestier des Landes de Gascogne est situé dans le Sud-Ouest de la France. Son étendue géographique (Figure 1) s'apparente à un triangle délimité par l'Océan Atlantique (Golfe de Gascogne), la Garonne au nord et l'Adour au Sud [START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF]. Ce massif est une entité écologique d'environ 1,3 million d'hectares, plus ou moins homogène, caractérisée par un substrat sableux et une plantation quasi monospécifique de pin maritime (85% de la surface forestière, soit environ 0,9 million d'hectares).

Quelques variations d'ordre climatique, hydrologique et pédologique offrent cependant une diversité de stations.

Le climat est océanique tempéré avec un gradient de précipitations nord-sud compris entre 800 à 1200 mm, et une température moyenne annuelle de 12°C. Les précipitations sont inégalement réparties au cours de l'année, avec des pluies plus importantes entre l'automne et le printemps et une saison plutôt sèche en été [START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF].

Le matériel géologique est caractérisé par un substrat sableux d'origine éolienne : le Sable des Landes [START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF][START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF]. Ce dépôt superficiel (jusqu'à 40 m d'épaisseur) s'est superposé aux couches plus profondes à partir du Pléistocène supérieur. Ce vaste corps sableux participe à l'unité écologique du massif. La jeunesse du réseau hydrographique et la faible pente limitent le drainage des eaux issues de l'infiltration des précipitations [START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF]. Il en résulte une nappe phréatique libre, continue et parfois affleurante. Les cours d'eau qui circulent dans le massif drainent les eaux de nappe qui s'écoulent lentement vers les exutoires : la dynamique du rabattement de la nappe phréatique est spatialement dépendante de la proximité des cours d'eau. La distinction de trois grands comportements hydrologiques a donné naissance aux trois types de landes qui forment, avec la dune forestière, les quatre grands types de stations du massif (Figure 2 la lande mésophile (≃ 30 %), à la situation géographique et au fonctionnement hydrologique intermédiaires aux deux autres types de landes. Enfin, la dune forestière se retrouve principalement le long du littoral aquitain et présente l'oligotrophie et le niveau de sécheresse édaphique les plus sévères parmi les stations [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF].

Le sol landais se caractérise par une très forte dominance du sable dans sa texture et une pauvreté en argile et limon (9-14% de sables fins, 80-89% de sables grossiers, 5% d'argiles plus limons) [START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF]. En l'absence d'argile pour retenir les cations, la quantité de matière organique (MO) dans le sol est capitale pour la fertilité des sols : cette quantité est relativement élevée dans les sols landais et est responsable de la majeure partie de la capacité d'échange cationique (CEC, Figure 2 -B) [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF][START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. Le sol est acide avec une moyenne de pH située entre 4 et 5 [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF][START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. Le contexte pédologique peu favorable à la décomposition (sol pauvre, acide et épisodiquement anoxique) et la présence d'une litière acide provenant essentiellement de résineux et d'éricacées, entraînent la constitution d'humus (horizon superficiel riche en matières organiques) à faible activité biologique de type HEMIMODER à MOR [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF]. L'altération très avancée du substrat géologique et son caractère hautement filtrant sont (A) (B) responsables d'une oligotrophie générale du sol, c'est-à-dire une pauvreté en éléments nutritifs, et plus particulièrement en P (Figure 2 -B) avec des concentrations parmi les plus faibles mondiales [START_REF] Achat | Evaluation of the phosphorus status of P-deficient podzols in temperate pine stands: Combining isotopic dilution and extraction methods[END_REF]. Le N est faiblement concentré dans le massif (Figure 2 -B) [START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF][START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF] et est davantage immobilisé dans les humus de type MOR [START_REF] Friedrich | Fate of airborne nitrogen in heathland ecosystems: a 15N tracer study[END_REF]. Il est ainsi le second nutriment limitant après le P [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF][START_REF] Trichet | Manipulating nutrient and water availability in a maritime pine plantation: effects on growth, production, and biomass allocation at canopy closure[END_REF][START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]. L'acidité du sol favorise les réactions d'acido-complexolyse des minéraux primaires, qui sont alors entraînés par infiltration plus en profondeur, puis immobilisés. Ce processus pédogénétique se nomme podzolisation. Les podzols forment la majeure partie des sols du massif landais, et se caractérisent par un horizon éluviale E (lessivé, appauvri) et des horizons inférieurs illuviaux (spodiques) BP (d'accumulation ou d'immobilisation) [START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF][START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF]). Les mouvements de nappe évoqués précédemment influencent l'évolution de l'horizon BP. Plus particulièrement, lorsque les battements de nappes sont rapides, amples et non-superficiels, les complexes liés au fer et à l'aluminium cimentent les grains de sables en profondeur, pouvant aboutir à la formation d'un horizon BP induré : l'alios. De ces processus sont hérités des types de podzols différents (avec toutefois une très grande variabilité au sein de chaque type de station forestière ; [START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF] : La nature très filtrante du substrat réduit la capacité de rétention en eau du sol (réserve utile faible) et ce phénomène est d'autant plus marqué que le contenu en MO du sol est bas (landes sèches et dunes forestières). Cette sécheresse édaphique est aggravée lorsque l'alios est présent (diminution du volume explorable par les racines ; [START_REF] Duursma | Predicting the decline in daily maximum transpiration rate of two pine stands during drought based on constant minimum leaf water potential and plant hydraulic conductance[END_REF]. Il en résulte une réserve utile qui peut devenir limitante en été en cas de sécheresses prolongées [START_REF] Loustau | Evolution saisonnière du flux de sève dans un peuplement de pins maritimes[END_REF]Augusto 2003). Le régime hydrique des écosystèmes landais varie donc fortement entre les types de stations et au cours des saisons (sécheresse estivale), avec des effets néfastes sur la productivité forestière [START_REF] Trichet | Manipulating nutrient and water availability in a maritime pine plantation: effects on growth, production, and biomass allocation at canopy closure[END_REF].


La diversité hydrologique et pédologique du massif conduit à des différences dans la composition de la flore colonisatrice du sous-bois. Selon les principes de la phytosociologie, la typologie de la lande étudiée est directement reliée aux espèces végétales dominantes ou simplement présentes dans le sous-bois [START_REF] Duchauffour | L'Évolution pédologique des sols landais[END_REF]. La distribution géographique des trois types de lande est renseignée en annexe (ANNEXE 1). Il est cependant probable de relever dans tous types de landes, dans des proportions certes différentes, les mêmes espèces de sous-bois, dont voici la liste non-exhaustive : la molinie (Molinia caerulea L.), une herbacée pérenne et décidue, caractéristique des landes humides ; la fougère aigle (Pteridium aquilinum (L.) Kuhn), caractéristique des landes mésophiles ; des espèces de la famille des éricacées, avec comme principales représentantes la bruyère à balai (Erica scoparia L.) ou la bruyère commune (Calluna vulgaris L.) et la bruyère cendrée (Erica cinerea L.) qui toutes deux sont caractéristiques des landes sèches ; trois espèces de la famille des Fabaceae, dont l'ajonc d'Europe (Ulex europaeus L.) qui est de loin la légumineuse la plus abondante et la mieux représentée (espèce ubiquiste, ANNEXE 2), surtout en landes humides et mésophiles, l'ajonc nain (Ulex minor Roth) et le genêt à balai (Cytisus scoparius (L.) Link) [START_REF] Rameau | Plaines et collines[END_REF][START_REF] Gonzalez | Contribution of understory species to total ecosystem aboveground and belowground biomass in temperate Pinus pinaster Ait. forests[END_REF].

L'oligotrophie très intense du sol et les épisodes de sécheresse estivale couplés à la sécheresse édaphique des stations, restreignent la fertilité du massif des Landes de Gascogne (Figure 3). En réponse aux conditions pédologiques, les organismes vivants procèdent à un recyclage intense des nutriments : le cycle des nutriments est conservatif (ou essentiellement biochimique) (Augusto 2003;[START_REF] Legout | Fertilité chimique des sols forestiers : concepts de base[END_REF]. Cela maintient une productivité suffisante, malgré l'oligotrophie, pour permettre la sylviculture, et notamment celle du pin maritime, qui présente une très bonne adaptation face aux contraintes physiques de ce territoire. 

II.1.2 La sylviculture du pin maritime

Le massif des Landes de Gascogne a subi de nombreuses transformations et réorientations depuis sa colonisation par les hommes. Les changements les plus remarquables se sont produits au cours des deux derniers siècles. Avant 1850, le massif était une mosaïque de landes, de zones cultivées, de lagunes (zones humides) et d'îlots plus ou moins vastes de forêts, primitives ou secondaires, dont le pin maritime (Pinus Pinaster Ait.) composait une partie des cimes [START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF]). L'activité humaine se concentrait essentiellement sur l'agro-pastoralisme, et l'usage fait de la forêt se résumait à une exploitation de subsistance, pour le bois ou l'extraction de la gemme (résine du pin qui pouvait servir de combustible ou de revêtement). A partir du milieu du 19 e siècle, les nouveaux besoins de l'industrie ont bouleversé l'équilibre agro-sylvo-pastoral de la région. Une forêt de pin maritime a été semée en lieu et place des pratiques séculaires, pour un usage triple : répondre à la demande croissante de l'industrie en produit dérivés de la résine (térébenthine et colophane), assécher les vastes zones humides et achever la fixation des dunes littorales (entamée au 18 e siècle avec le pin, l'oyat, mais aussi déjà l'ajonc et le genêt ; [START_REF] Sargos | Histoire de la forêt landaise: du désert à l'âge d'or[END_REF]. La densité d'un peuplement mature était relativement modérée (environ 200-250 tiges ha -1 ; Samanos, 1864), les rotations longues (jusqu'à 90 ans) et les peuplements équiens (même cohorte d'âge).

Au tournant de la seconde guerre mondiale, le développement de la pétrochimie a réduit l'usage des produits du gemmage dans le commerce mondialisé et la récolte de résine landaise souffre de la concurrence avec d'autres régions du globe [START_REF] Sargos | Histoire de la forêt landaise: du désert à l'âge d'or[END_REF][START_REF] Vaillac | L'invention des Landes: l'État français et les territoires[END_REF]. Des modifications économiques profondes et rapides de la forêt landaise vers une production exclusive de bois se sont alors opérées, accompagnées d'étapes successives d'intensification [START_REF] Thivolle-Cazat | Evolution de la productivité et de la récolte du pin maritime dans le massif landais. Evaluation de la disponibilité future en Gironde[END_REF].

Les forêts se sont densifiées et les durées de rotation raccourcies (35-50 ans). Dès les années 1960, les rendements ont connu un gain substantiel grâce au travail du sol, à la fertilisation en P, au drainage des zones humides (Thivolle-Cazat and Najar 2001) et à l'amélioration génétique, arrivée plus tardivement [START_REF] Peyron | Principaux criteres economiques de gestion des forets: Analyse critique et comparative[END_REF]. L'adoption de ces nouvelles pratiques de gestion a achevé la transformation de la sylviculture traditionnelle vers la ligniculture moderne, avec le pin maritime comme essence principale [START_REF] Thivolle-Cazat | Evolution de la productivité et de la récolte du pin maritime dans le massif landais. Evaluation de la disponibilité future en Gironde[END_REF][START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF]). Samanos décrira en 1864 le pin maritime comme […] véritablement l'arbre des terres pauvres. En effet, l'espèce est conservatrice des nutriments [START_REF] Rameau | Plaines et collines[END_REF][START_REF] Picon-Cochard | The role of below-ground competition during early stages of secondary succession: the case of 3-year-old Scots pine (Pinus sylvestris L.) seedlings in an abandoned grassland[END_REF], Augusto et al. 2008) fois à la sécheresse [START_REF] Duursma | Predicting the decline in daily maximum transpiration rate of two pine stands during drought based on constant minimum leaf water potential and plant hydraulic conductance[END_REF]) et à l'hydromorphie modérée [START_REF] Samanos | Traité de la culture du pin maritime: comprenant des études sur la création des forêts, leur entretìen, leur exploitation et la distillation des produits résineux[END_REF]. Ces adaptations permettent au pin de croître malgré la productivité faible du milieu, et expliquent le choix des sylviculteurs de conserver cette espèce dans des plantations monospécifiques. Le pin maritime est aussi introduit dans de nombreuses régions du monde (principalement Nouvelle-Zélande, Afrique du Sud, Australie et Chili) pour permettre une production forestière sur les sols les plus pauvres [START_REF] Richardson | Pine Invasions in the Southern Hemisphere: Determinants of Spread and Invadability[END_REF][START_REF] Butcher | Achievements in forest tree genetic improvement in Australia and New Zealand 7: Maritime pine and Brutian pine tree improvement programs in Western Australia[END_REF]).

La culture du pin maritime sur le plateau landais suit des schémas de gestion assez homogènes, malgré quelques différences suivant le type de landes. La Figure 4 présente un itinéraire sylvicole couramment pratiqué en forêt. Un labour jusqu'à 30 cm de profondeur est pratiqué avant plantation afin de diminuer la présence d'adventices et enfouir les résidus de la coupe précédente. A la suite, une fertilisation en P (de 80 à 120 kg ha -1 de P2O5) est couramment pratiquée pour lever la limitation nutritionnelle la plus prononcée [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF]). La plantation s'effectue généralement avec des jeunes plants de 1 an, issus de pépinière et installés en densité de 1250 à 1650 tiges ha -1 . La croissance des individus est optimisée en début de rotation sylvicole par différents contrôles mécaniques du sousbois (rouleau landais ou broyeur forestier), puis par des éclaircies régulières (récoltes intermédiaires) au cours de la rotation sylvicole, pour atteindre environ 300 tiges ha -1 en fin de rotation [START_REF] Maugé | Management of forest stands[END_REF]).

L'intensification des pratiques sylvicoles dans les Landes de Gascogne ne s'arrête pas à ce dernier épisode. Alors que l'amélioration génétique suit son cours [START_REF] Vidal | Forward selection in a maritime pine polycross progeny trial using pedigree reconstruction[END_REF], les forestiers innovent aujourd'hui avec des rotations de 15-25 ans (itinéraire Pin-Biomasse) et une récolte accrue de bois en incluant les branches, les racines et les souches (la récolte des rémanents) [START_REF] Mora | Using scenarios for forest adaptation to climate change: a foresight study of the Landes de Gascogne Forest 2050[END_REF][START_REF] Banos | Le bois-énergie dans la tempête, entre innovation et captation ? Les nouvelles ressources de la forêt landaise[END_REF]. Cependant, des limites à l'intensification apparaissent à mesure que l'on en étudie les effets sur l'écosystème. Comme énoncé précédemment, les cycles biogéochimiques sont conservatifs et le N est le second facteur limitant après le P. Bien que les nutriments soient retenus captifs par recyclage, les stocks restent faibles et leur diminution compromet rapidement la productivité, contrairement à un écosystème aux cycles acquisitifs qui repose sur une importante disponibilité en nutriments. Pour ces raisons, un récent rapport de l'ADEME qualifie le massif landais de très sensible à l'export de nutriments [START_REF] Landmann | Recommandations pour une récolte durable de biomasse forestière pour l'énergie -Focus sur les menus bois et les souches[END_REF]. Une récolte accrue de biomasse, et en particulier la récolte du houppier (branches et aiguilles), aurait des conséquences très néfastes sur le maintien de la fertilité du sol (Achat et al. 2015a). Si pour autant cette intensification devait se généraliser dans le massif landais, des mesures compensatoires seraient nécessaires pour atténuer les effets de la récolte du houppier, et dans une moindre mesure les effets de la récolte des souches et des racines, sur les nutriments et particulièrement la quantité d'azote contenue dans le sol [START_REF] Augusto | Biomass and nutrients in tree root systems-sustainable harvesting of an intensively managed Pinus pinaster (Ait.) planted forest[END_REF]Achat et al. 2015a). La fertilisation azotée sous forme minérale pourrait être une solution technique, mais celle-ci est peu pratiquée en raison de son coût [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF]. En effet, l'azote minéral est particulièrement mobile dans le sol [START_REF] Emmett | The effect of harvesting intensity on the fate of applied 15Nammonium to the organic horizons of a coniferous forest in N. Wales[END_REF], surtout dans le sol landais très drainant et pauvre en argiles, ce qui impose un apport fractionné dans le temps [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]). De plus ces intrants profitent largement à la flore accompagnatrice du sous-bois. Un apport sous forme organique a été envisagé grâce aux légumineuses qui composent le sous-bois, avec quelques essais réalisés à base de lupin, mais sans réel succès (données non-publiées de Trichet et Saur, 1993). Par ailleurs, les politiques d'aménagement soutiennent le développement industriel de la filière-bois sur le territoire du massif landais, en réponse aux besoins croissants en biomasse de notre modèle de développement économique [START_REF] Mora | Etude prospective Massif des Landes de Gascogne[END_REF]. La nécessité du développement durable infuse elle aussi dans les politiques publiques d'aménagement. Dans ce contexte favorable à l'innovation, la voie semble ouverte pour poursuivre les travaux de recherche sur l'intensification écologique en forêt landaise. Utiliser l'ajonc d'Europe comme culture intercalaire serait une solution envisageable pour fertiliser naturellement en azote les peuplements de pins maritimes (Augusto 2003;[START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]. Il est cependant nécessaire, au regard du sous-bois abondant d'ajonc qui se développe en début de rotation (Delerue 2013), d'étudier au préalable les effets positifs (facilitation) et négatifs (compétition) des interactions biotiques à l'oeuvre dans une association culturale pin-ajonc.

II.2. Les interactions biotiques

II.2.1 Généralités

En écologie, les conditions d'existence et de maintien d'une espèce se définissent par la position théorique de cette espèce dans un espace dont les dimensions sont les divers paramètres du milieu (ou ressources). Cet espace est nommé niche écologique [START_REF] Hutchinson | Concluding remarks[END_REF]) ou encore niche fondamentale. Lorsque qu'une espèce est placée au sein d'une communauté dans un milieu donné, l'espace théorique de la niche écologique subit des modifications sous l'action des limitations en ressources : on parle alors de niche réalisée [START_REF] Hutchinson | Concluding remarks[END_REF][START_REF] Lamotte | La niche écologique, des concepts théoriques aux utilisations pratiques[END_REF][START_REF] Wilson | Does Niche Limitation Exist?[END_REF]. Au sein d'une communauté végétale, les espèces et les individus interagissent entre eux pour l'acquisition des ressources disponibles. A cet égard, les relations entre espèces et individus, appelées interactions biotiques, peuvent être de natures variées suivant les effets que celles-ci procurent sur la croissance, la survie ou la reproduction [START_REF] Delerue | Competition along productivity gradients: news from heathlands[END_REF].

Dans les communautés végétales, la compétition désigne une interaction négative entre deux espèces qui interfèrent dans l'acquisition d'une même ressource [START_REF] Grime | Competition and Diversity in Herbaceous Vegetation[END_REF]. [START_REF] Craine | Mechanisms of plant competition for nutrients, water and light[END_REF] précisent que cette interaction est un processus au cours duquel deux ou plusieurs individus prélèvent une ressource commune et limitante. En l'occurrence pour les plantes, une ressource limitante peutêtre l'eau, les nutriments ou la lumière. La compétition a été largement étudiée en écologie, et a été longtemps interprétée comme l'interaction la plus répandue dans les communautés végétales [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF]. Cependant le rôle de la facilitation dans la structuration des communautés de plantes a pris de l'importance au cours des dernières décennies [START_REF] Michalet | Facilitation in communities: underlying mechanisms, community and ecosystem implications[END_REF]. On nomme facilitation l'interaction positive durant laquelle une espèce (plante-nurse) améliore les conditions physiques ou biotiques d'une autre espèce (plante-cible) [START_REF] Maestre | Refining the stress-gradient hypothesis for competition and facilitation in plant communities[END_REF][START_REF] Michalet | Facilitation in communities: underlying mechanisms, community and ecosystem implications[END_REF]. On distingue deux types de facilitation : la facilitation directe et indirecte [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF]. La facilitation directe se manifeste lorsque la plante-nurse diminue le stress physique dans son environnement proche au profit de l'espèce-cible (par exemple, une augmentation de la disponibilité en nutriments ou en eau). Par exemple, il a été montré que les espèces à racines profondes (arbres et arbustes) pouvaient faciliter les autres plantes pour l'accès à l'eau en remontant jusqu'en surface l'eau présente plus en profondeur [START_REF] Caldwell | Hydraulic lift: water efflux from upper roots improves effectiveness of water uptake by deep roots[END_REF][START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF]. En termes de nutrition, les plantes fixatrices d'azote peuvent faciliter les plantes voisines en enrichissant le sol [START_REF] De Bell | Growth and Nitrogen Relations of Coppiced Black Cottonwood and Red Alder in Pure and Mixed Plantings[END_REF][START_REF] Bouillet | Eucalyptus and Acacia tree growth over entire rotation in single-and mixed-species plantations across five sites in Brazil and Congo[END_REF]. La facilitation indirecte fait intervenir une troisième espèce, animale ou végétale. Elle peut émerger lorsque la plante-nurse favorise la plante-cible en excluant par compétition une troisième plante compétitrice, dont l'effet négatif sur la plante-cible serait supérieur à celui de la plante-nurse [START_REF] Vandermeer | The Biology of Mutualism: Ecology and Evolution[END_REF][START_REF] Levine | Indirect Facilitation : Evidence and Predictions from a Riparian Community[END_REF]). On qualifie la facilitation indirecte de résistance par association lorsqu'une plante-nurse protège une plante-cible contre la consommation des herbivores via des composés chimiques ou une barrière physique (camouflage, dilution, épine) [START_REF] Barbosa | Associational Resistance and Associational Susceptibility: Having Right or Wrong Neighbors[END_REF][START_REF] Castagneyrol | Plant apparency, an overlooked driver of associational resistance to insect herbivory[END_REF]. Un modèle conceptuel (Figure 5) prédit le sens des interactions de facilitation et de compétition: le Stress Gradient Hypothesis [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF].

Figure 5 : Modèle conceptuel de l'occurrence des interactions positives et négatives dans une communauté naturelle (extrait de [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF]).

Le stress physique est une contrainte environnementale qui limite la production de biomasse [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF]. On peut citer la faible disponibilité en nutriments, en eau ou en lumière ainsi que les températures extrêmes ou les polluants. Lorsque le stress physique augmente en abscisse, la productivité diminue. Les auteurs proposent que lorsque le stress physique du milieu augmente, la facilitation directe dans la communauté devient plus fréquente que la compétition. A l'extrémité opposée du gradient, lorsque les conditions du milieu sont très favorables (stress faible, productivité élevée), les associations de défenses sont majoritaires au sein de la communauté [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF]. Entre ces deux scénarios, l'occurrence de la compétition domine. En conclusion pour les écosystèmes peu productifs (Figure 5, partie de la courbe en rouge) : la compétition est généralement dominante par rapport à la facilitation quand la productivité est élevée, et ce rapport s'inverse lorsque le stress physique augmente [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF][START_REF] He | Global shifts towards positive species interactions with increasing environmental stress[END_REF][START_REF] Gonzalez | NH4 + , dont la concentration s'est considérablement réduite dans les lixiviats des litières, ainsi que dans la solution du sol, où la détection a presque disparu. Les concentrations en NO3dans la solution restent toujours très faibles et la légère augmentation dans la nappe pourrait-être de nouveau interprétée par une inertie du cycle biogéochimique qui évacue par infiltration lors des fortes pluies hivernales une partie du NO3non-immobilisé. Ces transferts restent cependant négligeables au regard de la concentration dans l[END_REF].

Les plantes ont développé des stratégies adaptatives afin de prospérer suivant les pressions de sélection du milieu qui s'exercent. Ces pressions sont résumées en trois catégories, que sont le stress physique, la compétition et la perturbation (destruction totale ou partielle de la biomasse) [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF]. On distingue chez les plantes trois stratégies primaires relatives à ces trois types de pression : les plantes compétitrices (C), stress-tolérantes (S), et rudérales (R) [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF]. Cette théorie est projetée sous la forme d'un triangle, nommé triangle CSR de Grime (Figure 6). [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF]).

IC est l'importance relative de la compétition (------), IS est l'importance relative du stress (-----) et IP est l'importance relative de la perturbation (-• -• -• ). Les stratégies primaires sont représentées par des lettres : C pour compétitrice, S pour stress-tolérante et R pour rudérale (extrait de

Milieu pauvre en nutriments + sécheresse épisodique  Supposition : facilitation directe ≥ compétition

Landes de Gascogne

La stratégie compétitrice caractérise les plantes capables de maximiser le prélèvement d'une ressource pour tendre vers une occupation exclusive (domination) des milieux fertiles, en accord avec le Stress Gradient Hypothesis, qui prédit une plus forte compétition là où la productivité est forte [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF]. Au niveau phénotypique, ces plantes présentent généralement une croissance rapide, une biomasse plus imposante et une utilisation dispendieuse des ressources, afin d'en maximiser le prélèvement. Différents traits se rapportent à une exploitation intensive et exclusive des ressources, tels qu'une hauteur de tige élevée et des feuilles larges et caduques [START_REF] Westoby | A leaf-height-seed (LHS) plant ecology strategy scheme[END_REF], qui caractérisent entre autres des arbres caducifoliés. Chez les herbacées, une biomasse aérienne importante est un prérequis pour une bonne aptitude à la compétition pour la lumière, dont le développement nécessite des taux élevés de prélèvement d'eau et de nutriments [START_REF] Mahmoud | An analysis of competitive ability in three perennial grasses[END_REF]). Les espèces stress-tolérantes, quant à elles, sont caractérisées par une capacité à endurer les conditions limitantes du milieu pour la production de biomasse, c'est-à-dire des stress physiques importants [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF]. Les traits généraux qui se rapportent à cette stratégie primaire sont une croissance potentielle relativement lente et une utilisation efficiente/conservative des ressources. Un feuillage sempervirent est un trait typique des plantes pour conserver les nutriments absorbés sur un milieu oligotrophe [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF]. Sous des conditions de stress extrêmes, une morphologie en coussin est couramment observée chez les plantes afin de réduire le stress hydrique ressenti, ce qui simultanément offre un refuge qui facilite directement les espèces moins tolérantes [START_REF] Choler | Facilitation and competition on gradients in alpine plant communities[END_REF][START_REF] Butterfield | Alpine cushion plants inhibit the loss of phylogenetic diversity in severe environments[END_REF][START_REF] Cavieres | Facilitative plant interactions and climate simultaneously drive alpine plant diversity[END_REF]. Les espèces rudérales sont des plantes adaptées pour exploiter rapidement les ressources temporairement disponibles suites à une perturbation [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF]. Cette aptitude à (re-)coloniser rapidement un milieu qualifie aussi souvent ces plantes de pionnières. Les traits écologiques généraux de ces plantes sont une reproduction rapide et une dispersion importante des graines, une croissance rapide des individus ou bien alors une forte capacité de régénération (une repousse à partir des racines par exemple, [START_REF] Calvo | Secondary succession after perturbations in a shrubland community[END_REF]. Les plantes annuelles ou pluriannuelles, telles que les herbacées, sont bien représentatives de cette stratégie [START_REF] Bohle | Island colonization and evolution of the insular woody habit in Echium L. (Boraginaceae)[END_REF][START_REF] Calvo | Secondary succession after perturbations in a shrubland community[END_REF].

Ces trois stratégies primaires doivent être perçues comme des extrêmes au sein des stratégies sélectionnées par les plantes. La majorité des espèces représentent des compromis entre les pressions opposées de sélection du milieu, qui résultent de combinaisons d'évènements de compétition, de stress ou de perturbation [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF], d'où la présence de stratégies secondaires (C-S, C-R, S-R, C-S-R, Figure 6). [START_REF] Pierce | A global method for calculating plant CSR ecological strategies applied across biomes world-wide[END_REF] ont mis au point une méthode pour estimer la stratégie CSR des espèces, sur la base des traits foliaires. Les trois principales variables retenues sont la surface foliaire (LA ; Leaf Area), indicatrice de la capacité d'interception lumineuse, le contenu en matière sèche des feuilles (LDMC ; Leaf Dry Matter Content) et la surface foliaire spécifique (SLA ; Specific Leaf Area). Ces deux derniers indices, qui évoluent inversement, décrivent la stratégie économique des nutriments des espèces (conservative vs. dispendieuse). Le Tableau 1 donne les stratégies CSR estimées pour les espèces du sous-bois landais ainsi que pour le pin maritime. Les auteurs précisent que la stratégie CSR estimée est une moyenne des stratégies exprimées dans les habitats où l'espèce est présente (niche réalisée) et étudiée. La plasticité phénotypique des espèces, en interactions avec les conditions du milieu, mène à des variations dans les stratégies CSR exprimées. On pourra remarquer sur le Tableau 1 la très forte représentation de la stratégie stress-tolérante (mise à part la fougère), en adéquation avec la faible productivité des écosystèmes landais.

Tableau 1 : Stratégies CSR estimées pour les espèces dominantes des sous-bois landais.

II.2.2 Association d'espèces en forêt visant à la facilitation par des fixateurs d'azote

La productivité initiale du milieu et sa variation au cours des successions écologiques (modifications dans les niveaux de ressources), en modifiant la composition et l'expression de ces stratégies adaptatives, changent au cours du temps la dynamique des interactions biotiques opérant dans les communautés végétales naturelles [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF][START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF][START_REF] Fynn | Plant strategies and trait trade-offs influence trends in competitive ability along gradients of soil fertility and disturbance[END_REF][START_REF] Liancourt | Stress tolerance and competitive response ability determine the outcome of biotique interactions[END_REF].

Bien que la communauté végétale d'une forêt cultivée soit profondément réduite et organisée sous l'action de l'homme, son fonctionnement n'échappe pas aux processus opérant dans un écosystème naturel. Les études montrent que les interactions biotiques dans les forêts plantées dépendent de la productivité du milieu et de son évolution (modifications dans les niveaux de ressources au cours du temps). Concernant les essais de forêts mixtes, les exemples de succès d'association d'une plantation d'Eucalyptus saligna avec des arbres fixateurs d'azote tels que Falcataria mollucana [START_REF] Binkley | Twenty years of stand development in pure and mixed stands of Eucalyptus saligna and nitrogen-fixing Facaltaria moluccana[END_REF][START_REF] Boyden | Competition and facilitation between Eucalyptus and nitrogen-fixing Falcataria in relation to soil fertility[END_REF] ou Albizia falcataria [START_REF] Binkley | Production and nutrient cycling in mixed plantations[END_REF][START_REF] Parrotta | Productivity, nutrient cycling, and succession in single-and mixed-species plantations of Casuarina equisetifolia, Eucalyptus robusta, and Leucaena leucocephala in Puerto Rico[END_REF]) montrent qu'il est nécessaire que la productivité soit limitée, en particulier par le N du sol, afin que la facilitation pour la nutrition en N domine sur les interactions négatives. Sous cette même condition, des succès se répètent en Inde avec l'association Tectona grandis (le Teck) et Leucaena leucocephala [START_REF] Kumar | Intercropping teak with Leucaena increases tree growth and modifies soil characteristics[END_REF]. A l'inverse, sur sol fertile et non limité en N, les associations Eucalyptus robusta et Casuarina equisetifolia / Leucaena leucocephala [START_REF] Parrotta | Productivity, nutrient cycling, and succession in single-and mixed-species plantations of Casuarina equisetifolia, Eucalyptus robusta, and Leucaena leucocephala in Puerto Rico[END_REF], et Eucalyptus europhylla avec Leucaena leucocephala [START_REF] De | Eucalyptus-leucaena mixture experiment. I. Growth and yield[END_REF] interspécifique au sein de l'association dans l'écosystème soit plus faible que la compétition intraspécifique opérant dans une monoculture. En effet, le succès des associations en sylviculture dépend directement du sens des interactions entre les espèces présentes, et plus précisément des proportions relatives entre les évènements de compétition et de facilitation pour les ressources [START_REF] Forrester | On the success and failure of mixed-species tree plantations: lessons learned from a model system of Eucalyptus globulus and Acacia mearnsii[END_REF]. Au-delà du niveau de fertilité en N, les interactions biotiques dépendraient donc aussi des stratégies adaptatives des espèces locales et importées [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF] (codominance arbres plantés -arbres non-plantés). L'évolution de la compétition en général est aussi fonction des variations dans les niveaux de ressources du milieu [START_REF] Forrester | The spatial and temporal dynamics of species interactions in mixed-species forests: From pattern to process[END_REF]) et de l'âge du peuplement, avec une sensibilité accrue aux stress pour les jeunes arbres [START_REF] Mitchell | Spatial and temporal variation in competitive effects on soil moisture and pine response[END_REF][START_REF] Delzon | Hydraulic responses to height growth in maritime pine trees[END_REF][START_REF] Guignabert | Effects of Management Practices and Topography on Ectomycorrhizal Fungi of Maritime Pine during Seedling Recruitment[END_REF]. A mesure que l'espace de plantation est occupé, la transmission de la lumière diminue et la compétition pour son interception augmente [START_REF] Lieffers | Predicting and managing light in the understory of boreal forests[END_REF][START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF][START_REF] Balandier | Six-year time course of light-use efficiency, carbon gain and growth of beech saplings (Fagus sylvatica) planted under a Scots pine (Pinus sylvestris) shelterwood[END_REF], et la compétition est d'autant plus marquée que l'espèce plantée est intolérante à l'ombre [START_REF] Valladares | Shade tolerance, a key plant feature of complex nature and consequences[END_REF][START_REF] Moukoumi | Intercropping Caragana arborescens with Salix miyabeana to Satisfy Nitrogen Demand and Maximize Growth[END_REF]. Episodiquement, une sécheresse peut orienter les interactions vers la compétition pour la ressource en eau [START_REF] Smethurst | Effect of Lupinus spp. on soil nutrient availability and the growth of Pinus radiata D. Don seedlings on a sandy podzol in Victoria, Australia[END_REF][START_REF] Nambiar | Nutrient and water availability to and growth of young radiata pine plantations intercropped with lupins[END_REF][START_REF] Watt | La diminution du diamètre de tige (au travers du ratio hauteur : diamètre) peut aussi être une conséquence d'une compétition pour l'eau. La croissance radiale dépend des conditions environnementales de l'ensemble de la saison végétative (Bogino and Bravo[END_REF]). En guise de synthèse des théories exposées et des observations, il se produit bien une variation temporelle, qualitative et quantitative des interactions biotiques (compétition ou facilitation), qui est fonction de la productivité du milieu et de son évolution (fertilité du sol, climat), et de la stratégie adaptative de l'arbre et de celle de la flore accompagnatrice. Il est donc nécessaire de prendre en compte ces paramètres pour espérer que l'utilisation d'une inter-culture de plantes fixatrices d'azote soit la plus positive possible pour la production. Comme envisagé par certains auteurs [START_REF] Jackson | Lupin, fertiliser, and thinning effects on early productivity of Pinus radiata growing on deep Pinaki sands[END_REF][START_REF] Smethurst | Effect of Lupinus spp. on soil nutrient availability and the growth of Pinus radiata D. Don seedlings on a sandy podzol in Victoria, Australia[END_REF][START_REF] Watt | La diminution du diamètre de tige (au travers du ratio hauteur : diamètre) peut aussi être une conséquence d'une compétition pour l'eau. La croissance radiale dépend des conditions environnementales de l'ensemble de la saison végétative (Bogino and Bravo[END_REF][START_REF] Moukoumi | Intercropping Caragana arborescens with Salix miyabeana to Satisfy Nitrogen Demand and Maximize Growth[END_REF], la mort ou la récession du sousbois lors de la fermeture de la canopée permettrait de limiter fortement la compétition et de concentrer l'effet facilitant de l'inter-culture par décomposition de sa nécromasse (libération de N). La suppression mécanique est couramment utilisée en sylviculture pour limiter la compétition du sousbois [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF]. Effectuée au moment opportun, cette intervention pourrait donc fortement améliorer ce type d'itinéraire sylvicole.

II.2.3 Association pin maritime -ajonc d'Europe

Notre étude s'inscrit dans la suite logique des recherches sur l'intensification écologique des systèmes sylvicoles. La ligne directrice du projet s'appuie sur l'enjeu croissant de la nutrition en N pour les peuplements forestiers. Le pin maritime dans les Landes de Gascogne en est un exemple manifeste, avec une carence intrinsèque déjà prononcée, aggravée par la gestion sylvicole actuelle et à venir [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF] [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF]Augusto 2003). Elles se sont d'abord orientées sur la dynamique de croissance et de fixation symbiotique de Scénario 2 : la compétition est maximale à l'installation puis diminue.

Ressources supposées mises en cause : la lumière, et l'eau durant les sécheresses estivales.

Dynamique de compétition de l'ajonc

sur le pin dans le contexte landais * Mesure de temps estimée sur les dynamiques de croissance de l'ajonc [START_REF] Demounem | Essai de définition et de caractérisation de niveau écophysiologiques dans le massif forestier des Landes de Gascogne[END_REF]) et du pin [START_REF] Lemoine | Growth and yield of maritime pine (Pinus pinaster Ait): the average dominant tree of the stand[END_REF], similaires avant 5 ans.

*

l'azote de l'ajonc, et les effets de l'espèce sur l'écosystème landais [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Augusto | Estimation of nutrient content of woody plants using allometric relationships: quantifying the difference between concentration values from the literature and actuals[END_REF][START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF]Delerue 2013). Avec un taux de fixation élevé d'azote (entre 60 et 90 %), indépendamment de la fertilité en N (Drake 2011), et une production de biomasse importante (fortement stimulée par la fertilisation en P), l'ajonc d'Europe contribue à augmenter significativement les flux de N en forêt landaise [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Augusto | Estimation of nutrient content of woody plants using allometric relationships: quantifying the difference between concentration values from the literature and actuals[END_REF][START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF]. Ces flux d'azote auraient pour origine la chute de litière, les pluviolessivats et le turn-over racinaire [START_REF] Reid | Nitrogen fixation by Ulex europaeus (gorse) and Cytisus scoparius (broom)[END_REF] ans, la croissance en biomasse diminue, du fait du ralentissement de la croissance en hauteur et de la mortalité des individus qui augmente (données non-publiées de De Lavaissière et al., 2003). Aussi, [START_REF] Clements | The biology of Canadian weeds. 112. Ulex europaeus L. Can[END_REF][START_REF] Rameau | Plaines et collines[END_REF]. La régénération naturelle de l'ajonc est soutenue par une pluie abondante de graines très longévives dans le sol, par des rejets de souches et une croissance rapide [START_REF] Clements | The biology of Canadian weeds. 112. Ulex europaeus L. Can[END_REF][START_REF] Hill | A global view of the future for biological control of gorse, Ulex europaeus L[END_REF]Delerue 2013). L'ajonc est très présent dans les milieux perturbés et pauvres, mais supporte mal la compétition avec les autres espèces et notamment pour la lumière [START_REF] Clements | The biology of Canadian weeds. 112. Ulex europaeus L. Can[END_REF][START_REF] Delerue | Plasticity of reproductive allocation of a woody species (Ulex europaeus) in response to variation in resource availability[END_REF][START_REF] Delerue | Competition along productivity gradients: news from heathlands[END_REF]. A raison, l'ajonc est décrit comme une plante pionnière des milieux pauvres [START_REF] Clements | The biology of Canadian weeds. 112. Ulex europaeus L. Can[END_REF] [START_REF] Loué | Les oligo-éléments en agriculture[END_REF]. Dans le cas de l'azote, le flux créé par la minéralisation de la matière organique alimente le stock de N disponible pour la nutrition des plantes, aussi appelé stock biodisponible (Zeller 1998).

Depuis le début de la mise en culture du territoire français, bien que les processus sous-jacents de la fertilité restaient largement inconnus, les considérations agronomiques qu'elle imposait amenèrent les hommes à attribuer les terres les plus fertiles aux cultures céréalières et maraîchères, confinant progressivement la forêt, fragmentée par le changement d'usage des terres, aux sols les moins fertiles, et ce processus s'accéléra durant l'ère chrétienne [START_REF] Cinotti | Évolution des surfaces boisées en France : proposition de reconstitution depuis le début du XIXe siècle[END_REF][START_REF] Koerner | Impacts des anciennes utilisations agricoles sur la fertilité du milieu forestier actuel[END_REF]). A cela s'ajouta aussi un transfert de fertilité de la forêt vers les cultures via le pâturage et le soutrage [START_REF] Koerner | Impacts des anciennes utilisations agricoles sur la fertilité du milieu forestier actuel[END_REF].

Pourtant, les besoins en éléments nutritifs des écosystèmes forestiers sont très importants, ce qui impose l'optimisation de leur utilisation au travers de divers mécanismes de recyclage interne aux plantes [START_REF] Weatherall | Internal cycling of nitrogen, potassium and magnesium in young Sitka spruce[END_REF]. Les éléments sont rendus captifs des cycles biogéochimiques de l'écosystème par de processus de transport, de transformation et d'immobilisation biochimiques (cycles généralement conservatifs). Dans les écosystèmes forestiers, le N est une ressource privilégiée du fait des besoins biologiques très importants des végétaux pour la production de protéines, notamment pour le fonctionnement métabolique de la photosynthèse [START_REF] Marschner | Marschner's Mineral Nutrition of Higher Plants[END_REF]. Cependant cet élément est inégalement réparti sur la surface terrestre [START_REF] Augusto | Soil parent material-A major driver of plant nutrient limitations in terrestrial ecosystems[END_REF]. En conséquence, les plantes peuvent recycler une proportion non-négligeable du N assimilé, ce qui participe à diminuer encore davantage le stock biodisponible dans les sols forestiers. Ces arguments additionnés expliquent la prévalence parmi les éléments nutritifs de la limitation en N, ou de la colimitation N-P (Mead 1975a(Mead , 1975b;;[START_REF] Fox | Tree Nutrition and Forest Fertilization of Pine Plantations in the Southern United States[END_REF][START_REF] Augusto | Soil parent material-A major driver of plant nutrient limitations in terrestrial ecosystems[END_REF]), de la productivité des écosystèmes forestiers [START_REF] Vitousek | Nitrogen limitation on land and in the sea : How can it occur ?[END_REF].

Le cycle biogéochimique de l'azote est présenté en Figure 9. En milieu forestier et en conditions naturelles, le cycle biogéochimique de l'azote est conservatif, avec un recyclage intense opéré entre les différents compartiments de l'écosystème.

Il existe deux apports naturels d'azote dans les écosystèmes terrestres [START_REF] Schulze | The Carbon and Nitrogen Cycle of Forest Ecosystems[END_REF][START_REF] Galloway | Nitrogen Cycles: Past, Present, and Future[END_REF]. Les dépôts atmosphériques sous forme sèche portés par le vent (particules) ou humides qui précipitent lors des pluies les formes gazeuses (NH3, N20, NOX) et sont alimentés principalement par l'oxydation du N2 lors des éclairs [START_REF] Ott | Production of lightning NO x and its vertical distribution calculated from three-dimensional cloud-scale chemical transport model simulations[END_REF]. La seconde source provient de la fixation biologique du diazote atmosphérique (N2) pour produire de l'azote sous forme organique (acides aminés, protéines etc.). En réponse aux limitations nutritionnelles des écosystèmes terrestres en azote, certaines bactéries hétérotrophes du sol ont développé la capacité de synthétiser elles-mêmes leur azote minéral (sous la forme initiale de NH4 + ) à partir du N2 présent dans l'atmosphère du sol : c'est la fixation biologique de l'azote (FBA) [START_REF] Söderlund | The nitrogen cycles[END_REF][START_REF] Cleveland | Global patterns of terrestrial biological nitrogen (N2) fixation in natural ecosystems[END_REF][START_REF] Galloway | Nitrogen Cycles: Past, Present, and Future[END_REF]). Ce processus assure un avantage compétitif aux bactéries présentes dans les écosystèmes limités en N. On estime entre 40 à 200 Tg N - 1 an -1 (10 12 g N -1 an -1 ) la quantité d'azote introduite dans les écosystèmes terrestres par les bactéries fixatrices du sol [START_REF] Cleveland | Global patterns of terrestrial biological nitrogen (N2) fixation in natural ecosystems[END_REF]. Le complexe enzymatique de la nitrogénase, responsable de la fixation biologique, permet de réduire le N2 en NH3, selon la réaction chimique suivante (Eq(1)) (Udvardi and Poole 2013) :

(1) [START_REF] Mangenot | Les litières -Introduction[END_REF][START_REF] Nadelhoffer | Biological sinks for nitrogen additions to a forested catchment[END_REF][START_REF] Aber | Nitrogen cycling and nitrogen saturation in temperate forest ecosystems[END_REF]). Une fois les capacités de saturation (prélèvement et rétention) de l'écosystème dépassées [START_REF] Aber | Nitrogen Saturation in Temperate Forest Ecosystems[END_REF][START_REF] Dale | The interplay between climate change, forests, and disturbances[END_REF], ces excès en azote empruntent les voies de sortie du cycle en entraînant de graves conséquences en terme de pollution [START_REF] Dawson | Stable Isotopes in Plant Ecology[END_REF][START_REF] Howarth | Coastal nitrogen pollution: A review of sources and trends globally and regionally[END_REF][START_REF] Oenema | Integrated assessment of promising measures to decrease nitrogen losses from agriculture in EU-27[END_REF], ou de réduction de la biodiversité [START_REF] Stevens | Nitrogen deposition threatens species richness of grasslands across Europe[END_REF].

+
Les pertes en azote peuvent subvenir au cours de différents processus, qualifiables elles aussi de naturelles ou anthropiques [START_REF] Galloway | Nitrogen Cycles: Past, Present, and Future[END_REF]). L'infiltration est le processus de transport des éléments sous l'action de l'eau vers les eaux de nappes (Figure 9). Ce transport peut opérer par solubilisation dans le sol des molécules relativement mobiles d'azote [START_REF] Emmett | The effect of harvesting intensity on the fate of applied 15Nammonium to the organic horizons of a coniferous forest in N. Wales[END_REF] :

c'est la lixiviation [START_REF] Mary | Calculation of nitrogen mineralization and leaching in fallow soil using a simple dynamic model[END_REF]). On parle de lessivage ou drainage dans le cas du transport de particules non-solubles. Ces deux processus peuvent-être facilités par des phénomènes de complexation des molécules azotées avec des colloïdes, des argiles ou des oxydes. Les mêmes processus peuvent se produire mais en sens inverse, vers la surface, lors d'une remontée de nappe.

