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Avant-propos

Ce livre n’a certes pas la prétention d’être un traité d’écologie microbienne du sol. Il se propose simplement de donner un aperçu aussi clair et complet que possible des relations étroites qui existent entre les microorganismes du sol et le développement des végétaux. Ouvrage de culture générale, il décevra sans doute les nombreux spécialistes dont il ne fait qu’effleurer les domaines d’investigation. Cependant, à une époque où le travail de recherche exige une spécialisation de plus en plus poussée des chercheurs, il ne m’a pas semblé inutile d’esquisser une synthèse permettant de dégager quelques idées générales «car il est bien plus beau de savoir quelque chose de tout que de savoir tout d’une chose» (Pascal, Pensées).

Le texte, conçu pour être lu comme un ensemble, se divise en trois parties qui s’enchaînent logiquement. La première partie définit les principales caractéristiques du monde souterrain et décrit les microorganismes qui y vivent ainsi que les contraintes auxquelles l’environnement les soumet. La deuxième partie montre comment l’action des microorganismes peut modifier le milieu physico-chimique, les équilibres microbiologiques et le développement des plantes. La troisième partie envisage quelques moyens d’intervention permettant de limiter la prolifération des microorganismes nuisibles et de tirer le meilleur parti de l’activité des microorganismes auxiliaires.

Le nombre des références bibliographiques a été limité à l’essentiel de façon à ne pas alourdir le texte et, pour rendre la lecture plus facile, les informations qui ne sont pas considérées comme nécessaires pour une première approche ont été présentées dans des encadrés ou en petits caractères dans le corps de l’exposé. Pour une étude plus approfondie au contraire, un choix d’ouvrages de synthèse portant sur des aspects particuliers est proposé à la fin de chaque chapitre. Un index alphabétique détaillé permet par ailleurs d’entrer directement dans le texte si l’on désire des renseignements sur un sujet précis.

Claude Alabouvette, Michèle Davet-Frésia, Eric Ducelier et Christian Martin ont accepté de lire l’intégralité d’une première rédaction de ce manuscrit qui s’est largement enrichi de leurs remarques. Madame M.-M. Coûteaux, Messieurs J. Dalmasso, S. Gianinazzi, J. Guttierez, T. Heulin, D. Mousain, J. Schmit et P. Signoret ont bien voulu corriger les chapitres correspondant à leurs spécialités. Avec B. Digat, J.-J. Drevon, S. Kreiter, P. Normand, Christine Poncet et la photothèque de l’INRA, ils ont contribué à l’illustration photographique. Josiane Peyre, enfin, a délaissé la pratique de la mycologie pour mettre en forme, avec une infinie patience, les versions successives de cet ouvrage. Que tous en soient bien sincèrement remerciés.

Ce livre s’adresse à mes amis praticiens et ingénieurs de terrain, aux jeunes chercheurs et aux étudiants dont l’attente m’a encouragé à m’engager dans cette entreprise. Mais il est dédié avant tout à la mémoire de Gérard Canal, maraîcher à Saint Estève. C’est pour répondre, trop tard, aux questions que son ardente curiosité lui faisait constamment poser que cette tâche a été entreprise.

Montpellier, avril 1995
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Introduction

Les premiers êtres vivants qui sortirent définitivement de l’océan primitif, il y a 400 millions d’années, pour partir à la conquête des terres émergées, étaient des organismes chlorophylliens. Sur ces rochers encore arides et déserts ils édifièrent les premiers assemblages de molécules organiques terrestres à partir d’eau, de sels minéraux et du gaz carbonique atmosphérique. Leurs descendants, toujours aussi frugaux, sont aujourd’hui encore la source de toute vie à la surface de la terre. Les plantes sont en effet des producteurs primaires de biomasse : elles synthétisent, grâce à leur aptitude à transformer l’énergie du soleil en énergie chimique, l’ensemble des molécules organiques dont elles ont besoin. Ces molécules, et l’énergie qu’elles contiennent, sont les éléments indispensables du développement de toute une succession d’organismes non-photosynthétiques. Des animaux herbivores ainsi que des organismes parasites vont en effet utiliser ce matériel pour l’édification de leur propre substance. Beaucoup de ces consommateurs primaires seront, plus tard, la proie de consommateurs secondaires qui pourront, à leur tour, être victimes de prédateurs et d’autres parasites.