Les dynamiques antagonistes d'infiltration et de remontée de nappe sont régies par la battance de nappe. Un autre processus naturel, la dénitrification, transforme le NO3 -sous forme de N2O ou N2

volatilisé vers l'atmosphère [START_REF] Persson | Soil Nitrogen Turnover -Mineralisation, Nitrification and Denitrification in European Forest Soils[END_REF]. Enfin, l'extraction des produits de la forêt (bois, branches) par l'homme implique l'export de l'azote contenu dans la matière organique de ces produits (Achat et al. 2015a).

Au cours du fonctionnement du cycle biogéochimique dans un écosystème forestier, l'azote prend différentes formes sous la contrainte des processus biologiques. Dans le sol, la plus grande réserve d'azote se situe dans la matière organique (Zeller 1998). La matière organique (MO) structure physiquement le sol par la formation de complexes organo-minéraux et assure la rétention chimique des nutriments ou des éléments traces métalliques [START_REF] Kleber | A conceptual model of organo-mineral interactions in soils: self-assembly of organic molecular fragments into zonal structures on mineral surfaces[END_REF]. La fraction minérale azotée du sol (NO3 -et NH4 + ) est minoritaire mais fondamentale pour la nutrition des plantes car elle constitue la première forme de N absorbée par les racines [START_REF] Nadelhoffer | The fate of 15Nlabelled nitrate additions to a northern hardwood forest in eastern Maine, USA[END_REF][START_REF] Schulze | The Carbon and Nitrogen Cycle of Forest Ecosystems[END_REF], devant les acides aminés libres (azote organique soluble) [START_REF] Jin | Soluble organic nitrogen in plant and soil processes in the upper coastal plain[END_REF]). L'azote minéral est libéré dans la solution du sol par minéralisation de la MO sous l'action des micro-organismes [START_REF] Arpin | Importance de la microflore et de la microfaune en milieu forestier[END_REF][START_REF] Mangenot | Les litières -Introduction[END_REF][START_REF] Schulze | The Carbon and Nitrogen Cycle of Forest Ecosystems[END_REF]. Plus précisément, la MO est d'abord dépolymérisée puis transformée en NH4 + par des organismes hétérotrophes : c'est l'ammonification. NH4 + peut ensuite être transformée en NO3 -par des bactéries autotrophes au cours de la nitrification, organisée en deux étapes : NH4 + est oxydé en NO2 -par des bactéries Nitrosomonas puis NO2 -est de nouveau oxydé en NO3 -par des bactéries Nitrobacter. Bien que certains soient à l'origine des formes minérales azotées du sol, les micro-organismes entrent aussi en compétition avec les plantes pour leur absorption [START_REF] Harrison | Preferences for different nitrogen forms by coexisting plant species and soil microbes[END_REF][START_REF] Craine | Mechanisms of plant competition for nutrients, water and light[END_REF]. Ainsi, la minéralisation est un processus réversible : l'immobilisation microbienne s'effectue lorsque les micro-organismes constituent leur biomasse [START_REF] Mangenot | Les litières -Introduction[END_REF]. L'azote minéral (ou organique sous forme d'acides aminés) absorbé par les plantes sera ensuite métabolisé pour la production de matière organique (feuilles, tiges, branches, racines) : c'est l'assimilation. L'azote sera recyclé et ré-alloué de nombreuses fois vers d'autres organes dans le cycle interne des nutriments [START_REF] Weatherall | Internal cycling of nitrogen, potassium and magnesium in young Sitka spruce[END_REF]. La résorption est un processus fréquemment observé chez les plantes pour réutiliser les nutriments présents dans les feuilles sénescentes (sous la forme d'acides aminés pour l'azote), avant d'être finalement restitués au sol [START_REF] Killingbeck | Nutrients in Senesced Leaves: Keys to the Search for Potential Resorption and Resorption Proficiency[END_REF]Achat et al. 2018a). La chute de litière (feuille, bois mort, etc.) est une première voie de restitution de l'azote vers le sol. Une seconde se manifeste lors du ruissellement de l'eau de pluie sur les organes aériens des plantes : c'est la récrétion. L'eau de pluie, par osmose au contact des vacuoles des cellules végétales, se charge en ions. Cette eau, aussi nommée pluviolessivat, s'écoule jusqu'au sol par gravité.

La litière formée à la surface du sol par restitution solide va subir de nombreuses réactions chimiques, physiques et biologiques au cours de sa transformation. Une méthode fiable de suivi de son évolution consiste à mesurer les pertes en masse de la litière ainsi que les stocks et flux en éléments [START_REF] Melillo | Nutrient Immobilization in Decaying Litter: An Example of Carbon-Nutrient Interactions[END_REF]Zeller 1998). La litière fraîche va rapidement libérer des éléments nutritifs par lixiviation.

Les lixiviats ainsi formés sont responsables de pertes en azote pouvant atteindre 25 % de l'azote total contenu dans la litière [START_REF] Melillo | Nutrient Immobilization in Decaying Litter: An Example of Carbon-Nutrient Interactions[END_REF]. Une seconde étape sera caractérisée par une colonisation rapide par les micro-organismes du sol qui immobiliseront les éléments nutritifs pour leur croissance [START_REF] Melillo | Nutrient Immobilization in Decaying Litter: An Example of Carbon-Nutrient Interactions[END_REF][START_REF] Taylor | Comparison of microbial numbers and enzymatic activities in surface soils and subsoils using various techniques[END_REF]. La litière sera alors progressivement transformée en composés organiques par l'action essentiellement biologique du sol [START_REF] Kallenbach | Direct evidence for microbial-derived soil organic matter formation and its ecophysiological controls[END_REF]) : c'est le processus d'humification. Ce processus forme la MO du sol, qui possède différents niveaux de stabilité [START_REF] Buyanovsky | Carbon Turnover in Soil Physical Fractions[END_REF]. La décomposition de la litière désigne la disparition de la MO végétale sous l'action des décomposeurs du sol (bactéries, champignons, faune du sol) [START_REF] Reisinger | Mécanismes et facteurs de biodégradation en milieu forestier[END_REF][START_REF] Cotrufo | Litter Decomposition[END_REF]. Des fragments de litière peuvent persister dans le sol, et d'autant plus durablement que ces fragments sont riches en lignine et en C, et si le sol est acide ou pauvre en nutriments (Achat et al. 2015b;[START_REF] Hu | Traits drive global wood decomposition rates more than climate[END_REF]). Cependant, la litière récalcitrante finit elle-aussi par être décomposée, et ne peut donc pas être considérée comme un stock stable de MO [START_REF] Buyanovsky | Carbon Turnover in Soil Physical Fractions[END_REF]. L'activité des décomposeurs est déterminée par plusieurs facteurs biotiques et abiotiques [START_REF] Cotrufo | Litter Decomposition[END_REF][START_REF] Jackson | The Ecology of Soil Carbon: Pools, Vulnerabilities, and Biotic and Abiotic Controls[END_REF][START_REF] Hu | Traits drive global wood decomposition rates more than climate[END_REF]) :

 le pédoclimat (température, humidité, aération),

 le type de végétation, qui détermine la qualité nutritive de la litière (ratios C:N et C:P, concentration en lignine et en composés phénoliques),  la nature de la roche mère (porosité, acidité, présence d'argiles).

La biomasse microbienne qui se forme peut séquestrer le C sur le long terme, et est donc considérée comme une source de MO plus stable dans le sol que la litière [START_REF] Hatton | Transfer of litter-derived N to soil mineral-organic associations: Evidence from decadal 15N tracer experiments[END_REF]. Une part importante de la MO est perdue par respiration microbienne, et cette part augmente avec l'augmentation des ratios C:N et le C:P de la MO [START_REF] Zechmeister-Boltenstern | The application of ecological stoichiometry to plant-microbial-soil organic matter transformations[END_REF]. Ainsi, l'efficience de l'utilisation du C par les microbes en milieu oligotrophe diminue [START_REF] Hartman | A genomic perspective on stoichiometric regulation of soil carbon cycling[END_REF]. La MO du sol joue un rôle capital pour la nutrition des plantes car elle agit tel un stock temporaire et réversible de nutriments (dont le N) échangeables dans la solution du sol [START_REF] Jackson | The Ecology of Soil Carbon: Pools, Vulnerabilities, and Biotic and Abiotic Controls[END_REF]. La MO du sol se concentre principalement dans la partie la plus superficielle, en un horizon appelé humus. Suivant les conditions biotiques et abiotiques, trois grands types d'humus forestiers peuvent se former [START_REF] Duchaufour | Écologie de l'humification et pédogénèse des sols forestiers[END_REF].

Les stations où la décomposition de la litière est rapide (faible accumulation de litière), des humus de type MULL se forment. Les humus de type MODER possèdent un fonctionnement intermédiaire entre le MULL actif et le MOR peu actif (blocage de biodégradation). L'humus de type MOR caractérise des stations au sol acide, inondées ou partiellement inondées ou avec une litière coriace. La litière incomplètement décomposée s'accumule et édifie un horizon organique épais, au-dessus du sol minéral : l'horizon organo-minéral, A. La présence de conifères peut faciliter la formation d'humus de type MOR [START_REF] Berg | Decomposition and nutrient release in needle litter from nitrogen-fertilized scots pine (pinus sylvestris) stands[END_REF][START_REF] Berg | Relationships between nitrogen, acidunhydrolyzable residue, and climate among tree foliar litters[END_REF][START_REF] Northup | Polyphenol control of nitrogen release from pine litter[END_REF], et notamment sur sol acide.

II.3.2 Les flux d'azote en forêt landaise

La Figure 10 présente la variation du bilan des différents flux d'azote dans une forêt landaise de pin maritime, selon l'abondance du sous-bois en légumineuses :

-Les flux entrants : la source principale d'azote provient de la fixation symbiotique de l'azote.

Dans le cas d'un sous-bois de composition floristique classique des landes contenant quelques légumineuses, le flux moyen est de 8 kg-N ha -1 an -1 . Le flux peut atteindre au maximum 57 kg-N ha -1 an -1 lors d'une quasi-monoculture d'ajonc d'Europe très productive [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF]. La croissance, la biomasse et donc la quantité d'azote fixé sont directement corrélés à la fertilité en P [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF]. Procèdent ensuite les dépôts atmosphériques renforcés par les activités industrielles [START_REF] Galloway | Nitrogen Cycles: Past, Present, and Future[END_REF]), avec un enrichissement de 6 à 12 kg-N ha - 1 an -1 en moyenne (Augusto 2003). Enfin, les intrants chimiques en sylviculture sont considérés comme nuls [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF].

-Les flux sortants : les principales pertes en azote proviennent de l'exploitation forestière, avec 3 à 18 kg-N ha -1 an -1 . Cet intervalle a pour limite basse le minimum estimé lors d'une coupe conventionnelle (tronc seul). La limite haute est le maximum estimé lors d'une récolte complète de la biomasse aérienne [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. Le taux de dénitrification est considéré comme faible dans notre contexte [START_REF] Jambert | Nitrogen compound emissions from fertilized soils in a maize field pine tree forest agrosystem in the southwest of France[END_REF]. Les pertes par infiltration ont été mesurées à 1 kg-N ha -1 an -1 à l'exutoire principal du bassin versant du massif forestier [START_REF] Campagne | Caractérisation de la conductivité hydraulique de surface et sa répartition sur le bassin versant du Tagon[END_REF]) : le recyclage important, notamment due à l'immobilisation rapide du N disponible par les micro-organismes [START_REF] Recous | Microbial immobilization of ammonium and nitrate in cultivated soils[END_REF][START_REF] Aber | Nitrogen Saturation in Temperate Forest Ecosystems[END_REF], réduisent le flux vers les eaux de nappe et les cours d'eau.

-Les flux entrants et sortants : la topographie plane du massif rend négligeable les drainages latéraux (Augusto 2003). Contrairement à la lande sèche ou mésophile (en été) où la nappe est trop profonde pour avoir une influence, la battance de nappe en lande humide et mésophile (en hiver) peut faire perdre de l'azote par infiltration, ou alors enrichir le sol superficiel lors de sa remontée (Augusto 2003).

Les flux présentés ici sont des moyennes calculées à l'échelle d'une rotation sylvicole. Dans le détail, les flux sont faibles lorsque le peuplement est en place (cycle fermé/conservatif) mais des pics ponctuels d'azote apparaissent suite à des perturbations (cycle momentanément ouvert) : en fin de rotation lors de l'export de biomasse, la destruction de la flore et la minéralisation de la MO ; en début de rotation lors du travail du sol ou la constitution du stock d'azote des jeunes pins (Augusto 2003).

Les dépôts atmosphériques tendent à diminuer du fait du contrôle des émissions industrielles, ce qui pourrait rendre négatif le bilan des flux dans le cas d'un sous-bois de composition classique, et donc encore plus indispensable la présence importante d'ajoncs.

En effet, un sous-bois d'ajonc d'Europe est capable de créer un flux de N important vers l'écosystème, qui pourrait être capté par le peuplement forestier mais aussi induire de nombreux effets dont des pollutions en nitrate. Pour cela, l'objectif de recherche portera en seconde partie sur l'étude des effets de la culture du sous-bois de légumineuses sur les cycles biogéochimiques dans l'écosystème.

L'approche écosystémique comprend le pin maritime et son environnement (sous-bois, sol et nappe).

Un intérêt particulier sera porté sur le cycle biogéochimique du N, mais les recherches s'ouvriront aussi plus largement sur les cycles du P ainsi que les éléments nutritifs K, Ca et Mg en raison de leur importance agronomique [START_REF] Loué | Les oligo-éléments en agriculture[END_REF]) et des faibles quantités présentes dans l'écosystème landais [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. Le modèle sylvicole fera intervenir un contrôle mécanique du sous-bois d'ajonc aux alentours de 5-6 ans de croissance, afin à la fois de libérer les quantités importantes d'azote déjà contenues dans les tissus aériens [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF]) et de supprimer la compétition interspécifique, comme suggéré par de nombreuses études ( § II.2.2). Une densité importante en ajonc peut fortement augmenter les flux sortants de NO3 -et NO2 -à mesure que le peuplement se développe [START_REF] Dyck | Nitrate losses from disturbed ecosystems in New Zealand -a comparative analysis[END_REF][START_REF] Magesan | Nitrogen leaching from gorse -Final Report[END_REF][START_REF] Drake | Invasive legumes fix N2 at high rates in riparian areas of an N-saturated, agricultural catchment[END_REF]). Cependant, le cycle biogéochimique du N de l'écosystème landais est conservatif, avec des flux vers les eaux de nappe très réduits (Figure 10). La fertilisation en P, en déplaçant la limitation nutritionnelle vers le N, pourrait accroître ce phénomène.

Il est donc fait l'hypothèse (deuxième hypothèse) que les flux de N sont modérés vers les arbres avant le broyage, importants vers les arbres après le broyage (grande quantité de nécromasse de légumineuses qui se décompose), faibles vers les eaux de nappe. Pour que ces flux aient une incidence positive sur la production des pins maritimes, il est primordial que la limitation en P, qui contraint naturellement la productivité du milieu ( § II.1.1), ait été levée par un apport minéral suffisant. En conséquence, il est aussi fait l'hypothèse (troisième hypothèse) que la destruction des légumineuses provoque un transfert de N vers les arbres qui stimule leur croissance, à supposer que l'apport en P initial ait permis de lever la limitation en P.

II.4. Le recyclage des cendres de bois II.4.1 Effets généraux en forêt

Les cendres de bois ont longtemps été perçues simplement comme des déchets industriels issus des chaudière à biomasse [START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]. Les cendres contiennent pourtant la quasi-totalité des nutriments nécessaires aux plantes, mis à part le N qui est largement perdu lors de la combustion de la biomasse forestière. Ce pouvoir fertilisant a valu aux cendres d'être épandues sur sol agricole [START_REF] Hånell | An evaluation of land suitability for forest fertilization with biofuel ash on organic soils in Sweden[END_REF][START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]). L'idée d'un retour des cendres en forêt pour bénéficier à la productivité est plus récente [START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]). Son usage s'est d'abord et surtout limité aux sols forestiers acides, en raison de l'effet chaulant des cendres (capacité à relever le pH) [START_REF] Lundström | Effects of acidification and its mitigation with lime and wood ash on forest soil rocesses: A review[END_REF][START_REF] Hånell | An evaluation of land suitability for forest fertilization with biofuel ash on organic soils in Sweden[END_REF]Augusto et al. 2008a). Plus récemment, le retour des cendres en forêt a pris de l'ampleur, principalement dans les pays scandinaves [START_REF] Lundström | Effects of acidification and its mitigation with lime and wood ash on forest soil rocesses: A review[END_REF]. Cette pratique permet de maintenir, et parfois même d'augmenter la productivité forestière en recyclant les nutriments exportés par les récoltes. Cependant, les effets sur les sols sont complexes et peuvent fortement en perturber la biochimie [START_REF] Lundström | Effects of acidification and its mitigation with lime and wood ash on forest soil rocesses: A review[END_REF]Augusto et al. 2008a).

Le premier effet, précédemment cité, est d'augmenter le pH du sol. L'effet chaulant est dû à l'apport très important de CaCO3 des cendres (Augusto et al. 2008a), qui oxyde les protons H + . Une conséquence directe est celle de favoriser l'activité de la biomasse microbienne [START_REF] Becking | Limits of the Natural Environment in Terms of pH and Oxidation-Reduction Potentials[END_REF][START_REF] Bååth | Growth rate and response of bacterial communities to pH in limed and ash treated forest soils[END_REF] qui, potentiellement, diminue la quantité de MO contenue dans le sol par respiration [START_REF] Lundström | Effects of acidification and its mitigation with lime and wood ash on forest soil rocesses: A review[END_REF][START_REF] Schimel | Microbial stress-response physiology and its implications for ecosystem function[END_REF]. Sont aussi observées des améliorations de la capacité d'échange cationique (CEC) et de saturation en base [START_REF] Lundström | Effects of acidification and its mitigation with lime and wood ash on forest soil rocesses: A review[END_REF][START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]Augusto et al. 2008a). Les cendres apportent la plupart des éléments indispensables à la croissance végétale, tels que les éléments nutritifs majeurs P, K, Ca et Mg et les oligo-éléments B, Cu, Fe, Mn, Mo et Zn (Augusto et al. 2008a). Des Eléments Traces Métalliques (ETM), parfois appelés métaux lourds, sont présents en quantités parfois élevées dans les cendres, et notamment des éléments nonessentiels mais toxiques pour les plantes, tels que l'Arsenic (As), le Cadmium (Cd) ou le Plomb (Pb) [START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]Augusto et al. 2008a). Ces teneurs élevées sont simplement le résultat d'une concentration -dans le sens d'une augmentation de la teneur finale-de ces éléments lors de la combustion de la biomasse ; le taux de cendres de la biomasse forestière étant de 1-4% [START_REF] Deleuze | Le retour des cendres de bois en forêt : opportunités et limites. Rendez-Vous[END_REF]. Ces concentrations ont alimenté des préoccupations concernant la capacité des cendres à contaminer l'environnement, restreignant ainsi leur application en milieux forestiers comme agricoles [START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]Augusto et al. 2008a). Pourtant, la littérature est plutôt unanime sur le sujet : l'apport de cendres ne cause généralement aucune pollution dans l'environnement (Augusto et al. 2008a). La raison évoquée est celle d'une immobilisation importante des ETM par la MO du sol, facilitée par à la hausse du pH, avec comme conséquence directe une diminution de leur disponibilité en solution. Les observations des diverses études sur l'épandage de cendres en forêt se rejoignent aussi sur l'amplitude des effets, qui serait directement liée à la dose d'application et le type de sol [START_REF] Hånell | An evaluation of land suitability for forest fertilization with biofuel ash on organic soils in Sweden[END_REF][START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]Augusto et al. 2008a). Dans un souci d'optimiser l'utilisation des cendres, [START_REF] Hånell | An evaluation of land suitability for forest fertilization with biofuel ash on organic soils in Sweden[END_REF] ont caractérisé les sites favorables pour un épandage, selon plusieurs critères. Pour espérer un gain de productivité sans effet négatif, il est nécessaire de sélectionner un sol acide, pauvre mais non limité en N. En effet, comme les cendres n'approvisionnent pas le sol en N, la productivité pourrait-être rapidement limitée par cet élément (Augusto et al. 2008a), ou alors une fertilisation en N serait nécessaire en complément [START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]. Il est capital que le sol soit organique (riche en MO), afin que la minéralisation alimente l'écosystème en N [START_REF] Hånell | An evaluation of land suitability for forest fertilization with biofuel ash on organic soils in Sweden[END_REF], sans mettre en péril les stocks présents. La minéralisation du N peut aussi augmenter les flux de nitrates dans l'environnement [START_REF] Lundström | Effects of acidification and its mitigation with lime and wood ash on forest soil rocesses: A review[END_REF][START_REF] Hånell | An evaluation of land suitability for forest fertilization with biofuel ash on organic soils in Sweden[END_REF][START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]). Enfin, il est conseillé que le peuplement soit assez âgé (attendre au moins la première éclaircie) afin que celui-ci soit plus résilient face aux perturbations biochimiques engendrées par les cendres [START_REF] Hånell | An evaluation of land suitability for forest fertilization with biofuel ash on organic soils in Sweden[END_REF]Augusto et al. 2008a).

II.4.2 Applications en forêt landaise suite à la culture d'un sous-bois d'ajoncs

Sur la base des critères précédemment cités, le sol landais semble être un bon candidat pour des essais intégrant un épandage de cendre [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. La fertilisation multi-éléments représente un intérêt pour la sylviculture landaise, et plus particulièrement la fertilisation en P, au vu de la limitation nutritionnelle du massif [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]) et des effets positifs identifiés suite à un épandage sur des sols carencés en P [START_REF] Clarholm | Granulated wood ash and a 'N-free' fertilizer to a forest soil-effects on P availability[END_REF]Augusto et al. 2008a). Cependant, les effets de l'épandage sur l'écosystème forestier sont divers et peuvent parfois être antagonistes [START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]Augusto et al. 2008a). De plus, jusqu'à aujourd'hui, aucun essai forestier comprenant un épandage de cendres n'avait été suivi dans le massif. L'objectif sera donc de prédire les effets de l'application des cendres sur l'écosystème forestier landais, en interaction avec la culture du sous-bois de légumineuses. A la lumière des informations recueillies nous avons formulé trois hypothèses. Premièrement, compte tenu des propriétés des cendres (pH élevé) et de l'acidité des sols (podzols), l'apport de cendres de bois, en remontant le pH, favorise la décomposition des nécromasses de légumineuses (quatrième hypothèse de la thèse). Un des nombreux effets des cendres est d'apporter une grande quantité de carbonate de calcium (CaCO3), or les pins sont identifiés comme espèce calcifuge [START_REF] Rameau | Plaines et collines[END_REF], ce qui signifie que la présence de CaCO3 peux nuire à leur croissance [START_REF] Zohlen | Immobilization of tissue iron on calcareous soil: differences between calcicole and calcifuge plants[END_REF][START_REF] Tyler | Some ecophysiological and historical approaches to species richness and calcicole/calcifuge behaviour -contribution to a debate[END_REF]. Nous avons supposé que, compte tenu de la concentration importante en Ca des cendres et du caractère calcifuge des pins, l'apport en dose faible-modérée de cendres n'a pas d'effet sur la croissance des arbres, mais à forte dose a des effets négatifs sur la croissance et la survie des arbres (cinquième hypothèse). Enfin, concernant la toxicité des Elément Traces Métalliques (ETM), nous proposons de se fier aux observations recensées dans la littérature : l'apport de cendres n'induit pas de pollution des sols et des plantes via les ETM (sixième hypothèse).

II.5. Synthèse des objectifs et hypothèses

Cette dernière partie résume les objectifs de l'étude et les hypothèses associées. L'objectif général de recherche est de mesurer les effets de la culture d'un sous-bois fixateur d'azote puis ceux du recyclage des cendres de bois sur un écosystème forestier géré intensivement en milieu oligotrophe.

Plus précisément, ce seront les interactions biotiques (lors de la culture du sous-bois) et les cycles biogéochimiques qui en seront les axes principaux de recherches. Cet objectif initial inclut le retour des cendres de bois, théoriquement prévu dans l'itinéraire technique modèle. Cependant, les résultats sur ce sujet restent encore peu développés pour le moment, et seront donc présentés en perspective de la thèse ( § V. 1.3). En se concentrant sur la culture du sous-bois de légumineuse, l'objectif général peut se reformuler ainsi :

Quels sont les effets de l'utilisation d'un sous-bois fixateur sur le fonctionnement d'un écosystème forestier géré intensivement en milieu oligotrophe ?

Un atout du sujet de cette thèse est d'appliquer ses recherches à un cas d'étude précis : la filière sylvicole landaise. Localement, l'étude espère apporter une solution technique écologique et durable pour la production forestière. La thèse présente ainsi un second niveau d'objectif, plus appliquée :

La culture du sous-bois peut-elle maintenir ou augmenter la production forestière landaise ?

Les hypothèses qui s'articulent autour de ces objectifs concernant la culture d'ajoncs sont :

Hypothèse # 1 : La compétition des ajoncs sur les pins s'exerce principalement sur l'accès à la ressource en eau et est maximale en été lors des pics de sécheresse.

Hypothèse # 2a : Les flux de N sont modérés vers les arbres avant le broyage, importants vers les arbres après le broyage (grande quantité de nécromasse de légumineuses qui se décompose), faibles vers les eaux de nappe.

Hypothèse # 2b : La destruction des légumineuses provoque un transfert de N vers les arbres qui stimule leur croissance, à supposer que l'apport en P initial ait permis de lever la limitation en P.

Les hypothèses qui correspondent à un épandage de cendres en forêt suite à la culture du sous-bois, et qui ne seront traitées qu'en fin de manuscrit, sont les suivantes : -Phase 1 : il s'agit de la période de croissance commune des ajoncs et des pins, lorsque le sousbois fixe de grandes quantités de N exogène. La phase 1 débute par l'installation du site. Un labour est effectué au rouleau landais pour enfouir les rémanents et contrôler la végétation spontanée. Une fertilisation minérale en P (160 kg ha -1 de P2O5) est ensuite apportée en plein (l'ensemble de la surface), puis les pins maritimes issus de pépinière sont plantés (densité de 1250 tiges ha -1 ). L'installation est complétée par un semis d'ajoncs en bande entre les lignes de pins en respectant un espacement de 50 cm (100 graines ha -1 mélangées dans du sable pour faciliter le semis). La phase 1 se termine par le broyage du sous-bois d'ajoncs effectué aux alentours de 5-6 ans, à l'aide d'un broyeur forestier (type SEPPI) dont l'avantage est de ne pas trop perturber le sol.

Hypothèse # 3a : Compte tenu des propriétés des cendres (pH élevé) et de l'acidité des sols (podzols), l'apport de cendres de bois, en remontant le pH, favorise la décomposition des nécromasses de légumineuses.

Hypothèse # 3b : Compte tenu de la concentration importante en Ca des cendres et du caractère calcifuge des Pins, l'apport en dose faible-modérée de cendres n'a pas d'effet sur la croissance des arbres, mais à forte dose a des effets négatifs sur la croissance et la survie des arbres.

Hypothèse # 3c : L'apport de cendres n'induit pas de pollution des sols et des plantes via les ETM.

Chapitre III. Méthodologie générale Photographies 1 : Exemple des travaux effectués sur les dispositifs. On peut y observer l'opération de broyage du sous-bois d'ajonc (photo A), un prélèvement de sol à l'aide d'une tarière cylindrique (photo B) et la coupe des tiges d'ajoncs afin de mesurer la biomasse aérienne (photo C).

III.1. L'itinéraire technique et les thèmes de recherche

-Phase 2 : il s'agit de la période post-broyage. Le broyat d'ajoncs forme une litière épaisse et riche en azote qui se décompose. Le sous-bois qui se redévelopperait suite au broyage sera potentiellement de nouveau contrôlé. Cette phase se termine lorsque la canopée des pins se ferme et fait chuter la production du sous-bois, soit peu de temps avant la première éclaircie, aux alentours de 10 ans. C'est la période choisie pour effectuer un épandage de cendre de bois, qui marque la fin de la phase 2.

-Phase 3 : il s'agit de la période post-épandage de cendres. Les cendres se superposent à la litière d'ajonc non-décomposée.

L'approche générale de l'étude s'articule autour des phases 1 et 2 d'avancement de l'itinéraire technique. Chaque phase, chronologiquement ordonnée, correspond à un thème de recherche précis, et ces thèmes sont directement reliés aux hypothèses définies précédemment ( § II.5) :

Thème # 1 : Les interactions biotiques légumineuses -arbres (relatif à l'hypothèse # 1)

Ce premier thème de recherche couvre les années de croissance conjointe du peuplement forestier de pin maritime et du sous-bois d'ajonc d'Europe. Les interactions biotiques, i.e. la compétition et la facilitation exercées par les ajoncs sur les pins, sont étudiées suivant différents niveaux de fertilité et de biomasse en ajonc. D'une part, les données de croissance (hauteur, diamètre, volume), de mortalité et d'état de santé des pins permettent l'analyse du sens des interactions au sein de l'association, et d'autre part, un large panel de variables (telles que la nutrition, la morphologie des pins, les conditions météorologiques) précise la variation des interactions avec le temps ainsi que les ressources mises en cause.

Thème # 2 : La fertilisation organique azotée (relatif aux hypothèses # 2a et 2b)

Aux alentours de 5-6 ans, la culture d'ajonc est broyée par le passage d'un broyeur forestier entre les lignes de pin. La nécromasse du sous-bois est laissée sur place en surface. La décomposition et la minéralisation de cette litière sont suivies dès le broyage, ainsi que les conséquences pour les pins (nutrition et croissance) et l'écosystème, avec une attention particulière apportée à l'étude des flux de N dans la solution du sol (analyse des récoltes de solutions de litière, de sol et de nappe).

Thème # 3 : L'épandage des cendres de bois (relatif aux hypothèses # 3a, 3b et 3c)

Plus tard au cours de l'itinéraire (aux alentours de 10 ans) est programmé un épandage de cendres issues de la combustion des récoltes de pins. Les premiers résultats de cette mesure compensatoire de l'intensification des récoltes ne feront pas l'objet d'un chapitre dans le corps principal de la thèse (absent de l'objectif de recherche). Les résultats relatifs aux effets sur le peuplement arboré et l'écosystème (site du Nezer et calculs associés), ainsi que les perspectives attendues concernant l'itinéraire sylvicole, seront discutés en conclusion de ce manuscrit.

III.2. Les différents sites d'étude

Chaque site d'étude accueille un essai en forêt landaise de pin maritime (Figure 12). Trois essais principaux testent directement les effets de l'itinéraire technique modèle (Le Rousset, Lagnereau, et XyloSylve [dispositifs de Pierroton et de Castillonville]). Les autres essais alimentent les études précédentes comme comparatifs ou compléments d'informations. Les facteurs sont présentés en rouge (n = 2), les traitements en noir (n = 4) et les modalités en bleu (n = 4).

III.3. Les méthodes de suivi des effets de la culture du sous-bois

Les méthodes présentées dans cette partie ne sont pas exhaustives. Bien d'autres composent le travail opéré sur l'ensemble des sites d'étude. Le but des paragraphes à venir est d'approfondir et illustrer les méthodes les plus usitées, afin de fournir un socle commun pour le développement des chapitres de résultats.

III.3.1 La croissance végétale

Cette variable a été mesurée pour les peuplements de pin maritime et pour le sous-bois. Le suivi de la croissance des pins s'effectue en hiver, lorsque la croissance des arbres est fortement inhibée. En un passage, généralement, sont mesurées la hauteur (Ht, en cm) du sol à la cime de l'arbre (tige apicale) et la circonférence (C130), parfois déduite du diamètre à 130 cm (D130). La mesure systématique du diamètre à 10 cm (D10), en parallèle du C130, offre une mesure de comparaison permanente entre les arbres, même entre ceux trop petits pour obtenir une valeur de C130. A partir de ces variables et de l'application des équations (Eq.2 et Eq.3), sont estimés les volumes de tige [START_REF] Vallet | Development of total aboveground volume equations for seven important forest tree species in France[END_REF][START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]. Il s'agit d'une variable synthétique qui résume le mieux la croissance des arbres. Pour cela, il est nécessaire de calculer la forme de la tige (ratio entre le volume de la tige et celui d'un cylindre de hauteur et de circonférence identiques) à partir de l'équation (Eq.2) :

(2)

( , ; é) = + × + × ⁄ L'expression ( ⁄ ℎ
) correspond à la rusticité (hardiness). α, β and γ sont trois constantes de valeurs α = 0.235; β = 0.00097 and γ = 0.396 pour le pin maritime [START_REF] Vallet | Development of total aboveground volume equations for seven important forest tree species in France[END_REF].

La forme est ensuite inclue dans l'équation (Eq.3) qui permet d'obtenir le volume de la tige :

(3)

( ) = 1 (4 × ) × × ×
Concernant le sous-bois, plusieurs méthodes d'estimation de la biomasse aérienne ont été utilisées et permettent toutes de mesurer une biomasse aérienne sèche pour une surface échantillonnée donnée (unités g m -2 ou kg ha -1 Le calcul du phytovolume s'exprime par l'équation (Eq.5) suivante :

(5) 

III.3.2 La mortalité et les blessures

Ces observations sont renseignées lors des mesures de croissance des pins et uniquement pour les pins. Les blessures peuvent avoir une origine physique (accident) ou biotique (attaque), et engendrer des retards de croissance ou de développement, et parfois même entraîner la mort de l'individu. Un accident peut être dû au vent ou à un biais de traitement (mauvaise manipulation du broyeur ou de la débroussailleuse par exemple). Les attaques sont, quand-à-elle, référencées selon l'organisme qui en est responsable (Photographie 2 et 3).

III.3.3 La morphologie des pins

Les modifications morphologiques enregistrent les stress physiques et biotiques causés par l'environnement. Plus particulièrement, la morphologie des pins peut-être un bon indicateur de la compétition pour la lumière exercée par les ajoncs. Cinq variables morphologiques ont été mesurées sur les pins :

-L'élongation, qui se déduit du ratio ( ) ou ( ). Il informe sur la stratégie d'allocation aérienne des pins. Un ratio fort signifiera que la croissance en hauteur est privilégiée sur la croissance radiale : la tige du pin s'allonge (ou s'étiole), avec en cause potentiellement un accès réduit à la lumière.

-La branchaison, qui est la mesure de la hauteur (cm) de la branche vivante la plus basse (Photographies 4 et 5). Une branche vivante est définie par la présence d'aiguilles vertes. Cette variable renseigne sur le processus d'auto-élagage des pins en réponse notamment à une diminution de la transmission de la lumière dans la partie basse de la canopée. -La rectitude (ou indice de déformation), qui est une note globale de la morphologie attribuée par le jugement d'un observateur sur le terrain. Cette note de rectitude fait référence à l'ampleur des déformations morphologiques sur la croissance de la tige, avec une interprétation sur la qualité du bois exploitable à terme. Nous avons utilisé trois niveaux de notes : 0, l'arbre observé ne présente aucune déformation ; 1, l'arbre présente une ou plusieurs déformation(s) sans conséquence ; 2, l'arbre présente une ou plusieurs déformation(s) avec conséquences (Photographies 7). Les photographies 7-A, 7-B et 7-C illustrent des déformations de tige qui ont mené à l'attribution d'une note de 2 : un noeud important (7-A), une grande branche basse ou une fourche (7-B) ou des tortuosités (rouille) de grande ampleur additionnés à une perte de cime (Dioryctria sylvestrella) (7-C). La photographie 7-D présente un pin avec une tortuosité légère (due à la rouille ou à une croissance trop rapide) qui sera sans conséquence pour la croissance (note de 1). La photographie 7-E montre un pin sans déformation apparente (note de 0).

Photographies 7 : Exemples de morphologies observées lors de l'attribution des notes de rectitude -L'expansion de la canopée, qui est exprimée par la distance maximale qui oppose les extrémités de deux rameaux dans le plan horizontal. Cette variable renseigne l'espace occupé par la canopée. Elle se mesure par la moyenne de la longueur (cm) des deux segments passant par la tige principale, dans la direction de la ligne de pin ou dans la direction de l'interligne (perpendiculaire au premier segment) (Figure 14).

III.3.4 La nutrition

Les statuts nutritifs des pins en N ainsi qu'en P, K, Ca et Mg des concentrations préalablement mesurées [START_REF] Gonzalez | Contribution of understory species to total ecosystem aboveground and belowground biomass in temperate Pinus pinaster Ait. forests[END_REF] (7)

δ N é (‰) = é -1 × 1000
Connaissant le δ 15 N du pin (δ 15 Nréf) et le δ 15 N de l'ajonc (δ 15 Nlég), il est possible de calculer le %Ndfa de l'ajonc (Eq.8 ; [START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF]) :

(8)

% (%) = (δ N é -δ N é ) (δ N é -δ N ) × 100
δ 15 Nfix correspond à la composition isotopique théorique d'une plante qui fixerait 100% de son N assimilé (δ 15 Nfix. = -0.55 ‰).

III.4. L'étude des effets des cendres de bois

Notre étude repose sur l'essai du site du Nezer qui comporte un traitement épandage de cendres ( § III.2). Cette expérimentation couvre 12 ha de landes humides. Elle a permis de produire des premiers résultats sur l'effet des cendres en forêt landaise, que nous présenterons ( § V. Ce premier chapitre de résultats donne des connaissances générales sur la conduite de l'itinérairemodèle grâce à l'étude du Rousset (Figure 15). Ce site présente l'essai le plus avancé testant l'itinéraire. 

IV.1.1 Introduction

Human population and consumption levels have greatly increased over the previous centuries (United Nations 2017) and renewable sources of energy or biomass must be developed for both ecological and economic reasons. For instance, fuelwood demand is increasing to overcome an unavoidable scarcity of fossil carbon and to mitigate climate change. Promoting forest biomass to supply our society with wood for fuel as well as for fibre appears to be relevant [START_REF] Rhén | Chemical composition and gross calorific value of the above-ground biomass components of young Picea abies[END_REF][START_REF] Mora | Using scenarios for forest adaptation to climate change: a foresight study of the Landes de Gascogne Forest 2050[END_REF]) and has been seen as a promising solution [START_REF] Sahlin | Energy in Sweden -Facts and Figures[END_REF]. Two ways exist to supply the demand: by increasing the biomass production or the biomass harvest. For instance, it is possible to increase production by reducing forestry rotation time using, for example, tree species with faster growth [START_REF] Gabrielle | Life cycle assessment of eucalyptus short rotation coppices for bioenergy production in southern France[END_REF]. It is also possible to increase the intensity of biomass harvests, including canopies and stumps. However, this can have chemical fertility drawbacks [START_REF] Olsson | Does the harvest of logging residues and wood ash application affect the mobilization and bioavailability of trace metals? For[END_REF].

Regarding the increase of biomass production, an option could be the use of fertiliser to increase the primary production directly. The main nutrient supplied in agriculture (including forestry) is nitrogen (N), far above phosphorus (P) [START_REF] Bouwman | Lessons from temporal and spatial patterns in global use of N and P fertilizer on cropland[END_REF]). Indeed, N limits primary productivity in many terrestrial ecosystems [START_REF] Vitousek | Nitrogen limitation on land and in the sea : How can it occur ?[END_REF][START_REF] Augusto | Soil parent material-A major driver of plant nutrient limitations in terrestrial ecosystems[END_REF]). Nevertheless, fertilisation can result in several environmental concerns [START_REF] Howarth | Coastal nitrogen pollution: A review of sources and trends globally and regionally[END_REF]. The Haber-Bosch industrial process, which permits the reduction of N2 into ammonia as a source of N, also emits NOx and consumes large amounts of energy [START_REF] Tomich | Agroecology: A Review from a Global-Change Perspective[END_REF]). In addition, fuel is needed for the transport of the N fertilisers to the application site (cropland or forest). Emissions of N2O -an important greenhouse gas -occur after fertilizer application [START_REF] Tomich | Agroecology: A Review from a Global-Change Perspective[END_REF]. Therefore, production, transport and application of Nfertiliser can affect the climate negatively.

Nitrogen often remains a limiting factor for forest production [START_REF] Augusto | Soil parent material-A major driver of plant nutrient limitations in terrestrial ecosystems[END_REF]) and to overcome this N-limitation while taking in consideration environmental concerns, we could take advantage of Nfixing plants that are used in food crop fields. Thanks to an association between soil N-fixing bacteria and root cells, such species enrich their tissues in N. This process results in N-enriched compounds available to the ecosystem at later stages and leguminous species are therefore considered as a natural nitrogen fertiliser for croplands [START_REF] Crews | Legume versus fertilizer sources of nitrogen: ecological tradeoffs and human needs[END_REF]. As an agricultural method, such associations are widespread around the world and they are among the agro-ecological linchpins [START_REF] Tomich | Agroecology: A Review from a Global-Change Perspective[END_REF]), a term defined as the science of applying ecological concepts and principles to the design and management of sustainable food systems.

Up to now, in forest ecosystems, investigations about the use of N-fixing species have been uncommon, except in tropical areas with a Eucalyptus x Acacia (leguminous tree) association [START_REF] Laclau | Mixed-species plantations of Acacia mangium and Eucalyptus grandis in Brazil[END_REF][START_REF] Santos | Nutrient cycling over five years of mixed-species plantations of Eucalyptus and Acacia on a sandy tropical soil[END_REF]). To a lesser extent, Alnus glutinosa trees have been used under colder climatic conditions [START_REF] Hansen | Effect of Alnus glutinosa on Hybrid Populus Height Growth in a Short-Rotation Intensively Cultured Plantation[END_REF]). An even less common practice is the use of N-fixing species not as trees, but in the understorey stratum or as an intercropping species. An expected advantage of this mixture is to improve tree nutrition without the need of managing complex mixed stands. This kind of positive interaction is called facilitation: the first species modifies the physical and/or biotic conditions and provides positive effects for the second one [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF].

However, there are some drawbacks in using such mixtures. For instance, the understorey can compete with trees for resources, in particular during the early stages of development [START_REF] Watt | La diminution du diamètre de tige (au travers du ratio hauteur : diamètre) peut aussi être une conséquence d'une compétition pour l'eau. La croissance radiale dépend des conditions environnementales de l'ensemble de la saison végétative (Bogino and Bravo[END_REF]. Competition designates a negative interaction between two species vying for the same quantum of resources [START_REF] Grime | Competition and Diversity in Herbaceous Vegetation[END_REF]. Competition and facilitation are usually detected when recording positive effects on growth, reproduction or survival. In mixed stands, competition could occur for light if the heights of trees and the understorey species are comparable [START_REF] Groninger | Stand characteristics of inter-cropped loblolly pine and black locust[END_REF], and for water and nutrients when the respective demands for uptake of resources increase [START_REF] Smethurst | Effect of Lupinus spp. on soil nutrient availability and the growth of Pinus radiata D. Don seedlings on a sandy podzol in Victoria, Australia[END_REF][START_REF] Hagan | Production physiology of three native shrubs intercropped in a young longleaf pine plantation[END_REF]).

Conventional forestry management in planted forest starts by planting seedlings of the same species and the same age (same tree cohort). After tree canopy closure, several thinnings are performed until the final harvest (clear-cut). Tree nutritional demands change with developmental stage and are particularly important before canopy closure, mainly for N and P [START_REF] Fox | Tree Nutrition and Forest Fertilization of Pine Plantations in the Southern United States[END_REF]). The amplitude of competition and facilitation effects should determine the association success for forestry [START_REF] Forrester | On the success and failure of mixed-species tree plantations: lessons learned from a model system of Eucalyptus globulus and Acacia mearnsii[END_REF]). In the area in the South West of France where our study was conducted, monospecific forest stands with maritime pine (Pinus pinaster Ait.) are the main tree cropping system [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF].

Stand densities commonly vary from 1 250 trees ha -1 at planting to ~ 300 trees ha -1 at clear-cut, and tree rotation periods range from 35 to 50 years. Today, managers are implementing forestry management that is even more intensive and this includes short rotations (15-25 years) and more intensive harvests comprising tree canopies, stumps and roots [START_REF] Mora | Using scenarios for forest adaptation to climate change: a foresight study of the Landes de Gascogne Forest 2050[END_REF]; called residue harvests. Harvesting residues is questionable in terms of soil fertility sustainability, so compensatory measures are needed to mitigate the effects of canopy harvests on nutrients, and to a lesser extent, the effects of stump-root harvests on soil nitrogen [START_REF] Augusto | Biomass and nutrients in tree root systems-sustainable harvesting of an intensively managed Pinus pinaster (Ait.) planted forest[END_REF]. Among several possible measures, the one that is currently under study is the use of an understorey stratum. Owing to the sparse canopy of pines, a large quantity of light reaches the understorey enabling the development of an abundant vegetation layer, mainly before pine canopy closure [START_REF] Kimmins | Sustained yield, timber mining, and the concept of ecological rotation; a British Columbian view[END_REF], which plays an important functional role in this ecosystem [START_REF] Gonzalez | Contribution of understory species to total ecosystem aboveground and belowground biomass in temperate Pinus pinaster Ait. forests[END_REF]. The present study focuses on understorey management during the first stage of pine development in order to investigate pine nutrition and thereby pine production potential. Among understorey species composing the local ecosystem, common gorse (Ulex europaeus L., hereafter referred to as gorse), a N-fixing shrub, is widespread. Gorse can create tall dense thickets, which fix large amounts of nitrogen due to their high symbiotic fixation rate and biomass production [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF]). Thus, we investigated the possibility of taking advantage of gorse by using this species as an intercrop in the interlines of pine trees in the Landes de Gascogne forest. Another important issue in this forest range is that soil phosphorus levels are among the lowest worldwide [START_REF] Achat | Evaluation of the phosphorus status of P-deficient podzols in temperate pine stands: Combining isotopic dilution and extraction methods[END_REF]) and the common use of P fertilisers at plantation in the region could promote both pine growth and the development of gorse [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]. The overarching aim of our study was to quantify to what extent gorse management could benefit the forest stand N balance and tree N nutrition compared with conventional forestry practises.

More precisely, our objective was to investigate the effects of gorse intercropping on a young pine stand together with a more comprehensive view on how such intercropping impacts this forest ecosystem. Our initial hypotheses were that i) gorse intercropping could impact sapling growth and survival due to competition in the initial years of the rotation, ii) the use of N-fixing species could provide the forest stand with significant amounts of organic C and N derived from the atmosphere, and iii) N-fixing species in interlines could improve tree growth through a fertilisation effect, provided that P nutritional limitations had been alleviated first. To meet these objectives, we monitored water and nutrient availability together with growth of intercropped gorse and planted pine trees in an experimental forest site for eight years.

IV.1.2 Materials and Methods

IV.1.2.1 Context

The study area is located in the forest range the Landes de Gascogne, in the South The understorey in the area is typically dominated by purple moor grass (Molinia caerulea L.), bracken fern (Pteridium aquilinum (L.) Kuhn), or species of the Ericaceae family: common heather (Calluna vulgaris Hull.) and bell heather (Erica cinerea L.). In less frequent cases, the understorey may be dominated by shrub species of the Fabaceae family: broom (Cytisus scoparius L.), dwarf gorse (Ulex minor Roth.) and the most abundant one, common gorse (Ulex europaeus L.).

IV.1.2.2 Field experiment

IV.1.2.2.1 General site information

The study site (44.73°N, 0.73°W) is located south-west of Bordeaux and is part of the Rousset experimental forest. The experiment was set up in November 2009 (for more details on gorse establishment see [START_REF] Delerue | Weak evidence of regeneration habitat but strong evidence of regeneration niche for a leguminous shrub[END_REF]. Site preparation consisted of clearing the former pine stand, and disc-ploughing the soil. Both nitrogen isotopes ( 15 N) and carbon isotopes ( 13 C) were used as biochemical tracers of fluxes or processes in the ecosystem [START_REF] Peterson | Stable Isotopes in Ecosystem Studies[END_REF]. The site was homogeneously sprayed with a non-fertilising dose (0.07 kg ha -1 of N) of 15 NH4Cl over the entire surface area of the experimental area (225 × 30 m with buffer margins) enabling N nutrition of the trees and gorse to be traced. Isotopic composition δ 15 N, based on an enriched source of 15 N, was used to monitor the nitrogen fluxes. Isotopic composition δ 13 C, based on the 13 C natural abundance, was used to monitor the Water Use Efficiency (WUE) and to quantify the water stress of the pine trees [START_REF] Farquhar | Isotopic Composition of Plant Carbon Correlates With Water-Use Efficiency of Wheat Genotypes[END_REF]. Isotopic compositions of our samples (δ 15 Nsample or δ 13 Csample) are expressed based on the same expression (9): ( 9)

δ (‰) = -1 × 1000
Rsample represents the isotopic ratio ( 15 N/ 14 N) or ( 13 C/ 12 C) of our sample and is reported to a standard ratio (Rstandard), which is either the atmospheric air ( 15 N/ 14 N) for δ 15 N or ( 13 C/ 12 C) of Belemnitella Americana fossils (Pee Dee Belemnite) for δ 13 C. Briefly, δ values increase when the isotope composition in 15 N or 13 C increases compared to the most frequent isotopes of N or C (respectively 14 N or 12 C).

IV.1.2.2.2 The different treatments

Gorse intercropping was compared with control treatments in pine stands receiving either Pfertilisation or not at the time of planting. The fertilisation treatment is particularly important in our context since: i) forestry practices in the region include P-fertilisation because of the strong P-limitation for tree growth [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]) ; and ii) the response (and hence the potential effect) of gorse growth and dynamics are strongly controlled by P-availability in the region. This is true for gorse seedling success [START_REF] Delerue | Weak evidence of regeneration habitat but strong evidence of regeneration niche for a leguminous shrub[END_REF] and for mature gorse individuals [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF].

Development of the system (growth, nutrients and climate) was monitored for eight years.

Intercropping vegetation was crushed after six years when gorse biomass production was sizeable.

The experimental area was divided into three blocks. The four treatments considered here were combinations of two factors: fertilisation with inorganic phosphate (0 or 160 kg ha -1 of P2O5) spread by hand on the whole plot surface before soil preparation and gorse seed sowing (0 or 100 seeds m -2 ), for a total of 12 unitary plots (3 blocks x 4 treatments). Pines were planted shortly after soil preparation, with 1 666 trees per hectare (plantation design: 1.5 m × 4.0 m). Plots measured 420 m 2 (including buffer margins) and contained 40 monitored pines. Gorse was sown in a 3 m wide band in the middle of each interline, at a distance of 0.5 m from the pine tree lines in order to reduce any possible direct competition between the two species. Hereafter, treatments are presented relative to the Pfertilisation treatment in the first letter ("F": P-fertilisation; "C": absence of fertilisation) and gorse sowing in the second letter ("G": gorse sowing; "C": absence of sowing). Thus, treatments are referred to as follows: 'CC': Control-Control; 'FC': Fertilisation-Control; 'CG': Control-Gorse sowing; 'FG':

Fertilisation-Gorse sowing. 'FC' and 'CC' treatments represented the conventional practises in Landes forestry and 'FG' treatment the ecological alternative tested in the study.

The understorey in all four treatments was crushed (SEPPI forestry crusher) in November 2015 in year six. In the treatments without gorse sowing, a mixture of purple moor grass, bracken fern and common heather dominated the understorey, whilst the gorse sowing treatments were mainly composed of gorse. However, in treatments without gorse sowing, some spontaneous gorse recruitment occurred relative to the spontaneous seedbank of the species in the region [START_REF] Gonzalez | Gorse seed bank variability in maritime pine stands[END_REF]. At year six, the amount of this spontaneous gorse vegetation was measured, then the vegetation was cut at topsoil level and removed from the treatments. This guaranteed contrasting levels of crushed gorse biomass between the gorse treatments (control Vs gorse sowing) and helped to scrutinize its potential effect on pine nutrition and development after year six. During data analysis, where we present the evolution of analysed responses over time, we presented our data as a function of these two main periods: the first six years with understorey development (With intact understorey), and then the three years after understorey crushing (After understorey crushing).

IV.1.2.3 Nitrogen immobilisation in gorse vegetation after 6 years

To estimate the amount of N derived from the atmosphere due to gorse and thus introduced into the ecosystem, we assessed gorse biomass and N-fixation rate in our treatments and we used an average N concentration in gorse plants.

In each experimental plot, a 16 m 2 square was chosen in a systematic manner, including the centre of the plot. In each square, we estimated the phytovolume [START_REF] Gonzalez | Contribution of understory species to total ecosystem aboveground and belowground biomass in temperate Pinus pinaster Ait. forests[END_REF]) by combining the average height of the vegetation (3 measurements per plot) and the vegetation cover (one visual estimate per plot by two experienced operators). To help the operators' work, we printed patterns representing surface areas with defined cover values (assessed in aggrading classes: 1%, 2%, 3%, 5%, 7%, 10%, and then +5% up to 95%; for more information see [START_REF] Gonzalez | Contribution of understory species to total ecosystem aboveground and belowground biomass in temperate Pinus pinaster Ait. forests[END_REF]. Phytovolumes of gorse were used to compare the different treatments.

For the gorse sowing treatments (six plots), in one square of 16 m 2 per plot, diameters at 10 cm of each stem and mean heights (dendrometric measurements) were measured before destructively harvesting the entire aboveground biomass. This enabled the estimation of biomass values using the allometric relationships between diameter at 10 cm and mean height [START_REF] Augusto | Estimation of nutrient content of woody plants using allometric relationships: quantifying the difference between concentration values from the literature and actuals[END_REF], and then to strengthen the biomass -phytovolume relationship for this species (see below).

Biomass -phytovolume relationship was calibrated by using destructive measurements of 37 gorse thickets (31 thickets from unpublished results of Augusto and Trichet, and the data from the six gorse sowing treatments). The total biomass ranged from 6.3-33 g m -2 , and phytovolume ranged from 0.02-3.15 m 3 m -2 ; (r2 = 0.86, P < 0.001). Once this relationship was fitted, we used it to estimate gorse biomass in the treatments without gorse sowing (six plots) where gorse occurred naturally at low densities but where dendrometric measurements were not performed.

Following this assessment of the gorse biomass, we used the N tissue concentrations and the N2 fixation rate to estimate the amount of N fixed by the gorse vegetation. First, considering that the N concentrations in gorse tissues vary little in our context (Delerue 2013), we used published concentration values for stands of the same age and from the same geological context as ours [START_REF] Augusto | Estimation of nutrient content of woody plants using allometric relationships: quantifying the difference between concentration values from the literature and actuals[END_REF]): 16.7 mg g -1 of N in green twigs, 5.9 mg g -1 of N in woody stems and twigs. Green twigs represented 17.9% of total aboveground biomass in P-fertilised plots and 12.3% in not P-fertilised plots. The N2 fixation rate (hereafter '%Ndfa': percentage of Nitrogen Derived from the Atmosphere; in %) was estimated, based on the isotope dilution technique and equation ( 10) below. To do this, we used the labelling approach with a tracer (initial 15 N labelling; see § IV.1.2.2.1), which has a high level of confidence [START_REF] Hardarson | Methods for measuring biological nitrogen fixation in grain legumes[END_REF]. We compared the isotopic signatures between three pairs of neighbouring gorse and pine in the different plots. Pine is a non-fixing plant and consumes only endogenous N from the soil stock (which was labelled in 15 N). It was consequently a valid reference plant [START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF], providing the reference 15 N signature in our context (δ 15 Nref, equation 10).

Conversely, gorse, a leguminous species, partly uses atmospheric N, which is 15 N depleted relative to the soil 15 N enriched stock and provides the 15 N signature considering N fixation (δ 15 Nleg, equation 10).

Finally, the fixation rate of gorse plants in our study was calculated, based on these signatures and on equation 10):

(10)

% = - - fi × 100
Using three samples per plot, we calculated the amount of N fixed by gorse for each treatment by applying the %Ndfa to the N content of the gorse vegetation.

IV.1.2.4 Pine monitoring: sampling and measurements

IV.1.2.4.1 Pine growth and volume

Tree growth was monitored each winter for all trees (108 trees per treatment), from 2010 (one year after plantation) to 2018. We measured D10 (diameter at 10 cm), C130 (circumference at 130 cm, from the fourth year of growth), and height. Pine bole volume was calculated from winter 2013-2014, when it was possible to measure C130. We used the following expressions (equations 11 and 12) to calculate pine volume:

The form (the ratio between tree volume and the volume of a cylinder of similar height and circumference) was calculated from the C130, hardiness ( ⁄ ℎ ) and three parameters α, β and γ. For maritime pine α = 0.235; β = 0.00097 and γ = 0.396 [START_REF] Vallet | Development of total aboveground volume equations for seven important forest tree species in France[END_REF]):

(11)

( , ℎ ; ) = + × + × ⁄ ℎ
Then, pine volume was calculated using pine hardiness and form (11) [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]):

(12)

( ) = 1 (4 × ) × × ℎ ×

IV.1.2.4.2 Pine morphology

During the early years of the plantation, tree morphology may be impacted by the presence of neighbouring gorse shrubs with approximately the same size. Modification of pine morphology can have important consequences regarding the quality of the future wood harvested, so to estimate this potential effect, we recorded pine morphology in November 2015 (i.e. after 6 years of growth) using four criteria: branching, stem verticality deviation, stem straightness deviation and canopy expansion.

Branching was evaluated by measuring the height of the lowest living branch (defined as having green needles). Stem verticality deviation was measured as the angle between the stem and the vertical direction. Stem straightness evaluation method of Sierra-de-Grado et al. ( 2008) is well adapted to maritime pines growing in pots, but we chose to adapt another method [START_REF] Warensjö | Stem straightness and compression wood in a 22-year-old stand of container-grown Scots pine trees[END_REF], which is easier to use in our study context (mature trees in the field). Stem straightness deviation was consequently assessed qualitatively (0: no deformation; 1: slight deformation without consequence on tree growth; 2: deformation with consequence(s) on growth). Canopy expansion was estimated by measuring the horizontal diameter of its projection onto the soil (one measurement always taken in the same direction). nutrient limitation constraining plant nutrition [START_REF] Augusto | Soil parent material-A major driver of plant nutrient limitations in terrestrial ecosystems[END_REF]. Generally, an N:P ratio lower than 12 indicates N-limitation while an N:P ratio higher than 16 indicates P-limitation [START_REF] Koerselman | The Vegetation N:P Ratio: a New Tool to Detect the Nature of Nutrient Limitation[END_REF].

IV

IV.1.2.4.4 Survival and injuries

Because gorse in the stand can affect sapling growth and survival due to competition in the early years of the rotation, we also recorded pine dieback and injuries. The principal types and sources of injuries were due to game damage (probably by deer), rust caused by Melampsora pinitorqua or attacks by Dioryctria sylvestrella (new pine knot-horn moth) larvae. We carefully noted all these observations that might lead to growth reduction, stem deformation, or tree death.

IV.1.2.5 Influence of gorse litter on soil properties and nutrient content

The soil was sampled at seven dates after understorey crushing in March, May, July, September and November 2016, and November 2017. At each date and for each plot, we collected four topsoil samples (0-15 cm) with an auger (diameter = 5 cm), following a systematic grid. For each plot, the four individual soil samples were mixed immediately and consequently constituted a composite soil sample.

After field collection, samples were transferred immediately into a cool room (4°C). Then, they were sieved at 2 mm and stored at 4°C, until being analysed. Before analysis, an aliquot of 100 g of each sample was dried at 110°C to determine the water content. The water-extractible N and P bioavailable forms were assessed, during a 12 hour extraction process (soil:water ratio = 1:10). Then the NO3 -, NH4 + and PO4 2-concentrations of the extractions were dosed with an automated continuous-flow wet chemistry analyser (Skalar SAN ++ ), using several chemical reagents (for example: sulphuric acid then ammonium molybdate and ascorbic acid for PO4) resulting in a coloration of the solution, whose intensity is proportional to the initial concentration of the element of interest (NO3 -, NH4 + and PO4 2-).

For samples of September 2016 only, we also determined some further soil properties. After drying at 40°C until weight stabilisation, we determined the pH value and the P organic-inorganic total pools by the PS&W method [START_REF] Saunders | Observations on the determination of total organic phosphorus in soils[END_REF] (hereafter referenced to as Porg and Pinorg).

An additional sampling was done in March 2018, in order to evaluate the C soil stock to 30 cm. We sampled each unitary plot with a systematic grid as follows: from a same line we collected one sample from the pine line, one from the interline and two between the line and the interline. We distinguished three depths (0 -5, 5 -15, 15 -30 cm) for each sample. We repeated this sampling method twice per plot. Aliquots were used to quantify the Soil Organic Matter (SOM) using the loss-on-ignition method [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF].

For the remainder, composite samples per plot and depth were prepared (one per unitary plot and depth). Then, inorganic C, inorganic N and δ 15 N were analysed with EA -IRMS.

IV.1.2.6 Data analysis

Data analyses were performed with R 3.4.4 (R Core Team 2017). Mixed modelling was used to take into account: i) spatial dependence, for instance for soil samples or pines belonging to the same plot;

and ii) repeated measurements made on the same tree dimension (height, circumference and volume).

For these repeated measurements, we considered two periods for analysis: With intact understorey and After understorey crushing. In all cases, we selected the most parsimonious statistical model based on the Akaike criterion. When conditions for model application were not met (normality and homoscedasticity), we transformed our data (logarithm, square, square root formula application). If data transformation was not sufficient to use a parametric model, we used a permutation Anova (package RVAideMemoire) or a Kruskall-Wallis test for one factor test and multiple pairwise comparisons were performed with the Kruskall test (package Agricolae).

To test the effect of our treatments, i) first we used a two way Anova to test gorse sowing and Pfertilisation treatments and their interactions; ii) then we performed complementary one way Anova considering the four treatments ('CC', 'CG', 'FC' and 'FG'). Multiple pairwise comparisons were performed between all treatments in the case of a significant Anova (package multcomp). For pine volume growth, contrasts on the interaction between treatments and periods were used to test whether the slopes of regressions between periods and treatment differed between treatments. To test the effect of gorse on pine morphological traits we used gorse phytovolume as an explanatory variable and performed linear mixed modelling.

Longitudinal analyses of pine survival were performed during three periods: the period with intact understorey, the period after understorey crushing and the whole period of the experiment. We used Cox proportional hazard mixed models (package coxme) to take into account the dependence of trees from the same plot. Cox model is a non-parametric model, especially built for this type of survival longitudinal analysis in ecology (Cox and Oakes, 1984).

Data shown in text, figures and tables were always followed by the corresponding values of standard error. Pine growth and injuries were based on all the monitored pines of the experiment and were presented per treatment (n = 108 trees treatement -1 ). Morphological pine traits were also measured on all the monitored pines but data in figures were presented per plot (n = 36 trees plot -1 ). In the same way, needle nutrient contents and isotopic compositions were presented per plot but only 10 trees were sampled (n = 10 trees plot -1 ). Finally, we calculated the average value per plot for gorse variables (phytovolume, biomass, Ndfa), soil properties (SOM, Ntot, Ctot, NO3 -), pine volume and basal area at stand scale at 9 years, and we expressed these variables per treatment (n = 3 plots treatment -1 ).

IV.1.3 Results

IV.1.3.1 Growth of intercropped gorse and atmospheric N-fixed

Results of gorse growth and N-fixed at year 6 are presented in Table 4. The highest values of height, cover and phytovolume were located in 'FG' (P-fertilisation; gorse sowing) treatments, then in 'CG' (no fertilisation; gorse sowing) treatments. Gorse sowing (P = 0.002) and P-fertilisation (P = 0.014) stimulated gorse phytovolume, with a marginally significant interaction between these two factors (P = 0.071). Based on δ 15 N signals in gorse shrubs (mean value = 1.48 ± 0.16 ‰), we assessed a %Ndfa of 78.8 ± 3.0 % without P-fertilisation and of 74.1 ± 1.5 % with P-fertilisation. Accordingly, we estimated an amount of 80.0 ± 28.4 kg ha -1 of N-fixed in the 'FG' treatment by gorse under our site conditions (Table 4). On an annual basis, this means a maximal symbiotic nitrogen fixation of 13.3 kg ha -1 yr -1 of N ('FG' treatments). Differences observed in terms of gorse biomass and N-fixed were not statistically significant, due to high variability within treatments. The present variables shown are relative to the four treatments (CG, CG, FC and FG). Pine trees were planted in all four treatments. "Phytovolume" is presented in m 3 of gorse aboveground per m² of ground surface. The "N fixed" by gorse is presented in kilograms per hectare and corresponds to the N derived from the atmosphere and stocked in the "gorse understorey aboveground biomass" (g m -2 ) after six years (total root N content was not measured). The gorse biomass of the CC and FC treatments were exported from the plots before understorey crushing. Consequently, the fixed N was also removed. Different letters indicate significant differences between groups (Tukey post-hoc test) (° P < 0.1; * P < 0.05; ** P < 0.01; Anova test).

IV.1.3.2 Pine growth, survival and morphology

IV.1.3.2.1 Pine growth

At the Rousset site, before crushing the gorse intercrop, treatments had effects on pine volume growth (P < 0.001; Figure 16). In the 'FC' (Fertilisation -Control) treatments, pine growth in volume was higher than in 'CC' (z = 2.936; P = 0.017), 'CG' (z = 3.329; P = 0.005) and 'FG' (z = -4.502; P < 0.001) treatments.

Gorse sowing diminished pine volume during this stage (P < 0.001). Pine height growth was not significantly different between treatments and ages (SUPPLEMENTARY 7). However, growth in circumference at breast height (C130) was stronger in 'FC' treatments.

After gorse crushing, pine volume growth changed among treatments (P = 0.015). 'FG' volume growth was no longer significantly different from 'FC'. 'FG' volume growth appeared higher than 'CG' volume growth (z = 2.447; P = 0.068) while 'FC', 'CC' and 'CG' volume growth were not different. The prominent factor switched from gorse sowing (no effect here) to P fertilisation (P < 0.001). Growth in circumference in 'FG' treatments became similar to 'FC' treatments during the two years after gorse intercropping crushing (SUPPLEMENTARY 7). Final mean pine volumes, calculated at the individual scale, were (in decreasing order) 0.0287 ± 0.0012 m 3 , 0.0283 ± 0.0015 m 3 , 0.0263 ± 0.0013 m 3 and 0.0246 ± 0.0010 m 3 respectively for 'FC', 'FG', 'CC' and 'CG' treatments (P = 0,070).

The first supplementary figure (SUPPLEMENTARY 8) shows that, in two closed sites, pine trees had similar heights to gorse shrubs until the third/fourth year of growth when pine overtook the gorse intercropping canopy. Thus, until the age of four years of vegetation development, we assumed that there was strong competition for light. Two other pieces of supplementary data placed Rousset site fertility in the Landes context. Tree stand height, a reliable variable to assess forest growth [START_REF] Pretzsch | Forest Dynamics, Growth, and Yield[END_REF], appeared considerably higher for pines in the Rousset field trial than in other regional stands (SUPPLEMENTARY 9; unpublished results of Meredieu et al., 2009; from "GIS Coopérative de données"). Another comparison, based on pine height at seven years old, showed that P-fertilisation produced a small gain in height at Rousset pine stand (SUPPLEMENTARY 10; Trichet et al., unpublished results).

IV.1.3.2.2 Pine survival and injuries

Nine years after planting, final pine mortality reached 9.6% in the whole forest stand with marginal differences (P = 0.053) between treatments (Figure 17). The significant interaction between gorse sowing and P-fertilisation (P = 0.040) throughout the whole period of the experiment suggested that stand mortality was higher in the 'FG' treatments (18 % of mortality). The 2 nd and 3 rd years of growth 

IV.1.3.2.3 Combined results for pine volume growth and survival

After nine years, pine volume at the plot scale is the product of individual pine volume and plot pine density that integrates pine mortality rates. Pine volume reached 44.55 ± 2.08 m 3 ha -1 for 'FC' treatments, 40.08 ± 6.83 m 3 ha -1 for 'CC' treatments, 38.16 ± 2.09 m 3 ha -1 for 'CG' treatments and 39.05 ± 5.04 m 3 ha -1 for 'FG' treatments at the end of the experiment (year 2018). Taking pine survival into consideration appears to diminish pine volume growth in 'FG' but this change was not statistically significant. Stand biomass, expressed as basal area values, gave similar patterns (20.41 ± 1.08 m 2 ha -1 , 19.11 ± 2.51 m 2 ha -1 , 18.08 ± 0.89 m 2 ha -1 and 17.45 ± 1.97 m 2 ha -1 respectively for 'FC', 'CC', 'CG' and 'FG' treatments).

IV.1.3.2.4 Pine morphology

We investigated the possible influence of gorse intercropping on four pine tree morphological properties. Canopy expansion (P = 0.406) and stem verticality deviation (P = 0.569) were not influenced by gorse phytovolume. The height of the lowest living branch -hereafter referenced to as branching -increased with gorse understorey phytovolume (Figure 18 -A). Stem straightness deviation tended also to increase with gorse phytovolume (Figure 18 -B). 

IV.1.3.3 Effects of gorse intercropping on ecosystem biogeochemical functions

IV.1.

Nutrient status of pines

In November 2015 (simultaneously with gorse crushing), N was more concentrated in needles of the 'FG' treatments (P = 0.049) than of 'FC' treatments (Figure 19 -A). An effect of gorse sowing was also detected (P = 0.022). N:P needle ratios were equal among treatments with a mean value of 12.9 ± 0.6 (Figure 19 -C).

In contrast, in November 2016, one year after crushing, the nutritive status of pines was greatly influenced by understorey crushing. Treatments modified the P needle contents (P = 0.013). 'FC'

treatments had the highest contents while 'CG' had the lowest (Figure 19 -B). P-fertilisation (P = 0.011)

and gorse sowing (P = 0.013) had effects on P needle contents.

N contents in 2016 showed an inverse pattern to that for P (P = 0.048): N contents became greater in 'CG' than in 'FC' and remained greater in 'FG' than in 'FC'. Gorse sowing had an effect on N needle contents (P = 0.006).

A meaningful effect of treatments in N:P ratio emerged in 2016 (P = 0.024; Figure 19 -C). Foliar-N:P ratios indicated that pines in 'CG' treatments were P-limited, and were N-limited in 'FC' treatments while NP status was equilibrated in 'CC' and 'FG'. We detected effects of gorse sowing (P = 0.006) and P-fertilisation (P = 0.012). The effects of crushing faded during the second year after crushing. Indeed, in November 2017, no differences were found in P concentrations. Marginal differences remained between treatments for N (P = 0.057), and an effect of gorse sowing on N contents (P = 0.024). N:P ratio values returned to 2015 values with a mean value of 13.1 ± 0.5. Treatments effects on K and Mg needle contents are summarised in SUPPLEMENTARY 12.

IV.1.3.3.2 Isotopic signatures of ecosystem compartments

Values of δ 15 N measured in the needle cohort of 2015 varied with time (Figure 20). 'FG' δ 15 N was higher in 2016 than 'CC' and 'CG' (P = 0.037). Only fertilisation had an effect on δ 15 N (P = 0.038).

Soil δ 15 N showed a depth gradient with decreasing values for increasing soil depth (SUPPLEMENTARY 13; r 2 = 0.81 and P < 0.001). The soil surface (0 -5 cm) was the most concentrated in 15 N with a mean value of 16.78 ± 0.86‰, whereas the 5 -15 cm and 15 -30 cm sol layers had mean values of 11.16 ± 0.54‰ and 6.24 ± 0.24‰ respectively. This gradient helped during interpretations of needle-δ 15 N.

The δ 13 C measured in the needle cohort of 2015 was not correlated with other tested variables, except time (P < 0.001; Figure 20). Values of δ 13 C uniformly decreased from November 2015 (-27.90 ± 0.06‰)

to November 2016 (-29.17 ± 0.09‰). 

IV.1.3.3.3 Soil properties

We did not observe treatment effects during the first year after gorse crushing (in 2016) for several soil properties (P > 0.05 for pH, total inorganic P, total organic P, and PO4 soil solution). Water content was sometimes higher in plots with the gorse sowing treatment (+ 34% in July and + 22% in November)

after a long period of relatively dry weather (SUPPLEMENTARY 11). Conversely, we did not detect any effect of the gorse sowing treatment after high rainfall (63.5 mm of rain fell 10 days before the September sampling date) or long wet periods (March and May sampling dates).

Gorse sowing increased soil organic matter (P = 0.044) close to the surface only (Table 5, SOM). C stock (CTOT) on the whole sampled soil (from 0 to 30 cm depth) tended to increase when gorse sowing and P-fertilisation were applied together (in 'FG' treatments, P = 0.098). In the same way, 'FG' treatments tended to be more concentrated in N (NTOT) down to 30 cm depth (P = 0.082). Compared to the other treatments, 'FG' C stocks down to 30 cm depth reached 64.9 ± 3.8 t ha -1 of C and represent an increase of 18.8 ± 1.9% while 'FG' N stocks reached 3.31 ± 0.2 t ha -1 of N and represent an increase of 20.0 ± 1.3%. Soil in the 0 -5 cm layer of 'FG' treatments contained more N (Table 5, NTOT). No differences were observed in deeper layers for SOM, CTOT and NTOT (SUPPLEMENTARY 14).

Table 5: Soil organic matter, total carbone and total nitrogen for the top soil (0 -5 cm) at the Rousset site.

Because gorse treatments affected both topsoil NTOT contents (Table 5), and sometimes improved soil water contents, we expected them to influence mineral N dynamics in the soil as well. Indeed, although NH4 + concentration values were very heterogeneous with time (but not statistically significant), we found a strong effect of gorse sowing on soil NO3 -dynamics (P < 0.001).

The highest NO3 -concentrations were found in March 2016, just after understorey crushing, with 9.70 ± 0.58 10 -2 mg g -1 of NO3 -(all treatments combined). Then, this pool diminished to 7.69 ± 0.67 10 -2 mg g -1 of NO3 -in May (all treatments combined). After that, the NO3 -soil pool strongly decreased from May to July with concentrations divided by three, and then remained at the same concentration during the rest of 2016. During this period, the gorse sowing treatment increased NO3 -soil content. In July, the mean of 'CG' and 'FG' concentrations reached 2.73 ± 0.29 10 -2 mg g -1 of NO3 -while means of 'CC' and 'FC' reached 1.72 ± 0.34 10 -2 mg g -1 of NO3 -(P = 0.048). In November, means of 'CG' and 'FG' reached 2.20 ± 0.31 10 -2 while means of 'CC' and 'FC' reached 1.26 ± 0.28 10 -2 mg g -1 of NO3 -(P = 0.047). growth rate as compared to other Mediterranean shrubs and is a very vigorous plant [START_REF] Clements | The biology of Canadian weeds. 112. Ulex europaeus L. Can[END_REF]. Gorse growth was stimulated by P-fertilisation because of the severe P-limitation [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]) and by seed sowing, although seeds were already present in the natural soil bank [START_REF] Gonzalez | NH4 + , dont la concentration s'est considérablement réduite dans les lixiviats des litières, ainsi que dans la solution du sol, où la détection a presque disparu. Les concentrations en NO3dans la solution restent toujours très faibles et la légère augmentation dans la nappe pourrait-être de nouveau interprétée par une inertie du cycle biogéochimique qui évacue par infiltration lors des fortes pluies hivernales une partie du NO3non-immobilisé. Ces transferts restent cependant négligeables au regard de la concentration dans l[END_REF]). The P-fertilisation and sowing combination ('FG'; Fertilisation -Gorse sowing treatments)

resulted in the highest gorse intercropping phytovolume.

Rates of nitrogen fixed by gorse (%Ndfa) were high. This is common for forest ecosystems [START_REF] Danso | Assessment of biological nitrogen fixation[END_REF] and particularly for gorse [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF]). In addition, gorse is probably an obligate fixer (Drake 2011), a common trait at temperate latitudes [START_REF] Sheffer | Biome-scale nitrogen fixation strategies selected by climatic constraints on nitrogen cycle[END_REF]. Overall, symbiotic nitrogen fixation reached 13.3 kg ha -1 yr -1 of N on average. This represents a high nitrogen value compared to similar ecosystems [START_REF] Busse | Contribution of actinorhizal shrubs to site fertility in a Northern California mixed pine forest[END_REF]), but symbiotic nitrogen fixation was weaker than the findings of some other studies elsewhere in the world [START_REF] Gadgil | The nutritional role of Lupinus arboreus in coastal sand dune forestry: I. The potential influence of undamaged Lupin plants on nitrogen uptake by Pinus radiata[END_REF]Watt et al. 2003a).

However, our estimation method was very conservative because it considered only above-ground N content and it did not integrate any other N source transfer. We estimated that roots represented 3 kg ha -1 yr -1 of N (unpublished results of root N concentration from [START_REF] Augusto | Estimation of nutrient content of woody plants using allometric relationships: quantifying the difference between concentration values from the literature and actuals[END_REF]) and throughfall 0.2 kg ha -1 yr -1 of N [START_REF] Reid | Nitrogen fixation by Ulex europaeus (gorse) and Cytisus scoparius (broom)[END_REF], so symbiotic nitrogen fixation could reach 16.5 kg ha -1 yr -1 of N. We

were not able to estimate the fixed nitrogen held in litterfall, but it could be significant: litterfall could reach up to 175-200 kg ha -1 yr -1 of N for 10 to 13-year-old gorses [START_REF] Reid | Nitrogen fixation by Ulex europaeus (gorse) and Cytisus scoparius (broom)[END_REF] . Finally, symbiotic nitrogen fixation also decreased with time due to natural ageing and mortality (Delerue 2013).

Considering the entire gorse intercropping period resulted in an under-estimation of symbiotic nitrogen fixation during the youngest stages (between years 1 to 4).

Gorse was cultivated to improve nitrogen pine nutrition, but as expected, this establishment success also had negative impacts on the growth and survival of young pine trees [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF].

Evidence of light competition between gorse and pine had already been observed during pine monitoring during the early years of establishment, in other studies [START_REF] Groninger | Stand characteristics of inter-cropped loblolly pine and black locust[END_REF][START_REF] Watt | La diminution du diamètre de tige (au travers du ratio hauteur : diamètre) peut aussi être une conséquence d'une compétition pour l'eau. La croissance radiale dépend des conditions environnementales de l'ensemble de la saison végétative (Bogino and Bravo[END_REF][START_REF] Picon-Cochard | The role of below-ground competition during early stages of secondary succession: the case of 3-year-old Scots pine (Pinus sylvestris L.) seedlings in an abandoned grassland[END_REF] in accordance with our observations on gorse and pine stand heights. The strong relationship between branching and gorse phytovolume attested that self-pruning occurred in the pines. Pines favoured branches nearer to the canopy and sunlight, when trees were in the presence of a dense gorse intercropping (in 'FG' treatments) [START_REF] Groninger | Stand characteristics of inter-cropped loblolly pine and black locust[END_REF]. This is consistent with the heliophilous trait of the maritime pine species [START_REF] Rameau | Plaines et collines[END_REF]) and the similar heights of pine and gorse plants the initial years of the study. In addition, while pine stem circumferences increased in the 'FC' treatments (Fertilisation -Control) compared to treatments without P-fertilisation (consistent with a P-fertilisation effect; [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF], no equivalent increase in the 'FG' treatments was recorded. Because 'FC' and 'FG' pine heights were not different, this could indicate that stem elongation occurred in 'FG'. The delay in pine growth volume in 'FG' compared to 'FC' could be due to the growth delay in circumference. Light availability would be lower for pines in 'FG' regarding the denser gorse phytovolume. This constraint probably forced the trees to elongate their stems in order to compete for lack of sunlight [START_REF] Aphalo | Plant-plant signalling, the shade-avoidance response and competition[END_REF]Gaudio et al. 2011a).

Delay in circumference growth explains the delay in volume observed between 'FG' and 'FC' (Figure 16). The higher 'FG' mortality during the younger stages (Figure 17) can be partially linked to a strong competition for light.

In addition to aboveground competition, below-ground competition for soil resources is suggested by our results too. Needle δ 13 C is linked with water use efficiency, but did not indicate a clear water stress in our case although a prolonged dry period occurred in 2016. Instead, the δ 13 C pattern showed a seasonal trend in foliar δ 13 C due to changes in composition of components (lipids, starch) with different signatures [START_REF] Brendel | The δ 13 C of Scots pine (Pinus sylvestris L.) needles: spatial and temporal variations[END_REF]. On the other hand, coincidences between drought periods and high mortality periods for 'FG' pines suggest that evapotranspiration of a dense gorse understorey can exacerbate water stress during drought events [START_REF] Watt | La diminution du diamètre de tige (au travers du ratio hauteur : diamètre) peut aussi être une conséquence d'une compétition pour l'eau. La croissance radiale dépend des conditions environnementales de l'ensemble de la saison végétative (Bogino and Bravo[END_REF][START_REF] Moreaux | Paired comparison of water, energy and carbon exchanges over two young maritime pine stands (Pinus pinaster Ait.): effects of thinning and weeding in the early stage of tree growth[END_REF]). Stress should be greater if pine root installation is recent [START_REF] Delzon | Age-related decline in stand water use: sap flow and transpiration in a pine forest chronosequence[END_REF]. On sandy soils, [START_REF] Smethurst | et ce d'autant plus que le milieu est pauvre[END_REF] found that Lupinus angustifolius increased the mortality of Pinus radiata seedlings during drought periods. This is consistent with the occurrence of water competition between gorse and pine in our study.

Competition from gorse intercropping was assumed for nutrients [START_REF] Clinton | Competition for nitrogen between Pinus radiata and pasture. I. Recovery of 15 N after one growing season[END_REF]) but no

direct evidence was found in our study. Natural δ 15 N increases with depth [START_REF] Novák | Similarity between C, N and S stable isotope profiles in European spruce forest soils: implications for the use of δ34S as a tracer[END_REF][START_REF] Compton | Ecosystem N Distribution and δ15N during a Century of Forest Regrowth after Agricultural Abandonment[END_REF]) but, as expected [START_REF] Busse | Suitability and use of the 15N-isotope dilution method to estimate nitrogen fixation by actinorhizal shrubs[END_REF], labelling reversed this gradient and δ 15 N in our site decreased with depth. Surprisingly, trees with a dense gorse intercropping ('FG' treatments) had the highest foliar δ 15 N. We expected to see the opposite pattern because leguminous species fix N that is not enriched in 15 N [START_REF] Kurppa | Detection of nitrogen transfer from N2-fixing shade trees to cacao saplings in 15N labelled soil: ecological and experimental considerations[END_REF]). Thus we speculate that foliar-δ 15 N results in 'FG' treatments imply that root absorption was more important in the top soil comparing to the other treatments, with more roots concentrated in this soil layer.

Growth result interpretations in terms of both P-fertility and competition for light could help in δ 15 N needle interpretations. P-fertilisation increased P-availability in the topsoil because fertilisers were applied to the soil surface and because of low phosphorus solubility and mobility. For these reasons, P-fertilisation ('FG' and 'FC' plots) could promote a shallow rooting strategy at the expense of deep roots [START_REF] Ho | Root architectural tradeoffs for water and phosphorus acquisition[END_REF][START_REF] Bakker | Adaptation of fine roots to annual fertilization and irrigation in a 13-year-old Pinus pinaster stand[END_REF]). We speculate that light competition was highest in 'FG' plots (see above) and in return pines allocated more C to above-ground tissue than to roots in order to increase light interception [START_REF] Reynolds | An Analytical Treatment of Root-to-Shoot Ratio and Plant Competition for Soil Nutrient and Light[END_REF]. This could result in even higher decrease of rooting depth in 'FG'. This interpretation suggests a trade-off encountered by pines between nutrient and water acquisition [START_REF] Chimphango | Balanced allocation of resources for acquisition of water and nutrients in field legumes[END_REF]), which would be consistent with the higher pine mortality in 'FG' when droughts occurred.

Alternatively, the vertical root distribution of the pines could be altered (higher allocation to root growth close to the surface where the soil is more 15 N-enriched) in response to increased nutrient competition. Indeed, mixing two species can lead to a vertical segregation of the roots between species [START_REF] Silvertown | Plant coexistence and the niche[END_REF][START_REF] Bouillet | Eucalyptus and Acacia tree growth over entire rotation in single-and mixed-species plantations across five sites in Brazil and Congo[END_REF]): root exclusion may occur in mixed stands. In grasslands, an experiment mixing non-fixing species with an N-fixing species suggested that mixtures can lead to Nuptake from shallower soil depths for the non-fixing species [START_REF] Jumpponen | Interspecific and spatial differences in nitrogen uptake in monocultures and two-species mixtures in north European grasslands[END_REF]). In the Landes, topsoil is the most fertile layer [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF], so pine root production should be more important in uppermost parts of the soil. This production could be boosted if competition for nutrient resources is higher.

Competition was not the only biotic interaction observed in this ecosystem: there were also positive effects. Pines surrounded by a dense gorse intercropping had higher foliar N contents. Spontaneous gorse present in non-sown treatments did not interfere with these results because only pines not surrounded by gorse were selected for the foliar analyses. This finding means that a gorse stand, when present, could improve pine N nutrition (Watt et al. 2003a;[START_REF] Prietzel | Changes of soil chemistry, stand nutrition, and stand growth at two Scots pine (Pinus sylvestris L.) sites in Central Europe during 40 years after fertilization, liming, and lupine introduction[END_REF]). This positive effect could be interpreted as direct facilitation, but no gain in growth was recorded for pines.

Gorse is very spiny and the stand was as high as the pine stand during the first three or four years. This explains why a denser gorse intercropping was correlated with a decrease in game damage on pine saplings in 2012. This finding is consistent with the study of [START_REF] Gómez | Ungulate damage on Scots pines in Mediterranean environments: effects of association with shrubs[END_REF] showing that a high understorey cover is an effective protection against ungulates. In addition, [START_REF] Tálamo | Disentangling the effects of shrubs and herbivores on tree regeneration in a dry Chaco forest (Argentina)[END_REF] demonstrated that a thorny shrub provides a good protection for trees.

All in all, clear evidence showed that the gorse stand can impact sapling growth and survival by competition during the first years of the rotation (hypothesis i). In plant communities, competition levels are expected to increase with the fertility gradient, especially in the region studied [START_REF] Gonzalez | NH4 + , dont la concentration s'est considérablement réduite dans les lixiviats des litières, ainsi que dans la solution du sol, où la détection a presque disparu. Les concentrations en NO3dans la solution restent toujours très faibles et la légère augmentation dans la nappe pourrait-être de nouveau interprétée par une inertie du cycle biogéochimique qui évacue par infiltration lors des fortes pluies hivernales une partie du NO3non-immobilisé. Ces transferts restent cependant négligeables au regard de la concentration dans l[END_REF], unlike facilitation [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF]. Rousset forest site appeared relatively fertile compared to other stands in the Landes de Gascogne, and so we assumed that there would be higher competition levels in our study than in the forest range. Light was probably the main source of competition during the early years, which then decreased after 4 years when pines overtook the gorse stand canopy. Water stress is expected to have impacted pines when dry periods occurred.

Competition for nutrients seemed marginal but needs further investigation.

IV.1.4.2 Next stage: understorey crushing benefits

The crushing of gorse intercropping profoundly modified the pine ecosystem. This operation has been shown to be an appropriate technique to alleviate understorey competition [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF]), but in our case it also greatly modified C, N and P biochemical cycles following the decomposition of gorse necromass left on site.

Crushing deposited great amounts of N-rich dead biomass (Table 4), contrary to non-sown treatments where spontaneous gorse plants were removed just before understorey crushing. This improved superficial Soil Organic Matter amount (Table 5; SOM) in agreement with the meta-analysis of Li et al.

(2016) about soil organic carbon in similar ecosystems (sandy soils under a humid climate). Fine gorse roots could represent a significant part of this increased amount of SOM. In this type of ecosystem, SOM content is the main source of nutrients and exchangeable cations [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]). Hence, an increase in SOM content is likely to have a positive effect on soil fertility. Decomposition of crushed gorse biomass could explain the higher NTOT found at the 'FG' soil surface. Nitrate supply in the soil (higher in 'FG') is proof of N transfer from gorse biomass to soil by mineralisation [START_REF] Gadgil | The nutritional role of Lupinus arboreus in coastal sand dune forestry: I. The potential influence of undamaged Lupin plants on nitrogen uptake by Pinus radiata[END_REF][START_REF] Hellmann | Impact of an exotic N2-fixing Acacia on composition and N status of a native Mediterranean community[END_REF]. Mineralisation rate could have been boosted by a wetter topsoil induced by a gorse mulch effect [START_REF] Bussière | Modification of the soil temperature and water content regimes by a crop residue mulch: experiment and modelling[END_REF]. C and N transfers to soil by throughfall, litter or fine root decomposition before crushing (when gorse is still living) should also be taken into account [START_REF] Hellmann | Impact of an exotic N2-fixing Acacia on composition and N status of a native Mediterranean community[END_REF]. We expected that vertical transfers would also create N-and C-enrichments in the deeper soil layers [START_REF] Mary | Calculation of nitrogen mineralization and leaching in fallow soil using a simple dynamic model[END_REF]), but we only observed a tendency for NTOT and CTOT. Our results

show that gorse management induced an effective enrichment in SOM and N in the ecosystem topsoil, with a similar trend for C and N for the whole soil profile, which verified the second hypothesis.

Intercropping crushing and modification of soil composition highly influenced pine nutrition the year after the crushing. Foliar-N:P ratios highlighted strong modifications in N-versus P-limitations among treatments. N in litter is often immobilised by microbes [START_REF] Emmett | The effect of harvesting intensity on the fate of applied 15Nammonium to the organic horizons of a coniferous forest in N. Wales[END_REF], which can be considered as an N sink [START_REF] Nadelhoffer | The fate of 15Nlabelled nitrate additions to a northern hardwood forest in eastern Maine, USA[END_REF], but in some cases microbes can also immobilise P [START_REF] Qualls | Fluxes of dissolved organic nutrients and humic substances in a deciduous forest[END_REF]. Regarding the soil nutritional status of the Landes forest range, microbes are deprived of P relative to N [START_REF] Achat | Long-term organic phosphorus mineralization in Spodosols under forests and its relation to carbon and nitrogen mineralization[END_REF]). In addition [START_REF] Güsewell | N : P ratios influence litter decomposition and colonization by fungi and bacteria in microcosms[END_REF] demonstrated that decomposition was N-or P-limited depending on the N:P supply ratio. In our case gorse biomass was N-rich (N:P = 27.4 in green twigs; 36.9 in woody stems and twigs; Augusto et al. ( 2009)). Thus pines in the 'CG' treatments were more P-limited because of the N:P litter status. This litter N:P ratio was high because crushed litter was P-depleted (no initial P-fertilisation) but was N-enriched due to the Nfixing shrubs. Because the litter was P-deficient, microbial NP stoichiometric needs could lead to high P-immobilisation, but to a weaker immobilisation of N. Consistent with Versini et al. (2014a), litter N could be remobilised by pines during decomposition by microbes (Figure 19). These processes were reversed in the 'FC' treatments. Ecosystem fertility was N-limited because of a combination of an initial P-fertilisation without N-fixing shrubs. This strongly diminished the litter N:P ratio and N-deficiency could encourage microbes to immobilise more N than P. Unlike N, litter P could be present in relative excess, so there could be higher remobilisation by pines during decomposition, in agreement with [START_REF] Prietzel | Long-term trends of phosphorus nutrition and topsoil phosphorus stocks in unfertilized and fertilized Scots pine (Pinus sylvestris) stands at two sites in Southern Germany[END_REF]. 'FG' and 'CC' showed a similar equilibrium for foliar-NP status but for opposite reasons. 'CC' and 'FG' crushed litter were respectively poor and rich in both N and P, so that could lead to an equivalent microbial immobilisation/pine mobilisation balance.