Une faible partie du carbone incorporé dans la matière organique est minéralisée par la respiration des plantes et des animaux. Le reste, constitué par les débris végétaux non consommés, les déjections et les cadavres d’animaux, s’accumule à la surface du sol: 1 ha de sol forestier reçoit ainsi chaque année de 1 à 4 t de matière organique (masse sèche) en zone tempérée, de 12 à 20 t en zone tropicale humide. Mais les végétaux sont incapables de réutiliser les éléments immobilisés dans ces déchets : ils ne peuvent assimiler que des sels minéraux. C’est alors qu’interviennent les microorganismes décomposeurs. Capables de venir à bout des molécules les plus complexes, ils se chargent d’assurer le retour à l’état minéral de la matière organique résiduelle. Sans eux, les restes organiques s’accumuleraient jusqu’à l’épuisement du dioxyde de carbone atmosphérique, immobilisant les éléments minéraux fondamentaux et interdisant de ce fait la poursuite du développement végétal, et par conséquent de la vie. Les décomposeurs jouent donc un rôle de recyclage tout à fait essentiel dans le fonctionnement des écosystèmes (fig. 1).

La productivité primaire d’un territoire, souci primordial d’un agronome, dépend du climat et de la richesse du sol en éléments assimilables par les plantes. Elle est donc en partie conditionnée par un recyclage correct de la matière organique : un écosystème, naturel ou cultivé, ne fonctionne normalement que si la vie microbienne y est active. Les microorganismes du sol s’acquittent le plus souvent de leurs fonctions de manière si satisfaisante que l’on a tendance à oublier à quel point leur rôle est important. Il arrive cependant, parfois, que la mécanique s’emballe ou bien s’enraye, sous l’effet de facteurs naturels ou d’interventions humaines intempestives. On observe alors une baisse rapide de la fertilité et une dégradation de la structure du sol.
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Figure 1. Les groupes trophiques et les transferts d’énergie dans l’écosystème terrestre,.



Tous les microorganismes du sol ne sont pas, malheureusement, des décomposeurs de matière organique morte. Certains sont aussi des consommateurs et s’en prennent directement à la matière vivante. Les racines des végétaux sont ainsi exposées à un grand nombre de parasites contre lesquels il est toujours difficile de lutter. D’autres microorganismes ont dépassé le stade du parasitisme et ont réussi à établir avec leurs hôtes végétaux des relations d’assistance mutuelle. La microfaune et la microflore peuvent être elles-mêmes victimes de prédateurs microbiens qui jouent un rôle important dans l’équilibre des communautés.

Le bon fonctionnement des plantes, l’état sanitaire des cultures et, par suite, la production de ressources alimentaires, dépendent ainsi à plus d’un titre de la vie microbienne du sol. Le but de cet ouvrage est de présenter quelques-unes de ces interactions. La plupart des phénomènes sont le résultat d’équilibres complexes. Pour les interpréter correctement, il est nécessaire de connaître d’abord le cadre dans lequel ils se produisent. Nous caractériserons donc dans un premier temps l’écosystème édaphique (du grec édaphos = sol). Un écosystème est constitué par l’ensemble des communautés d’êtres vivants (et par les rapports qui les unissent) dans un espace délimité, défini par ses caractéristiques physico-chimiques et par ses conditions environnementales. Après avoir décrit les principaux groupes d’habitants du sol et le cadre dans lequel ils évoluent, nous envisagerons donc leurs relations avec leur environnement, puis leurs rapports entre eux et avec les plantes, en nous intéressant plus particulièrement aux plantes cultivées. Nous chercherons enfin comment intervenir pour tirer le meilleur parti des microorganismes auxiliaires du sol ou pour lutter contre les organismes défavorables, et d’une façon générale pour agir sur les équilibres microbiens de manière à améliorer la production végétale.

Quelle que soit l’échelle à laquelle on le considère, tout écosystème a besoin, pour fonctionner, d’un apport extérieur permanent d’énergie. A l’échelle de la Terre, c’est le soleil qui constitue la source unique et irremplaçable de toute activité vitale (fig. 1). C’était du moins ce que l’on croyait jusqu’à la découverte, en 1977, de communautés animales vivant au fond des mers dans une obscurité absolue à proximité des sites hydrothermaux, le long des dorsales océaniques. On a dû admettre rapidement, mais non sans quelque stupéfaction, que la matière organique utilisée par ces peuplements n’était pas d’origine photosynthétique. C’est l’oxydation du sulfure d’hydrogène des eaux thermales qui fournit toute l’énergie nécessaire au fonctionnement du système. Cette réaction est assurée par des Bactéries qui, vivant en association étroite avec des Invertébrés, sont à la base d’une longue chaîne alimentaire.

Une surprise encore plus extraordinaire attendait les microbiologistes en 1986, avec la découverte à Movilé, en Roumanie, d’une grotte souterraine complètement isolée du monde extérieur depuis, semble-t-il, plusieurs millions d’années. Dans cette grotte vivent des microorganismes, des Mollusques et des Arthropodes. Ici encore, l’énergie nécessaire au fonctionnement de l’écosystème n’est pas d’origine photosynthétique mais provient de l’oxydation, par des Bactéries (Thiobacillus et Beggiatoa), des eaux sulfureuses du sous-sol.