K and Mg patterns showed that litter K and Mg are mobilised quickly, but the crushing effect was of short duration. These results could be explained by the easy leaching of these macro-elements (Versini et al. 2014a). One year later, differences between treatments were less clear. This might have been due to natural inter-annual variations of foliar composition in oligotrophic ecosystems on sandy podzols [START_REF] Friedrich | Fate of airborne nitrogen in heathland ecosystems: a 15N tracer study[END_REF].

In terms of pine nutrition these results could have important implications for forestry. In our case study, gorse introduction promoted N-nutrition, but it could also exacerbate P-nutrition constraints in a P-limited context (cases without initial P-fertilisation). In sum, we verified that an understorey Nfixing species, when combined with a P-supplying, could fertilise trees in N. The main indicator of pine growth is stem volume and it showed that compared with 'FC' pines, 'FG' pines recovered from the delay due to the presence of the gorse stand, after crushing time. Furthermore, pine volume growth in 'FG' treatments appeared as the strongest of the experiment after crushing, suggesting that pine volume in the tested model could exceed at short-term pine volume in the P-fertilised conventional model ('FC' treatment). We assume that an N-fertilisation effect might have supported this high volume increment, under conditions where P-limitation has been released. This mechanism is not clearly evident for the 'CG' treatments although the foliar-N content increased. Pines of this treatment also received an organic N-fertilisation by gorse but in lower quantities and with no P-fertilisation to alleviate the local nutritional constraint. Thus, an organic N supply would permit growth stimulation only if P was supplied. The co-supply of NP could be an excellent method to stimulate pine growth [START_REF] Trichet | Manipulating nutrient and water availability in a maritime pine plantation: effects on growth, production, and biomass allocation at canopy closure[END_REF]).

To explain 'FG' growth dynamics, N-fertilisation provides only one part of the answer. Another important explanatory mechanism may be the alleviation from competition induced by crushing.

Mechanical removal is expected to induce growth benefits and even more so if the initial competition was originally high [START_REF] Picon-Cochard | The role of below-ground competition during early stages of secondary succession: the case of 3-year-old Scots pine (Pinus sylvestris L.) seedlings in an abandoned grassland[END_REF]). In the 'FG' treatments, we measured the highest mortality rate indicating competition. Once freed from the competition with gorse after its removal, pine growth could increase in response. Three years later, 'FG' pine stem volume has become the same as the one reached in equivalent plots in terms of P fertility, but which were less depleted by understorey competition (i.e. 'FC' treatments).

In conclusion, N-fertilisation and competition alleviation certainly played a role in 'FG' growth increase after crushing. The challenge here was to identify the role of each mechanism in explaining the increase in growth but our data did not permit us to disentangle the effect of alleviation of competition from the N-fertilisation. Therefore, we partly verified the third hypothesis: understorey N-fixing species can improve tree growth through an N-fertilisation effect, provided that other nutritional limitations have been alleviated first. Some evidences highlighted a N-fertilisation effect but it was not possible to isolate its amplitude on pine growth enhancement.

IV.1.4.3 Benefits/drawbacks balance: an applied summary for forestry

The treatment we tested (P-fertilisation with gorse sowing) presented contrasting effects for forestry production. Not surprisingly, we succeeded in producing a substantial gorse intercrop in the pine stands and thereby introduced large amounts of N into the ecosystem [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Delerue | Weak evidence of regeneration habitat but strong evidence of regeneration niche for a leguminous shrub[END_REF]. Crushing was efficient to alleviate competition between gorse and pines, but before that, the gorse stand had detrimental effects on pine mortality and production. Nevertheless gorse provided benefits in terms of pine N-nutrition, branching and browsing.

Intercrop removal converted drawbacks into benefits. The dense gorse stand played the role of an organic N-fertiliser mitigating production loss, in combination with competition alleviation.

Even though no real benefits for forestry production have been highlighted for the moment, gorse management increased total nitrogen and organic matter contents in the soil. Given the importance of soil organic matter in the Landes de Gascogne for nutrient stocks and fluxes, and considering that N limits growth, even if less than P, the introduction of N-fixing species could increase soil fertility and function. In addition, organic matter enrichment could indicate that the soil may function as a C sink if long-term sequestration occurs. Thus associating trees and N-fixing species could be an advantage to sustain forestry and to mitigate global change.

In order to improve the tested management, different solutions should be considered: such as mitigating gorse competition. Fertility should increase competition between plants [START_REF] Grime | Plant strategies, vegetation processes, and ecosystem properties[END_REF]) so it could be an option to apply the tested management on less fertile sites (such as the dry or mesic moorlands present in our study region). Another possibility could be to reduce gorse stand presence by crushing sooner or delaying the gorse sowing date. However, it is important to note that reduced gorse development would also diminish the expected benefits.

IV.1.5 Conclusion

Along the relative short duration of the present trial, gorse intercropping provided contrasting effects for pine production. On the one hand gorse intercropping reduced pine production and survival during the first years of growth because of competition for resources. On the other hand, crushing the gorse stratum mitigated intercropping negative effects while gorse intercropping improved pine nitrogen nutrition all along the experiment. Further monitoring, comporting longer monitoring, will assess possible production benefits by comparison with conventional treatments (i.e. 'Control-Control' and 'Fertilisation-Control' treatments).

Supplementary data

SUPPLEMENTARY 7: Pine growth by height (cm) and circumference (C130 mm) before and after understorey crushing. Pine growth heights (cm) and circumference (C130; mm) are presented for the period before understorey crushing ("with intact understorey") and for the period after understorey crushing ("after understorey crushing"), for the four treatments (CG, CG, FC, FG). Different letters indicate significant differences between groups for a same period (Tukey post-hoc test). The period "With intact understorey" starts at year 4, when circumference measurements were possible and finishes at year 6. The period "After understorey crushing" starts at year 6 and finishes at year 8. 

With intact understorey After understorey crushing

analyses of needles collected in November and produced in the year of harvest for each of the four treatments ('CC', 'CG', 'FC' and 'FG'). Panel A corresponds to potassium and panel B to magnesium. Different letters indicate significant differences between groups (Tukey post-hoc test). Data are divided into two periods (green legend): the period when gorse intercropping was present between pine lines, on the left of the green bar, and secondly the period after gorse crushing, in November 2015 (« After understorey crushing »).

In 2016, K concentration in 'FG' began higher than in the other treatments (P = 0,005) and Mg concentration in 'CC' began higher than in 'FG' treatment (P = 0,030).

SUPPLEMENTARY 14: Soil organic matter, total C and total N for different soil depths at the Rousset site. SOM (Soil Organic Matter; in mg g -1 ), CTOT (total Carbone; in mg g -1 ) and NTOT (total Nitrogen; in mg g -1 ) are presented for the four treatments (CG, CG, FC, FG) and at two soil depths (5 -15 cm and 15 -30 cm). No statistical differences appeared between treatments for a same soil layer (Anova test).

-1cm 1-30 cm

SUPPLEMENTARY 13: Soil δ 15 N Gradient (° P < 0.1 ; * P < 0.05 ; ** P < 0.01 ; *** P < 0,001 ; Anova test). Soil δ 15 N is presented for the three first soil layers (0-5 cm, 5-15 cm, 15-30 cm) and for each treatment (CC, CG, FC and FG). Each point corresponds to one δ 15 N measurement in one plot at one depth.

IV.2. Symbiotic nitrogen fixation functional trait as a key factor in understorey-overstorey biotic interactions in oligotrophic ecosystems.

Ce chapitre traite des résultats obtenus par le suivi du dispositif de Lagnereau (et des sites accessoires 

Résumé :

Les pratiques de gestion forestières sont en constante évolution et le rôle du sous-bois sur la productivité forestière et la production de bois est de plus en plus étudié. Nous avons analysé les effets interactifs de la disponibilité en nutriments et de différents groupes fonctionnels de sous-bois sur un jeune peuplement de pins maritimes (Pinus pinaster Ait.), planté sur un sol oligotrophe. 

Abstract:

Forestry practices are continuously evolving and the role of the understorey on tree productivity is increasingly being studied. We examined the interactive effects of nutrient availability and different functional groups of understorey vegetation in the early stages of maritime pine (Pinus pinaster Ait.) plantations growing on oligotrophic soils in the Landes de Gascogne. We monitored tree growth and survival in three experiments differentiated by their growing environmental conditions: a wet-gorse site located in a wet moorland dominated by the common-gorse (Ulex europaeus L., a nitrogen-fixing shrub), a wet-grass site in a wet moorland dominated by the purple moor-grass (Molinia caerulea L., a perennial deciduous grass) and a dry-ericaceous site located in a dry moorland dominated by Ericaceae species (Calluna vulgaris and Erica cinerea, two dwarf woody evergreen shrubs). The study emphasized the common gorse effects on pine tree production in the light of soil nutrient content and chemistry, tree physiological (water potentials and stomatal conductance) and morphological responses, and isotopic compositions (δ 15 N and δ 13 C).

In wet moorlands, gorse produced a large biomass that induced changes in pine structure such as stem elongation or self-pruning. This modification translated into a higher competition for light, which was significant as long as the heights of the two species were similar (up to four years of age). Pine water stress was aggravated by gorse competition during dry periods, and pines reacted by closing their stomata sooner during the day and earlier in the season. However, nitrogen uptake by pine trees was facilitated by the nitrogen symbiotically fixed by gorse, which enriched the sites and stimulated pine root development in the top soil. With an understorey dominated by M. caerulea, competition for light also occurred but ended sooner during the rotation and it was assumed that there was competition when phosphorus and water were limiting. In dry moorlands, ericaceous competition was especially exerted on water, the most limiting resource of this ecosystem. Competition for light was assumed to be low because of the low growth rate and the sparse foliage of the ericaceous understorey. Thus, biotic interactions were driven by the dominant type of functional group in the understorey and were preferentially exerted on the most limiting resource (water, phosphorus or nitrogen).

Maritime pine is a stress-tolerant species able to grow in unfertile conditions but functional traits involved in this adaptive strategy make pine sensitive to interspecific competition. Nevertheless, pine can mitigate the negative effects of the understorey though stem elongation, self-pruning and stomata closure, while increasing the benefits of the leguminous through an increase in root proliferation in nitrogen-enriched soil patches.

Keywords: biotic interactions, leguminous species, Pinus pinaster, Ulex europaeus, understorey.

IV.2.1 Introduction

Forests are considered as one of the most important sources of renewable bio-energy and woody material. Consequently, planted forests are requested to be more and more productive. Among the different forest practices that can potentially increase wood production (fertilisation, irrigation, species and varietal selection, etc.), understorey removal is commonly proposed [START_REF] South | Determining productivity gains from herbaceous vegetation management with 'age-shift' calculations[END_REF].

Understorey vegetation can compete with trees for resources and so may limit forest growth [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF]). In plant communities, competition denotes a negative interaction between two species vying for the same resources [START_REF] Grime | Competition and Diversity in Herbaceous Vegetation[END_REF]) and competition intensity could increase with ecosystem productivity [START_REF] Delerue | Competition along productivity gradients: news from heathlands[END_REF]. In densely planted forests, the highest resource availability (nutrients, water and light) is generally encountered just after the final harvest [START_REF] Lieffers | Predicting and managing light in the understory of boreal forests[END_REF][START_REF] Fox | Forest Fertilization in Southern Pine Plantations[END_REF], which is also equated with much disturbance. This availability supports seedling establishment and allows simultaneously the development of pioneer species [START_REF] Kimmins | Sustained yield, timber mining, and the concept of ecological rotation; a British Columbian view[END_REF][START_REF] Lieffers | Predicting and managing light in the understory of boreal forests[END_REF]. Accompanying flora can compete with trees for water, nutrients [START_REF] Smethurst | Effect of Lupinus spp. on soil nutrient availability and the growth of Pinus radiata D. Don seedlings on a sandy podzol in Victoria, Australia[END_REF][START_REF] Hagan | Production physiology of three native shrubs intercropped in a young longleaf pine plantation[END_REF]) and for light in particular when tree and understorey vegetation heights are comparable [START_REF] Groninger | Stand characteristics of inter-cropped loblolly pine and black locust[END_REF]. Thus the effects of competition are expected to be high in the early stages when trees begin to grow and are very sensitive to stress [START_REF] Delzon | Hydraulic responses to height growth in maritime pine trees[END_REF][START_REF] Guignabert | Effects of Management Practices and Topography on Ectomycorrhizal Fungi of Maritime Pine during Seedling Recruitment[END_REF]. Understorey development will last as long as light is well transmitted to the ground and will be significantly lower when tree canopy closure occurs. In addition overstorey species composition modulates light transmittance and, compared with many other tree species (for instance for firs or beeches), pine canopies transmit more light because of their lower leaf area [START_REF] Canham | Causes and consequences of resource heterogeneity in forests: interspecific variation in light transmission by canopy trees[END_REF][START_REF] Lieffers | Predicting and managing light in the understory of boreal forests[END_REF]) resulting in higher levels of understorey biomass and thus competition.

Understorey should not be seen exclusively as a source of negative interactions with the planted trees, and in fact it may not be necessary to perform costly understorey removal treatments. For instance leguminous species, which are able to fix atmospheric nitrogen (N2), are considered as natural Nfertilisers [START_REF] Crews | Legume versus fertilizer sources of nitrogen: ecological tradeoffs and human needs[END_REF], and as forest ecosystems are often N-limited [START_REF] Augusto | Soil parent material-A major driver of plant nutrient limitations in terrestrial ecosystems[END_REF]), an association with N-fixing species is expected to promote soil fertility, tree N nutrition and wood production. While the potential effects of N-fixing trees on fast growing trees have been assessed in forest ecosystems [START_REF] Hansen | Effect of Alnus glutinosa on Hybrid Populus Height Growth in a Short-Rotation Intensively Cultured Plantation[END_REF][START_REF] Laclau | Mixed-species plantations of Acacia mangium and Eucalyptus grandis in Brazil[END_REF][START_REF] Santos | Nutrient cycling over five years of mixed-species plantations of Eucalyptus and Acacia on a sandy tropical soil[END_REF], few studies have quantified the role of N-fixing species present in the understorey stratum [START_REF] Rodríguez | Spatial pattern and scale of soil N and P fractions under the influence of a leguminous shrub in a Pinus canariensis forest[END_REF][START_REF] Hoogmoed | Is there more soil carbon under nitrogen-fixing trees than under non-nitrogen-fixing trees in mixed-species restoration plantings?[END_REF][START_REF] Li | Effects of shrub encroachment on soil organic carbon in global grasslands[END_REF]. As opposed to competition, facilitation is the positive interaction of one species when it improves physical and / or biotic conditions for a second species 

2018).

In a previous study [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF], the effects of the common gorse (Ulex europaeus L., hereafter referred to as gorse) cultivated as an intercrop in a pine (Pinus pinaster Ait.) plantation in the Landes de Gascogne forest were investigated. The concept of this forest management was to modify the understorey composition towards a mono-specific gorse intercrop, in order to increase N availability to the pine trees. Before crushing the intercrop, the study measured an increase of the needle N content, but an long delay in interaction with the P supply on pine production was also measured, probably due to the competition exerted by the dense gorse thickets established during the early years. Building on this previous work, the main objective of the present study was to look at the interactive effects of nutrient availability and different types of understorey plants on an early-rotation maritime pine plantations growing on poor soils. We specifically investigated the interactions occurring between gorse and maritime pine during the first five years after planting. The pine sites were located in the "Landes de Gascogne" (Southwest of France), which is oligotrophic with soil phosphorus (P) content being among the lowest worldwide [START_REF] Achat | Evaluation of the phosphorus status of P-deficient podzols in temperate pine stands: Combining isotopic dilution and extraction methods[END_REF]). To reach our objective, we monitored pine water status, gorse and pine nutrition for three years, as well as pine and understorey growth along a gradient of gorse biomass in an experimental forest site in a wet moorland. We compare this trial with two other sites testing other understorey associations (grasses on a wet moorland and ericaceous species on a dry moorland) and we discuss our results in the framework of the "Stress Gradient Hypothesis". We hypothesized that during the early years i) gorse and pine individuals competed for light at the beginning of the rotation when heights were comparable, ii) gorse and pine plants competed for water during the drought periods, iii) despite the aforementioned competition observed with gorses, the facilitation brought about through N nutrition made this understorey species more favourable for pine growth the than other plant functional types (i.e. perennial herbs or ericaceous shrubs).

IV.2.2 Materials and methods

IV.2.2.1 General context

The study sites were located in the forest range of the Landes de Gascogne in the south-west of France (43.5 and 45.5°N and 1.5°W and 0.3°E). The climate is oceanic with an average temperature of 12.7°C.

About 900 mm of precipitation falls annually, which is not homogeneously distributed, with a dry season in summer and a wetter season in winter / spring. The soils are poor sandy soils (9-14% fine sands; 80-89% coarse sands) developed from loess deposits of quaternary sands: the sables des Landes and are classified as more or less hydromorphic entic ortsteinic Podzols [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF][START_REF] Bertran | Inland aeolian deposits of south-west France : facies, stratigraphy and chronology[END_REF]). Among the oligotrophic limitations, P deficiency is one of the most important worldwide [START_REF] Achat | Evaluation of the phosphorus status of P-deficient podzols in temperate pine stands: Combining isotopic dilution and extraction methods[END_REF]). Thus to increase production, the Landes de Gascogne forest (composed of 85% of maritime pine trees) is often fertilised with P when the trees are planted [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF] 

IV.2.2.2 General site information

IV.2.2.2.1 Site descriptions

Three experimental sites were prepared for pine planting by an initial ploughing of the whole surface in order to remove the spontaneous vegetation. We considered two wet moorland sites and one dry moorland site. In one of the two wet moorland sites, we sowed a N-fixing shrub (common gorse) to test N-P interactions (see below). Indeed, even though P strongly limits tree growth, the soil could also be deficient in nitrogen [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]. Hereafter, the experimental sites are referred to as wetgorse site, wet-grass site, and dry-ericaceous site. The wet-grass site and the dry-ericaceous site were planted with maritime pine trees in April 2008, while the wet-gorse site was set up in 2013. The dryericaceous site (3.8 hectares; location: Escource village) is classified as a dry moorland and is dominated by Calluna vulgaris L. and Erica cinerea L. The wet-grass site (2.9 hectares; location 44.85°N, -0.9°E) and the wet-gorse site (3.7 hectares, 44.50°N, -1.00°E) are classified as wet moorlands with an understorey stratum dominated by a perennial herbaceous species M. caerulea. We selected one site to test the effects of gorse shrubs on pine, because this species can fix large amounts of N derived from the atmosphere (the percentage of N derived from the atmosphere is typically between 70% to 80%, [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF][START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF]. Gorse plants (one sowing of 100 seeds m -2 ) were intercropped with pine in the wet-gorse site to increase the leguminous density in the understorey, which was dominated by purple moor-grass, accompanied by small patches of dwarf gorse (Ulex minor Roth.) and Ericaceae species (C. vulgaris and E. cinerea). This site was more intensively monitored as compared to the other two. Gorse shrubs were intercropped (one sowing of 100 seeds m -2 ). However, because the effective gorse cover was not homogeneous enough to study its effects at the stand scale, we studied gorse-pine interactions at the individual tree scale.

Climatic data at the regional level were obtained from nearby weather stations. In the case of the wetgorse site, rainfall and mean temperatures were provided by Bilos experiment (located at 3 km from Since plant-level measurements were performed at the wet-gorse site, environmental conditions were monitored at that site. We monitored soil moisture throughout 2017 and 2018 to relate available soil water levels to the physiological responses of the pines (see below). We first selected two monitoring zones, one in a low and one in a high gorse density area (Picture 9). In each monitoring zone, we measured the soil moisture in two soil profiles (Picture 10). In each profile, three sensors were installed: one ML2X-Tetha probe (Delta-T Devices, Cambridge, UK) installed horizontally at a depth of five cm, and two 30-cm-long CS616 water content reflectometers (Campbell Scientific®, Logan, UT, USA) installed vertically at a depth of 10 and 40 cm. Together, our sensors monitored soil moisture from the soil surface down to a depth of 70 cm. We did not explore deeper soil layers because i) a shallow hardpan layer impenetrable to roots (alios layer) was locally present between 50 cm and 80 cm in depth [START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF][START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF], and ii) the majority of pine roots were located in the first 70 cm of soil in humid moorlands [START_REF] Bakker | Fine root distribution of trees and understory in mature stands of maritime pine (Pinus pinaster) on dry and humid sites[END_REF][START_REF] Bakker | Adaptation of fine roots to annual fertilization and irrigation in a 13-year-old Pinus pinaster stand[END_REF]. Sensors were calibrated in the laboratory as a function of the different soil layers they were dedicated for. For this calibration, we used soil samples extracted from different layers in a site with similar properties which was very close to the wet-gorse site. We sank the sensors into a cylinder with a known volume, filled with the corresponding soil previously dried at 95°C. We modulated soil moisture with four different volumes of water. Data recorded by the sensors were fitted with the calculated soil moisture and then we used the established relationships to transform the field data. We assumed that soil reached the maximal water reserve (Rmax) just after strong rain episodes during the winter and the minimum, the Wilting Point (WP = Rmin) with a minimal moisture of 4% [START_REF] Moreaux | Observation et modélisation des échanges d'énergie et de masse de jeunes peuplements forestiers du Sud-Ouest de la France[END_REF]. With the data, we calculated the Relative Extractable Water (REW) for each measure recorded every 30 minutes (Rr) with the equation ( 13):

(13)

(%) = ( - ) / ( - ) * 100
The expression (Rmax -Rmin) represents the soil water holding capacity. We expressed the REW for the whole soil profile proportionally to soil volume integrated by sensors. We expressed the REW for the whole soil profile in proportion to the soil volume integrated by the sensors.

In addition, each monitored site was equipped with a CS215 probe (Campbell Scientific®) to measure air temperature, relative humidity and to determine vapour pressure deficit (VPD). The sensors were set up at 2 m on the north face of a pine. 

IV.2.2.2.2 The different treatments

The general experimental design of the three sites is summarized in Figure 22. Treatments were the same in the wet-grass site as in the dry-ericaceous site. Experimental sites were divided into four blocks. Each block repeated the four treatments which were a combination of two factors: an initial Psupply (80 kg P2O5 ha -1 in the wet-grass site and 60 kg P2O5 ha -1 in the dry-ericaceous site) spread by hand over the entire plot considered; mechanical crushing (a bladed roller) of the understorey. Control treatments were performed in parallel to P-application and vegetation crushing. All the plots were planted with maritime pines at a density of 1,250 stem ha -1 (2 m between two neighbouring pines on the same ridge and 4 m between ridges). Between 2008 (initial ploughing) and 2017, understorey removals were performed seven times for the wet-grass site and three times for the dry-ericaceous site. Removals were more frequent in the wet-grass site, because a better water availability stimulated understory growth and also because herbaceous aboveground tissues adapted better to mechanical destruction as compared to woody ericaceous species. Hereafter, modalities of treatment are designated as follow: "P/UD" for "Phosphorus supply / Understorey Destruction", "P/C" for "Phosphorus supply / Control treatment", "C/UD" for "Control treatment / Understorey Destruction" and "C/C" for "Control / Control". 6), we obtained eight modalities by crossing the four levels of fertility (C, N, P, NP) with the two levels of gorse density (high and low). We selected 72 pines for monitoring (2 gorse densities × 4 fertility levels × 3 repetitions per plot × 3 blocks). Each studied pine was surrounded by a square of 4 m² for monitoring purposes. In 2017 (five-year-old pine), we fertilized with P by adding 80 kg of P2O5 ha -1 inside each square. In this 4 m² sampling area, we also identified one gorse plant for nutrition monitoring (hereafter referred to as the gorse-neighbour Picture 11). Modalities were constituted by combining the four fertility treatments with the two levels of gorse abundance surrounding the maritime pines. Nine pines per treatment were selected in autumn 2016 giving a total of 72 trees.

Picture 11: Green twigs sampled in a "gorse-neighbour".

IV.2.2.3 Site monitoring

The effects of the understorey on the overstorey at the dry-ericaceous and the wet-grass sites were assessed by measuring tree growth and mortality for nine years. In addition, an intensive monitoring was carried out in the wet-gorse site for three years.

IV.2.2.3.1 Ecosystem aboveground production

Pine growth and survival

We recorded the effect of the understorey functional group on pine growth by measuring pine height, circumference at breath height (C130) and diameter at 10 cm (D10) during the dormant season (winter).

In the wet-gorse site, growth was measured after the selection of 72 pines between 2016 and 2018. In the two other sites, height was frequently measured from plantation to the end of 2016 while C130 was measured in 2014 and 2016 for the wet-grass site and in 2014 and 2017 for the dry-ericaceous site.

We calculated pine stem volume for the dry-ericaceous and the wet-grass sites in 2014, when both C130 and height were available and for the three years of monitoring for the wet-gorse site, using the same equations as in [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF] (see also § III 3.1).

Shade from gorse shrubs, in interaction with fertility levels, were shown to modify pine production through structural adaptations [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF]. In order to account for these effects in the wet-gorse site, in summer 2017 we recorded four structural tree variables: branching, stem verticality deviation, stem straightness (hereafter referred to as "index of deformation") and canopy expansion. Branching was characterized by the height of the lowest living branch (defined as having green needles). Stem verticality deviation is the angle formed at 1.5 m between the stem and a pendulum (measuring the vertical direction). The index of deformation was assessed visually with a mark ("0": no deformation, "1": small deformation(s) without consequence for production, "2": deformation(s) with consequence(s)) and was expressed as the mean of all individual pine indexes for the treatments.

Canopy expansion corresponded to the maximum surface occupied by the canopy in the horizontal plane. Canopy perimeter was simplified as an oval centred on the stem. We measured the distance between the furthest extending branches in two directions: within the tree line and perpendicular to the tree line. To complete the morphological assessment, we calculated the "height to D10 ratio" (height: D10) to investigate any effects on pine stem elongation.

Pine diebacks were recorded in each site. As opposed to the wet-gorse site, pines in the other two sites

were not monitored at the individual level so longitudinal analyses over time were not possible.

Consequently, we selected the same pine age (five years old, i.e. when the most critical period for pine establishment was over) to allow comparisons between these two sites [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF].

Understorey density and composition

To quantify the potential competitive or facilitative interactions with the gorse understorey, we measured the understorey biomass in each of the 72 pine squares every year, and once for the entire site in 2016 (row and inter-row). During the winters of 2017 and of 2018, we measured phytovolume (aboveground biomass volume) of the understorey in the pine squares by using a phytovolume method [START_REF] Gonzalez | Contribution of understory species to total ecosystem aboveground and belowground biomass in temperate Pinus pinaster Ait. forests[END_REF]. The common gorse aboveground biomass was estimated from the phytovolume (m 3 m -2 ) using an allometric relationship calibrated with 37 common gorse thickets (Eq (16); r² = 0.86; [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF]:

(16) ( ) = 1100.9 × ℎ .

We combined the average height of the vegetation with the vegetation cover visually estimated by two operators. We distinguished the main species encountered per functional group: the N-fixing species, combining the common gorse (strongly dominating) and the dwarf gorse; the Ericaceae species with C. vulgaris (strongly dominant among the ericaceous species) and Erica cinerea; and the herbaceous group dominated by the purple-moor grass. We distributed pines in four quartiles of gorse phytovolume (very low, low, high and very high). For the whole site assessment, we distributed the treatment plots in 6 quartiles.

We estimated the belowground biomass using a root to shoot ratio of 0.20 calculated by [START_REF] Trichet | et donc d'augmenter l'immobilisation biologique du N, ce qui diminuerait les transferts de NO3dans la solution du sol. L'immobilisation des nutriments est un processus qui permet de garder captifs de l'écosystème les nutriments[END_REF] and we applied the same ratios for the dwarf gorse. For purple-moor grass and Ericaceae root-shoot biomass estimations, we used the phytovolume-biomass relations of [START_REF] Gonzalez | Contribution of understory species to total ecosystem aboveground and belowground biomass in temperate Pinus pinaster Ait. forests[END_REF].

IV.2.2.3.2 Ecosystem belowground production

At the wet-gorse site, we investigated root biomass and distribution of five understorey species in each pine square. In April 2018, roots were collected from soil cores. We collected two soil samples at one Using the volume of the cores, values were expressed on a volume basis (root length density in cm cm -3 , root biomass density in g cm -3 ). For fine pine and gorse roots, the values of specific root length were also computed (m g -1 ).

At the same time as the above root sampling, we labelled the soil with 15 N [START_REF] Dawson | Stable Isotopes in Plant Ecology[END_REF]. This was done at different depths to investigate whether pine featured differences in depth in root acquisition patterns. We injected with a syringe a non-fertilising dose of 15 N at four points around pines in the pine squares (Picture 12) to trace from where the pines acquired their N (four doses of 5.0 mg of 15 N as four volumes of 6.5 mL of NH4Cl; 99% 15 N). Three injection depths were performed: labelling in the topsoil (2 cm), at an intermediate depth (15 cm) and at depth (30 cm). Each pine received only one of this three labelling treatments and they were equally distributed throughout the eight modalities. During labelling, the water table was too close to the surface and compromised the deep labelling (at 15 and 30 cm). Thereafter, we considered only the uppermost labelling treatment (labelling depth = 2 cm; n = 24 pines). To avoid a leaching effect of a possible heavy rain episode on the labelling gradient, and because nitrogen is rapidly allocated to foliage [START_REF] Augusto | Two-year dynamics of foliage labelling in 8-year-old Pinus pinaster trees with 15N, 26Mg and 42Ca-simulation of Ca transport in xylem using an upscaling approach[END_REF], we collected needles one week after labelling. Foliage samples were dried at 40°C for 72 hours and were then ground. We analysed δ 15 N with an Elemental Analyser -Isotopic Ratio Mass Spectrometer (EA -IRMS), in the Functional Ecology Technical Platform of INRA (PTEF, Champenoux). For more details on isotopic compositions, see [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF].

IV.2.2.3.3 Plant nutrition

To assess the effects of the fertilisation treatments combined with gorse densities on pine nutrition, each winter (2016, 2017 and 2018) we collected young green needles (produced the year of the harvest) from the upper south-facing part of the canopy. On the same day, we collected green twigs of a gorse-neighbour (Picture 11). Pine and gorse tissues were dried at 40°C and then ground for determination of total N, P, K, Ca and Mg concentrations. N and P were analysed by colorimetry and K, Ca and Mg concentrations were measured with a flame atomic absorption spectrophotometer. We finally compared these with the average nutritional limitation for young maritime pines (SUPPLEMENTARY 15, van den Burg 1985). We calculated needle-N:P ratios which provided a comprehensive index of soil nutrient limitations of plant nutrition [START_REF] Augusto | Soil parent material-A major driver of plant nutrient limitations in terrestrial ecosystems[END_REF]). Generally a N:P ratio lower than 12 indicates N-limitation while a N:P ratio higher than 16 indicates P-limitation [START_REF] Koerselman | The Vegetation N:P Ratio: a New Tool to Detect the Nature of Nutrient Limitation[END_REF].

We used the previously calculated aboveground and belowground biomasses combined with the values of nutrient concentrations to estimate the N and P stocks contained in the understorey compartment. For aboveground concentrations of common gorse and dwarf gorse (assumed to have similar concentrations following the results of [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF], we considered two different types of tissue: green twigs 'GT' (17.9% of GT in the aboveground biomass with a P-fertilisation; 12.3% without P-fertilisation) and woody twigs and stems 'WTS' [START_REF] Augusto | Estimation of nutrient content of woody plants using allometric relationships: quantifying the difference between concentration values from the literature and actuals[END_REF]. We used the nutrient concentrations measured in the GT and the data of [START_REF] Augusto | Estimation of nutrient content of woody plants using allometric relationships: quantifying the difference between concentration values from the literature and actuals[END_REF] for WTS taken at 8.06 mg g -1

for N and 0.35 mg g -1 for P. Purple-moor grass and Ericaceae root-shoot concentrations were derived from Achat et al. (2018b).

IV.2.2.3.4 Pine water relations

One potential drawback of an abundant understorey biomass is competition for the water resource.

We evaluated the effects of gorse and other understorey species on soil moisture and on pine water status and leaf gas exchange. In 2017 and 2018, we measured trees in spring when soil water was not limiting (i.e. high water table / full soil water holding capacity), and in the summer (the dry season) when reduced soil moisture was expecting to induce water stress (a discharged water holding capacity, and close to the soil wilting point). It was not possible to study all of the 72 trees, because the summer measurements were time-consuming and because we tried to sample under the same environment conditions. Time required for the field campaign restricted us to measuring only one block (n = 24 pines) in 2017, and two blocks in 2018 (n = 48 pines).

Leaf water status: pine water potentials

We used a Scholander pressure chamber (Precis 2000, Gradignan, France) to estimate water potential ('Ψ'; [START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF]). We measured the predawn water potentials early in the morning ('predawn Ψ', between 4 AM and 7 AM) using a small green twig inserted directly on the pine stem. Later during the day (between 10 AM and 2 PM) we measured the midday leaf water potentials ('midday Ψ'). We used 4 or 5 pairs of green needles (for replicates), situated in the upper part of the canopy and in full sun. For each pine and for each campaign we subtracted the midday Ψ from the predawn Ψ to obtain the Delta Ψ ( Ψ), corresponding the water driving force [START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF]. We tried to minimize the effects of temporal variability of the weather conditions (temperature and light conditions) on the measurement. To this end, we followed short sampling course consisting of four sampling pines (approximatively 10 minutes/course) while alternating treatments within each trial sequence.

Leaf stomatal conductance and transpiration

We measured stomatal conductance (gs, mmol m -2 s -1 ), concurrently to all the midday Ψ measurements, on well-exposed leaves using a leaf porometer (Decagon model SC-1®, Pullman, WA, USA). The observed gs was corrected by the needle area located in the chamber, because the whole area of the porometer chamber was generally not occupied by needles. Leaf transpiration (E; conductance in gaseous phase) was expressed from gs, and the leaf-to-air Vapor Pression Deficit (VPD, kPa) as follows (Eq. ( 17)):

(17)

= × × ( )
where Kg(T) is the conductance coefficient (in kPa m -3 kg -1 ) that depends on leaf temperature [START_REF] Ewers | Mean canopy stomatal conductance responses to water and nutrient availabilities in Picea abies and Pinus taeda[END_REF]. We explored the possibility of expressing E by gs. If VPD had no effect on stomatal conductance, we could simplify E expression. Furthermore, we estimated field tree hydraulic conductance on a leaf-area basis (Ktree in mmol m -2 s -1 MPa -1 ) from the relationship between the rates of single leaf transpiration (E) and Ψ [START_REF] Loustau | Interpreting the variations in xylem sap flux density within the trunk of maritime pine (Pinus pinaster Ait.): application of a model for calculating water flows at tree and stand levels[END_REF], Domec et al. 2009a). The soil water potential was considered to be very close to predawn Ψ in the leaves [START_REF] Bréda | Temperate forest trees and stands under severe drought: a review of ecophysiological responses, adaptation processes and long-term consequences[END_REF], and thus Ktree was calculated as (Eq. ( 18)):

(18)

= ΔΨ

Needle Specific Area and δ 13 C Needles sampled during each campaign were taken to the laboratory. Then, for each pine we used five fresh needles to calculate the mean needle diameter and length. Considering that a pair of needles was close to a cylindrical form, this permitted us to estimate the needle area. Successively, the needles were dried at 65°C for 72 hours and we then calculated the Specific Leaf Area (SLA), which is the product of the mean area divided by the mean dry weight (cm 2 g -1 ).

A second set of needles for each pine was dried at 40°C for 72 hours in the laboratory and then ground.

Needle stable carbon isotope ratios δ 13 C was also measured concurrently to δ 15 N. A reduction (more negative values) in δ 13 C is assumed to reflect improved water use efficiency over the period of time during which carbon was assimilated [START_REF] Ehleringer | Carbon and Water Relations in Desert Plants: An Isotopic Perspective[END_REF], and therefore δ 13 C as an index of gas exchange can be useful to investigate the effect of gorse competition on maritime pine growth.

IV.2.2.3.5 Soil chemistry

In each plot, using a systematic grid, we collected four cores at one metre from the pine trees from the first 15 cm of soil. We built one composite per tree directly in the field (n = 72). Soils were dried at 40°C for at least three days. Then we divided the composite into three homogeneous aliquots. The first one was used to determine the P organic-inorganic total pools (hereafter referred to as Porg and Pinorg;

and Ptot the total pool) using the PS&W method [START_REF] Saunders | Observations on the determination of total organic phosphorus in soils[END_REF]. The second aliquot was used to measure the pHH20. With the third we quantified the Soil Organic Matter (SOM) using the losson-ignition method [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]) and then estimated the soil total carbon (Ctot).

Soils were also sampled in the wet-grass site and the dry-ericaceous site during the summer 2013 from 'Control' plots ("C/C"). Layers 0-15 and 15-30 cm were collected at four points between pine ridges.

One composite sample per layer and per site was used. We used these composite samples to measure pH, Ctot, Ntot, Pmin, and Ptot. The Pmin and Ptot were determined using the Olsen available phosphorus method and the HF extraction method, respectively.

IV.2.2.4 Data analyses

Data analyses were performed with R. 3.3.4 (R Core Team 2017). We used mixed modelling to take into account: i) the spatial dependence of samples belonging to plots and blocks; or ii) the time dependence within repeated measurements made on the same individual (only for pine growth at the wet-gorse site where pines were clearly identified among years). When conditions for model application were not met (normality and homoscedasticity), we transformed our data (square, arcsine, logarithm). To test the treatments, i) we first tested treatment factors and their interactions (i.e. fertilisation, gorse density, understorey crushing), ii) then we considered the modalities. If statistical differences emerged from the modalities, we used a multiple pairwise comparisons to highlight these differences (Tuckey post-hoc test). Longitudinal (pluri-annual) tests were available for the wet-gorse site where pine trees were identified at the individual scale. For pine growth, contrasts between modalities and years were performed to test whether the slopes of regressions between years and modalities differed between modalities. In some cases, gorse phytovolume or gorse phytovolume quartiles were more suitable variables to test the competition effect (e.g. on total understorey phytovolume, on pine morphology or on physiological variables). When a linear regression was performed with a mixed model, in agreement with [START_REF] Nakagawa | A general and simple method for obtaining R 2 from generalized linear mixed-effects models[END_REF], we provided the marginal R square (i.e. the variance explained by the fixed effects; noted as R²m) and the conditional R square (i.e. the variance explained by both fixed and random effects; noted as R²c).

Longitudinal analyses of pine survival in the wet-gorse site at the stand scale were performed during the whole period of experiment and as a function of the gorse phytovolume. We used Cox proportional hazard mixed models (package coxme) to take into account the dependence of trees from the same plot and block. Pine survival in the wet-grass site and in the dry-ericaceous site was investigated for year 2012 (four-year-old pines) using a General Linear Mixed Model to integrate both random effects and a binomial distribution of data.

Data provided in the text, figures and tables are always followed by the corresponding standard error value. In the wet-gorse site, pine growth, morphology, nutrition and δ 15 N, understorey phytovolume, root density, root length, specific root length and soil chemistry were investigated for all the selected pines (n = 72). Pine growth, morphology (except the deformation index), nutrition and δ 15 N were presented relative to the eight modalities (n = 9). The deformation index was presented as a function of the four fertility levels (n = 18). Root variables were shown as a function of the four gorse phytovolume levels for pines (n = 18) and as a function of the P-fertilisation for gorse (n = 36). Pine physiological variables (Ψ, Ψ, gs, Ktree, needle SLA and δ 13 C) were performed on one block in 2017 (n = 24) then on two blocks (n = 48) in 2018 and data were shown relative to gorse phytovolume. In the wet-grass site and the dry-ericaceous site, pine growth and survival rates were measured across the whole stand (n = 1,280 and n = 1,928, respectively). Growth was presented relative to the four modalities (n = 320 and n = 482, respectively) while survival was presented relative to the crushing treatment (n = 640 and n = 964, respectively). One soil sampling point per site and layer (n = 4) was performed.

IV.2.3 Results

IV.2.3.1 Understorey composition and production

Gorse was successfully sown and used as a pine intercrop at the wet-gorse site. Consequently, we managed to select pines surrounded by high gorse density (Figure 23) and we cut away some gorses to adjust densities in some of the low gorse density treatments. We obtained a gradient of gorse phytovolume, from 0 to 1.92 m 3 m -2 (equivalent range of 0 to 2.11 kg m -2 of dry weight aboveground biomass) and we measured the highest amount where P was supplied (P < 0.001). The presence of gorse enhanced the total understorey phytovolume, but decreased the phytovolume of the other native species (Ericacea and Molinia, Figure 23). Overall, total nitrogen contained in the understorey (above + belowground compartment) improved with gorse phytovolume (range from 2.78 g m -2 to 7.13 g m -2 of N; P < 0.001; r 2 marginal = 0.41; r 2 conditional = 0.43). In P-fertilised plots, gorse mean heights reached 170 ± 4 cm at age four and 203 ± 4 cm at age six. In comparison with the gorse, four-year-old pines topped the gorse being 66 ± 5 cm higher, and then the six-year-old pines were far taller than gorse, being 191 ± 12 cm higher.

IV.2.3.2 Pine production and survival

At the wet-grass site and the dry-ericaceous site, we did not test pine stem volume growth over multiple years, and we present only the results of one measuring campaign (when the trees were seven years old). Pine stem volumes were presented relative to modalities the wet-grass site (Figure 24 -A; P < 0.001) and for the dry-ericaceous site (Figure 24 -B; P < 0.001). Differences in volume in each site ) resulted from differences in height and circumference between modalities (SUPPLEMENTARY 16). In the dry-ericaceous site, only understorey mechanical removal by crushing increased stem volumes (P < 0.001). In the wet-grass site, both P-fertilisation (P < 0.001) and understorey crushing (P = 0.004) increased pine volumes. We found similar patterns each of the two sites regarding the pine growth in height (SUPPLEMENTARY 17 -A and B).

Maritime pine growth was monitored over three years at the wet-gorse site (from 2016 to 2018).

During that period, P-fertilisation increased pine height (SUPPLEMENTARY 17 -C; P = 0.008) although a high gorse density decreased pine C130 (SUPPLEMENTARY 18; P = 0.016). Pine stem volumes increased in each site (P < 0.009; Figure 24) following the application of NP, and also when gorse bushes were sparse (P = 0.002). No differences in height between sites were recorded when pines were five years old (SUPPLEMENTARY 17 -D).

High pine mortality in the wet-gorse site was recorded during stand establishment in the N-fertilised plots (P < 0.001; Cox hazard test) while no effects of the gorse understorey appeared. At age four, more pines were died in plots with an intact understorey in the dry-ericaceous site (P = 0.009), while the opposite was observed in the wet-grass site (P = 0.003). 

IV.2.3.3 Belowground compartment

IV.2.3.3.1 Soil chemistry

We investigated possible differences in the soil between plots at the wet-gorse site. Concerning soil P content, we observed that P-fertilisation increased soil Ptot as expected (P < 0.001; 70.6 ± 5.1 μg g -1 with P-supply, 33.0 ± 2.3 μg g -1 without P-supply). Similarly, both Pinorg (P < 0.001; 29.8 ± 3.0 μg g -1 with P-supply, 2.15 ± 0.1 μg g -1 without P-supply) and Porg (P = 0.042; 40.7 ± 3.2 μg g -1 with P-supply, 30.9 ± 2.2 μg g -1 without P-supply) increased. We measured higher Ptot (P < 0.001), Pinorg (P < 0.001) and Porg (P = 0.010) in NP/G and P/G plots than in plots with similar fertility treatment but with low gorse phytovolume (NP/C and P/C). Selecting pine plots with high values of gorse phytovolume may have led to selecting plots with higher soil P content (P < 0.001 for Ptot and Porg; P = 0.003 for Pinorg) because available P could increase gorse growth and recruitment [START_REF] Delerue | Plasticity of reproductive allocation of a woody species (Ulex europaeus) in response to variation in resource availability[END_REF]). An alternative explanation could be a non-homogeneous P-supply made by hand in the dense gorse thickets during the fertiliser application of 2017. It appeared that pH was higher in N-supplied plots (4.66 ± 0.007) than in plots without N-supply (4.29 ± 0.004; P < 0.001). Conversely, we did not record any differences of SOM nor Ctot between treatments.

Soils of the wet-grass site and the dry-ericaceous site appeared different: Ctot, Ntot and Ptot showed higher levels in the wet-grass site (24.9 g kg -1 of C, 0.85 g kg -1 of N, 0.101 g kg -1 P and C:N = 29) compared with the dry-ericaceous site (18.3 g kg -1 of C, 0.48 g kg -1 of N, 0.088 g kg -1 P and C:N = 38), and these values are representative, respectively, of the wet site and dry site classes in the region [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF].

IV.2.3.3.2 Roots

To complete our understanding on pine-understorey interactions in the wet-gorse site, we prospected the belowground compartment down to 30 cm depth. We observed that gorse FRB density increased with gorse phytovolume (SUPPLEMENTARY 20; P < 0.001) but no variation in total FRB appeared along the gorse phytovolume level gradient.

In the 0-15 cm soil layer, gorse phytovolume increased pine SRL (Table 7; P = 0.021) and tended to increase pine FRL density (P = 0.079). In addition, regarding the soil N 15 -labelling experiment, pines with labelling in the topsoil presented higher δ 15 N-needle values along the gorse phytovolume gradient (SUPPLEMENTARY 21; P = 0.019; r²m = 0.23; r²c = 0.26). Concerning gorse roots in the 0 -15 cm layer (Table 7), P-supply increased both gorse FRL density (P = 0.013) and gorse SRL (P = 0.007).

Table 7: Fine-root characteristics of the 0-15 cm depth at the wet gorse site.

IV.2.3.4 Pine and ecosystem nutrition

Gorse phytovolume, as well as N-supply, increased pine needle N-concentrations (P < 0.001). We obtained the final pattern shown in Figure 26 -A with the highest rate encountered in N/G and NP/G modalities (P < 0.001). Results for P were less contrasted (Figure 26 -B). There appeared to be a trend between fertilisation and gorse density (P = 0.064) and a higher P concentration value in NP/G modality than in N/C (P = 0.097). Consequently, needle N:P ratio increased in modalities with a N-fertilisation (Figure 26 -C; P < 0.001) and with high gorse densities (P < 0.001). No low levels for N and P were Treatments FRB density (mg cm -3 ) FRL density (cm cm -3 ) SRL (m g -1 )

Fine pine roots as a function of gorse phytovolume levels At the same time, no differences were detected for N concentrations in gorse green twigs (SUPPLEMENTARY 23 -A). Conversely, gorse P concentration changed along with modalities (SUPPLEMENTARY 23 -B; P = 0.017), with a major effect of P-supply which increased P concentration in twigs (P = 0.002). Finally, N:P ratios diminished (P < 0.001) with P-supply and increased (P = 0.012)

with N-supply (SUPPLEMENTARY 23 -C).

IV.2.3.5 Meteorological conditions, pine water status and leaf physiology

Small summer droughts were recorded in the wet-grass site and the dry-ericaceous site when pines were three and four year old (years 2010 and 2011; SUPPLEMENTARY 24). Concerning the wet-gorse site, a severe drought in summer was recorded when pines were four year old (year 2016; SUPPLEMENTARY 25). More intensive monitoring data for years 2017 and 2018 are presented below for this site. SLA, δ 13 C and Ktree did not show any differences between treatments while the other measured variables responded to changes in environmental conditions.

IV.2.3.5.1 Year 2017

The year 2017 was relatively wet (SUPPLEMENTARY 25 -A). No severe droughts occurred, not even during the summer. During spring, soil water availability (SUPPLEMENTARY 25 -B) was high with a Likely soil nutritional limitations are indicated: "N-limitation" could occur if N/P ratio is lower than 12 while "NP-colimitation" could occur if the N/P ratio exceeds this threshold [START_REF] Koerselman | The Vegetation N:P Ratio: a New Tool to Detect the Nature of Nutrient Limitation[END_REF]. Average nutritional limitations for young pine are also given in each panel [START_REF] Van Den Burg | Foliar analysis for determination of tree nutrient status -A compilation of literature data[END_REF].

mean relative extractable water (REW) of 38% (14.4% of soil moisture). We did not detect any effect of the gorse phytovolume on predawn water potential values (predawn Ψ; Figure 27 -A), or on midday water potential (midday Ψ), delta psi ( Ψ; Figure 27 -B) and stomatal conductance (gs; Figure 27 -C). Midday Ψ values were comprised between -1.447 MPa and -2.38 MPa.

In summer, REW was lower than in spring: 7.7% (6.1% of soil moisture). Pine predawn Ψ values decreased, becoming more negative than those of spring 2017, and were 0.2 MPa lower when pines were surrounded by a dense gorse understorey (Figure 27 -D). Midday Ψ values increased (less negative) with gorse phytovolume (P = 0.038; r²marginal = 0.18; r²conditional = 0.18) and values ranged between -1.36 and -2.01 MPa. Consequently, pine Ψ values decreased (P = 0.012) with gorse phytovolume (Figure 27 -E). Values of gs in summer were lower than in spring (Figure 27 -F; P < 0.001).

IV.2.3.5.2 Year 2018

Hydric conditions during the year 2018 were more contrasting (SUPPLEMENTARY 25) with a flooded soil in spring followed by a severe drought in summer. The spring campaign took place when soil began to dry (REW = 76%, soil moisture = 24.8%). While no effects were detected on predawn Ψ (Figure 27 

IV.2.4 Discussion

We observed a substantial negative impact of the understorey on tree growth at all three sites, and on resource levels at/for the wet-gorse site. It enabled us to propose some process-based explanations of the results.

IV.2.4.1 Shade avoidance in a dense canopy.

Common gorse in the wet-gorse site quickly formed tall dense thickets around pines and heights were equivalent during the early years while the maritime pine is shade intolerant (Rameau et al. 2003, Valladares and[START_REF] Valladares | Shade tolerance, a key plant feature of complex nature and consequences[END_REF]. Following studies by [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF] and [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF], this would induce competition with gorse for light during the early years at this site. The decrease in photosynthetically active light in plots where gorse was abundant supported this assumption. The first sign of competition was a pine growth delay in circumference for pine when gorse was abundant [START_REF] Balandier | Six-year time course of light-use efficiency, carbon gain and growth of beech saplings (Fagus sylvatica) planted under a Scots pine (Pinus sylvestris) shelterwood[END_REF]) but no delays were recorded for height growth. Between primary and secondary growth, smaller stem circumferences was probably the main factor responsible for the delay in volume growth of pines in an environment with high gorse phytovolumes. Stem elongation -the increase of the height : diameter ratio -is often recorded for shade intolerant species such as Larix occidentalis [START_REF] Chen | Survival, growth, and allometry of planted Larix occidentalis seedlings in relation to light availability[END_REF], Pinus halenpensis [START_REF] Zavala | Interspecific differences in sapling performance with respect to light and aridity gradients in Mediterranean pine-oak forests: implications for species coexistence[END_REF] or Pinus sylvestris (Gaudio et al. 2011a) in response to a decrease of the light transmission. Trees may also adapt canopy shape to light conditions resulting from neighbour interactions [START_REF] Jucker | Crown plasticity enables trees to optimize canopy packing in mixed-species forests[END_REF]. In this case, the height of the lowest living branch increased when gorse was abundant. Such self-pruning is common [START_REF] Weisberg | Modeling the interacting effects of browsing and shading on mountain forest tree regeneration (Picea abies)[END_REF]) and could also be an advantage for wood quality by reducing the size and quantity of dry knots [START_REF] Glencross | Spacing affects stem form, early growth and branching in young whitewood ( Endospermum medullosum ) plantations in Vanuatu[END_REF]. At the same time, gorse canopy expansion interfered with pine canopy expansion, which in turn strongly decreased. Equivalent findings assumed that competition for light could be largely mitigated after four years, when most of pines have topped the understorey canopy [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF]. Consequently, the morphological measurements in 2017 at the wet-gorse site (after five years of growth), could be the expression of past competition for light. In short, canopy shape and stem growth are the morphological consequences of a shade avoidance strategy, and phenotypic plasticity mechanisms allows pines to adjust growth to shade [START_REF] Aphalo | Plant-plant signalling, the shade-avoidance response and competition[END_REF].

IV.2.4.2 Water consumption under conditions of stress and competition

We assumed that as soon as gorse reached a large size and / or gorse stand density increased, the species would have an impact on soil water content by competing with the pine tree for the same soil water reservoir [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF][START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF]). To evaluate competition for water, we monitored the water stress felt by pines along a gorse phytovolume gradient and under contrasting water conditions. Predawn Ψ reflects soil water potential where roots are present and consequently is a reliable index to assess water stress as soil dries [START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF]. Here, the more negative predawn Ψ values in summer than in spring (2017 and 2018) responded to a diminution in soil water storage and confirmed that pines were water stressed, but did not probably suffer from water stress as seen in the similar values of Ktree (Domec et al. 2009a). In addition, soil to leaf water potential (i.e.

the driving force for water movement, [START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF]) decreased in summer with water stress. In 2017, this decline in the driving force within the soil to leaf continuum was not paralleled by an increase in whole tree capacity (Ktree), indicative of a lower water uptake during summer, and also a lower water uptake as gorse phytovolume increased. The close coordination that exists between Ktree and water flow within and among species implies that the maintenance of a rather constant Ktree as gorse competition increased, may have been the inherent component of the hydraulic system acting as a signal to regulate water uptake [START_REF] Meinzer | Co-ordination of vapour and liquid phase water transport properties in plants[END_REF].

We distinguished different levels of water stress. On similar sites and tree species, [START_REF] Loustau | Evolution saisonnière du flux de sève dans un peuplement de pins maritimes[END_REF] linked maritime pine predawn Ψ and soil moisture down to a depth of150 cm. In their work, below a threshold of 20% of REW, predawn Ψ began to drop with values going from -0.6 at the beginning of the water stress to -1.2 MPa under severe drought [START_REF] Bréda | Temperate forest trees and stands under severe drought: a review of ecophysiological responses, adaptation processes and long-term consequences[END_REF]Domec et al. 2009b). In our study, we recorded less negative predawn Ψ relative to similar soil moisture measurements (wilting point). This may have been due to less integrated soil during soil moisture monitoring in these studies (down to 70 cm). [START_REF] Fernández | Response of Pinus pinaster Ait. provenances at early age to water supply. I. Water relation parameters[END_REF] described a decrease in photosynthesis rate when predawn Ψ dropped below -1.3 MPa. Water potential could reach -1.7 MPa during extreme drought conditions [START_REF] Aussenac | Comportement hydrique estival de Cedrus atlantica Manetti, Quercus ilex L. et Quercus pubescens Willd. et de divers pins dans le Mont Ventoux[END_REF]. Regarding Ψ, we interpret the results as a weak stress recorded in summer 2017, because of some significant rain events that partially refilled the water holding capacity.

Contrary to 2017, in summer 2018 the soil water storage was close to the wilting point (around 4% of soil moisture down to 80 cm deep; [START_REF] Moreaux | Observation et modélisation des échanges d'énergie et de masse de jeunes peuplements forestiers du Sud-Ouest de la France[END_REF]. A severe water stress was recorded for pines (with a minimum around -1.4 MPa) and the stomatal conductance was the lowest recorded.

Simultaneously, only a slightly negative effect of gorse was recorded during the severe water stress of pine in summer 2018 while a clear negative effect was detected in summer 2017. We assume that whole-site transpiration rate increased with gorse phytovolume and consequently soil water storage decreased faster [START_REF] Loustau | Utilisation d'une chambre de transpiration portable pour l'estimation de l'évapotranspiration d'un sous-bois de pin maritime à molinie (Molinia coerulea (L) Moench)[END_REF], so that in 2017 a water stress gradient across gorse phytovolume appeared. In agreement with hypothesis, [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF] found a negative effect of gorse intercropping on seedling survival during drought events. For Pinus radiata [START_REF] Watt | La diminution du diamètre de tige (au travers du ratio hauteur : diamètre) peut aussi être une conséquence d'une compétition pour l'eau. La croissance radiale dépend des conditions environnementales de l'ensemble de la saison végétative (Bogino and Bravo[END_REF] found an increase of seedling mortality and a drop in the predawn Ψ when a broom (Cytisus scoparius) understorey was intercropped. [START_REF] Kume | Effects of understory vegetation on the ecophysiological characteristics of an overstory pine, Pinus densiflora[END_REF] and [START_REF] Moreaux | Paired comparison of water, energy and carbon exchanges over two young maritime pine stands (Pinus pinaster Ait.): effects of thinning and weeding in the early stage of tree growth[END_REF] found that pine water use efficiency was higher in the presence of a dense understorey. However, once the wilting point is reached (almost down to 70 cm), water availability was low everywhere: in 2018, the severity of the drought erased the stress differences between pines, so the effect of gorse probably disappeared.

Thus, our findings could converge with the Stress Gradient Hypotheses with a collapse of competition under high stress levels [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF].

Predawn Ψ integrates the entire rooting depth [START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF]. In humid moorlands, fine roots of adult pines could prospect down to a depth of around 1 m while gorse roots were mostly confined to the first 30 cm [START_REF] Bakker | Fine root distribution of trees and understory in mature stands of maritime pine (Pinus pinaster) on dry and humid sites[END_REF]. Root stratification, enabling the coexistence of species in mixed stands [START_REF] Forrester | Enhanced water use efficiency in a mixed Eucalyptus globulus and Acacia mearnsii plantation[END_REF], may be more pronounced in 2018 relative to 2017 with deeper pine roots where moisture may have remained higher. In our study, we were not able to measure higher moisture levels for the deeper soil layers but we cannot exclude the fact that gorse competition effects were lower in 2018, partly because pines might have been be more competitive for deep soil water storage.

Pine is qualified as a water-conservator thanks to physiological adaptations mitigating drought effects, such as tracheids or sclerified needles [START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF][START_REF] Duursma | Predicting the decline in daily maximum transpiration rate of two pine stands during drought based on constant minimum leaf water potential and plant hydraulic conductance[END_REF][START_REF] Moreaux | Paired comparison of water, energy and carbon exchanges over two young maritime pine stands (Pinus pinaster Ait.): effects of thinning and weeding in the early stage of tree growth[END_REF].

Pine can limit transpiration by closing stomata [START_REF] Loustau | Evolution saisonnière du flux de sève dans un peuplement de pins maritimes[END_REF][START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF]) and this reaction is greater for young maritime pine [START_REF] Delzon | Hydraulic responses to height growth in maritime pine trees[END_REF]. At moderate water stress (summer 2017), gs remained high and did not limit pine water flow. During more severe drought (summer 2018), gs fell to carry-over drought effects and to maintain functional tracheids [START_REF] Sperry | Water-stress-induced xylem embolism in three species of conifers[END_REF]. The increase in gs with increasing gorse phytovolume in spring 2018 disappeared during the summer, which is consistent with previous findings under limiting soil water conditions [START_REF] Delzon | Age-related decline in stand water use: sap flow and transpiration in a pine forest chronosequence[END_REF].

Predawn Ψ and gs patterns seemed similar for high water stress, with a decrease of the differences between pines. The physiological plasticity highlighted here could be an argument for a strategy of avoidance as a response to water stress, reinforced by understorey competition.

IV.2.4.3 Tree nutrition facilitation by leguminous understorey.

While competition for light and water was apparent, no evidence of competition for nutrients between the two species was observed [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF]. As expected, P stimulated pine height increment as well as gorse growth [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Delerue | Weak evidence of regeneration habitat but strong evidence of regeneration niche for a leguminous shrub[END_REF][START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF]. Concerning gorse, the high FRL density and SRL in the topsoil where P was supplied, indicated stronger fine root and mycorrhizal prospection for P uptake. This may be driven by the overall P limitation for this forest range [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]) and be further reinforced by the specific needs of P for symbiotic N fixation [START_REF] Augusto | Global assessment of limitation to symbiotic nitrogen fixation by phosphorus availability in terrestrial ecosystems using a metaanalysis approach[END_REF]. Gorse P starvation could explain why phytovolume increased with P.

This part of the discussions is mainly based on foliar concentrations, which are variable over time [START_REF] Jonard | Temporal trends in the foliar nutritional status of the French, Walloon and Luxembourg broad-leaved plots of forest monitoring[END_REF], so results on nutrition have to be interpreted with caution. Pine growth can also be stimulated by N, when co-supplied with P [START_REF] Trichet | Manipulating nutrient and water availability in a maritime pine plantation: effects on growth, production, and biomass allocation at canopy closure[END_REF]). In our study, we observed that both N fertilisation and gorse understorey improved pine N nutrition. We assumed that gorse symbiotic N fixation increased N fluxes into the soil so gorse, in the vicinity of pines, could facilitate pine N nutrition.

Several studies have shown that leguminous species increased soil N concentrations [START_REF] Slesak | Invasive scotch broom alters soil chemical properties in Douglas-fir forests of the Pacific Northwest, USA[END_REF][START_REF] Winsome | Plantmicrobe interactions regulate carbon and nitrogen accumulation in forest soils[END_REF]) and enhanced N concentration in non-fixing species tissues [START_REF] Prietzel | Changes of soil chemistry, stand nutrition, and stand growth at two Scots pine (Pinus sylvestris L.) sites in Central Europe during 40 years after fertilization, liming, and lupine introduction[END_REF][START_REF] Paula | Evidence of short-term belowground transfer of nitrogen from Acacia mangium to Eucalyptus grandis trees in a tropical planted forest[END_REF]. In addition, the strong interest of pines for N was supported by belowground observations of fine roots and associated mycorrhizas and the N:P-needle ratio. Nevertheless, relationships between nutritional limitations and N:P ratios varied between species and the local context [START_REF] Güsewell | N : P ratios in terrestrial plants: variation and functional significance[END_REF]) . SRL and FRL density attested to higher pine prospection in the topsoil when gorse understorey was dense. This assumption was also supported by δ 15 N experimental results. Pines surrounded by gorse took up available N faster from the topsoil. The short delay of 15 N assimilation in needles is consistent with findings of El Zein et al. ( 2011). However, it could be more than a shallow rooting profile strategy for nutrition [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF]; an adaptation of root morphology in contact with more fertile soil patches with higher N concentrations in oligotrophic soils, could also be involved [START_REF] Hodge | The plastic plant: root responses to heterogeneous supplies of nutrients[END_REF]). We shared the same observations for δ 15 N as in the previous study [START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF].

Altogether, soil N limitation and pine rooting plasticity for N uptake meant that pines profited from the vicinity of gorse, resulting in nutritional profits. The absence of competition for nutrients between the two species and discrepancies in nutritional needs could argue for a complementarity of nutritional strategies. The dominance of neutral or positive interactions for nutrition between species in an oligotrophic ecosystem match the Stress Gradient Hypothesis model here [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF][START_REF] Michalet | Facilitation in communities: underlying mechanisms, community and ecosystem implications[END_REF]. Nevertheless, effects of competition for light and water could be rather negative, so we should not too hasty in concluding that a gorse understorey is only a factor of facilitation for pine growth.

IV.2.4.4 Gorse-pine coexistence: a biotic interaction balance.

In the ecosystem described here, gorse understorey had contrasting effects on pine growth. Biotic interactions varied over time and with gorse biomass. Gorse growth and size negatively impacted pine saplings by reducing light interception and access to water. The fact that competition increased with gorse biomass which could itself be stimulated for increasing soil P fertility levels, is consistent with the Stress Gradient Hypothesis [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF]. Concerning light, understorey competition was strongly reduced when past four years old the young pines started to dominate the shrubs. Before this threshold age, pines avoided competition for light by morphological plasticity (translated by stem elongation and self-pruning). Progressively with pine growth, pine water stress sensitivity decreased [START_REF] Delzon | Age-related decline in stand water use: sap flow and transpiration in a pine forest chronosequence[END_REF] but gorse transpiration increased [START_REF] Moreaux | Paired comparison of water, energy and carbon exchanges over two young maritime pine stands (Pinus pinaster Ait.): effects of thinning and weeding in the early stage of tree growth[END_REF]). Although we did not study the youngest pine stages, we observed that gorse competition increased the stress felt by pines until a severe stress level was reached, when competition collapsed.

Pines reduced stress effects by modulating water loss through transpiration and by a deeper rooting strategy for water uptake. These physiological mechanisms, in addition to inherent water stresstolerance characteristics, mitigated negative effects during water stress conditions encountered during droughts and exacerbated by gorse understorey. Pine N nutrition was promoted throughout the gorse understorey growth and pines enhanced N acquisition by an opportunistic adaptation of the root morphology. All in all, gorse understorey strongly modifies the uptake of resources by the pines. Gorse understorey in the ecosystem limits light and water access while nutrition was improved.

Competition for light and water varied and was reduced with time, while facilitation for N was expected to persist. Under these ecological conditions structured by gorses, we observed plasticity from pines with an adaptive positive feedback to promote development. These processes support the idea that a gorse understorey could be an advantage for pine forestry, but further long-term experiments should be performed to validate this.

IV.2.4.5 Pine ecology and production in different environments.

The wet-grass site and the dry-ericaceous experiments combined with literature and the wet-gorse site results enabled us to draw a broader picture of understorey functional types and resource limitations.

The wet-grass site is ecologically close to the wet-gorse site. The understorey, mainly composed of purple moor-grass, can be taken as a proxy for the potential understorey composition in the wet-gorse site without gorse sowing. Pine growth is constrained here predominantly by the P-limitation and, to a lesser extent, by competition with the understorey stratum. Purple-moor grass is a perennial deciduous species [START_REF] Taylor | Molinia caerulea (L.) Moench[END_REF]) so, after crushing, growth could easily restart from the belowground compartment. Competition by the understorey may be under-estimated, because crushing is underperforming for limiting the herbaceous understorey. [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF] expected graminoïds to be competitors for water and nutrients. Purple-moor grass had significant effects on water stock [START_REF] Loustau | Utilisation d'une chambre de transpiration portable pour l'estimation de l'évapotranspiration d'un sous-bois de pin maritime à molinie (Molinia coerulea (L) Moench)[END_REF] and could be a competitor for light during the early stages because of its long erect leaves. Finally in our study, we assumed that competition was exerted on P when P was limiting (no P-supply); on light during the early stages but it then decreased quickly (before three years old); and on water during droughts.

In the dry-ericaceous site, pine growth and survival indicated strong competition by Ericaceae shrubs.

As opposed to purple-moor grass, Ericacea species are dwarf woody evergreen shrubs [START_REF] Gimingham | Biological flora of the British Isles. Calluna Salisb. A monotypic genus. Calluna vulgaris (L.) Hull[END_REF] with lower growth rate: crushing breaks the stems and so in the long term it affects Ericacea biomass. We assumed that crushing was a suitable process to alleviate understorey competition so that the competition effect would be more visible. [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF] proposed that small shrubs compete for light, and perhaps for water and nutrients. Competition for light could be reduced because of the low growth of this shrub and a foliage composed of numerous small leaves with a low efficiency for light interception [START_REF] Gaudio | [END_REF]. The absence of P fertilisation effects between treatments could exclude competition for P. In contrast, we suspected that there was high competition for water availability for two reasons: i) water holding capacity in dry moorlands is lower than in humid moorlands with a water table that is deeper than the potential root prospection [START_REF] Moreaux | Observation et modélisation des échanges d'énergie et de masse de jeunes peuplements forestiers du Sud-Ouest de la France[END_REF], and ii) understorey removal could potentially increase water availability (Albaugh et al. 2004b). The perennial character of Ericaceae species leads to progressively cumulate non-negligible amounts of aboveground biomass, creating small thickets, which increase total evapotranspiration while the ecosystem is strongly constrained by water. Under such conditions, understorey competition could be exerted preferentially on the main factor limiting ecosystem fertility, i.e. water availability, long before any effects on soil P. More intense competition on the dry-ericaceous site compared with the two other sites, while dry moorland is less productive, is in contradiction with the Stress Gradient Hypothesis and previous findings of [START_REF] Delerue | Competition along productivity gradients: news from heathlands[END_REF]. Three reasons could be put forward forth.

First, Ericacea such as C. vulgaris could inhibit pine growth by producing toxic phenolic compounds which diminish soil quality and mycorrhizal associations [START_REF] Robinson | The Production by Roots of Calluna Vulgaris of a Factor Inhibitory to Growth of some Mycorrhizal Fungi[END_REF]. Second, competition could be underestimated in the wet-grass site. Third, facilitation in the wet-gorse site could compensate for negative competition effects.

As a synthesis, evidence of variations in biotic interactions among sites suggested that resource levels influence pine growth in interaction with the functional group dominating the understorey [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF][START_REF] Craine | Mechanisms of plant competition for nutrients, water and light[END_REF][START_REF] Forrester | The spatial and temporal dynamics of species interactions in mixed-species forests: From pattern to process[END_REF]. Maritime pine is a stress tolerant species able to live in severely constrained ecosystems and because of this, Pinus pinaster is used worldwide for productive afforestation of the poorest soils (mainly in South Africa, New Zealand, Australia and Chile).

This ability to cope with harsh conditions makes this tree species sensitive to interspecific competition [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF] and could explain the prevalence of competition effects. As a general trend, understorey competition may occur for the least available resource of the ecosystem (water in dry moorlands, or nutrients and water in wet moorlands). In addition, competition is qualitatively structured over time.

For instance in humid moorlands, competition could switch to water when drought occurs. Functional group effects resulted in qualitative and quantitative modifications of biotic interactions. Competition for water increases with understorey biomass. Competition for light interception may increase with understorey height, growth rate and foliage density. Competition began earlier with graminoïds and/or ruderal species, such as the purple-moor grass [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF][START_REF] Pierce | A global method for calculating plant CSR ecological strategies applied across biomes world-wide[END_REF]. Interactions between species for nutrient uptake could switch to facilitation when the N-fixing functional strategy is dominant (gorse), or antagonism, when allopathic compounds are produced (ericaceous). Focusing on the wet-gorse site, gorse domination could decrease the general competition level by excluding the other species such as Ericacea and Molinia (Figure 23), but neither indirect facilitation (Levine 2012), nor direct facilitation, was recorded for pine growth.

IV.2.5 Conclusion

The strong tolerance of maritime pines to grow in unfertile dry conditions makes this species sensitive to competition with other species. As a consequence, frequent understorey mechanical controls and removal appear suitable to maintain high site productivity, especially with understorey dominated by woody perennial species. Nevertheless, some phenotypic plasticity enables pine trees to mitigate the negative effects of competition (such as a stem elongation or the stomata closure). In the case of an understorey dominated by leguminous species, pines can therefore benefit from nitrogen nutrition by increasing root production into more fertile soil patches. All in all, functional groups dominating the understorey appeared as a key factor for forestry management.

N mg g -1 P mg g -1 K mg g -1 Ca mg g Optimum and low values presented here are averages calculated with values referenced in van den [START_REF] Van Den Burg | Foliar analysis for determination of tree nutrient status -A compilation of literature data[END_REF], for young plantations.

Mean tree height, circumference at breast height (C130) and volume are presented for Escource and CAEPE sites as a function of the four modalities of treatments (phosphorus application "P" in first letter / understory brushing "B" in second letter; "C" for control treatments).

Different letters indicate significant differences between modalities (Tukey post-hoc test) ([*] P < 0.1; * P < 0.05; ** P < 0.01; Anova test).

SUPPLEMENTARY 18: Pine growth variables at the wet-gorse site.

Four-years-old pines (2016) Five-years-old pines (2017) Six-years-old pines (2018) de l'azote (principalement après le broyage), mais quelques données concernent aussi la production de l'écosystème sur l'ensemble du déroulé de l'itinéraire-modèle (Figure 28).

Les figures et tableaux annexes sont regroupés en fin de chapitre dans la partie Annexes. 

IV.3.1 Introduction

La productivité des écosystèmes forestiers est souvent contrainte par des limitations nutritionnelles en azote (N) [START_REF] Vitousek | Nitrogen limitation on land and in the sea : How can it occur ?[END_REF][START_REF] Augusto | Soil parent material-A major driver of plant nutrient limitations in terrestrial ecosystems[END_REF]. Les gestionnaires forestiers peuvent ainsi avoir recours à des fertilisations minérales azotées pour augmenter la production des forêts plantées. Cependant, l'utilisation de ces fertilisants d'origine chimique contribue à l'émission de gaz à effets de serre et peut causer d'importantes pollutions [START_REF] Dawson | Stable Isotopes in Plant Ecology[END_REF][START_REF] Elser | A World Awash with Nitrogen[END_REF], notamment par la libération de nitrate dans l'environnement [START_REF] Oenema | Integrated assessment of promising measures to decrease nitrogen losses from agriculture in EU-27[END_REF]. Une alternative est possible pour fertiliser en azote les plantes de manière écologique en agriculture : il s'agit d'utiliser des plantes fixatrices d'azote [START_REF] Crews | Legume versus fertilizer sources of nitrogen: ecological tradeoffs and human needs[END_REF][START_REF] Tomich | Agroecology: A Review from a Global-Change Perspective[END_REF]. En sylviculture cette pratique a aussi été intégrée à la gestion, en associant des arbres fixateurs à des arbres non-fixateurs [START_REF] Radosevich | Effects of species mixtures on growth and stand development of Douglas-fir and red alder[END_REF][START_REF] Bouillet | Mixed-species plantations of Acacia mangium and Eucalyptus grandis in Brazil[END_REF][START_REF] Marron | Are mixed-tree plantations including a nitrogen-fixing species more productive than monocultures? For[END_REF] mais elle reste encore peu répandue. De manière encore plus anecdotique ont été testés des itinéraires sylvicoles qui introduisent une culture de sousbois fixateur d'azote entre les lignes des arbres de production [START_REF] Haines | Leguminous Plants Increase Sycamore Growth in Northern Alabama1[END_REF][START_REF] Smethurst | Effect of Lupinus spp. on soil nutrient availability and the growth of Pinus radiata D. Don seedlings on a sandy podzol in Victoria, Australia[END_REF][START_REF] Nambiar | Nutrient and water availability to and growth of young radiata pine plantations intercropped with lupins[END_REF]Watt et al. 2003a). Lors de la conduite de ce type pratique innovante de gestion sylvicole, il a été identifié presque systématiquement une augmentation de la quantité d'azote dans l'écosystème et une amélioration de la nutrition en azote des arbres, mais l'évaluation des effets sur le cycle de l'azote a rarement été effectuée. L'objectif général de notre étude sera d'évaluer en milieu oligotrophe le fonctionnement d'un écosystème forestier planté où un sousbois de plantes fixatrices d'azote est cultivé. Plus précisément, il s'agira de décrire les effets de la culture du sous-bois sur le cycle biogéochimique de l'azote, ainsi que d'identifier la présence d'effets positifs sur la nutrition et la croissance des arbres.

Pour ce faire, nous avons conduits et suivis plusieurs essais forestiers dans le massif des Landes de Gascogne, un écosystème très oligotrophe et dédié presque exclusivement à la production forestière [START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF][START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF]). Le régime local des précipitations annuelles est de 900 mm en moyenne, concentrées entre l'automne et le printemps, et avec une saison plutôt sèche en été [START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF]. Le sol est un podzol de texture sableuse et d'origine éolienne [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF].

Il est principalement le substrat d'une culture monospécifique et intensive de pins maritimes, dont la productivité est fortement limitée par la carence généralisée en éléments nutritifs, et en premier lieu par le phosphore (P) [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF][START_REF] Achat | Long-term organic phosphorus mineralization in Spodosols under forests and its relation to carbon and nitrogen mineralization[END_REF], puis par le N [START_REF] Trichet | Manipulating nutrient and water availability in a maritime pine plantation: effects on growth, production, and biomass allocation at canopy closure[END_REF][START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF]). Une fertilisation minérale en P est couramment appliquée à la plantation pour lever la limitation nutritionnelle, mais l'effet secondaire de cet apport peut être de déplacer la limitation sur le N [START_REF] Trichet | Manipulating nutrient and water availability in a maritime pine plantation: effects on growth, production, and biomass allocation at canopy closure[END_REF]). De plus, sans intervention directe de l'homme, les apports en N dans l'écosystème semblent insuffisants pour amortir les exports d'une production et d'une extraction intensive de bois [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF]Augusto 2003). La pauvreté en N face à la demande de l'écosystème contribue à un recyclage intense de ce nutriment, ce qui limite les pertes par infiltration (Augusto 2003). Concernant les flux entrants, la fixation symbiotique de l'azote est une des principales sources d'azote dans l'écosystème landais [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF]Augusto 2003). L'ajonc d'Europe (Ulex europaeus L.), une espèce arbustive du sous-bois landais de la famille des Fabaceae, possède un taux de fixation de l'azote et une croissance très élevés [START_REF] Demounem | Essai de définition et de caractérisation de niveau écophysiologiques dans le massif forestier des Landes de Gascogne[END_REF][START_REF] Drake | Invasive legumes fix N2 at high rates in riparian areas of an N-saturated, agricultural catchment[END_REF]Delerue 2013). La quantité de N produite peut être une source importante pour la croissance végétale, surtout si l'écosystème a été préalablement fertilisé en P [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF]. Cette légumineuse a donc été sélectionnée pour nos essais afin de fertiliser en N les peuplements de pins. Suite à une fertilisation en P et à la plantation des pins, un sous-bois d'ajoncs d'Europe a été semé entre les lignes de plantation.

Au vu des quantités de N rapidement accumulées par les ajoncs [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF], le sous-bois cultivé a été broyé 5 ans après l'installation de l'essai, et la nécromasse a été laissée sur place pour se décomposer. Le but de l'étude est de mieux comprendre le fonctionnement de l'itinéraire comprenant la culture d'un sous-bois d'ajoncs d'Europe. Sur la base des connaissances du fonctionnement de l'écosystème landais et des dynamiques de croissance et de fixation de l'azote des ajoncs, nous proposons de tester les deux hypothèses suivantes (cf. Chapitre II pour plus de détails sur les fondements des hypothèses) :

-Hypothèse # 2a : Les flux de N sont modérés vers les arbres avant la coupe, importants vers les arbres après la coupe (grande quantité de nécromasse de légumineuses qui se décompose), faibles vers les eaux de nappe.

-Hypothèse # 2b : La destruction des légumineuses provoque un transfert de N vers les arbres qui stimule leur croissance, à supposer que l'apport en P initial ait permis de lever la limitation en P, souvent observée dans notre écosystème-modèle.

Pour explorer les effets de l'itinéraire modèle, plusieurs autres essais aux modalités de gestion différentes sont conduits en parallèle, et une instrumentation importante a permis de suivre les modifications dans les cycles biogéochimiques. Les cinq itinéraires présentés dans le Tableau 8 testent différents types de gestion sylvicole envisagée ou déjà mise en place dans les Landes de Gascogne :

-Pin maritime Standard (PmS) : cet itinéraire reprend la gestion conventionnellement appliquée dans le massif. Suite à un labour du sol et une fertilisation en phosphore (115 kg ha - 1 de P2O4), la plantation est mise en place à une densité de 1250 tiges ha -1 .

-Pin maritime Bas intrants (PmBi) : cet itinéraire est caractérisé par une diminution de l'intensité de gestion, en testant une plantation directe. Il diffère du PmS par l'absence du labour et de la fertilisation chimique. Du bois raméal fragmenté de pin maritime a été superficiellement enfoui autour des pins. Au final, le sous-bois a été très peu contrôlé avant plantation. La logique générale n'est pas tant la production mais plutôt la réduction de l'empreinte écologique de la sylviculture sur l'environnement.

-Pin maritime Biomasse (PmB) : la logique de cet itinéraire est inverse à celle du PmBi, et correspond à un modèle de la ligniculture développé récemment. L'intensité de gestion à l'installation est similaire au PmS (labour et fertilisation en P), mais la densité de peuplement est de 2500 tiges ha -1 (le double), avec des pins de sélection variétale Biomasse, plus productive.

- 

Chimie initiale du sol

Quelques échantillons de sol ont été prélevés sur chaque horizon pédologique le long de chaque profil de bougies poreuses (n = 16 par parcelle), afin de déterminer des disparités initiales de chimie du sol à l'endroit précis de l'installation des profils de bougies. A l'échelle de la parcelle, de nombreux échantillons de sol ont aussi été prélevés à la tarière de manière systématique (36 profils de sol complet par parcelle), aux profondeurs 0-15, 15-30, 30-60, 60-80 et 90-120 cm. Le sol du site de Castillonville a aussi été prélevé de manière systématique (5 profils) aux profondeurs 0-15 et 15-30 cm. 

Suivi chimique de la litière

Les flux de N fixé provenant des chutes de litière du sous-bois d'ajoncs lorsque celui-ci est toujours sur pied ont été estimés à partir de la biomasse aérienne totale du sous-bois, d'un ratio de biomasse de chute de litière issu de la biomasse totale de 4,8 % [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF]) et d'une concentration moyenne en N de 14,11 mg g -1 , calculée à partir des données de Egunjobi (1971b).

En plus des instruments présentés précédemment et communs aux trois parcelles, des mini-lysimètres et des sacs de litière ont été disposés sur la parcelle PmNO (Figure 29 Photographie 16 : Epandage de litière marquée dans les placettes de substitution. Une placette de substitution est délimitée par une corde attachée à des piquets en bois (zone matérialisée par des flèches bleues sur la photo).

Tableau 9 : Gestion des échantillons issus des différents instruments du suivi physico-chimique du dispositif de l'Hermitage.

Analyses générales

Les concentrations en NO3 -, NH4 + et PO4 

IV.3.2.3 Les analyses statistiques

Aucune analyse statistique n'a pu être menée pour étudier le dispositif de l'Hermitage dans son ensemble. Le design expérimental, en juxtaposant les trois grandes parcelles PmNO, PmB et SDM sans répétition et sans témoin, fait prendre un risque trop important d'intrusion de facteurs environnementaux non-contrôlés (différences préalables de sol, d'exposition, de hauteur de nappe etc.) dans les effets observés [START_REF] Hurlbert | Pseudoreplication and the Design of Ecological Field Experiments[END_REF]. C'est la principale limite scientifique des expérimentations-systèmes qui, par définition, ne contiennent au mieux que des pseudo-réplications [START_REF] Hurlbert | Pseudoreplication and the Design of Ecological Field Experiments[END_REF]. La comparaison entre les trois parcelles instrumentées du dispositif de l'Hermitage a dû se réduire à des observations suivies d'interprétations prudentes. Azote fixé (kg ha -1

) dépôts moyens en PO4 3-de 0,69 ± 0,22 kg ha -1 an -1 . La part des dépôts secs est faible en zone horscouvert forestier (données non présentées).

Décomposition des litières

Le devenir de la litière provenant du broyage du sous-bois d'ajonc a été suivi sur le dispositif de l'Hermitage grâce à des sacs de litière. La perte en masse sèche de la litière au bout d'un an a été de 28,1 ± 0,9 % (2018) puis de 44,2 ± 0,9 % au bout de deux ans (2019) (P < 0,001). La concentration en azote n'est pas modifiée au cours du temps (Figure 34 Pour l'interprétation de la Figure 36, il est nécessaire de préciser que la concentration en NTOT dans les échantillons de sol prélevés directement dans l'horizon de surface de chaque profil de bougies était initialement plus faible dans l'itinéraire PmNO (0,56 ± 0,10 mg g -1 ) en comparaison des itinéraires PmB

(1,13 ± 0,11 mg g -1 ) et SDM (0,95 ± 0,10 mg g -1 ) (P = 0,009).

Les concentrations en PO4 

Solutions de nappe et fossés

Les concentrations en NO3 

Nutrition des pins et du sous-bois non-fixateur

Dans les aiguilles de pins du site de Castillonville, le statut nutritif en azote des pins (Figure 37 -A) dans l'itinéraire PmNO est supérieur aux autres itinéraires (mise à part PmBi) avant broyage (P < 0,001 ; r 2 c = 0,10 ; r 2 m = 0,88) et l'ensemble des statuts diminuent avec le temps. Après broyage, ce statut reste supérieur à celui mesuré dans l'itinéraire PmS (P < 0,001 ; r 2 c = 0,20 ; r 2 m = 0,70). Les statuts nutritifs en P des pins (Figure 37 -B) de l'ensemble des itinéraires (PmNO compris) sont supérieurs au statut dans l'itinéraire PmBi avant broyage (P < 0,001 ; r 2 c = 0,17; r 2 m = 0,74) et diminuent tous avec le temps. Il en résulte que le ratio N:P des concentrations des aiguilles de pins (Figure 37 -C) dans l'itinéraire PmBi est supérieur aux ratios des autres itinéraires (P < 0,001 ; r 2 c = 0,44 ; r 2 m = 0,57) avant broyage. Après broyage, le ratio dans l'itinéraire PmNO devient statistiquement supérieur à celui dans l'itinéraire PmS (P = 0.012 ; r 2 c = 0,13 ; r 2 m = 0,63). Le type d'itinéraire sur les résultats de la nutrition en K (ANNEXE 32) ne présente aucun effet significatif. Les concentrations semblent diminuer sur tous 

IV.3.3.3 La production des pins maritimes

La croissance des pins

Les effets des différents itinéraires sur la croissance des pins maritimes ont été étudiés avec les mesures de hauteur et de survie. Sur le dispositif de Castillonville, la hauteur des pins de l'itinéraire PmNO est statistiquement inférieure à celle des pins des autres itinéraires tout au long du suivi, à l'exception de l'itinéraire PmBi où les hauteurs sont plus faibles (Figure 38). Aucun effet du broyage n'a pu être identifié. Sur le dispositif de l'Hermitage, les hauteurs des pins entre les différents itinéraires ne semblent pas différentes (ANNEXE 36).

La survie des pins

L'analyse de la survie des pins sur Castillonville montre qu'il n'y a pas eu de différence entre les itinéraires, mis à part sur l'itinéraire PmBi où près de 8 % des pins sont morts au terme des 5 ans de suivi (de 2013 à 2017, Figure 39). L'absence d'un suivi en 2016 implique que la survie observée en 2017 cumule les données de survie des années 2016 et 2017 (pins âgés de 4 et 5 ans). Il n'est donc pas possible de différencier la contribution de ces deux années sur la survie finale. Dans le même temps, une sécheresse importante apparaît dans le diagramme ombrothermique durant l'été 2016 (ANNEXE 37). 

IV.3.4 Discussion

Le but de l'étude était de mieux comprendre le fonctionnement de l'itinéraire Pin maritime Nutrition Optimisée (PmNO), et plus précisément de juger des effets de l'introduction d'une pratique innovante de gestion sylvicole : la culture puis le broyage d'un sous-bois fixateur d'azote composé d'ajonc d'Europe. Les recherches se sont orientées sur l'étude des cycles biogéochimiques, et plus particulièrement celui de l'azote, et sur les effets de cette pratique sur la nutrition et la croissance des pins maritimes. Pour cela, deux hypothèses de recherches étaient testées :

-Hypothèse # 2a : Les flux de N sont modérés vers les arbres avant la coupe, importants vers les arbres après la coupe, faibles vers les eaux de nappe.

-Hypothèse # 2b : La destruction des légumineuses provoque un transfert de N vers les arbres qui stimule leur croissance, à supposer que l'apport en P initial ait permis de lever la limitation en P, souvent observée dans notre écosystème-modèle.

IV.3.4.1 La culture d'ajonc : une source importante d'azote

La pratique du semis d'ajonc d'Europe a permis à cette espèce de rapidement dominer le sous-bois malgré le semis conjoint de genêts, en constituant une biomasse aérienne importante, en accord avec les observations de cette espèce en conditions naturelles [START_REF] Egunjobi | Dry matter and nitrogen accumulation in secondary successions involving gorse (Ulex europaeus L.) and associated shrubs and trees[END_REF][START_REF] Clements | The biology of Canadian weeds. 112. Ulex europaeus L. Can[END_REF]Delerue 2013;[START_REF] Pasalodos-Tato | Shrub biomass accumulation and growth rate models to quantify carbon stocks and fluxes for the Mediterranean region[END_REF]. Dans le massif, la niche écologique du genêt se situe davantage en dune littorale [START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF][START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF], ce qui expliquerait la disparition de cette espèce au profit de l'ajonc, mieux adapté à la lande humide et donc plus compétitif. Ce résultat confirme le fait qu'il n'est pas possible de substituer une autre légumineuse à l'ajonc pour ce type d'essai en landes humides, même en utilisant des espèces exotiques (Trichet et Saur (1993), données non publiées).

Avec un taux de fixation symbiotique de l'azote élevé [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF], la culture du sous-bois d'ajonc a introduit dans la parcelle des quantités importantes d'azote sur 4 ans.

Avec près de 100 kg ha -1 d'azote épandue entre les pins maritimes au moment du broyage (Figure 32), l'apport correspond à environ 10 fois les besoins annuels du pin maritime en terme d'immobilisation dans sa biomasse [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF]. En effet, [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF] ont calculé l'export de N à 496 kg ha -1 lors de la récolte d'un peuplement maritime de 50 ans, soit 9,92 kg ha -1 an -1 . [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF] ont mesuré des exports compris entre 3 kg ha -1 an -1 (minimum estimé pour une récolte uniquement des troncs) et 18 kg ha -1 an -1 (maximum estimé pour une récolte complète aérienne), ce qui signifie que le broyage a épandu entre 5,6 et 33 fois les besoins annuels des pins. L'amendement organique équivaut d'ailleurs à la dose moyenne apportée sous-forme minérale en sylviculture dans les Landes de Gascogne, lorsque la fertilisation est pratiquée à titre expérimental [START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF]). Après broyage une repousse importante dès la première année est observée, à partir des souches épargnées par l'usage d'un broyeur, en comparaison du rouleau landais qui laboure le sol sur les premiers centimètres. Nous pouvons supposer que cette régénération spontanée pourrait fournir de nouveaux intrants d'azote dans la parcelle. Il est ensuite observé une nette diminution de la production de biomasse lors de la deuxième année après broyage. Dans le même temps la fermeture de la canopée des pins est initiée, ce qui diminue la quantité de lumière transmise vers le sol [START_REF] Lieffers | Predicting and managing light in the understory of boreal forests[END_REF].

Bien que cette interprétation soit à confirmer, l'augmentation de la compétition pour la lumière et le caractère strictement héliophile des ajoncs [START_REF] Lee | Succession and dynamics of gorse ( Ulex europaeus L.) communities in the dunedin ecological district South Island, New Zealand. New Zeal[END_REF][START_REF] Rameau | Plaines et collines[END_REF][START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF] des concentrations en N et du δ 15 N des aiguilles des pins des placettes ayant reçu un épandage de litière marquée. La dynamique du signal isotopique, avec une augmentation importante au printemps puis une diminution au cours de l'année, serait due à la dilution lors de la croissance annuelle des nutriments absorbés au printemps (Augusto et al. 2008b). Néanmoins, la nutrition des pins maritimes ne met pas en évidence un profit supérieur par rapport aux autres années de suivi. Il est en effet attesté que les arbres peuvent prélever l'azote libéré depuis la litière [START_REF] Kurdali | Alder-poplar associations: Determination of plant nitrogen sources by isotope techniques[END_REF][START_REF] Bakker | Adaptation of fine roots to annual fertilization and irrigation in a 13-year-old Pinus pinaster stand[END_REF]Versini et al. 2014b), mais dans des proportions parfois très faibles sur un pas de temps annuel (Zeller 1998). Bien que les concentrations en N augmentent modérément dans les pins, la taille du peuplement et de son réseau racinaire, sa croissance et le recyclage interne de l'azote ont pu considérablement accroître le taux d'absorption de l'azote par rapport aux stades plus jeunes, et ainsi réduire les pertes en nitrates [START_REF] Aber | Nitrogen Saturation in Temperate Forest Ecosystems[END_REF][START_REF] Weatherall | Internal cycling of nitrogen, potassium and magnesium in young Sitka spruce[END_REF]). On peut aussi supposer que les micro-organismes [START_REF] Johnson | Nitrogen Retention in Forest Soils[END_REF], ainsi que des espèces du sous-bois telles que la molinie [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF], aient été de meilleurs compétiteurs que le pin pour l'acquisition de l'azote issu du broyat d'ajonc. La destruction annuelle du sous-bois sur l'itinéraire Semi Dédié Mélangé (SDM) pourrait être une cause de l'augmentation des transferts de nitrate vers le sol et la nappe en augmentant la décomposition de matières organiques et en réduisant le taux d'absorption. L'apport en P minéral, en augmentant la fertilité de l'écosystème [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF] et en déplaçant la limitation nutritionnelle vers l'azote [START_REF] Trichet | Manipulating nutrient and water availability in a maritime pine plantation: effects on growth, production, and biomass allocation at canopy closure[END_REF]), a pu augmenter la compétition pour son acquisition, aux dépends des pins. La matière organique peut fixer chimiquement l'azote minéral et ainsi exercer une compétition pour l'azote, parfois de manière plus intense que les organismes hétérotrophes [START_REF] Johnson | Nitrogen Retention in Forest Soils[END_REF]. Cette interprétation pourrait prendre tout son sens dans la mesure où le sol landais est relativement riche en C organique [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. La contrepartie positive de l'immobilisation du N par l'écosystème est de limiter les pertes vers l'extérieur. Pour finir, le broyage du sous-bois d'ajoncs semble avoir profité à la nutrition en K des pins. Les raisons possibles sont la libération du K depuis la litière [START_REF] Ganjegunte | Effects of mixing radiata pine needles and understory litters on decomposition and nutrients release[END_REF]Versini et al. 2014a) dont le stock a fortement diminué dès la première année, et la pauvreté en cet élément dans les sols [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF][START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF], aussi attesté par la carence nutritionnelle des pins sur l'ensemble des essais.

En définitive, les transferts d'azote seraient très réduits vers le sol et la nappe du fait d'une immobilisation intense par les microbes du sol et la végétation, et la quasi absence de transfert de NO3 - dans le sol, en dépit de la présence de NH4 + , serait due à l'anoxie et l'acidité du sol [START_REF] Aber | Nitrogen cycling and nitrogen saturation in temperate forest ecosystems[END_REF][START_REF] Deirmendjian | Importance of the vegetation-groundwater-stream continuum to understand transformation of biogenic carbon in aquatic systems -A case study based on a pine-maize comparison in a lowland sandy watershed (Landes de Gascogne, SW France)[END_REF]. En comparaison des valeurs très faibles de l'étude, Aber et al. (1982) enregistrèrent des transferts de nitrate sous la rhizosphère d'un peuplement de pins rouges à hauteur de 10 mg L -1 , un an après un apport de 150 kg ha -1 d'azote minérale. Dans la seconde partie de l'expérience de Dyck et al. (1983), le broyage d'un vieux peuplement d'ajonc provoque des transferts importants de NO3 -avec un pic à 23,3 mg L -1 . Il faut cependant prendre en compte que, dans cette expérience, le brûlage de la matière organique suite au broyage a pu faciliter la nitrification en augmentant le pH tout en supprimant l'effet de puits de la végétation.

IV.3.4.3.2 Des transferts limités dans le temps

Alors que le P est toujours immobilisé dans la litière lors de la seconde année consécutive au broyage, le stock en N commence à diminuer sous l'influence de la décomposition de la litière, et ce phénomène l'absence d'une compétition importante soit due à la fois à l'amélioration de la nutrition en N des pins ainsi qu'à l'éviction de certaines espèces compétitrices autochtones.

Au final, aucune forme de facilitation par les ajoncs n'a été mise en évidence sur la croissance des pins, malgré les attendus suggérés par la littérature [START_REF] Haines | Leguminous Plants Increase Sycamore Growth in Northern Alabama1[END_REF][START_REF] Piotto | A meta-analysis comparing tree growth in monocultures and mixed plantations[END_REF][START_REF] Marron | Are mixed-tree plantations including a nitrogen-fixing species more productive than monocultures? For[END_REF] et des gains avérés en terme de nutrition. Il en va de même après broyage, alors que cette opération est efficace pour lever la compétition du sous-bois [START_REF] Balandier | Designing forest vegetation management strategies based on the mechanisms and dynamics of crop tree competition by neighbouring vegetation[END_REF][START_REF] South | Determining productivity gains from herbaceous vegetation management with 'age-shift' calculations[END_REF][START_REF] Slesak | Soil and Douglas-fir (Pseudotsuga menziesii) foliar nitrogen responses to variable logging-debris retention and competing vegetation control in the Pacific Northwest[END_REF]. Ainsi, la deuxième partie de l'hypothèse # 2 sur la croissance ne peut pas être acceptée ici en l'état actuel des connaissances, en dépit de la levée apparente de la limitation en P de l'écosystème.

IV.3.5 Conclusion

Nous avons étudié dans les Landes de Gascogne les effets d'un itinéraire sylvicole innovant, qui incluait la culture d'un sous-bois fixateur d'azote (ajonc d'Europe), sur le fonctionnement écologique d'une plantation de pins maritimes, en comparaison d'autres types d'itinéraires à la gestion sylvicole plus ou moins intensive. Le stock aérien en azote du sous-bois augmente au fur et à mesure de sa croissance, ce qui en retour profite à la nutrition des pins. Les flux d'azote augmentent suite au broyage du sousbois mais une grande partie est immobilisée par les micro-organismes du sol et par le sous-bois. Au final, aucune forme de facilitation n'est mesurée sur les pins lors du suivi, du fait de la compétition par le sous-bois. A l'échelle de l'écosystème, le flux entrant d'azote depuis le sous-bois n'a pas déséquilibré le cycle biogéochimique car aucune pollution significative n'a été mesurée en sortie (nappe). Dans les Landes de Gascogne, la nitrification est inhibée par l'acidité et l'anoxie du sol. Le cycle biogéochimique de l'azote est naturellement très conservatif et la fertilisation en phosphore, en levant la limitation nutritionnelle au démarrage de l'itinéraire, a pu augmenter la capacité de rétention de l'écosystème.

Un suivi à plus long terme déterminera si la culture du sous-bois puis son broyage amènent à un gain de production pour les pins maritimes, sans que les limites de saturation de l'écosystème ne soient franchies, malgré la décomposition de la litière et la repousse du sous-bois d'ajonc. La discussion s'organisera autour d'une première partie qui fera la synthèse des résultats principaux de l'étude concernant la culture de l'ajonc et ses divers effets sur l'écosystème ( § V.1.1). Seront ensuite développées les principales limites de l'étude et les perspectives de recherches, d'applications et d'améliorations de l'itinéraire-modèle ( § V.1.2). Enfin, une troisième partie rassemblera les connaissances acquises durant de la thèse (études et bibliographies) sur les effets d'un épandage de cendres de bois en forêt landaise, afin de discuter d'une application dans l'itinéraire-modèle ( § V. 1.3). biomasse en ajoncs), ce qui cohérent avec le Stress Gradient Hypothesis, qui prédit la raréfaction des interactions de compétition lors de conditions environnementales extrêmes [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF]. L'hypothèse # 1 semble ainsi validée par nos mesures, avec une compétition intense pour l'eau lors des sécheresses, mais qui se limiterait aux âges les plus précoces en conditions de stress modéré.

Pour approfondir les questionnements à propos de l'expression de la compétition pour l'eau, il aurait été intéressant a posteriori d'appliquer le même suivi sur des pins auxquels serait appliqué un arrosage en été.

Comme P. radiata, le pin maritime est une espèce stress-tolérante [START_REF] Pierce | A global method for calculating plant CSR ecological strategies applied across biomes world-wide[END_REF], notamment en réponse à une diminution de la ressource en eau, grâce à une physiologie adaptée [START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF][START_REF] Duursma | Predicting the decline in daily maximum transpiration rate of two pine stands during drought based on constant minimum leaf water potential and plant hydraulic conductance[END_REF][START_REF] Moreaux | Paired comparison of water, energy and carbon exchanges over two young maritime pine stands (Pinus pinaster Ait.): effects of thinning and weeding in the early stage of tree growth[END_REF]. Le mécanisme de régulation de la conductance stomatique (fermeture des stomates) peut-être cité en exemple. Ce mécanisme physiologique permet d'anticiper les déperditions trop coûteuses en eau en période de sécheresse, mais avec en contrepartie une réduction momentanée de la production [START_REF] Lambers | Plant Physiological Ecology[END_REF]. La compétition se traduisant par un stress hydrique, la stratégie primaire de l'espèce lui donne ainsi un avantage, en comparaison d'espèces productives plus compétitrices, pour surmonter la compétition pour l'eau de la culture du sous-bois [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF]. Cependant, pour P. pinaster comme pour P. radiata, les individus nécessitent d'être suffisamment développés au niveau de l'appareil souterrain pour être résistant [START_REF] Nambiar | Nutrient and water availability to and growth of young radiata pine plantations intercropped with lupins[END_REF][START_REF] Delzon | Age-related decline in stand water use: sap flow and transpiration in a pine forest chronosequence[END_REF] [START_REF] Pacala | Sapling growth as a function of resources in a north temperate forest[END_REF][START_REF] Bogino | Growth response of Pinus pinaster Ait. to climatic variables in central Spanish forests[END_REF]. La compétition pour la lumière a ainsi pu, elle-aussi, entraîner une diminution de la croissance radiale, parallèlement à la compétition pour l'eau [START_REF] Bogino | Growth response of Pinus pinaster Ait. to climatic variables in central Spanish forests[END_REF][START_REF] Vieira | Seasonal and daily cycles of stem radial variation of Pinus pinaster in a drought-prone environment[END_REF]. Autrement, la diminution du diamètre pourrait aussi être interprétée comme la conséquence directe d'une l'allocation préférentielle de la croissance pour la hauteur, telle que proposée dans des essais de gestion comparable [START_REF] Watt | La diminution du diamètre de tige (au travers du ratio hauteur : diamètre) peut aussi être une conséquence d'une compétition pour l'eau. La croissance radiale dépend des conditions environnementales de l'ensemble de la saison végétative (Bogino and Bravo[END_REF][START_REF] Moukoumi | Intercropping Caragana arborescens with Salix miyabeana to Satisfy Nitrogen Demand and Maximize Growth[END_REF]. Quelles que soient la théorie avancée ou la ressource principalement mise en cause dans la compétition (eau ou lumière), on observe une perte de croissance en diamètre, qui entraîna une diminution du volume de tige des arbres en présence d'un sous-bois non-cultivé.

En résumé, la compétition pour la lumière semble très marquée avant 4 ans. Bien que la compétition pour l'eau se soit fortement exercée, il ressort de nos résultats que la compétition pour la lumière a été sous-estimée dans l'hypothèse # 1, malgré l'espacement entre le semis et les lignes de plantation.

Nous pourrions avancer comme explications que : i) la biomasse des ajoncs a rapidement occupé la bande de 1 mètre de large dédiée aux pins, alors que cette dernière était en place afin de limiter la compétition entre les deux espèces, ii) les effets de la compétition pour la lumière ont été d'autant plus marqués que le pin maritime est sensible à l'ombrage [START_REF] Rameau | Plaines et collines[END_REF]. La sensibilité à l'ombrage, ou héliophilie, est un trait souvent partagé entre les espèces tolérantes au stress hydrique et/ou trophique [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF][START_REF] Fynn | Plant strategies and trait trade-offs influence trends in competitive ability along gradients of soil fertility and disturbance[END_REF]. En augmentant la productivité du sous-bois, l'interculture (fertilisation + semis) a induit une plus forte compétition pour la lumière dans l'association [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF][START_REF] Grime | Plant strategies, vegetation processes, and ecosystem properties[END_REF]). [START_REF] Moukoumi | Intercropping Caragana arborescens with Salix miyabeana to Satisfy Nitrogen Demand and Maximize Growth[END_REF] constatèrent eux-aussi une augmentation des niveaux de compétition pour la lumière par le sous-bois sur P. radiata, lorsque la productivité de l'écosystème était volontairement augmentée.

V.1.1.1.4 Compétition directe pour les nutriments

Une compétition pour l'absorption des nutriments au sein de l'association était envisagée en raison des stocks de nutriments très réduits du sol, de la croissance élevée des ajoncs et des besoins relativement importants des pins dans les stades jeunes. Les données de teneurs en nutriment des aiguilles (N, P, K, Ca et Mg) n'ont pas mis en évidence de diminution des statuts nutritifs des pins en présence d'une biomasse importante en ajoncs. Ainsi, contrairement à la ressource en eau et à la lumière, aucune compétition directe des ajoncs n'a été observée pour les nutriments. Les éléments présumés facteurs de compétition étaient surtout P, et potentiellement N, s'agissant des deux nutriments limitant le plus la production de l'écosystème landais [START_REF] Trichet | Manipulating nutrient and water availability in a maritime pine plantation: effects on growth, production, and biomass allocation at canopy closure[END_REF][START_REF] Trichet | Fifty years of fertilization experiments on Pinus pinaster in Southwest France: the importance of phosphorus as a fertilizer[END_REF].

L'hypothèse principale serait que les apports en P, sous forme minérale, et en N, introduit par la culture du sous-bois, ont été suffisants lors de la conduite de l'itinéraire-modèle. En accord avec la théorie, la compétition s'est concentrée sur les facteurs les plus limitants -l'eau et la lumière- [START_REF] Forrester | The spatial and temporal dynamics of species interactions in mixed-species forests: From pattern to process[END_REF]). L'itinéraire-modèle fournirait ainsi en quantité appropriée les nutriments nécessaires aux pins.

V.1.1.1.5 Synthèse sur la compétition directe

L'intensité de la compétition pour l'eau et la lumière est maximale peu après l'installation du peuplement (Figure 40). La première année, on estime que la compétition des ajoncs est relativement faible car la culture du sous-bois est au stade de plantules (Delerue 2013) et est éloignée des pins grâce aux 50 cm d'espacement respectés lors du semis. Le scénario résultant de notre étude (Figure 40 -A (Egunjobi 1971b;[START_REF] Reid | Nitrogen fixation by Ulex europaeus (gorse) and Cytisus scoparius (broom)[END_REF]. Les estimations des flux d'azote issus de la chute de litière sont faibles les deux premières années (moins de Balandier et al., 2006. de 1 kg ha -1 an -1 ). Puis ceux-ci augmentent fortement avec la biomasse du sous-bois pour atteindre près de 10 kg ha -1 an -1 à 4 ans. Les estimations concernant les pluviolessivats sont de l'ordre de 0,2 kg ha -1 an -1 [START_REF] Reid | Nitrogen fixation by Ulex europaeus (gorse) and Cytisus scoparius (broom)[END_REF]. Nous ne possédons que cette valeur fixe, qui restent un flux assez négligeable.

Des pièges à litière et des gouttières placés sous la canopée du sous-bois auraient permis de suivre respectivement les flux issus des chutes de litière et des pluviolessivats. Des choix dans les expérimentations à mener ont été faits afin de se concentrer sur certains autres flux (lixiviats de la litière broyée qui se décompose, solution du sol, de la nappe et des fossés). Pour le turn-over racinaire, nous avions estimé à 3 kg ha -1 an -1 la quantité d'azote fixé stocké dans les racines ( § IV.1.4) mais nous ne possédons aucun indice de la dynamique du turn-over racinaire, qui aurait permis de quantifier un flux de N vers l'écosystème. Toutefois, les turnovers racinaires en forêt étant généralement légèrement inférieur à 1,0 [START_REF] Brunner | Fine-root turnover rates of European forests revisited: an analysis of data from sequential coring and ingrowth cores[END_REF], nous supposons que ce flux de N associé est d'environ 3 kg ha -1 an -1 .

Les transferts de N mesurés dans la solution du sol sont plus importants en tout début de rotation, du fait du faible couvert de la végétation qui intercepte peu l'azote produit par les ajoncs, et des flux supplémentaires issus de la décomposition de la MO suite à la récolte du peuplement précédent. Les transferts sont de courte durée : le cycle biogéochimique de l'azote semble redevenir (strictement) conservatif, et nous proposons que cela soit dû à l'immobilisation par la végétation, les bactéries et la MO [START_REF] Davidson | A mechanism of abiotic immobilization of nitrate in forest ecosystems: the ferrous wheel hypothesis[END_REF]. Bien que les concentrations en NO3 -restent faibles, la phase de croissance des ajoncs aurait nécessité un suivi des transferts vers les eaux de nappe et fossés pour confirmer l'absence de pollution.

Les analyses chimiques des aiguilles sur les trois principaux sites de l'étude mettent en évidence une amélioration du statut nutritif en azote des pins avec la biomasse du sous-bois d'ajoncs. Cette amélioration pourrait être la conséquence directe de l'enrichissement de la solution du sol par les ajoncs. Cette fertilisation en azote est le signe qu'une facilitation directe des ajoncs sur les pins oeuvre en parallèle de la compétition. Les données de δ 15 N des aiguilles des sites du Rousset et de Lagnereau, et du comptage de racines sur Lagnereau, s'accordent pour décrire une augmentation du nombre de racines fines et de mycorhizes en surface lorsque la biomasse en ajoncs augmente. Les pins amplifieraient donc la facilitation directe par les ajoncs grâce à une assimilation racinaire optimisée dans les zones fertilisées en azote [START_REF] Hodge | The plastic plant: root responses to heterogeneous supplies of nutrients[END_REF]).

V.1.1.1.7 Quelques preuves de facilitation indirecte

Une diminution du nombre d'attaques des pins par les herbivores en présence d'une biomasse importante en ajoncs a été enregistrée à 3 ans sur le site du Rousset. A cet âge, pins et ajoncs ont des hauteurs équivalentes, donc le sous-bois peut représenter une barrière physique ou un camouflage qui protège les très jeunes pins [START_REF] Barbosa | Associational Resistance and Associational Susceptibility: Having Right or Wrong Neighbors[END_REF][START_REF] Castagneyrol | Plant apparency, an overlooked driver of associational resistance to insect herbivory[END_REF][START_REF] Guignabert | Etude des processus de régénération naturelle du pin maritime en contexte de dune forestière gérée: influence de la sylviculture, du climat et des interactions biotiques[END_REF]. Bien que brève et limitée, la résistance par association avec la culture du sous-bois d'ajoncs peut faciliter les pins.

La biomasse importante en ajonc qui se forme sous l'effet de l'itinéraire-modèle s'accompagne d'une diminution de l'abondance des autres espèces natives du sous-bois sur les sites de Lagnereau et de XyloSylve. Le semis de l'ajonc permet à cette espèce de rapidement dominer le sous-bois et d'exclure par compétition les adventives. Il s'agit notamment de la molinie (une compétitrice précoce pour l'eau, la lumière et les nutriments ; [START_REF] Taylor | Molinia caerulea (L.) Moench[END_REF], de la fougère aigle (une très forte compétitrice notamment pour la lumière ; [START_REF] Gaudio | [END_REF], et des éricacées (qui sont à la fois des compétitrices pour l'eau et vecteurs d'allélopathie / interaction biochimique négative ; [START_REF] Robinson | The Production by Roots of Calluna Vulgaris of a Factor Inhibitory to Growth of some Mycorrhizal Fungi[END_REF][START_REF] Gimingham | Biological flora of the British Isles. Calluna Salisb. A monotypic genus. Calluna vulgaris (L.) Hull[END_REF]. En accord avec l'étude de Haines et al. (1978), la culture du sous-bois pourrait faciliter indirectement les arbres par exclusion compétitive [START_REF] Vandermeer | The Biology of Mutualism: Ecology and Evolution[END_REF][START_REF] Levine | Indirect Facilitation : Evidence and Predictions from a Riparian Community[END_REF].

V.1.1.1.8 Synthèse sur les interactions biotiques L'effet net des différentes interactions biotiques identifiées lors de la culture de l'ajonc (compétition et facilitation) est une diminution de la production du peuplement forestier en comparaison d'un peuplement soumis à une gestion conventionnelle (fertilisation en P, pas de semis). Cette diminution est visible au niveau de l'individu (diminution du diamètre) mais surtout au niveau de la surface terrière (cumul de la diminution du diamètre et de l'augmentation de la mortalité). Cela indique que l'intensité des évènements de compétition surpasse celle des évènements de facilitation : le sous-bois d'ajoncs est source de compétition pour les pins. Une augmentation des niveaux de compétition en lien avec une augmentation de la productivité de l'écosystème était prédit par le Stress Gradient Hypothesis [START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF], mais nos attendus restaient tout de même plus optimistes, avec davantage d'expression de la facilitation ( § II.2.2), du fait de la productivité initialement faible du milieu et de la complémentarité des stratégies adaptatives de l'association, à dominante stress-tolérantes (S).

L'ajonc est une plante bien adaptée au milieu de par sa stratégie S, mais elle est également rudérale ( § II.2.3) : l'ajonc peut s'installer et croître très rapidement suite à une perturbation [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF][START_REF] Clements | The biology of Canadian weeds. 112. Ulex europaeus L. Can[END_REF]. La stratégie d'espèce rudérale des milieux pauvres peut expliquer, ici, la forte production de biomasse du sous-bois, à l'origine des niveaux de compétitions mesurés sur les pins.

Après la forte perturbation que représentent la récolte du peuplement précédent puis l'installation de l'actuel, la culture par le semis et la fertilisation en P a fortement accru la production de biomasse du sous-bois, alors même que le pin est une espèce sensible à la compétition. Sur le site du Rousset, à la date convenue pour le broyage à 6 ans, la biomasse en ajoncs entre les lignes de pins atteignait 15 ± 5 t ha -2 : la culture d'ajoncs a plus que doublé la biomasse du sous-bois. La production de biomasse, et donc le niveau de compétition qui en résulte [START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF], ont été d'autant plus forts que le site de l'essai avait été identifié comme un site très fertile pour les Landes de Gascogne.

En retour, les pins optimisent les interactions avec le sous-bois en faisant preuve de plasticité phénotypique [START_REF] Grams | Competition for Resources in Trees: Physiological Versus Morphological Plasticity[END_REF]) :

-Evitement de la compétition pour la lumière grâce des accommodations morphologiques (élongation, branchaison plus haute). -Résistance face à la compétition pour l'eau, à mesure que les pins se développent et gagnent en résistance face au stress hydrique, et peuvent en prévenir les effets notamment en fermant leurs stomates. -Optimisation de la facilitation pour la nutrition azotée par une exploitation préférentielle des zones enrichies par les ajoncs. 

V.1.1.2.2 Flux de N vers l'écosystème

Le site de XyloSylve est la seule expérimentation qui offre une vision assez complète du cycle de l'azote dans l'écosystème, et qui permet de juger des potentielles pollutions des nappes en nitrate. A la date convenue pour le broyage, la biomasse en ajoncs entre les lignes de pins atteignait 15 ± 5 t ha -2 sur l'essai du Rousset et 18 ± 4 t ha -2 sur l'essai de XyloSylve. Les transferts de N dans l'écosystème du site du Rousset (très partiellement mesurés) peuvent être supposés assez similaires en amplitude à ceux enregistrés sur XyloSylve, au regard des quantités épandues.

Sur les deux ans qui succèdent au broyage, la décomposition de la litière s'effectue à un rythme soutenu (44 % de la masse sèche perdue). Cependant, les stocks en nutriments (principalement en P, mais aussi en N) restent assez stables dans la litière. En parallèle, l'enrichissement de la litière en 15 N est l'indice d'une colonisation par les micro-organismes (Zeller 1998) : N et P sont immobilisés dans la litière par les micro-organismes [START_REF] Davidson | A mechanism of abiotic immobilization of nitrate in forest ecosystems: the ferrous wheel hypothesis[END_REF][START_REF] Güsewell | N : P ratios influence litter decomposition and colonization by fungi and bacteria in microcosms[END_REF]. La production de N contenue dans la litière broyée est libérée lentement vers le sol. L'immobilisation plus soutenue du P s'explique par le déficit en cet élément en comparaison de la quantité de N dans le broyat (ratio N:P broyat >> ratio micro-organismes ; [START_REF] Achat | Long-term organic phosphorus mineralization in Spodosols under forests and its relation to carbon and nitrogen mineralization[END_REF][START_REF] Güsewell | N : P ratios influence litter decomposition and colonization by fungi and bacteria in microcosms[END_REF]. Les éléments moins limitant comme K, Ca et Mg sont libérés plus rapidement (surtout K et Mg qui sont très mobiles dans le sol ; [START_REF] Berg | Decomposition and nutrient release in needle litter from nitrogen-fertilized scots pine (pinus sylvestris) stands[END_REF]. Bien que ralenti, les flux de N issu de la minéralisation et de la lixiviation de la litière enrichissent la solution du sol. Les transferts s'opèrent surtout sous la forme d'ammonium NH4 + mais restent restreints. Ceux sous la forme de nitrate NO3 -sont encore davantage réduits, car la nitrification par les bactéries est ralentie du fait de l'anoxie fréquente et du pH acide du sol qui caractérisent les stations de lande humide [START_REF] Deirmendjian | Importance of the vegetation-groundwater-stream continuum to understand transformation of biogenic carbon in aquatic systems -A case study based on a pine-maize comparison in a lowland sandy watershed (Landes de Gascogne, SW France)[END_REF]. Ces transferts sont équivalents, voir plus faibles vers la solution du sol en comparaison avec le début de la culture du sous-bois, alors que l'ensemble du N organique de la parcelle est mis à disposition par le broyage. Les transferts hors de l'écosystème (concentrations dans la nappe et les fossés) sont eux-aussi très faibles. Ainsi, malgré l'apport conséquent de N, le cycle biogéochimique semble rester conservatif (Augusto 2003). Bien que certains n'aient pu être directement étudiés, aux vues de nos mesures et des études précédentes, nous proposons la liste suivante d'acteurs de l'immobilisation de l'azote :

-les bactéries, dont la croissance est stimulée par des transferts en PO4 3-et C dans la solution du sol, -la MO du sol, qui peut adsorber l'ammonium [START_REF] Johnson | Nitrogen Retention in Forest Soils[END_REF][START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF], -la végétation du sous-bois comme la molinie, dont le statut nutritif augmente après broyage, -les pins, dont le statut en N des aiguilles augmente aussi.

Suite au broyage du sous-bois, alors que les pins sans inter-culture d'ajoncs apparaissent limités en N au regard des ratios N:P ( § IV. 1.3,Figure 19 et § IV.3.3,Figure 26), les pins qui étaient en présence d'une inter-culture deviennent co-limités en N et P. La phase post-broyage fertilise elle aussi les pins en N. Les effets s'estompent vite, en raison de l'immobilisation du N dans l'écosystème et de sa dilution dans la biomasse des pins suite à leur croissance. Il y a donc transfert de la litière vers les pins suite au broyage, mais celui-ci n'a malheureusement pas pu être mis en évidence directement par l'expérience à base de litière marquée ( § IV.3.2.2.2). Le broyage du sous-bois d'ajoncs et la minéralisation de la litière semble aussi avoir profité à la nutrition en K des pins, qui est un élément supposé être facilement limitant [START_REF] Trichet | Le maintien de la fertilité des sols forestiers landais dans le cadre de la sylviculture intensive du pin maritime[END_REF][START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. En résumé, les flux de N vers les pins sont avérés pour l'ensemble de la conduite de l'itinéraire, et le broyage augmente ces flux, mais seulement la première année. Cela vérifie l'hypothèse # 2a : le broyage augmente les flux, bien que le phénomène soit de courte durée, et aucune pollution en nitrate n'a été enregistrée.

Une autre conséquence des flux de matière issus de la culture des ajoncs est une augmentation des contenus en Ntotal et Corganique du sol (données de chimie du sol du Rousset et de XyloSylve, § IV. 1.3.3.3 et § IV.3.3). A ce stade de l'étude, il est probable que l'augmentation du Corganique soit due à la meilleure disponibilité en N car, en améliorant l'utilisation du C par les micro-organismes [START_REF] Zechmeister-Boltenstern | The application of ecological stoichiometry to plant-microbial-soil organic matter transformations[END_REF][START_REF] Kallenbach | Direct evidence for microbial-derived soil organic matter formation and its ecophysiological controls[END_REF], le N peut favoriser la stabilisation de la MO [START_REF] Hatton | Les micro-organismes décomposent la matière organique pour s'alimenter en énergie et extraire les nutriments tels que le N, qui se retrouve alors immobilisé sous la forme de biomasse microbienne dans la litière[END_REF]. Il est aussi possible que la présence du réseau racinaire dense des ajoncs ait augmenté la teneur en Corganique du sol. Ce stockage est très positif pour les propriétés chimiques du sol, au vu de la pauvreté des sols landais en N et de l'importance capitale de la MO pour le maintien de la capacité d'échange cationique [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. La fertilité du sol pourrait donc être améliorée durablement. La production des pins peut bénéficier de l'amélioration du sol sans que la compétition du sous-bois ne puisse plus désormais l'inhiber. Sur l'essai du Rousset ( § IV.1), la croissance radiale rattrape en 2 ans après le broyage le retard accumulé lors de la culture des ajoncs : le volume n'est alors plus différent de l'itinéraire conventionnel. La troisième année après broyage (2018), la croissance en volume devient même supérieure ( § IV.1.3.2.1, Figure 16). Les arguments développés dans cette partie confortent l'hypothèse # 2b : la limitation en P semble avoir été au moins partiellement levée, avec un écosystème devenu co-limité en N et P, et on observe bien un transfert de N vers les pins qui stimule leur croissance.

Au terme de notre suivi, la production des pins devient au moins aussi importante qu'en cas d'absence de culture d'ajoncs (Figure 42), et seules des sécheresses estivales durant les 3 premières années après l'installation des pins peuvent avoir un impact durable, en diminuant le nombre d'individus (N.B. la première éclaircie, en conservant les meilleurs arbres, devrait estomper ces différences d'effectif). Le succès de l'itinéraire dépend donc beaucoup des aléas climatiques lors des premières années. Par ailleurs, l'élévation de la hauteur de branchaison, l'amélioration des propriétés chimiques du sol et les dynamiques de croissance après broyage (Figure 42) laissent présager une meilleure production, en comparaison de l'itinéraire conventionnel. Pour conclure nos propos, je citerai de nouveau Calvel (1809), qui finalement sut lui-aussi tirer parti des bienfaits de l'ajonc, non sans originalité : « Les chevaux sont quelquefois plus délicats, mais ils cessent de rebuter cette nourriture, ils la mangent même avec avidité, si l'on a soin de l'aciduler avec de la piquette d'arrière-vin, ou du cidre aigri par beaucoup d'eau; j'en ai fait l'expérience. 

V.1.2 Perspectives et limites générales V.1.2.1 Améliorations et applications de l'itinéraire

Une limite générale, récurrente dans l'étude à plusieurs aspects, provient de la nature même du cas d'étude : une forêt. La durée de la thèse (3 ans) est très courte par rapport à la durée moyenne d'une rotation sylvicole (40-50 ans). L'étude ne permet donc pas de délivrer des jugements définitifs concernant certaines variables de l'écosystème, telles que la production sylvicole, la fertilité du sol, le stockage de C ou la saturation en N.

V.1.2.1.1 La production forestière

En l'état d'avancement des connaissances, le succès de l'itinéraire pour augmenter la production des pins ne peut pas être confirmé. Cependant, les premiers stades de croissance forestière sont déterminants pour la production du peuplement [START_REF] Baskerville | Understanding Forest Management[END_REF][START_REF] South | Determining productivity gains from herbaceous vegetation management with 'age-shift' calculations[END_REF]). La dynamique de croissance des arbres laisse ainsi espérer un gain futur, en dépit des hauts niveaux de compétition dans les plus jeunes stades. Il sera tout de même crucial de poursuivre les études en cours pour en juger. Il serait aussi intéressant de renouveler des expérimentations afin d'optimiser les dates d'interventions techniques, telles que le semis et le broyage du sous-bois.

L'effet de la productivité initiale (suivant le type de station) sur la sylviculture, sous la conduite de l'itinéraire, est plus ambigu. Si une oligotrophie plus marquée peut augmenter les bénéfices de la culture des légumineuses pour la nutrition des arbres [START_REF] Marron | Are mixed-tree plantations including a nitrogen-fixing species more productive than monocultures? For[END_REF], une plus forte sécheresse contribuerait à accroître la mortalité précoce des pins. Par ailleurs, l'augmentation à venir de la fréquence et de l'intensité des évènements de sécheresse, décrite par les prédictions climatiques (GIEC 2014), et plus précisément dans la région d'étude [START_REF] Loustau | Modeling climate change effects on the potential production of French plains forests at the sub-regional level[END_REF], pourrait aggraver la compétition pour l'eau avec le sous-bois [START_REF] Landuyt | The functional role of temperate forest understorey vegetation in a changing world[END_REF]. Le massif landais se compose aussi de landes sèches, justement caractérisées par une sécheresse ainsi qu'une oligotrophie plus intenses, et de landes mésophiles, caractérisées par une productivité semblable aux landes humides mais avec des sécheresses un peu plus marquées [START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF][START_REF] Jolivet | Les sols du massif forestier des Landes de Gascogne : formation, histoire, propriétés et variabilité spatiale[END_REF]. Conduire l'itinérairemodèle sur ce type de stations permettrait d'étudier les implications d'une sécheresse plus intense notamment sur les stades jeunes, d'enrichir nos connaissances sur l'effet de la productivité et de ses différentes composantes (fertilité du sol, sécheresse…), et, dans le même temps, d'évaluer l'applicabilité du modèle à quasi l'ensemble du massif forestier. Une forte réserve est émise pour des essais sur dunes forestières, car les risques d'échec sont estimés très élevés : la sécheresse édaphique est très intense [START_REF] Guignabert | Effects of Management Practices and Topography on Ectomycorrhizal Fungi of Maritime Pine during Seedling Recruitment[END_REF]) et l'ajonc est beaucoup moins bien adapté au milieu.

Les probabilités d'une application future du modèle testé ne se déduisent pas seulement des effets sur la production sylvicole. Pour que le modèle soit adopté, il nécessite aussi d'être économiquement plus intéressant que le modèle conventionnel. Cela nécessiterait d'effectuer un bilan financier entre les investissements de l'itinéraire (semis, broyage etc.) et ses recettes (quantité et qualité de la production de bois), et de le comparer à celui de l'itinéraire conventionnel (fertilisation en P, pas de semis).

en N soit davantage marquée dans ces écosystèmes, les épisodes de sécheresse contraignent avec plus d'intensité la productivité [START_REF] Mayor | Effects of irrigation and fertilization on stem diameter growth in a Mediterranean holm oak forest[END_REF][START_REF] Sardans | Plant-soil interactions in Mediterranean forest and shrublands: Impacts of climatic change[END_REF] et les risques incendies sont bien plus élevés [START_REF] Rundel | Landscape Disturbance and Biodiversity in Mediterranean-Type Ecosystems[END_REF]. Au regard de ces premières informations, la voie semble ouverte pour conduire de premiers essais forestiers, mais il s'agira au préalable de bien caractériser l'écologie des stations avant sélection (notamment le climat, dans un contexte de changement climatique), et de bien prendre en compte les stratégies adaptatives des espèces de culture, avant formation des associations arbres-sous-bois.

Enfin, un dernier axe de recherche pourrait aussi porter sur l'utilisation de plantes fixatrices d'azote qui soient tolérantes à l'ombre, avec comme principaux atouts de réduire l'intensité de la compétition sur les arbres [START_REF] Haines | Leguminous Plants Increase Sycamore Growth in Northern Alabama1[END_REF]) et d'introduire de l'azote sur une plus longue période.

V.1.3 La poursuite de l'itinéraire par un épandage de cendres

Dans la conception initiale de l'itinéraire sylvicole modèle testé dans la thèse, un épandage de cendre est programmé quelques années après le broyage de la culture d'ajoncs comme mesure compensatoire des pertes en nutriments liées à une exportation soutenue de biomasse ( § I et § II.4) (Achat et al. 2015a). Cette dernière partie des perspectives de la thèse traitera des possibilités d'application de cette intervention technique au sein de l'itinéraire en utilisant les informations disponibles de la littérature, les données acquises lors de la thèse et les études menées en parallèle par le laboratoire.

V.1.3.1 Effets d'un épandage de cendres sur l'écosystème landais V.1.3.1.1 Concentrations des cendres épandues

A l'exception du N qui est absent des cendres du fait de la combustion, les doses en éléments apportés par les cendres sur le Nezer sont bien plus faibles que la moyenne des doses mesurées dans le monde (Tableau 11), à quantité égale de cendres (5 t ha -1 ). Augusto et al. (2008) indiquent que pour une dose inférieure à 12 t ha -1 de cendres épandues, la majorité des écosystèmes forestiers restent résilients face aux modifications biochimiques et ne conservent que les effets positifs. De plus, en comparaison des seuils recommandés par [START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF] pour la sylviculture en Suède, les concentrations des cendres sont trop faibles pour courir un risque de pollution aux ETM, mais elles sont également trop faibles pour espérer fertiliser les arbres. La dose de P apportée (1,35 kg ha -1 ) équivaut à 3,1 kg ha -1 P2O5, soit 20 fois moins que dans le traitement phosphore. Cependant, les effets sur la biochimie des sols peuvent se concentrer sur un pas de temps plus court si celles-ci sont apportées sous forme de A l'attention des lecteurs ! La partie suivante est complémentaire de la précédente qui concernait la culture des ajoncs. Elle n'est aucunement indispensable pour la compréhension générale de la thèse, et doit-être perçue au titre d'une perspective pour la continuité des recherches. poudre (Augusto et al. 2008a), comme cela fut le cas sur le Nezer, et ces prédictions générales peuvent être fortement modulées par les propriétés physico-chimiques du sol et la réponse de la végétation.

Tableau 11 : Doses en éléments apportées par de l'épandage de cendres sur le site du Nezer.

V.1.3.1.2 Effets des cendres sur la biochimie du sol landais

Les modifications dans les propriétés chimiques du sol, 7 ans après l'épandage des cendres, sont résumées dans le Tableau 12. Le pH du sol est plus élevé suite à un épandage de cendres, ce qui témoigne de la persistance de l'effet chaulant sur le sol 7 ans plus tard. L'augmentation du pH stimule l'activité des bactéries [START_REF] Becking | Limits of the Natural Environment in Terms of pH and Oxidation-Reduction Potentials[END_REF][START_REF] Bååth | Growth rate and response of bacterial communities to pH in limed and ash treated forest soils[END_REF] qui consomment alors la MO pour constituer leur biomasse et respirer [START_REF] Schimel | Microbial stress-response physiology and its implications for ecosystem function[END_REF]). La diminution de la teneur en C organique est de 17 %. Sachant que la densité apparente du sol varie en fonction de cette teneur [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF], la perte effective est de 10 à 11 % sur la couche étudiée. Cela indique tout de même un déstockage important de la MO du sol. Le sol landais est riche en MO [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF], mais une telle diminution pourrait avoir des conséquences très néfastes sur la fertilité [START_REF] Legout | Fertilité chimique des sols forestiers : concepts de base[END_REF]. Une conséquence directe est la diminution significative du Ntot du sol qui est en grande partie contenu dans la MO [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. La diminution de la CEC, qui témoigne de la fertilité chimique, est elle aussi imputable à la perte de MO du sol [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. L'augmentation du taux de saturation peut être expliquée par l'augmentation de la quantité de cations via les cendres (plus forte compétition des cations pour les sites de fixation restants).

Tableau 12 : Propriétés du sol 7 ans après épandage de cendres.

Dans la solution du sol, les effets des cendres sont toujours visibles 7 ans après épandage pour le Ca, le Mg, le Na et le Zn alors qu'aucune augmentation de concentration pour les ETM toxiques n'est mesurée (Tableau 13). Concernant les contenus totaux en éléments dans le sol, aucune différence n'a été relevée entre les deux traitements. Une plus grande disponibilité en nutriments, sans induire de pollution dans le sol, est en accord avec les attendus de la littérature pour une dose de 5 t ha -1 (Pitman Les différentes variables sont présentées en fonction du traitement fertilité et uniquement pour les modalités témoin et cendre (* P < 0,05).

Sont présentées les doses apportées par les cendres sur le site du Nezer et la moyenne des doses apportées en forêt pour un épandage de 5 t ha -1 (Augusto et al., 2008a). La dernière ligne du tableau donne la différence de dose en éléments (%) qu'il existe entre les cendres épandues au Nezer et celles des études recensées par Augusto et al., 2008a[START_REF] Augusto | Caractérisation physico-chimique des sols à l'échelle d'une région naturelle à partir d'une compilation de données Exemple des sols du massif forestier landais[END_REF]Augusto et al. 2008a). Cela valide donc l'hypothèse # 3c sur la partie pollution des sols, mais un suivi dès l'épandage aurait pu permettre de s'assurer de l'absence de pollutions plus précoces.

Tableau 13 : Statuts nutritifs de la solution du sol 7 ans après l'épandage de cendres.

V.1.3.1.3 Effets des cendres sur la végétation

Le statut nutritif des pins est amélioré pour les éléments majeurs P, K et Mg (N n'a pas encore été mesuré), et pour les oligo-éléments B, Fe et Cu (Tableau 14), alors qu'aucune augmentation pour les ETM toxiques n'est observé dans les aiguilles. Il est possible que les effets fertilisants des nutriments, qui ne sont pas mesurés à des concentrations plus élevées, se soient estompés avec le temps. A la dose de 5 t ha -1 , les cendres induiraient bien uniquement que des effets positifs concernant la nutrition [START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]Augusto et al. 2008a). La fertilisation multi-éléments observée sur les pins est un argument en faveur de la pratique de l'épandage de cendres dans le massif landais, surtout concernant la fertilisation en P malgré la dose très faible appliquée. On peut ajouter que l'effet fertilisant semble assez durable pour certains éléments (P, K, Mg, B, Fe, Cu), au vu de l'écart entre la date de l'épandage et celle du suivi. Le P dans la biomasse des pins provient de la fraction solide du sol qui diffuse vers la solution du sol au fur et à mesure de l'assimilation par les racines [START_REF] Morel | Gestion à long terme de la dynamique du phosphore dans les sols cultivés[END_REF]. Le P est assimilé et fortement recyclé dans les pins pour en optimiser l'utilisation [START_REF] Killingbeck | Nutrients in Senesced Leaves: Keys to the Search for Potential Resorption and Resorption Proficiency[END_REF], donc le P du sol s'accumule dans la biomasse. Cela pourrait expliquer l'augmentation du statut nutritif en P des aiguilles alors que cela n'est pas (ou plus) visible dans le sol.

Tableau 14 : Statuts nutritifs des aiguilles de pins 7 ans après l'épandage de cendres.

En parallèle, aucune preuve de toxicité des ETM ou du calcium n'est relevée sur les pins. On peut donc conclure en l'absence d'effets négatifs des cendres sur les arbres, et ainsi valider l'hypothèse # 3c.

L'enrichissement en CaCO3 du sol ne semble pas avoir eu d'effet sur la nutrition des pins. La théorie,

Traitement

Eléments majeurs (mg g -1 )

Oligo-éléments (mg g -1 )

ETM toxiques (μg g -1 ) P très controversée, à propos de la calcifugie, avance que les espèces végétales ainsi qualifiées sont en réalité peu efficaces dans l'absorption de certains éléments comme le phosphore et le fer [START_REF] Zohlen | Immobilization of tissue iron on calcareous soil: differences between calcicole and calcifuge plants[END_REF][START_REF] Tyler | Some ecophysiological and historical approaches to species richness and calcicole/calcifuge behaviour -contribution to a debate[END_REF]. Un pH plus élevé (comme sur terrain calcaire, riche en CaCO3) augmente le taux de saturation en ces éléments, sur la MO en général ou sur les oxydes de fer et d'aluminium plus précisément pour le P [START_REF] Achat | Predicting available phosphate ions from physical-chemical soil properties in acidic sandy soils under pine forests[END_REF]. Ces éléments peuvent ainsi devenir moins phytodisponibles, ce qui induirait des carences nutritives chez les plantes calcifuges. Nos résultats montrent au contraire que la nutrition en Fe et en P semble avoir été favorisée par les cendres, du moins avec une dose modérée de cendres (i.e. ici 5 t ha -1 alors que la littérature rapporte des effets forts des cendres à partir d'environ 10 t ha -1 ; Augusto et al 2010), ce qui valide l'hypothèse # 3b. Des données de croissance des pins seraient cependant nécessaires pour vérifier l'absence d'effet négatif de l'apport de CaCO3 et de l'augmentation du pH (mesures programmées pour l'hiver 2019-2020). Il en va de même pour l'effet des ETM toxiques. Il ne peut en effet être exclu que des effets négatifs se soient manifestés, d'autant plus que les pins étaient très jeunes lors de l'épandage (2 ans et demi) [START_REF] Hånell | An evaluation of land suitability for forest fertilization with biofuel ash on organic soils in Sweden[END_REF].

Concernant le sous-bois, le phytovolume en ajoncs d'Europe, sous l'effet du traitement cendres, est supérieur à celui avec le traitement témoin, 7 ans après l'épandage (Tableau 15) et les zones avec le traitement phosphore présentent un phytovolume en ajoncs intermédiaire entre les traitements cendres et témoin. On suppose que la forte augmentation sur la modalité cendres est due au cocktail de nutriments apporté par les cendres, dont le P fait partie [START_REF] Augusto | Global assessment of limitation to symbiotic nitrogen fixation by phosphorus availability in terrestrial ecosystems using a metaanalysis approach[END_REF]. Un apport seul de P augmente la biomasse en ajoncs comme généralement observé [START_REF] Augusto | High rates of nitrogen fixation of Ulex species in the understory of maritime pine stands and the potential effect of phosphorus fertilization[END_REF][START_REF] Vidal | Intercropping Nfixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option[END_REF] mais les autres nutriments ont pu se révéler limitants par la suite sur la modalité phosphore. Les phytovolumes des autres espèces ne sont pas statistiquement différentes entre les modalités, ce qui est cohérent avec d'autres études menées dans des contextes de sols sableux et acides [START_REF] Kellner | Effects of wood ash on bryophytes and lichens in a Swedish pine forest[END_REF][START_REF] Jacobson | Effects on ground vegetation of the application of wood ash to a Swedish Scots pine stand[END_REF][START_REF] Arvidsson | Needle chemistry in young Norway spruce stands after application of crushed wood ash[END_REF]. Dans notre cas, il semblerait tout de même que les valeurs pour les Ericaceae et les herbacées soient plus faibles avec le traitement cendres. Augusto et al. (2008a) attestent que l'épandage de cendres peut augmenter la croissance et modifier la composition du sous-bois. Il pourrait s'agir, une fois de plus, de l'effet de l'exclusion compétitive par les ajoncs d'Europe.

Tableau 15 : Phytovolume des principales espèces de sous-bois sur le site du Nezer.

V.1.3.1.4 Synthèse sur les effets d'un épandage de cendres en forêts landaise

En conclusion, bien que la dose de cendres appliquée ait été modérée (5 t ha -1 ) et peu concentrée en éléments, l'écosystème landais a enregistré de multiples changements chimiques, positifs (fertilisation multi-éléments, élévation du pH) comme négatifs (diminution du stock en Corganique, du Ntot, de la CEC).

Le sol landais contient des réserves assez importantes de MO [START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF] Témoin 0,25 ± 0,05 b 0,21 ± 0,05 0,040 ± 0,010 0,010 ± 0,005 0,010 ± 0,005 Phosphore 0,39 ± 0,07 ab 0,18 ± 0,03 0,049 ± 0,014 0,006 ± 0,003 0,006 ± 0,003 Cendres 0,56 ± 0,07 a 0,11 ± 0,03 0,022 ± 0,006 0,010 ± 0,006 0,010 ± 0,006

Les phytovolumes sont présentés en m 3 m -2 et selon les trois modalités de traitement fertilité (* P < 0,05).

Ainsi, en première analyse, les effets de la culture des ajoncs conjugués aux résultats préliminaires sur les cendres suggèrent une interaction positive dans le massif landais, avec une amélioration générale du statut nutritif et du fonctionnement de l'écosystème, contribuant ainsi à maintenir ou augmenter la productivité forestière. N mg g -1 P mg g -1 K mg g -1 Ca mg g -1 Mg mg g -1 Optimum 13.7 1.4 5.2 2.9 1.9 Minimum 12.2 1.0 3.4 2.0 1.2

Les valeurs optimales et minimales présentées dans ce tableau sont des moyennes calculées sur la base des valeurs de référence proposées par van den [START_REF] Van Den Burg | Foliar analysis for determination of tree nutrient status -A compilation of literature data[END_REF], pour des jeunes pins maritimes.

ANNEXE 5 : Schéma expérimental du dispositif du Nezer.
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 1 Le massif des Landes de Gascogne Notre étude prend place dans le massif des Landes de Gascogne. Ce vaste écosystème présente plusieurs atouts pour la conduite d'essais en plein champ intégrant une inter-culture de fixateurs d'azote : une sylviculture intensive, un sol pauvre, une limitation nutritionnelle en azote (N) et la présence de plusieurs espèces légumineuses dans le sous-bois.

  -A) : la lande sèche (≃ 15 % du massif), proche des cours d'eau, avec une nappe rabattue en profondeur à plus de 2 m et une amplitude de battement de 3 m ; la lande humide (≃ 45 %), dans les zones éloignées et donc les moins drainées, avec une nappe d'eau parfois superficielle et une amplitude faible de l'ordre du mètre ;

Figure 1 :

 1 Figure 1 : Position géographique du massif des Landes de Gascogne (entre 43.5° et 45.5° N, 1.5° O et 0.3° E).

Figure 2 :

 2 Figure 2 : Caractérisation hydrologique et trophique des quatre types de stations décrites dans le massif des Landes de Gascogne (extrait de Augusto et al. 2010 et Delerue 2013). Les données entre crochets représentent les maxima et minima mesurés, et sont exprimées en mg g -1 en l'absence d'unités indiquées entre parenthèses. La couleur jaune symbolise le substrat principalement sableux du massif et les hachures symbolisent la nappe d'eau.

  En landes sèches, le phénomène de podzolisation est le plus accentué. L'horizon A humique est mince, l'horizon E est épais et l'horizon spodique BP est meuble (généralement Podzol de type Meuble). Les horizons sont pauvres et peu actifs avec une MO stable. Il en résulte une oligotrophie intense (Figure 2 -B). De plus, la profondeur de la nappe augmente les risques de sécheresses estivales et s'ajoute aux effets négatifs de l'oligotrophie sur la productivité (la plus faible des trois types de landes).  En landes humides, la nappe plus superficielle limite la migration des éléments chimiques. La minéralisation est plus active, l'oligotrophie moins marquée (Figure 2 -B) et la productivité plus élevée. L'horizon A est épais, l'horizon E est peu visible et l'horizon BP alterne entre des structures indurées (alios) et meubles (généralement Podzol de type Humique).  En landes mésophiles, les conditions hydrologiques intermédiaires induisent la formation d'un podzol semblable au type Meuble (E épais) mais les mouvements de nappe importants et plus superficiels établissent un horizon BP induré continu (généralement Podzol de type Durique). En conditions davantage humides, l'horizon E tend à disparaître (généralement Podzol de type Humo-Durique).

Figure 3 :

 3 Figure 3 : Synthèse des conditions écologiques des quatre grands types de stations.

  , résistante à la Dunes et landes sèches :  Oligotrophie forte mais risque de stress hydrique trop élevé  Ajonc et autres fixateurs d'azote localement peu abondants Landes mésophiles et humides :  Oligotrophie moins marquée mais présente  Ajonc bien représenté, surtout en landes humides Sélection des stations d'étude

Figure 4 :

 4 Figure 4 : Itinéraire sylvicole type conduit dans la forêt des Landes de Gascogne.

Figure 6 :

 6 Figure 6 : Modèle descriptif de la variation dans l'équilibre entre la compétition, le stress et la perturbation chez les plantes et la position des stratégies primaires et secondaires.IC est l'importance relative de la compétition (------), IS est l'importance relative du stress (-----) et IP est l'importance relative de la perturbation (-• -• -• ). Les stratégies primaires sont représentées par des lettres : C pour compétitrice, S pour stress-tolérante et R pour rudérale (extrait de[START_REF] Grime | Evidence for the Existence of Three Primary Strategies in Plants and Its Relevance to Ecological and Evolutionary Theory[END_REF]).

  début de rotation et faire émerger la facilitation lors de ce type de gestion sylvicole, il semble idéal, au vu des théories avancées et des études recensées, de placer l'association dans un milieu à la productivité relativement faible, caractérisée par une limitation en azote, et de sélectionner des espèces aux stratégies adaptatives compatibles, avec notamment des auxiliaires fixatrices d'azote qui ne soient pas trop compétitrices. Tableau 1 : Stratégies estimées pin et ajonc (Pierce et al., 2017) = Stress-tolérant (S)  Supposition : association compatible Association Pin -Ajonc Concernant plus précisément l'évolution du sens des interactions aux cours du temps dans l'association, Balandier et al. (2006) ont proposé un modèle conceptuel qui résume l'évolution de l'intensité de la compétition exercée selon différents groupes de végétation spontanée qui accompagnent un peuplement arboré (Figure 7). Ce modèle ne prend cependant pas en compte uniquement des espèces de sous-bois qui soient fixatrices d'azote. La compétition par les graminées se produit très tôt, dès l'implantation des arbres, du fait de la rapide prolifération de ce groupe à la stratégie plutôt rudérale. Il est précisé que cette compétition s'exerce principalement pour les ressources souterraines (l'eau et les nutriments). Les effets dépressifs s'effondrent rapidement lorsque les arbres commencent à dominer. La dynamique pour les arbres et arbustes spontanés est tout autre. La compétition s'amplifie à mesure que le sous-bois grandit (accumule de la biomasse) et elle s'exercerait en priorité sur l'interception lumineuse. Comme pour les herbacées, la compétition par les arbustes cesse lorsque les arbres plantés parviennent à dominer la canopée. Sans la suppression des arbres non-plantés, il est possible que la compétition perdure

Figure 7 :

 7 Figure7: Modèle conceptuel de l'influence du temps et du type de végétation sur l'intensité de la compétition exercée sur le peuplement forestier, après sa mise en place (extraitde Balandier et al. (2006)).

  Ajonc d'Europe = grand arbuste  Deux scénarios supposés : Scénario 1 : la compétition augmente avec le temps puis diminue après 5 ans.

  . De plus, l'ajonc est une espèce ubiquiste, sa niche écologique est étendue à l'ensemble du massif forestier (ANNEXE 2) et se maintient au cours de la rotation sylvicole (Delerue 2013). D'un point de vue opérationnel, compte tenu du caractère héliophile de l'espèce et de ses besoins en P pour la croissance et la fixation symbiotique (Delerue 2013), la période la plus propice pour le développement d'un sous-bois d'ajonc se situe en début de rotation sylvicole, avant la fermeture de la canopée forestière (Figure 8) et devra être précédé d'un apport en P suffisant pour lever la contrainte nutritionnelle initiale. Cette fertilisation serait aussi une condition sine qua non pour permettre l'expression de la facilitation sans que la limitation en P ne contraigne la croissance des pins. En gestion conventionnelle telle que pratiquée dans l'ensemble du massif forestier (et ailleurs dans le monde), le sous-bois qui se développe avant la fermeture de la canopée est considéré comme une source de compétition pour le jeune peuplement (South et al. 2006), qui sera alors régulièrement détruit : dès deux ans en landes humides ou plus tardivement, vers cinq ans, en landes sèches (Figure 8). Ici, le broyage du sous-bois n'interviendra que plus tardivement pour permettre la constitution d'un stock d'azote organique dans la biomasse d'ajonc. La date de l'opération a été fixée à 5-6 ans sur la base des connaissances acquises sur la dynamique des peuplements d'ajoncs dans l'écosystème landais. En effet, après l'âge de 5-6

Figure 8 :

 8 Figure 8 : Stades de l'itinéraire sylvicole concernés par la mise en place de l'inter-culture d'ajonc.

Figure 9 :

 9 Figure 9 : Représentation schématique du cycle biogéochimique de l'azote dans une forêt comprenant un sous-bois fixateur d'azote.

Figure 10 :

 10 Figure 10 : Bilans des flux d'azote en forêt landaise à l'échelle d'une rotation sylvicole. Deux scénarios sont présentés : celui d'un peuplement forestier en présence d'un sous-bois naturel (faible abondance en légumineuses) et celui en présence d'une monoculture d'ajoncs. Les flux entrant sont symbolisés par des flèches vertes et les flux sortant par des flèches rouges (interprété d'Augusto 2003 et Delerue 2015).

  Voici en Figure 11 l'itinéraire technique élaboré sur la base des connaissances scientifiques et des méthodes sylvicoles appliquées dans les Landes de Gascogne, et proposé pour être testé en plein champ lors de nos études. L'itinéraire combine une intensification agro-écologique par la culture puis le broyage d'ajonc d'Europe et une compensation de la récolte par un épandage de cendres de bois. Cet itinéraire se compose de trois grandes phases d'avancement qui sont délimitées dans le temps par des opérations techniques :
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 11 Figure 11 : Schéma conceptuel de l'itinéraire technique modèle.

Figure 12 :Tableau 3 :

 123 Figure 12 : Localisation géographique des différents dispositifs de l'étude.

Figure 13 :

 13 Figure 13 : Usage des essais forestiers selon les Thèmes de recherche. Le Thème # 3 n'étant pas étudié ici, ni lui ni l'essai forestier qui s'y rapporte (Nezer) ne sont représentés.

Photographie 2 :

 2 Photographie 2 : Tortuosités causées par le champignon Melampsora pinitorqua (la rouille)

  Photographie 8 : Rameau de pin maritime avec ses deux dernières cohortes d'aiguilles mises en place.

Figure 14 :

 14 Figure 14 : Schéma en vue aérienne des deux mesures du calcul de l'expansion de la canopée d'un pin maritime.

  Son caractère d'essai-pilote a permis d'orienter certaines recherches sur les autres sites. La mise en évidence de la forte compétition qui avait lieu entre le sous-bois et le peuplement concouru à anticiper d'un an le broyage sur la P13. Les résultats du Rousset sont présentés sous la forme de l'article publié dans le journal Forest Ecology and Management (cf. Article publié, en annexes). Un résumé en français est disponible en préface de ce chapitre. Les figures et tableaux annexes sont regroupés en fin de chapitre dans la partie Supplementary data.Citation : Vidal DF, Trichet P, Puzos L, Bakker MR, Delerue F, Augusto L (2019) Intercropping N-fixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option. For Ecol Manage 437:175-187. doi.org/10.1016/j.foreco.2019.01.023

Figure 15 :

 15 Figure 15 : Positionnement scientifique de l'essai forestier du Rousset selon les grands thèmes de recherche de la thèse.

  Pine needle composition was analysed throughout the experiment for main nutrients and the two target isotopes (δ 15 N and δ 13 C), enabling the investigation of tree nutrition, nitrogen fluxes and water use efficiency. Pine foliage was sampled at six dates: November 2015 (just before understorey crushing), March, May, July, September and November 2016, and August and November 2017. In each plot, we always sampled the same 10 pines. In the 'FC' and 'CC' treatments, we selected 10 pines among those which had no neighbouring gorse before understorey crushing. The needles sampled were green, from the upper part of the canopy and oriented to the South. Before June, young needles are not yet formed and we only found needles of the previous growing seasons. We consequently sampled only one cohort (the 'last-year cohort') in March and May. From July to November, we sampled two needle cohorts ('last-year' and 'current-year' cohorts). Needles were dried at 40°C for 48-72 hours and then ground. For each sampling date and cohort, we made a composite sample from the 10 individual samples of the same plot. All composite samples were analysed for their δ 15 N and δ 13 C. The two isotopic compositions (δ 13 C and δ 15 N) were measured with an Elemental Analyser -Isotopic Ratio Mass Spectrometer (EA -IRMS), in the Functional Ecology Technical Platform of INRA (PTEF, Champenoux). In November 2015 (just before gorse crushing), 2016, and 2017, we also determined the total N, P, K, Ca and Mg content of needles. N and P were analysed by colorimetry and K, Ca and Mg with a flame atomic absorption spectrophotometer. N:P needle ratios were calculated based on N and P concentration values. The needle N:P ratio is a relevant index to determine soil
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 16 Figure 16: Pine volume growth during the course of the experiment. Data are presented for the four treatments (CC, CG, FC and FG), from 2013 to 2018. Two periods (green titles) are presented: the period when gorse intercropping was active between the pine trees (« With intact understorey »), and secondly the period after crushing of the gorse, in November 2015 (« After understorey crushing »). Different letters indicate significant differences of slopes between groups for each period.

  (i.e. 2011-2012) were the most destructive years for 'FG' plots, with respectively 6.0% and 3.7% of mortality. Severe droughts occurred in 2011 and 2012 (SUPPLEMENTARY 11) and these were particularly long in 2011 relative to the other years. Years 2009 and 2013 did not have drought periods.Gorse sowing decreased pine browsing in 2012 (P = 0.030). In the field, 4.1 ± 0.6% of pines in 'CC' and 'FC' were identified with herbivory damage versus 1.3 ± 0.9% in treatments 'CG' and 'FG'. Later, during years 2016 and 2017, insect and fungal attacks increased on pines with no P-fertilisation with 10.4 ± 1.6% pines attacked versus 6.0 ± 1.1% for pines with P-fertilisation (P = 0.034). However, biotic attacks (i.e. game damage, insect attacks, and fungal attacks) caused stem deformations (see § IV.1.3.2.4) rather than pine mortality.

Figure 17 :

 17 Figure 17: Pine survival, from 2009 to 2018. Each line corresponds to one of the four treatments and starts at year 2009 (year of planting) with a total of 108 monitored pines. Results of mixed Cox proportional hazard test are shown ([*] P < 0.1 ; * P < 0.05).

Figure 18 :

 18 Figure 18: Pine morphological traits. The two traits presented here are branching -the height of the lowest living branch -(panel A) and stem straightness deviation (panel B). Stem straightness deviation is expressed with a mean score per plot based on tree straightness deviation (0, 1, 2). Data are presented for the four treatments (CC, CG, FC and FG). All the values were recorded in November 2015. Significance of the regressions are shown ([*] P < 0.1 ; * P < 0.05 ; ** P < 0.01) as well as r2.

Figure 19 :

 19 Figure 19: Nitrogen and phosphorus concentrations and nitrogen:phosphorus ratio in green needles of pine at age five, six and seven years. Data are shown for needles collected in November and produced the year of harvest for each of the four treatments(CC, CG, FC and FG). Different letters indicate significant differences between groups (Tukey post-hoc test). Data are divided into two periods: the period when gorse understorey stand was intercropped between pine trees on the left of the green bar, the period « After understorey crushing » on the right. In panel C, probable soil nutritional limitations are indicated: « P-limitation » could occur if N:P ratio exceeds 16 while « N-limitation » could occur if N:P ratio is lower than 12.

Figure 20 :

 20 Figure 20: Needle isotopic values over time. Panel (A) present δ 13 C of cohort 2015 and panel (B) δ 13 C of cohort 2016. Panel (C) present δ 15 N of cohort 2015. Different letters indicate significant differences between groups (Tukey post-hoc test). The period when gorse understorey was intercropped between pine trees is distinguished on the left of the green bar from the period after gorse crushing. Results of temporal analyses are shown on the diagram (° P < 0.1 ; * P < 0.05 ; ** P < 0.01 ; *** P < 0.001).

1

 1 Organic Matter; in mg g-1 ), CTOT (total Carbone; in mg g-1 ) and NTOT (total Nitrogen; in mg g-1 ) are presented for the four treatments(CG, CG, FC and FG) and in the top soil (0 -5 cm depth). Statistically significant effects appeared only for SOM and NTOT. Gorse sowing influenced SOM values in the 0-5 cm layer (P = 0.044; Anova test). Both fertilisation and gorse sowing tended to increase NTOT values (marginal effect; P = 0.105; Anova test). Different letters indicate significant differences between groups (Tukey post-hoc test). First stage of the pine stand: growth despite a gorse understorey.Gorse phytovolumes indicated a successfully established gorse understorey between pine lines. Rapid growth in biomass is in agreement with the findings of[START_REF] Pasalodos-Tato | Shrub biomass accumulation and growth rate models to quantify carbon stocks and fluxes for the Mediterranean region[END_REF]: gorse has a high

SUPPLEMENTARY 8 :

 8 Gorse and pine stand growth dynamics. Data correspond to gorse and pine stand growth of Xylosylve-P13 trial, to gorse growth of Castillonville trial and to Rousset pine stand growth. Xylosylve-P13 and Castillonville trials are sites geographically close to Rousset site and sharing comparable ecological and cultural conditions. Each point represents the mean height for one stand. Growth dynamics are presented for up to 5 years after sowing / planting. SUPPLEMENTARY 9: Distribution of height of pine stands of eight years old in the region. Stand were referenced in two generic types in relation with their productivity : -« dry moorlands and dunes » (16 stands) and « Mesic and humid moorlands » (21 stands with Rousset stand). Rousset stand value is presented on the diagram (red point). Different letters indicate significant differences between groups (* P = 0,014 ; student test). SUPPLEMENTARY 10: Response to phosphorus fertilization in the region. The degree of response to phosphorus fertilisation is calculated by comparing the height of seven-year-old trees in the control and fertilised treatments. The more similar are the pine heights between control and P-fertilised treatments, the lower the response degree. Each point corresponds to one trial of P-fertilisation in our study region. Rousset stand value is presented on the diagram (red point). SUPPLEMENTARY 11: Ombrothermic diagram. Monthly precipitation in millimeters (blue bars) and mean temperatures in degrees celsius (red dotted lines) are presented between the trial installation in 2009 to the last monitoring date (winter 2018-2019). Yellow spaces are created when mean temperatures are higher than twice monthly precipitations. Yellow spaces symbolize probable important drought events. Times of trial installation (November 2009) and understorey crushing (November 2015) are indicated on the diagram. SUPPLEMENTARY 12: Potassium and magnesium concentrations in green needles of pine at ages five, six and seven years. Data shown are

Figure 21 :

 21 photographies ont été ajoutées pour illustrer le chapitre de thèse.Les figures et tableaux annexes sont regroupés en fin de chapitre dans la partie Supplementary data.

(

  [START_REF] Maestre | Refining the stress-gradient hypothesis for competition and facilitation in plant communities[END_REF][START_REF] Michalet | Facilitation in communities: underlying mechanisms, community and ecosystem implications[END_REF]. The Stress Gradient Hypothesis conceptual model assumes that frequency of competition increases with ecosystem productivity while, conversely, frequency of facilitation increases with physical stress[START_REF] Bertness | Positive interactions in communities[END_REF] Delerue et al. 

  the site and monitored by the National Research Institute of Agronomy, INRA) while the experimental forest of Cestas-Pierroton (INRA) provided data for the wet-grass site and the dry-ericaceous experimental sites.

Pictures 10 :

 10 Moisture monitoring zones. The picture A shows a monitoring zone in a high gorse density area and the picture B a monitoring zone in a low gorse density area. In each monitoring zone, we set up a soil profile (in the area delimited by a red rope). Pictures 9: Moisture monitoring installation in the wet-gorse site (Lagnereau). The picture A shows the equipment used for moisture monitoring. The picture B illustrates the installation of the censors belowground cabling with the physical effort accompanying the process. The picture C presents the three censors, with the corresponding installation depths, composing the soil profile for moisture monitoring.

Figure 22 :

 22 Figure 22: Experimental sites. General designs, treatments and field illustrations are presented for the three sites, i.e. the wet-gorse site, the wet-grass site and the dry-ericaceous site.

  point for each pine square: topsoil from 0 to 15 cm and deeper soil from 15 to 30 cm (n = 72 pines × 2 layers = 144). Each soil sample was washed and sieved (2 mm grid size). Using reference samples taken for species recognition (composed of individual root systems collected on site for each species), we sorted roots into six different classes: fine pine roots (< 2 mm of diameter), coarse pine roots (> 2 mm), fine gorse roots (< 2 mm), coarse gorse roots (> 2 mm), other understorey species roots (fine + coarse roots) and necromass. Fine root length was estimated using the line intersect method(Tenant, 1975). Fine root biomass was assessed after drying the root samples at 65°C for 3 days.

Picture 12 :

 12 Soil 15 N labelling with a syringe

Figure 23 :

 23 Figure 23: Understorey phytovolume surrounding pines at the wet-gorse site. The group « Species other than gorse » group was mainly composed of M. caerulea and C. vulgaris species. The p value is indicated for each curve with the marginal R square (R²m) and the conditional R square (R²c).

Figure 24 :

 24 Figure 24: Pine stem volume growth. Pine mean volumes are shown for pines of seven years old for the dryericaceous site (panel A) and the wet-grass site (panel B), and for pines of six years old in the wet-gorse site (panel C). Different letters indicate significant differences between modalities within a site (Tukey post-hoc test).

Figure 25 :

 25 Figure 25: Pine morphology at the wet-gorse site. Height : D10 ratio (Panel A), height of the lowest living branch (panel B) and canopy expansion (panel C) are presented relative to gorse phytovolume. Deformation index (panel D) is presented relative to treatments (only the fertilisation factor had an effect on this variable; P = 0.007). Data were collected in 2017 (pines were five years old). The p value is indicated for each curve with the marginal R square (R²m) and the conditional R square (R²c). Different letters indicate significant differences between treatments (Tukey post-hoc test).

Figure 26 :

 26 Figure26: Pine needle nitrogen and phosphorus concentrations at the wet-gorse site.N and P concentrations (panel A and B, respectively) and N:P ratio (panel C) in green needles are shown for the five year old pines. Data are shown for needles collected in November 2017 and produced the year of harvest for each of the eight modalities. Different letters indicate significant differences between modalities (Tukey post-hoc test). Likely soil nutritional limitations are indicated: "N-limitation" could occur if N/P ratio is lower than 12 while "NP-colimitation" could occur if the N/P ratio exceeds this threshold[START_REF] Koerselman | The Vegetation N:P Ratio: a New Tool to Detect the Nature of Nutrient Limitation[END_REF]. Average nutritional limitations for young pine are also given in each panel[START_REF] Van Den Burg | Foliar analysis for determination of tree nutrient status -A compilation of literature data[END_REF].

Figure 27 :

 27 Figure 27: Physiological variables at the wet-gorse site. Pine predawn water potentials (Predawn Ψ), delta psi (Delta Ψ) and stomatal conductance (gs) are presented for spring and summer of 2017 (five year old pine) and of 2018 (six year old pine), and as a function of the gorse phytovolume. Pines were graphically discriminated relative to the Pfertilisation levels. The p value is indicated for each curve with the marginal R square (R²m) and the conditional R square (R²c).

SUPPLEMENTARY 17 :IV. 3 .

 173 Maritime pine height as a function of age for the three sites studied. Panel A, B and C record pine heights respectively for the dry-ericaceous site, the wet-grass site and the wet-gorse site. Pine heights for the dry-ericaceous site and the wet-grass site are shown from the first year after planting while heights are presented from year four for the wet-gorse site. A comparison of the pine heights at five years old is presented in panel D. Different letters indicate significant differences between modalities within a site (Tukey post-hoc test). Needle potassium, magnesium and calcium concentrations in green needles at the wetgorse site. K (panel A), Mg (panel B) and Ca (panel C) concentrations are shown for pine of five years old. Data are shown for needles collected in November 2017 and produced the year of harvest for each of the eight treatments (P = 0,002 for K, P = 0,033 for Ca and n.s. for Mg). Different letters indicate significant differences between modalities (Tukey post-hoc test). Average nutritional limitations for young pines are presented on the diagrams (van den Burg 1985). SUPPLEMENTARY 23: Nitrogen and phosphorus concentrations in green gorse twigs at the wet-gorse site. N (panel A) and P (panel B) concentrations and N/P ratio (panel C) in green twigs are shown at stand age seven (2018) belonging the eight modalities (P = 0.017 for P and P < 0.001 for N/P). Different letters indicate significant differences between modalities (Tukey post-hoc test). Les effets de la culture de l'ajonc d'Europe sur le cycle biogéochimique de l'azote. Cette troisième et dernière partie de chapitre traite des résultats du dispositif de XyloSylve [Pierroton et Castillonville]. Celle-ci fera l'objet d'un article scientifique par la suite, et est pour l'heure présentée sous le format d'un chapitre. Les résultats se concentrent principalement sur le suivi biogéochimique

Figure 28 :

 28 Figure 28 : Positionnement scientifique des essais forestiers de XyloSylve selon les grands thèmes de recherche de la thèse.

  Photographies 14 : Photographies aérienne du site de Castillonville. La photographie A présente le site complet avec les 4 blocs, chacun composé d'une répétition des huit itinéraires sans sous-solage (encadré en jaune) et d'une répétition avec sous-solage. La photographie B est un aperçu précis d'une répétition sans sous-solage où sont repérés les cinq itinéraires étudiés.

Figure 30 :

 30 Figure 30 : Organisation générale des équipements de mesure d'une parcelle du dispositif de l'Hermitage.

  Photographie 15 : Disposition d'un groupe de sacs de litière au niveau du sol juste après le broyage.

Figure 31 :

 31 Figure 31 : Schéma expérimental de la mise en place de l'expérience de substitution de litière marquée.

  Perturbations dans les suivis et les analysesDes impondérables de diverses natures ont perturbé le déroulé des opérations de récoltes. Le nombre de sacs de litière a été considérablement réduit par les visites régulières des sangliers (environ 15 % des effectifs de sacs perdus). En conséquence, il a fallu redistribuer les effectifs de sacs par groupe et réduire le nombre de groupes de sacs à 11 (au lieu de 12), dans l'objectif de conserver un suivi à long terme homogène sur la parcelle. Un grillage en métal a aussi été posé sur les groupes afin de les protéger (Photographie 17), pour un résultat très satisfaisant. Des conditionnements non-adaptés des échantillons de nappes et de fossés n'ont pas permis de produire des données en 2017. Les problèmes les plus importants ont concerné les mini-lysimètres, avec une hétérogénéité extrêmement forte des volumes récoltés. Les mini-lysimètres qui ne fournissaient aucun volume de solution ont été rapidement évacués du suivi hebdomadaire. Concernant l'expérience de marquage isotopique au 15 N, de nombreux problèmes ont jalonnés son déroulé, si bien que la plupart des données n'ont pu être exploitées. Les mini-lysimètres devant servir de témoins (sans litière marquée) étaient tous, sans exception, dans le lot des minilysimètres improductifs retirés du suivi. Des erreurs de communication entre équipes ont amené, lors de la formation des composites, à ne pas considérer les bougies poreuses selon si celles-ci se trouvaient sous de la litière marquée ou non, et les pins des placettes ayant reçu de la litière autochtone (nonmarquée) n'ont pas été suivis en parallèle des pins avec de la litière marquée. Cependant, les compositions isotopiques δ 15 N des aiguilles ont pu être comparées aux valeurs de δ 15 N avant épandage de la litière marquée. La différence entre le δ 15 N lors du suivi et le δ 15 N avant marquage a été calculée pour mesurer l'enrichissement isotopique des aiguilles aux différentes dates de prélèvements. Pour finir, le nombre de sacs de litières situés dans la zone des 100 m 2 marqués au 15 N a aussi été réduit de 5 à 3. Les échantillons de litière et d'aiguilles ont été séchés (respectivement 48 et 72h à 45°C), broyés puis les δ 15 N de chacune des poudres obtenues ont été mesurées par EA -IRMS à la plateforme expérimentale Sylva (INRA, Nancy).

Photographie 17 : 1

 171 Photographie 17 : Grillage de protection installé un an après le broyage sur les groupes de sacs de litières suite aux attaques de sangliers.

Figure 32 :

 32 Figure 32 : Production aérienne du sous-bois d'ajonc d'Europe. Cette figure présente la biomasse aérienne d'ajonc produite en fin d'année dans les interlignes de la parcelle PmNO de l'Hermitage, depuis la première année après l'installation. Les relevés sont effectués en été. Deux périodes sont considérées : celles avant puis après le broyage, qui eut lieu en fin d'hiver 2016-2017. La quantité d'azote fixée par le sous-bois d'ajonc est indiquée pour la période avant broyage (** P < 0,01, *** P < 0,001). Les statistiques appliquées à la biomasse produite en fonction du temps sont indiquées en vert et celles de l'azote fixé, en rouge. Les coefficients r 2 m et r 2 c représentent respectivement les r 2 marginaux et les r 2 conditionnels.

  -A) mais le stock diminue, surtout la deuxième année (Figure 34 -B). Le signal isotopique δ 15 N de la litière délocalisée dans la zone marquée au 15 N est devenu supérieur en 2018 et 2019 par rapport à celui de la litière du reste de la parcelle (Figure 34 -C). Les concentrations et stocks en P, K et Mg sont résumées sur l'ANNEXE 27. En bref, les concentrations et stocks en P évoluent peu, ceux en K diminuent fortement, surtout la première année, et les stocks en Mg diminuent, alors que les concentrations restent assez stables. L'élément calcium n'est pas représenté graphiquement. Son stock dans les litières diminue peu au cours du temps (P = 0,002 ; r 2 m = 0,20 ; r 2 c = 0,46) et sa concentration ne change pas.

Figure 34 :

 34 Figure 34 : Dynamique de l'azote dans la litière d'ajonc. La concentration et le stock en azote des litières sont présentés respectivement sur les panels A et B. La comparaison des δ 15 N entre les litières des zones marquées et non-marquées est présentée sur le panel C. Les données proviennent des résultats des sacs de litières disposés sur la parcelle PmNO de l'Hermitage (* P < 0.05). Différentes lettres indiquent les différences significatives entre les modalités au sein des groupes (Panel B). Les coefficients r 2 m et r 2 c représentent respectivement les r 2 marginaux et les r 2 conditionnels.

Figure 35 :

 35 Figure 35 : Azote total dans les lixiviats de litière. La concentration en azote totale des lixiviats issus des minilysimètres est présentée en fonction des saisons après le broyage au début du printemps 2017. Les statistiques n'ont pu être produites que pour le printemps et l'été 2017 (*** P < 0.001).

Figure 36 :

 36 Figure 36 : Concentrations en NH4 + et NO3 -dans la solution du sol. Les concentrations sont présentées pour les trois essais de l'Hermitage Pin maritime Nutrition Optimisée (PmNO), Pin maritime Biomasse (PmB) et Semi Dédié Mélangé (SDM) et pour les trois profondeurs du profil de bougies poreuses (25, 45 et 90 cm). Les légendes en vert indiquent les opérations de broyage du sous-bois. L'installation des dispositifs a eu lieu lors de l'hiver 2012 -2013, soit un an avant les premières mesures présentées ici.

  Les données ont été recueillies sur le dispositif de l'Hermitage et sont présentées pour Novembre 2017 (nappes uniquement) et Février 2018. Les données de concentrations d'eau de fossés ne sont pas indépendantes entre elles car les fossés de l'Hermitage communiquent entre eux. les itinéraires avec le temps, à l'exception peut-être de l'année 2017 (juste après broyage) dans l'itinéraire PmNO. Sur les parcelles de l'Hermitage, les concentrations dans les aiguilles de pins en N (ANNEXE 33 -A), P (ANNEXE 33 -B) et K (ANNEXE 33 -C) semblent diminuer globalement avec le temps jusqu'au broyage commun en 2017. La concentration en N dans l'itinéraire PmNO marque un regain juste après le broyage des ajoncs. En parallèle, les pins des placettes de substitution ayant reçu de la litière marquée au 15 N semblent aussi montrer une augmentation de leur δ 15 N après broyage, surtout au printemps (ANNEXE 34), malgré le marquage assez faible de la litière (δ 15 N litière marquée = 2,17 ± 0.04 ; δ 15 N litière non marquée = -1,05 ± 0.05). La concentration en K semble augmenter avant broyage puis se maintenir après. En conséquence des résultats sur N et P, le ratio N:P (ANNEXE 33 -D) augmente après broyage, en comparaison des deux autres itinéraires. Concernant la nutrition de la molinie, il semblerait que les statuts en N (ANNEXE 35 -A) et P (ANNEXE 35 -B) sur l'itinéraire PmNO aient connu une augmentation après le broyage.

Figure 37 :

 37 Figure 37 : Concentrations en N, P et ratio N:P dans les aiguilles de pins du dispositif de Castillonville. La concentration en N (panel A), en P (panel B) et le ratio N:P (panel C) sont présentés en fonction des années 2013, 2016, 2017 et 2018. La rupture dans le suivi entre 2013 et 2016 est symbolisée par les doubles barres obliques en abscisse. La barre verticale sur les courbes symbolise le moment broyage du broyage. Le suivi après broyage n'a concerné que les itinéraires PmNO et PmS. Différentes lettres indiquent les différences significatives entre les modalités au sein des groupes. Les seuils nutritifs inspirés de la littérature ont été ajoutés graphiquement[START_REF] Van Den Burg | Foliar analysis for determination of tree nutrient status -A compilation of literature data[END_REF].

Figure 38 :

 38 Figure 38 : Croissance en hauteur des pins du dispositif de Castillonville. La hauteur a été suivie de 2013 à 2017 pour l'ensemble des essais et jusqu'en 2018 pour les essais PmS et PmNO. Les hauteurs de l'année 2016 n'ont pas été mesurées et cette rupture dans le suivi est symbolisée par les deux barres obliques en abscisse. Deux groupes ont été identifiés pour les analyses statistiques : les hauteurs des pins des 5 itinéraires (2013 à 2017) et les hauteurs des pins des itinéraires PmS et PmNO (2013 à 2018). Différentes lettres indiquent les différences significatives entre les modalités au sein des groupes.

Figure 39 :

 39 Figure 39 : Survie des pins sur le dispositif de Castillonville. La survie est présentée pour les années de 2013 à 2017, sauf pour l'année 2016 qui n'a pas fait l'objet d'un suivi. La survie affichée en 2017 compile les survies des années 2016 et 2017 (*** P < 0,001 ; modèle de Cox). Différentes lettres indiquent les différences significatives entre les modalités au sein des groupes.
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 1 ANNEXE 31 : Profondeurs de la nappe sous le dispositif de l'Hermitage. Les profondeurs de nappe sont distinguées entre les trois essais PmNO (Pin maritime Nutrition Optimisée), PmB (Pin maritime Biomasse et SDM (Semi Dédié Mélangé). ANNEXE 32 : Concentrations en K dans les aiguilles de pin du dispositif de Castillonville. La concentration en K est présentée en fonction des années 2013, 2016, 2017 et 2018. La rupture dans le suivi entre 2013 et 2016 est symbolisée les doubles barres obliques sur les abscisses. La barre verticale sur les courbes symbolise le moment broyage. Le suivi après broyage n'a concerné que les essais PmNO et PmS. Chapitre V. Discussion générale L'objectif général de l'étude était d'étudier le fonctionnement d'un écosystème forestier intensivement géré incluant l'utilisation d'un sous-bois fixateur, en milieu oligotrophe. L'innovation technique de cultiver un sous-bois fixateur d'azote a été testée dans les Landes de Gascogne en prenant pour modèle un jeune peuplement forestier à base de pins maritimes et un sous-bois d'ajonc d'Europe semé entre les lignes de plantation. L'objectif plus appliqué était de déterminer si la culture du sous-bois pouvait mener à un gain de production forestière localement. Un réseau diversifié de sites avec des essais en pleine forêt a composé le matériel de l'étude. Des connaissances préalables sur l'écosystème et la biologie des espèces associées ont permis de définir trois grandes hypothèses (Chapitre II). Sachant que l'écosystème landais est limité au niveau nutritif par le P, une fertilisation minérale a été effectuée à l'installation. Le N, second nutriment limitant, devrait-être fourni par la culture d'ajoncs. La croissance des ajoncs est lente après l'installation, et l'itinéraire a prévu un espacement entre le semis et la plantation pour diminuer la compétition pour la lumière. Nutriments et lumière ont donc été écartés des facteurs présumés responsables de compétition par les ajoncs. En revanche, une contrainte hydrique importante peut avoir lieu en cas de sécheresse estivale, ce qui nous a amené à poser la première hypothèse : Hypothèse # La compétition des ajoncs sur les pins s'exerce principalement sur l'accès à la ressource en eau et est maximale en été lors des pics de sécheresse. L'accumulation de N par les ajoncs est élevée dans l'écosystème, le stock de N augmente à mesure des années et est maximale au moment du broyage du sous-bois vers 5-6 ans. Par ailleurs, les cycles biogéochimiques des nutriments sont conservatifs dans l'écosystème, ce qui limiterait les flux sortants d'azote, potentiellement source de pollution. Nous avions ainsi établi la seconde hypothèse suivante : Hypothèse # 2a : Les flux de N sont modérés vers les arbres avant le broyage, importants vers les arbres après le broyage (grande quantité de nécromasse de légumineuses qui se décompose), faibles vers les eaux de nappe. En troisième et dernière hypothèse, nous avons supposé que la fertilisation en N des pins serait effective seulement si les autres limitations étaient préalablement levées : Hypothèse # 2b : La destruction des légumineuses provoque un transfert de N vers les arbres qui stimule leur croissance, à supposer que l'apport en P initial ait permis de lever la limitation en P.

  donc, jusqu'à l'âge de 5 ans, les individus restent plus sensibles à la compétition. V.1.1.1.3 Compétition directe pour la lumière L'augmentation de la biomasse du sous-bois par la culture des ajoncs diminue la transmission de la lumière incidente. Par ailleurs, les dynamiques de croissance en hauteur des pins et des ajoncs sont similaires avant 4 ans. Les essais du Rousset ( § IV.1) et de Lagnereau ( § IV.2) constatent clairement les répercussions d'une compétition pour la lumière. La canopée des pins s'est réduite en réponse à la diminution de la lumière transmise en sous-étage des ajoncs. Sa surface d'expansion s'est restreinte à l'espace resté disponible pour l'interception lumineuse et sa hauteur de branchaison a augmenté (élimination des branches basses soumises à l'ombre). Cet auto-élagage est en revanche une conséquence positive pour la qualité du bois car ce processus diminue le nombre de noeuds. Le pin étant une espèce héliophile, le peuplement a été contraint d'adapter sa croissance pour conserver un accès à la lumière, avant de dépasser durablement la canopée du sous-bois. Enfin, le ratio hauteur : diamètre a traduit un allongement des tiges des pins avec la biomasse en ajoncs. Deux mécanismes ont pu conduire à cette dernière observation. Tel que précédemment énoncé ( § V.1.1.1.2), la croissance radiale dépend des conditions environnementales durant la saison de végétation, dont fait partie la quantité de lumière incidente

  ) serait intermédiaire entre les scénarios 1 et 2 (Figure 40 -B) : l'intensité de la compétition du sousbois présente un pic étalé sur 2 ou 3 ans maximum avant de diminuer fortement (similarités avec le scénario 2), mais ce pic intervient entre 2 et 4 ans donc la compétition est presque maximale dès l'établissement du peuplement de pins (similarités avec le scénario 1). L'expérience de Watt et al. (2003b) décrit les mêmes effets du sous-bois de Cytisus scoparius sur le peuplement de P. radiata, mais l'intensité de la compétition mesurée dans notre étude n'a heureusement pas été aussi prononcée, peut-être du fait de sécheresses moins marquées. Un suivi direct des interactions avant 4 ans aurait apporté plus de précisions sur les évènements de compétition, alors plus nombreux et/ou intenses. V.1.1.1.6 Transferts de N et facilitation directe Le sous-bois d'ajonc introduit en continue du N dans l'écosystème en constituant sa biomasse. Ce stock a pour effet d'augmenter la concentration en NH4 + et NO3 -dans la solution du sol. Les transferts se produisent par pluviolessivats, chute de litières et turn-over racinaire

Figure 40 :

 40 Figure 40 : Synthèse de l'évolution de la compétition du sous-bois d'ajoncs sur le peuplement de pin en fonction de l'âge du peuplement. La figure A résume les résultats concernant l'influence du temps sur l'intensité de la compétition exercée par le sous-bois d'ajoncs sur les pins après leur établissement. La ressource mise en cause (lumière ou eau) est indiquée directement sur la figure. La figure B rappelle les deux scénarios envisagés au sein de l'association au préalable de l'étude, sur la base du modèle conceptuelde Balandier et al., 2006. 

1

 1 Grande quantité de nécromasse riche en NA la date convenue pour le broyage du sous-bois, l'accumulation de N organique contenu dans les parties aériennes atteint en moyenne 87,2 ± 25,05 kg ha -1 . Dans notre étude, le fait d'attendre 1 an pour broyer n'a pas permis d'introduire davantage de N dans l'écosystème : 80 ± 28 kg ha -1 sur le Rousset (broyage après 5 ans de culture) contre 94 ± 28 kg ha -1 sur XyloSylve (broyage après 4 ans).Sur la base des exports en N d'un écosystème forestier landais lors d'une récolte conventionnelle [« stem-only harvest » = tronc seul], la quantité d'azote introduite, lissée à l'échelle d'une rotation, équivaut à environ 30 fois les besoins annuels des pins, soit un peu plus de la moitié des besoins totaux des pins sur l'ensemble de leur vie[START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. Dans le cas d'une récolte intensive [« wholetree harvest »]), la quantité de N ne correspond plus qu'à 6 fois les besoins annuels[START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]. Il est néanmoins nécessaire de signifier que le scénario intensif utilisé ici est un cas extrême de récolte, estimé par modélisation. En réalité, la récolte sur le terrain, et en particulier celle du houppier, ne peut pas être complète. Enfin, la quantité de N discutée ici (introduite par broyage) n'inclut pas les autres flux issus du sous-bois d'ajoncs (pluviolessivats, rhizodépositions, turn-over racinaires, chute de litière).

Figure 41 :Figure 42 :

 4142 Figure 41 : Schéma des interactions opérant lors de la culture du sous-bois d'ajoncs entre l'écosystème et les principales ressources étudiées, nécessaires à la production des pins.

  Cette évaluation est toutefois prédictive et qualitative. Il est donc capital de dresser un bilan net des cycles biogéochimiques dans l'écosystème. Les flux et leur amplitude semblent être à considérer à différents horizons temporels, définis par les nombreuses interventions techniques (installation, culture du sous-bois, broyage, épandage de cendres… jusqu'à la récolte finale). Ainsi, seules des mesures sur le terrain et/ou par modélisation à l'échelle d'une révolution sylvicole complète pourront donner un bilan satisfaisant des stocks et des flux (CNP au minimum) de l'écosystème, permettant de conclure sur les conséquences de l'itinéraire-modèle sur la sylviculture et l'écosystème. Suivant les autorisations législatives concédées à titre expérimental, nous pourrons bientôt suivre en direct les effets interactifs de ces deux opérations techniques sur le dispositif de XyloSylve. L'utilisation de cendres sous la formes de granulés pourrait-être une meilleure option, dans la mesure où cela lisse les effets des cendres et limite l'amplitude des perturbations biochimiques[START_REF] Pitman | Wood ash use in forestry -a review of the environmental impacts[END_REF]. Quoi qu'il en soit, il serait déconseillé de dépasser la dose de 5 t ha -1 afin de ne pas dépasser la capacité de résilience de l'écosystème.Chapitre VI. Conclusion généraleL'étude a contribué à enrichir nos connaissances sur le fonctionnement écologique d'un écosystème forestier géré de manière intensive intégrant la culture d'un sous-bois de légumineuses. Elle a aussi ouvert la voie à des applications en sylviculture dans les Landes de Gascogne.Les résultats de la thèse ont montré que la culture des ajoncs d'Europe entre les rangs de pins maritimes a été un succès pour introduire des quantités importantes d'azote dans l'écosystème, à même de compenser les pertes issues des récoltes sylvicoles intensives. La culture des ajoncs fertilise les pins maritimes en continue, avec une augmentation des flux juste après le broyage du sous-bois vers 5-6 ans. Les flux issus de la litière du sous-bois d'ajoncs broyés sont contenus par immobilisation dans l'écosystème (micro-organismes, végétation, MO du sol). Il en résulte ainsi des flux sortants en azote très faibles hors de l'écosystème, et une absence de pollution en nitrate.Bien que la fertilisation des pins ait été clairement identifiée, aucun gain de croissance n'est apparu au terme de notre étude et des 9 premières années de suivi. La raison invoquée est celle de la recrudescence des niveaux de compétition du sous-bois, liée à la biomasse importante avant son broyage (phase de culture des ajoncs). La compétition des ajoncs sur les pins s'est concentrée sur les quatre premières années de croissance, et sur l'eau et la lumière, avec pour conséquences directes une augmentation de la mortalité des pins lors des sécheresses et une élongation des tiges (diminution du diamètre). Le broyage a neutralisé les interactions biotiques avec le sous-bois, et la fertilisation azotée a alors pu s'exprimer seule sur les pins. La production sylvicole a rapidement rattrapé son retard par rapport à un itinéraire conventionnel sans culture d'ajoncs, et les dernières données de croissance enregistrées en 2018 laissent espérer à terme une meilleure récolte. Dans le même temps, la culture des ajoncs a enrichi le sol en azote total et en carbone organique. Une augmentation de ces teneurs est synonyme d'une amélioration de la fertilité du sol. Les productions sylvicoles en cours et à venir pourraient en être affectées positivement, mais il s'agira pour cela que l'amélioration des propriétés chimiques du sol soit durable. Là encore des suivis supplémentaires seront nécessaires. Le stockage de carbone sous la conduite de l'itinéraire-modèle pourrait mettre davantage à contribution le massif landais dans la lutte contre le réchauffement climatique.Les principaux effets résumés ici argumentent pour la promotion de l'itinéraire technique modèle en forêt landaise. L'itinéraire devrait également comporter un épandage de cendres de bois avant la première éclaircie du peuplement forestier (aux alentours de 10 ans), comme mesure compensatoire des récoltes intensives de biomasse. A la lumière des premières données disponibles, nous avons constaté que les cendres, même à dose raisonnée, pouvaient menacer la fertilité du sol par un déstockage non-négligeable de carbone organique et d'azote. En revanche, couplée à la culture des légumineuses, les effets négatifs de l'opération pourraient être compensés. Ne seraient alors conservés que les effets positifs, par ailleurs complémentaires de la culture des légumineuses, à savoir la fertilisation multi-éléments et l'augmentation de la décomposition de la matière organique (i.e. la litière d'ajoncs broyés).

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  ne présentent aucun gain de productivité. Par ailleurs, ces études montrent qu'il est aussi nécessaire, pour espérer un gain de productivité, que la compétition

	Espèce	Type de station	C (%)	S (%)	R (%)	CSR
	Calluna vulgaris	LS	0	91.99	8.01	S
	Erica cinerea	LS	0	93.91	6.09	S
	Erica scoparia	LS	0	100	0	S
	Molinia caerulea	LH	15.69	65.27	19.04	S/SR
	Pinus pinaster	-	-	-	-	S
	Pteridium aquilinum	LM	80.89	13.36	5.75	C
	Ulex europaeus	LH et LM	0.96	98.41	0.63	S
	Ulex minor	LH et LM	-	-	-	S
	Cytisus scoparius	Dune	0	84.50	15.50	S
	La colonne « type de station » présente l'habitat caractéristique du massif où se rencontre le plus abondement les espèces ici-
	présentées. Le pin est cultivé sur tous types de landes. Les colonnes « C, S et R » sont les proportions relatives qui composent
	la stratégie CSR de l'espèce. En sixième colonne est résumée qualitativement, par une ou plusieurs lettres, la stratégie CSR
	estimée. Les stratégies des espèces Pinus pinaster et Ulex minor n'ont pas été calculées dans l'étude. Elles ont été
	arbitrairement renseignées sur la base des espèces proches au niveau phylogénétiques et morphologiques (Ulex europaeus
	pour U. minor, et les espèces du genre Pinus pour Pinus pinaster). Les huit espèces du genre Pinus de l'étude de Pierce et al.
	(2017) était toutes, sans exception, strictement S.				

'étude des interactions biotiques exercées par les ajoncs sur les pins en association. Il

  

	Augusto et al. (2005) ont mesuré des quantités importantes de N fixé dans des peuplements d'ajonc à
	6 ans avec une fertilisation initiale en P.
	Avant d'émettre des recommandations pour la sylviculture du pin maritime, il est nécessaire de tester
	en plein champ les effets d'une inter-culture d'ajonc d'Europe sur le pin et l'environnement. Les effets
	positifs attendus de l'ajonc sur la nutrition azotée du peuplement de pin maritime augmenteront la
	production seulement si les effets négatifs de cette inter-culture sont moins prononcés. Autrement
	dit, la facilitation ne sera effective que si la compétition induite est moins importante. L'objectif de
	recherche portera en première partie sur ls'agira d'identifier les évènements de compétition et de facilitation, et
	d'en mesurer les effets sur le peuplement de pin maritime (croissance, nutrition etc.).
	L'ajonc d'Europe est donc un arbuste légumineux très buissonnant, sempervirent avec une large
	amplitude écologique

la compétition des ajoncs sur les pins s'exerce principalement sur l'accès à la ressource en eau et est maximale en été lors des pics de sécheresse

  

	L'introduction des légumineuses peut induire de nombreux effets sur le peuplement ainsi que sur
	l'environnement. Le flux d'azote produit par les ajoncs pourrait non seulement agir sur la nutrition des
	pins mais aussi sur le cycle biogéochimique de l'azote à plus large échelle. Pour cela, l'étude de
	l'itinéraire sylvicole nécessitera de mesurer les stocks en N et de suivre les flux opérant vers les pins et
	les différents compartiments de l'écosystème.	. Ainsi, d'un point de vue
	strictement écologique, l'ajonc n'est pas à proprement parlé une espèce de sous-bois. Cependant,
	nous adopterons dans notre étude la sémantique appliquée à la gestion sylvicole, en considérant cette
	espèce comme appartenant au sous-bois car elle compose la strate accompagnatrice non-arborée des
	Landes de Gascogne. Nous avons vu précédemment que la stratégie estimée de l'ajonc à partir des
	traits foliaires était principalement la tolérance au stress (S), mais les caractéristiques ici évoquées
	laissent à supposer que l'espèce aurait aussi développé une stratégie rudérale (R). Cette stratégie a
	facilité l'ajonc pour la colonisation de nombreux milieux à travers le monde, en révélant un caractère
	hautement invasif hors de son aire originelle de répartition (Clements et al. 2001; Drake 2011;
	Kariyawasam and Ratnayake 2019). Les invasions trouvent leur origine chez les colons européens,
	notamment lorsque ceux-ci transportèrent avec eux des graines pour la confection de haies (Calvel
	1809). En résumé, la stratégie adaptative de l'ajonc serait principalement S avec une tendance plus ou
	moins SR selon les contextes d'étude : les stratégies adaptatives du pin et de l'ajonc semblent
	néanmoins toujours compatibles. Cependant, une fois l'ajonc installé suite à une perturbation, les
	études en contexte invasif montrent que l'ajonc peut exercer une compétition importante sur les
	ressources en dominant le milieu (formation de bosquets très denses), avec des conséquences très
	néfastes pour le pastoralisme (Rolston and Talbot 1980) et la sylviculture (MacCarter and Gaynor 1980;
	Balneaves and Zabkiewicz 1981; Rees and Hill 2001). Ainsi, il est possible que la compétition induite
	par la culture de l'ajonc desserve la production des pins (Reid 1973). Calvel exprima lui aussi, et dès
	1809, des réserves sur le cas de l'ajonc : « […] les chevaux surtout paraissent s'en dégouter. L'on
	prétend qu'alors l'Ajonc a contracté une amertume qui les rebute. » Puis l'auteur ajoute même une
	supplique implicite d'investigation : « Si les chevaux pouvaient raisonner leurs sensations et parler, ils
	nous en diraient sans doute la cause. »	
	Compte tenu du caractère oligotrophe des sols des Landes de Gascogne, la compétition par l'ajonc
	pourrait s'exprimer sur l'acquisition des nutriments. Cependant celle-ci peut-être supposée faible du
	fait de l'apport en P par la fertilisation minérale et en N par la fixation symbiotique des ajoncs. Le
	caractère héliophile du pin le rend sensible à une compétition pour la lumière exercée par le sous-bois
	dense d'ajoncs. Cependant, il a été observé que le développement des ajoncs est relativement lent au
	début de leur installation (Delerue 2013), et l'itinéraire technique prévoit un espacement conséquent
	entre le semis et les lignes de pins (50 cm de part et d'autre de la ligne de pins). Par ailleurs, les plantes
	sont aussi fréquemment soumises à des sécheresses estivales, ce qui pourrait ponctuellement
	renforcer la compétition des ajoncs pour la ressource en eau. Les effets seraient d'autant plus
	délétères qu'un jeune peuplement de pins est plus sensible au stress hydrique (Delzon et al. 2004).
	Ainsi, il est proposé que (première hypothèse).

II.3. Le cycle de l'azote II.3.1 Cycle général en forêt

  

	Bien qu'il n'existe pas de définition consensuelle, la fertilité d'un sol peut s'exprimer par la capacité
	inhérente du sol à alimenter la croissance des plantes en nutriments, en quantité adéquate et en
	proportion appropriée (Tomati and Galli 1995; Legout et al. 2014). En des termes plus fonctionnels, la
	fertilité intègre la réserve disponible en nutriments dans les sols, les flux actifs d'éléments en quantité
	limitée ainsi que les attributs du sol permettant de retenir ces éléments (teneur en matière organique
	et en argiles principalement) (Legout et al. 2014). Les flux d'éléments assimilables par les plantes sont
	produits lentement par l'altération ou la dégradation physique, chimique ou biologique des
	constituants solides du sol. En agronomie la fertilité chimique des sols est fortement liée à la présence
	en N, P, potassium (K), calcium (Ca) et magnésium (Mg) au titre que ceux-ci sont à la fois indispensables
	à la nutrition des plantes et nécessaires en quantité importante, avec au premier plan les éléments
	majeurs N, P et K, puis les méso-éléments Ca et Mg

  Elle nécessite de récolter la biomasse aérienne des individus , établie à partir de 13 peuplements d'ajonc d'Europe d'âge, de taille et de densité différents (P < 0.001, r 2 = 0.92). En pratique elle consiste à couper toutes les tiges d'ajoncs présentes dans une surface définie, de les dénombrer, de mesurer pour chacune son D10 et sa hauteur et de renseigner sa vitalité (vivante, moribonde, morte). Pour une densité comprise entre 0,06 et 13,33 tiges La méthode de la biomasse par dendrométrie permet d'estimer la répartition entre les tiges vertes et ligneuses, qui sont des variables nécessaires pour les calculs des stocks aériens en nutriments.Cependant, cette méthode n'a été développée que sur l'ajonc d'Europe, l'ajonc nain et le genêt. Son

	m -2 et une surface échantillonnée (m 2 ) on peut estimer la biomasse, en appliquant l'équation suivante
	(Eq.4) :						
							(4)
	é	è ℎ (	) =	∑ exp(log(	* ) * 0.8717 -3.7776)	é ℎ	é
	présents puis de la sécher (à 65°C et le temps nécessaire, parfois jusqu'à 1 semaine). L'avantage de la
	méthode est d'obtenir la valeur de la biomasse sèche avec précision, mais les limites à son application
	sur le terrain se rencontrent rapidement lorsque l'abondance ou la taille des individus augmentent.

). Le choix de la méthode dépend du compromis fait entre le temps investi et la précision attendue. La méthode la plus précise est aussi la plus laborieuse à mettre en place : il s'agit de la méthode de la biomasse par pesée.

La méthode de la biomasse par dendrométrie offre un gain de temps substantiel sur la méthode par pesée, tout en permettant une estimation fiable. Cette méthode, développée par Augusto et al. (

2009

), repose sur une relation allométrique reliant des mesures dendrométriques (D10 et hauteur) et la biomasse par peséeutilisation ne permet donc pas de renseigner la biomasse de toutes les autres espèces présentes dans le sous-bois. De plus elle présente toujours le défaut d'être exigeante en temps d'opération sur le terrain. La méthode du phytovolume est une méthode rapide pour estimer le volume aérien occupé par la végétation (Gonzalez et al. 2013). Elle consiste à mesurer la hauteur moyenne (cm) et le recouvrement des individus (%) pour une surface d'échantillonnage (m 2 ) et une espèce données. Le recouvrement est une mesure estimée visuellement, qui nécessite au moins deux opérateurs sur le terrain équipés d'un patron d'aide à l'estimation des recouvrements pour diminuer les biais d'estimation (ANNEXE 3).

  . Concernant les ajoncs d'Europe, le besoin de précision demande une connaissance de la répartition des tiges vertes et ligneuses (de concentrations très différentes), accessible par la méthode de la biomasse par dendrométrie. Les stocks aériens et souterrains sont alors déterminés grâce aux concentrations renseignées dans les études[START_REF] Augusto | Estimation of nutrient content of woody plants using allometric relationships: quantifying the difference between concentration values from the literature and actuals[END_REF] etAchat et al. (2018b).Le flux de N entrant dans l'écosystème est étroitement lié à la production des légumineuses du sousbois ( § II.3.2). Dans notre étude, l'ajonc d'Europe est la principale source de ce flux. Pour déterminer la quantité d'azote fixée symbiotiquement par l'ajonc, il est nécessaire de déterminer la biomasse produite, le %Ndfa (% d'azote d'origine atmosphérique) et la concentration en N dans les tissus, puis de faire le produit de ces trois variables. Le %Ndfa a été mesuré in situ par la méthode de l'enrichissement isotopique à l'isotope stable 15 N[START_REF] Danso | Assessment of biological nitrogen fixation[END_REF]. Cet isotope est naturellement présent,

	III.3.5 La production d'azote

mais en infime quantité par rapport à l'isotope principal de N, le 14 N (99.63% 14 N, 0.37% 15 N). Une fois introduit dans l'environnement par aspersion au niveau du sol (dose non-fertilisante, généralement sous la forme biodisponible 15 NH4Cl), l'isotope 15 N sera prélevé comme source de N du sol par la végétation, puis assimilé dans les tissus. La méthode exige d'identifier une espèce non-fixatrice d'azote située à proximité directe de l'ajonc. Le choix s'est porté sur le pin maritime comme espèce référente du signal 15 N, du fait de sa consommation exclusive du N du sol (source enrichie en 15 N)

[START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF][START_REF] Augusto | Two-year dynamics of foliage labelling in 8-year-old Pinus pinaster trees with 15N, 26Mg and 42Ca-simulation of Ca transport in xylem using an upscaling approach[END_REF][START_REF] Augusto | Global assessment of limitation to symbiotic nitrogen fixation by phosphorus availability in terrestrial ecosystems using a metaanalysis approach[END_REF] 

se rapporter aux Informations Annexes de Augusto et al. 2013 pour les limites générales de la méthode). L'assimilation du 15 N modifiera le ratio isotopique R ( ) mesurable dans les tissus des pins, ainsi que dans les ajoncs qui prélèvent une partie de leur N dans le sol. Ce sont les jeunes tissus photosynthétiques qui sont prélevés, i.e. les aiguilles vertes pour les pins et les tiges vertes pour les ajoncs. Les aiguilles sont prélevées dans la partie haute de la canopée et systématiquement orientées sud sud-ouest. Les tissus d'ajoncs et de pins sont ensuite séchés à 40°C pendant 72 heures, puis broyés. L'échantillon est analysé par Analyseur Elémentaire -Spectromètre de Masse à Rapport Isotopique (EA -IRMS). Le rapport isotopique de l'échantillon d'ajonc ou de pin (Réchantillon) est comparé à un rapport standard (Rstandard, le rapport isotopique de l'atmosphère) afin d'obtenir la composition isotopique (δ 15 N) de l'échantillon (Eq.7) :

Résultats sur les effets de la culture d'ajonc d'Europe sur la sylviculture du pin maritime IV.1. Intercropping N-fixing shrubs in pine plantation forestry as an ecologically sustainable management option.

  1.3, perspectives de la thèse). Un premier facteur intensité de la récolte a été appliqué à la fin de la rotation précédente, se déclinant en 4 traitements : troncs seuls (ce qui correspond à la récolte généralement utilisée en sylviculture conventionnelle), troncs + souches, troncs + branches, troncs + branches + souches (ANNEXE 5). Les pins maritimes ont ensuite été plantés en 2009. Un second facteur fertilité a été appliqué en 2011 (arbres âgés de plus de 2 ans), en considérant 3 traitements : témoin, phosphore (60

kg ha -1 P2O5, décembre 2011) et cendres (5 t ha -1 sous forme de poudre, juillet 2011). Nous discuterons ensuite des possibles interactions entre l'épandage de cendres et la culture d'ajoncs sur sol landais ( § V.1.3, perspectives de la thèse).

La composition chimique initiale des cendres appliquées au Nezer a été analysée par l'Institut

Technologique Forêt Cellulose Bois-construction Ameublement (FCBA). Au printemps 2019 (soit 7 ans et demi après épandage), nous avons mis en place une campagne de terrain pour collecter du sol et des aiguilles. Ce travail a été conduit lors du stage de recherche de master 2 de Florent Beaumont, sous la direction de Valérie Sappin-Didier et Christophe Nguyen (équipe Bioget à l'UMR ISPA), ainsi que de Pierre Trichet et Laurent Augusto (équipe Bionut). Les statuts nutritifs des aiguilles de pin, du sol et de la solution du sol ont été analysés selon les différents traitements, pour les éléments suivants, référencés suivant leur classification agronomique

[START_REF] Loué | Les oligo-éléments en agriculture[END_REF]

) :

-éléments majeurs N, P, K, Ca, Mg, -oligo-éléments B, Cu, Fe, Mn, Mo et Zn, -éléments traces métalliques non-essentiels As, Pb et Cd.

Les données du sol ont été complétées par des mesures de pH, de Corganique, de CEC et de saturation en base (pour le descriptif des méthodes utilisées, se référer à l'ANNEXE 6). La biomasse de la végétation de sous-bois a été mesurée pour les différents espèces dominantes via la méthode des phytovolumes ( § III.3.1).

Chapitre IV.

  -West of France (43.5 and 45.5°N and 1.5°W and 0.3°E). Soils are poor sandy soils (9-14% fine sands; 80-89% coarse sands), classified as more or less hydromorphic Humic Podzols, developed from wind deposits of quaternary sands: the Landes Sand[START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF][START_REF] Bertran | Inland aeolian deposits of south-west France : facies, stratigraphy and chronology[END_REF]). The climate is oceanic,

usually with a dry season in summer and a wet season in winter and/or in spring (annual rainfall around 900 mm per year, with a North-South gradient). The different meteorological variables (rainfall, temperature and potential evapotranspiration) were recorded directly in the weather station of the INRA experimental forest, close to the experimental site.

Table 4 :

 4 Biometric gorse stand variables, 6 years after sowing (just before crushing time).

		Treatments	Gorse height (*)	Gorse cover *	Gorse phytovolume **	Gorse aboveground biomass	N fixed by gorse
			cm	%	m 3 m -2	g m -2	kg ha -1
	CC	(Control-Control)	181 ± 14.9 n.s	37 ± 6.5 b	0.7 ± 0.11 b	697 ± 113 n.s	39.7 ± 6.4 n.s
	CG	(Control-Gorse sowing)	197 ± 10.9 n.s	57 ± 9.3 ab	1.1 ± 0.24 ab	723 ± 110 n.s	41.2 ± 6.3 n.s
	FC	(Fertilised-Control)	167 ± 24.1 n.s	50 ± 12.9 b	0.9 ± 0.28 b	919 ± 294 n.s	49.3 ± 15.8 n.s
	FG (Fertilised-Gorse sowing)	240 ± 11.5 n.s	91 ± 1.0 a	2.2 ± 0.12 a	1489 ± 530 n.s	80.0 ± 28.4 n.s

  Nous avons suivi la croissance et la survie des pins dans trois sites expérimentaux situés en Landes de Gascogne, qui différaient selon le type d'environnement local : le wet-gorse site, un site en lande humide et dominé par l'ajonc d'Europe (Ulex europaeus L., un arbuste fixateur d'azote) ; le wet-grass site, en lande humide et dominé par la molinie (Molinia caerulea L., une herbacée pérenne et décidue) ; et le dry-ericaceous site, en lande sèche et dominé par la famille des Ericaceae (Calluna vulgaris et Erica cinerea, deux petits arbustes ligneux et sempervirents). Une étude à l'échelle du pin a permis de préciser les effets des ajoncs sur la production des pins, au moyen de mesures sur la nutrition, la

	Le pin maritime est une espèce tolérante au stress et capable de grandir en conditions peu fertiles,
	mais les traits sous-jacents de cette stratégie adaptative rendent l'espèce sensible à la compétition
	interspécifique. Cependant, le pin peut atténuer les effets négatifs du sous-bois (élongation de la tige,
	auto-élagage, fermeture des stomates) et augmenter dans le même temps les potentiels bénéfices

physiologie (potentiels hydriques et conductance stomatique), la morphologie, les compositions isotopiques (δ 15 N et δ 13 C) et la chimie du sol.

En landes humides, les ajoncs produisent une biomasse importante qui induit des modifications sur la morphologie des pins, telles qu'une élongation de la tige ou de l'auto-élagage. Cela traduit une compétition pour la lumière, particulièrement intense jusqu'à quatre ans, tant que les deux espèces sont de tailles équivalentes. Une compétition pour l'eau a été mise en évidence lors des épisodes de sécheresse. Le stress hydrique ressentis par les pins était alors aggravé par les ajoncs, et les pins réagissaient en précipitant la fermeture de leurs stomates. De la facilitation pour la nutrition azotée des pins a été mesurée. Ce phénomène est dû à la fixation symbiotique des ajoncs qui enrichit l'écosystème ainsi qu'à un développement racinaire des pins plus superficiel. Lorsque le sous-bois est dominé par la molinie, la compétition pour la lumière est aussi présente mais s'estompe plus tôt, avant trois ans, lorsque les pins dépassent en hauteur les feuilles longues et érigées de l'herbacée. La compétition pour le phosphore ou l'eau est supposée se produire lorsque la ressource est limitante.

En landes sèches, la compétition par les éricacées s'exprime surtout pour l'eau, ressource davantage limitante dans ces écosystèmes que sur les autres types de landes. La compétition pour la lumière est supposée faible en raison de la croissance plus lente et du feuillage épars des éricacées. Il en va de même pour le phosphore, où aucune preuve de compétition n'a pu être relevée. En résumé, les interactions biotiques sont influencées par le groupe fonctionnel dominant du sous-bois et s'exercent préférentiellement sur la ressource la plus limitante (eau, phosphore ou azote). La compétition pour la lumière augmente avec la hauteur, la croissance et la densité du feuillage du sous-bois.

(avec une prolifération des racines dans les zones de sols enrichis par les légumineuses).

Mots clés : espèces légumineuses, interactions biotiques, Pinus pinaster, sous-bois, Ulex europaeus.

  . Maritime pine trees were intensively sown during the second half of the 19 th century and replaced the native

moorlands. However, original moorland species are still widespread in the understorey and the forest site classification was largely inherited from the moorland species composition, in addition to the water table depth

[START_REF] Augusto | Is 'grey literature' a reliable source of data to characterize soils at the scale of a region? A case study in a maritime pine forest in southwestern France[END_REF]

: 'wet moorlands' with a water table close to the surface and a vegetation dominated by Molinia caerulea L. (a perennial deciduous grass, with an arbuscular mycorrhizal association), 'mesophylous moorlands' (a moderate water table depth with Pteridium aquilinum (L.) Kuhn), 'dry moorlands' (a deep water table and a lower soil nutrient content with woody perennial shrubs of the Ericaceae family and an ericoid mycorrhizal association) and dune sites (very deep water table with mosses, Cytisus scoparius L. and Arbustus unedo L.).

Table 6 :

 6 Modalities of treatment at the wet-gorse site.

	Modalities	Fertilisation	Gorse density
	C/C	Control	Low
	C/G	Control	High
	N/C	Nitrogen	Low
	N/G	Nitrogen	High
	P/C	Phosphorus	Low
	P/G	Phosphorus	High
	NP/C	Nitrogen + Phosphorus	Low
	NP/G	Nitrogen + Phosphorus	High

  in needles relative to nutritional threshold values. The results of K, Ca and Mg concentrations in needles are summarized in SUPPLEMENTARY 22.

		Very low	0.177 ± 0.031 n.s	0.155 ± 0.026 n.s	9.58 ± 0.91 b
		Low	0.164 ± 0.024 n.s	0.154 ± 0.023 n.s	9.79 ± 0.69 b
		High	0.198 ± 0.050 n.s	0.172 ± 0.027 n.s	11.86 ± 1.22 ab
		Very high	0.201 ± 0.029 n.s	0.262 ± 0.043 n.s	14.26 ± 1.59 a
	Fine gorse roots as a function of	No P fertilisation	0.110 ± 0.041 n.s	0.232 ± 0.101 a	23.11 ± 2.41 a
	the P fertilisation level	P fertilisation	0.148 ± 0.027 n.s	0.511 ± 0.075 b	44.87 ± 4.59 b
	FRB density represents the Fine Root Biomass, FRL density the Fine Root Length density and SRL the Specific Root Length. For fine
	pine roots, these three variables were analysed as function of the four gorse phytovolume levels, and as a function of P-
	fertilisation for fine gorse roots. Different letters within a column indicate significant differences between groups (Tukey post-
	hoc test) ([*] P < 0.1; * P < 0.05; ** P < 0.01).			

recorded

Semi Dédié Mélangé (SDM)

  : cet itinéraire innovant revisite la méthode ancestrale du taillis sous-futaie. Une plantation tardive d'Eucalyptus gundal pour produire de la biomasse doitêtre installée entre les lignes de pins. Une tentative infructueuse d'installation des eucalyptus a eu lieu à cinq ans après la plantation des pins. Cet itinéraire inclut lui-aussi un labour et une fertilisation en P avant la plantation des pins. Lors de notre étude, seuls les pins maritimes sont en place et le sous-bois est contrôlé annuellement. Ainsi, sur l'ensemble du suivi, la densité de pin maritime y est légèrement plus faible que sur les autres itinéraires (1110 tiges ha -1 ). sous-bois qui se développe est formée principalement par la molinie (Molinia caerulea L.), une herbacée pérenne et décidue, caractéristique des landes humides ; la fougère aigle (Pteridium aquilinum (L.) Kuhn) ; des espèces de la famille des éricacées comme la bruyère à balai (Erica scoparia L.), la bruyère commune (Calluna vulgaris L.) et la bruyère cendrée (Erica cinerea L.) ; deux espèces légumineuses dont l'ajonc d'Europe (Ulex europaeus L., nommé simplement ajonc pour la suite), et l'ajonc nain (Ulex minor Roth)[START_REF] Gonzalez | Contribution of understory species to total ecosystem aboveground and belowground biomass in temperate Pinus pinaster Ait. forests[END_REF]. Hermitage se compose de trois parcelles d'environ 8 ha chacune, où trois itinéraires (PmNO, PmB et SDM) ont été conduits (Photographie 13). Le propre de ce design est de tester à grande échelle, grâce à une instrumentation importante, les effets de la conduite des trois itinéraires sur l'écosystème, et plus précisément sur les cycles biogéochimiques (végétation, sol, nappes et fossés).Une station météorologique de l'INRA sur le domaine de l'Hermitage a permis de suivre la pluviométrie et les températures mensuelles. Ces mêmes mesures ont été utilisées pour l'interprétation des données de Castillonville, du fait de la proximité géographique entre les deux sites.Le site de Castillonville occupe un espace d'environ 10 ha (Photographies 14) et est entouré par un grillage contre l'intrusion des grands mammifères (chevreuil ou sanglier). Huit itinéraires y sont conduits : les cinq itinéraires à base de pins maritimes PmNO, PmB, SDM, PmS, PmBi, plus trois autres nommés Eucalyptus, Pin Taeda et Mélange 6 espèces, qui seront seulement évoqués. Chaque itinéraire

	-Pin maritime Nutrition Optimisée (PmNO) : ce second itinéraire innovant ajoute au PmS un semis de légumineuses entre les lignes de pins juste après plantation, en vue de fertiliser le peuplement en azote. Le semis est un mélange de graines d'ajonc et de genêt (Cytisus scoparius (L.) Link), une autre espèce légumineuse du sous-bois landais (50 graines m -2 de genêts et 50 d'ajoncs m -2 ). Pour l'essentiel, le semis de genêts a été infructueux (résultats non présentés ici). Un broyage du sous-bois est opéré à 5 ans. PmNO représente l'itinéraire technique testé plus largement dans la thèse, et sera dans cette présente étude l'objet principal de nos recherches. IV.3.2.1.2 Les dispositifs expérimentaux Les deux dispositifs sont installés dans les Landes de Gascogne (Sud-Ouest de la France, Bordeaux), sur des stations de lande humide. Le sol est pauvre, sableux (9-14 % sables fins ; 80-89 % sables grossiers) et acide (pH moyen compris entre 4 et 5 en fonction de la profondeur ; Augusto et al. 2010). Les données de sol superficiel (0-30 cm) recueillies lors de l'installation des dispositifs donnent des concentrations moyennes en CORG, NTOT et Pmin respectivement comprises entre 24 et 34 mg g -1 , 0,48 et 0,91 mg g -1 , et 0,006 et 0,014 mg g -1 (ratio C/N compris entre 29 et 41). Ce sol est un podzol humique à hydromorphisme saisonnier, avec un horizon profond induré (l'alios) de manière discontinue. La Cestas-Pierroton (Gironde, 33). Le second, situé à environ 1500 mètres du premier, est celui de Castillonville (44.73°N, 0.79°W). Les sites ont été installés en même temps en 2012 (plantation des peuplements de pins maritimes lors de l'hiver 2012 -2013) puis suivis durant les 7 premières années. Les travaux relatifs aux itinéraires PmNO, SDM et PmB ont été effectués simultanément entre les deux dispositifs. Le broyage du sous-bois d'ajonc des parcelles PmNO a été réalisé en mars 2017, 5 ans après la plantation et le semis. Le dispositif de l'est répété par bloc (n = 4). Pour notre étude, il s'agit donc de 20 parcelles unitaires (n = 5 × 4) suivis sur 6 ans. Le design expérimental appliqué au site de Castillonville a permis de comparer entre eux les effets de la conduite des cinq itinéraires. La conduite des essais de Castillonville, en simultané de ceux de l'Hermitage, a permis de renforcer l'étude des effets de PmNO sur la production des pins et végétation spontanée de Le dispositif de l'Hermitage (44.75°N, 0.76°W) se situe sur le domaine expérimental de l'INRA de l'écosystème en général.

  3-des solutés ont été dosées à l'aide d'un analyseur chimique de fluide en flux continu et automatisé (Skalar SAN++). Les solutés de nappe ont été congelés avant analyses et la concentration en NH4 + a été mesurée suivant la procédurede Harwood & Kühn (1970).

	Instrument	Echantillonnage	Formation des composites	Quantité finale d'échantillons	Analyses
	Collecteurs de pluie	Hebdomadaire	Par type de collecteurs et épisode de 4 semaines	2 épisode -1	NO3 -, NH4 + , PO4 3-, Ntotal
	Sacs de litière (uniquement PmNO)	Annuel	-	17 an -1 parcelle -1	Masse sèche + N, P, K, Ca et Mg
	Lysimètres (uniquement PmNO)	Hebdomadaire	Par saison	16 saison -1 parcelle -1	NO3 -(+NO2), NH4 + , PO4 3-, Ntotal, C organiquetotal
	Bougies poreuses	Hebdomadaire	Par niveau de profondeur, sous-zone et épisode de 4 semaines	4 profondeur -1 épisode -1 parcelle -1	NO3 -, NH4 + , PO4 3-
	Sondes du sol	En continu (humidité et température)	Par niveau de profondeur, sous-zone et mois	2 profondeur -1 mois -1 parcelle -1	-
	Piézomètres (+ fossés)	Trimestriel	-	4 an -1 parcelle -1	Fe, DOC, NO3 -(+NO2), NH4 + , Alcalinité
	Les concentrations totales en azote (TN) et en carbone organique total (TOC) ont été mesurées par
	analyseur automatisé (Shimadzu TOC avec module TNM). Les composés organiques subissent d'abord
	une combustion catalytique (720°C). Le TOC est mesuré par détection infrarouge du CO2 produit, et le
	TN par détection du NO par chimiluminescence. Sur les échantillons secs de sol récoltés directement
	dans les profils de sol et sur l'ensemble de la surface des parcelles à la tarière, ont été analysés le NTOT,
	le CORG et le Pmin selon la méthode du P disponible d'Olsen. Concernant les analyses des échantillons
	de litière, la matière une fois sèche (45°C durant 48 h) a été broyée, puis les contenus en N et P ont
	été analysés par colorimétrie, et les contenus en K, Ca et Mg par spectrophotomètre d'absorption
	atomique flamme. Les échantillons d'aiguilles dans les deux dispositifs ont été séchés (45°C durant 72
	h), broyés puis rassemblés par cohorte et zone de prélèvement, soit 1 échantillon par parcelle unitaire
	et par cohorte pour Castillonville et 1 échantillon par sous-parcelle à l'Hermitage. Le même protocole
	a été effectué pour les molinies de la parcelle PmNO et les tiges d'ajoncs (par zones de mesures de
	biomasse). Les contenus en N, P, K, Ca et Mg des échantillons de pins, d'ajoncs et de molinies ont été
	analysés selon les mêmes méthodes que pour les litières. Pour détecter les éventuelles limitations
	nutritionnelles des pins au cours du temps, les ratios N:P ont été calculés pour les aiguilles à partir des
	contenus précédemment obtenus ( § III.3.4) et les contenus bruts en N, P, K, Ca et Mg ont été comparés
	aux données renseignées dans la littérature (ANNEXE 4). En connaissant les concentrations en
	nutriments et la perte en masse sèche des litières, les stocks en nutriments contenus dans la litière ont
	pu être calculés au cours du temps.		

  3-dans la solution du sol (ANNEXE 30) suivent de manière plus régulière le cycle saisonnier sur les trois parcelles en comparaison des concentrations en NH4 + et NO3 -. Lorsque les concentrations augmentent, cela concerne surtout la profondeur des 25 cm et les valeurs sont globalement plus importantes sur l'itinéraire PmNO.

  -, NO2 et NH4 + mesurées dans les nappes et fossés sont présentées dans le Tableau 10. Les concentrations générales sont faibles voire très faibles, surtout en comparaison du seuil de potabilité de l'eau fixé à 50 mg L -1 par l'Office Mondiale pour la Santé (OMS). L'itinéraire PmNO montre des concentrations en molécules azotées très basses, surtout en comparaison du dispositif SDM. On observe que dans la nappe de PmNO la concentration NO3 -et NO2 est multipliée par 10 en février 2018 par rapport à novembre 2017. La profondeur de la nappe sous les trois itinéraires PmNO, SDM et PmB est présentée en ANNEXE 31.

	Tableau 10 : Concentrations en NO3 -, NO2 et NH4 + dans les nappes et fossés.		
		Novembre 2017		Février 2018	
		Nappe		Nappe		Fossés	
	Essais	NO3 -+ NO2 (mg L -1 )	NH4 + (mg L -1 )	NO3 -+ NO2 (mg L -1 )	NH4 + (mg L -1 )	NO3 -+ NO2 (mg L -1 )	NH4 + (mg L -1 )
	PmNO	0,025	0,070	0,232	0,045	0,545	0,085
	PmB	0,030	0,283	0,043	0,040	0,972	0,065
	SDM	0,996	0,063	1,831	0,047	0,756	0,184

  Les différentes concentrations dans la solution du sol sont présentées en fonction du traitement fertilité et uniquement pour les modalités témoin et cendre (* P < 0,005). Une extraction au nitrate d'ammonium a été effectuée sur les échantillons.Les différentes concentrations foliaires sont présentées en fonction du traitement fertilité et uniquement pour les modalités témoin

			n.s	K n.s		Ca *		Mg *		Na *		Fe n.s Mn n.s Zn *	Cd n.s	Pb n.s
		Témoin	0,853 ± 0,188	22,63 ± 1,40	131,26 ± 8,96	34,95 ± 1,51	15,41 ± 0,46	7,24 ± 1,27	1,11 ± 0,06	0,44 ± 0,02	196,5 ± 11,2	8,2 ± 0,54
		Cendre	0,893 ± 0,188	22,22 ± 1,40	183,01 ± 9,18	40,47 ± 1,36	16,62 ± 0,38	7,55 ± 0,54	1,77 ± 0,07	0,58 ± 0,06	164,8 ± 11,2	9,4 ± 0,69
	Traitement	Eléments majeurs (g kg -1 ) P * K * Ca n.s Mg *	B *		Oligo-éléments (mg kg -1 ) Fe * Cu * Zn n.s Mo n.s	Mn n.s	ETM toxiques (mg kg -1 ) As n.s Cd n.s Pb n.s
	Témoin	0,60 ± 0,03	3,71 ± 0,06	1,97 ± 0,06	1,21 ± 0,08	16,00 ± 0,87	18,37 ± 2,21	1,94 ± 0,05	23,91 ± 1,41	0,006 ± 0,004	78,65 ± 8,5	0,016 ± 0,001	0,15 ± 0,003	0,07 ± 0,02
	Cendre	0,64 ± 0,03	3,97 ± 0,07	2,03 ± 0,06	1,28 ± 0,08	16,61 ± 0,87	21,03 ± 2,20	2,12 ± 0,05	25,61 ± 1,22	0,008 ± 0,004	74,57 ± 8,46	0,017 ± 0,002	0,15 ± 0,006	0,14 ± 0,02

et cendre (* P < 0,05).

  , mais une diminution de 10-11 % du Corganique est toutefois conséquente. Ces résultats ne plaident pas en faveur

	Traitement	Ajonc d'Europe * Ericaceae n.s	Herbacées n.s	Fougère aigle n.s	Bourdaine n.s

de six ans après plantation, lorsque les ajoncs poussent et forment un sous-bois dense, puis une seconde de trois ans après le broyage du sous-bois.Lors de la première période, la mortalité des pins là où le semis eu lieu a augmenté au cours de la saison sèche, en comparaison du traitement contrôle, ce qui suggère une compétition pour l'eau. La croissance en diamètre des pins s'est réduite, contrairement à celle en hauteur, ce qui indique une stratégie d'évitement de la compétition pour la lumière induite par les ajoncs. En présence d'ajoncs toujours, le statut en N des aiguilles a considérablement augmenté, et un auto-élagage des branches basses a eu lieu, pendant que l'abroutissement a été limité grâce à la protection physique de ce sousbois épineux encerclant les pins. Au cours de la seconde période, peu après le broyage du sous-bois, l'enrichissement en N des aiguilles s'est poursuivi, suggérant un effet fertilisant du broyat. Le broyage a aussi permis de libérer les pins de la compétition des ajoncs, et le retard de croissance a été compensé au regard des diamètres et des volumes de tiges. Deux ans après le broyage, au niveau individuel, les volumes moyens des arbres avec semis étaient similaires à ceux des traitements sans semis.En conclusion, durant les neuf premières années de croissance, l'introduction des ajoncs dans la forêt de pins a eu des effets contrastés. Les ajoncs ont exercé de la compétition pour la lumière et l'eau. Par ailleurs, cette pratique culturale a produit des flux significatifs d'azote et de matière organique dans l'écosystème, ce qui pourrait à l'avenir renforcer la fertilité du sol et améliorer la nutrition des arbres.Il est recommandé de procéder à d'autres évaluations de l'association pin-ajonc, sur des périodes plus longues et sur des stations du massif forestier davantage pauvres en nutriments.Mots clés : Ulex europaeus, ajonc d'Europe, Pinus pinaster, pin maritime, biogéochimie, écologie fonctionnelle, espèces légumineuses, azote

N signal from gorse plants with a %Ndfa equal to 100% (δ 15 Nfix = -0.55 ‰;[START_REF] Cavard | Field effect of P fertilization on N2 fixation rate of Ulex europaeus[END_REF] 

Toutefois, les statistiques ont pu s'appliquer aux expérimentations internes à la parcelle PmNO (dans la mesure où les témoins étaient bien présents) et au dispositif de Castillonville. Le logiciel R.3.3.4 (R Core Team 2017) permit de réaliser les différents tests. Le modèle mixte a été utilisé pour prendre en compte à la fois la dépendance spatiale des échantillons inclus dans les parcelles unitaires et les blocs, et la dépendance temporelle des mesures répétées effectuées sur les mêmes individus (croissance, nutrition, évolution des flux). Le type d'itinéraire (PmNO, PmB, SDM etc.) était l'unique variable explicative utilisée dans les modèles pour tester les effets des itinéraires. En accord avec Nakagawa et Schielzeth (2013), lorsqu'une régression linéaire était produite avec un modèle mixte, le r 2 marginal (la variance expliquée par les effets fixes, noté r 2 m) et le r 2 conditionnel (la variance expliquée par les effets fixes et aléatoires, noté r 2 c) étaient calculés. Lorsque les conditions d'application (normalité des données et homoscédasticité des variances) n'étaient pas respectées, les données étaient transformées (logarithme, racine carrée, arc sinus). Si toutefois le problème persistait, le test de Kruskall-Wallis était alors utilisé comme substitut non-paramétrique, puis les différences entre les modalités étaient comparées entre elles avec le test post-hoc de Kruskall (package Agricolae ; perte en masse et δ 15 N des litières, comparaison des biomasses spécifiques du sous-bois). Lorsque des différences statistiques émergeaient des modèles mixtes, le test post-hoc de Tuckey était utilisé pour comparer les effets des modalités entre elles. Enfin, les analyses longitudinales de survie des pins ont été analysées par le test de Cox (Cox proportional hazard mixed models, package coxme), pour prendre en compte la dépendance spatiale vis-à-vis des blocs et des parcelles unitaires. Les données présentées dans l'étude (texte et figures) sont systématiquement suivies par l'erreur standard correspondante.
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Résumé :

Les effets écologiques de l'inter-culture d'un arbuste fixateur d'azote (Ulex europaeus, l'ajonc d'Europe) sur une jeune plantation de pin maritime (Pinus pinaster) ont été étudiés. Les espèces fixatrices d'azote sont largement connues pour leur intérêt agronomique à augmenter la fertilité du sol. Cependant, dans les écosystèmes forestiers, leur utilisation est faible, exceptée dans quelques associations sous les tropiques. Le massif forestier des Landes de Gascogne (S-O de la France) est pauvre en éléments chimiques, et l'ajonc d'Europe est une plante vigoureuse et native de la région.

Ainsi, une étude sur l'association entre cette légumineuse et les arbres présente un intérêt important.

Dans ce but, nous avons comparé une plantation standard de pin (contrôle) avec une plantation où un semis d'ajonc avait été effectué entre les lignes de pins lors de l'installation (semis d'ajonc). Ce facteur a été combiné avec une fertilisation en phosphore (contrôle Vs. fertilisation-P), pour un total de quatre modalités. Les pratiques de gestion évaluées ici distinguent deux périodes principales : une première

Abstract:

We explored the ecological impact of a nitrogen-fixing shrub (Ulex europaeus, common gorse) cultivated as an intercrop species in the interlines of a young stand of maritime pine (Pinus pinaster). Nitrogen fixing species are well-known for their advantage of increasing the soil fertility in agriculture.

Nevertheless, in forest ecosystems, their use is uncommon except in some associations in the tropics.

The Landes de Gascogne forest range (SW France) has soil fertility issues and Ulex europaeus is a vigorous plant, native to this region. Therefore, an investigation of the association of this N-fixing species with trees is worthwhile.

To this end, we compared a standard pine plantation management (control) with a treatment where gorse seeds were sown in the interlines at tree plantation (gorse sowing). This factor was combined with a phosphorus supply (control versus P-fertilisation), resulting in four treatments. The forestry practices evaluated here distinguish two main periods: a first period of six years after tree plantation when gorse individuals grew as an intercrop and formed dense vegetation, and a second period of three years after crushing this vegetation in the interlines.

In the first period, pine mortality in the gorse sowing treatment was higher during the dry season than in the control treatment, suggesting competition for water. Pine diameter growth was reduced, but not height growth, indicating avoidance of light competition with gorse. In the presence of gorse, pine foliar-N was appreciably enhanced relative to the control, and natural pine pruning occurred, while pine browsing by animals was limited due to the protection of the thorny gorse thickets surrounding the trees. In the second period, soon after crushing the gorse vegetation in the interlines, enrichment of nitrogen in needles continued, suggesting a fertilising effect of the gorse remnants. Crushing also freed the pines from shrub competition and a catch-up growth was identified regarding diameter and stem volume growth. Two years after the gorse crushing, tree size and biomass were similar in the experimental treatments regardless of gorse sowing or not.

Overall, during the first nine years after tree plantation, gorse introduction in the pine tree forests had various effects. On the one hand, gorse induced competition for light and water. On the other hand, it resulted in high inputs of nitrogen and organic matter into the ecosystem which could lead to sustained soil fertility and this might improve tree nutritional status. We recommend continuing the assessment of such pine-gorse forestry associations for longer observation periods and in very nutrient-poor sites in this forest range. Keywords: Ulex europaeus, common gorse, Pinus pinaster, maritime pine, biogeochemistry, functional ecology, leguminous species, nitrogen

Supplementary data

SUPPLEMENTARY 15: Averages of pine nutritional thresholds. (2018). Yellow-filled areas indicate that mean temperatures were higher than twice the monthly precipitation and represent periods of drought events. The relative extractable water (REW) averaged over the 70 cm of soil (panel B) is presented from May 2017 to December 2 2018, when ecophysiological measurements were performed (Ψ symbols). REW thresholds for the onset of water stress (20% = 9% of soil moisture) and for the wilting point (0% = 4% of soil moisture) are indicated on panel B [START_REF] Loustau | Evolution saisonnière du flux de sève dans un peuplement de pins maritimes[END_REF]. Article publié

SUPPLEMENTARY 16: Pine growth variables at Escource and CAEPE sites. SUPPLEMENTARY 19: Photosynthetically Active Radiation (PAR) at the wet-gorse site. PAR was measured between two pine lines at 2m height for two years following two different treatments of gorse phytovolume (« gorse density »). SUPPLEMENTARY 20: Fine root biomass of pine, gorse and other understorey species. Total fine root biomass is presented as a function of gorse phytovolume levels and according to the three groups of vegetation: pine, gorse and the other species (named « Understorey »). Different letters indicate significant differences between gorse phytovolume level (Tukey post-hoc test). Gorse fine root biomass increased with gorse phytovolume (green letters).

Annexes