Quelques ouvrages généraux sur la microbiologie du sol

ALEXANDER M., 1977 - Introduction to soil microbiology (2éme édition). John Wiley and Sons, New York.

DOMMERGUES Y. et MANGENOT F., 1970 - Ecologie microbienne du sol. Masson, Paris.

LYNCH J.M., 1983 - Soil biotechnology : microbiological factors in crop productivity. Blackwell Scientific Publications, Oxford.

METTING F. B. (Ed.), 1993 - Soil microbial ecology. Applications in agricultural and environmental management. Marcel Dekker Inc., New York.

PAUL E. A. et CLARK F. E., 1989 - Soil microbiology and biochemistry. Academic Press, San Diego.

PESSON P. (Ed.), 1971 - La vie dans les sols. Aspects nouveaux. Etudes expérimentales. Gauthier

- Villars, Paris.

WALKER N. (Ed.), 1975 - Soil microbiology. Butterworths, London.





Le milieu «sol»

Le sol est le milieu meuble où s’ancrent les racines et dans lequel elles puisent l’eau et les éléments minéraux nécessaires à la croissance et au développement des végétaux. Ce n’est qu’une infime pellicule à la surface de la croûte terrestre, formée au cours des temps géologiques par une lente transformation des roches-mères initiales sous l’effet de phénomènes physiques, chimiques et biologiques dont l’action se poursuit de nos jours. La genèse et l’évolution des sols sont étudiées par les pédologues, la fertilité par les agronomes. Nous ne considérerons dans ce chapitre que les aspects de ce milieu particulier qui sont directement en rapport avec la vie microbienne.

Le sol est un milieu minéral poreux : gaz et liquides peuvent y circuler. On y distinguera donc trois «compartiments» physiques : un compartiment solide, un compartiment liquide et un compartiment gazeux.

Mais le sol n’est pas seulement un substrat physico-chimique, c’est aussi un support de vie, créatrice de matière organique. Aux trois fractions précédentes il nous faudra donc ajouter pour décrire le sol un compartiment organique dans lequel nous séparerons la matière organique vivante, métaboliquement active, de la matière organique morte. C’est donc finalement un ensemble de cinq fractions différentes qui, pour nous, constituera le sol (fig. 2).
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Figure 2. Les 5 compartiments du sol. Chacun des traits symbolise une possibilité d’interaction (d’après Morel, 1989).



Des transferts de substances et d’énergie ont lieu en permanence, non seulement entre ces divers compartiments, mais aussi entre chacun d’eux et le milieu extérieur : échanges gazeux, échanges de température, chutes de pluie-évaporation-drainage, apports de résidus animaux et végétaux, etc.

En examinant successivement les éléments de cet ensemble, nous n’oubherons donc pas qu’aucun d’entre eux ne peut être en réalité considéré indépendamment des autres.
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1

Les compartiments inertes


La fraction minérale solide

Elle représente à elle seule 93 à 95 % du poids total du sol. Elle est composée d’éléments de tailles très diverses provenant de la fragmentation plus ou moins poussée de la roche-mère originelle. On les classe, en fonction de leur volume, en cailloux, graviers, sables grossiers, sables fins et limons (tabl. 1). L’altération et la.transformation de ces éléments minéraux de base donnent naissance à une autre catégorie de particules, de taille encore plus fine que les limons (moins de 2μm) : ce sont les argiles. La composition granulométrique (c’est-à-dire les proportions relatives des sables, limons et argiles, déterminées après rupture des agrégats et dispersion de l’argile) caractérise la texture du sol. La texture d’un sol conditionne certaines de ses propriétés physiques : ainsi un sol de texture sableuse ou sablo-limoneuse est plus perméable à l’eau et plus facile à travailler qu’un sol de texture argilo-limoneuse ou argileuse.

Parmi les particules élémentaires du sol, les argiles jouent un rôle si important sur le plan biologique qu’il est indispensable de les étudier de plus près.


Tableau 1. Classement des particules minérales du sol en fonction de leur taille.




	Catégorie
	diamètres extrêmes



	Graviers
	de 2 à 20 mm



	Sable grossier
	de 0,2 à 2 mm



	Sable fin
	de 0.02 à 0,2 mm



	Limon
	de 0,002 à 0.02 mm



	Argile
	moins de 0,002 mm







Les argiles

Très schématiquement, ce sont des minéraux constitués par des feuillets de structure microcristalline empilés les uns sur les autres. Ces feuillets peuvent être fortement liés les uns aux autres par des liaisons hydrogène : c’est le cas de l’illite et de la kaolinite. Dans d’autres types d’argiles, la cohésion est assurée par des forces relativement faibles (forces de Van der Waals par exemple). Les feuillets peuvent alors s’écarter et des molécules d’eau, contenant des substances dissoutes, peuvent pénétrer dans les espaces interfoliaires : l’argile gonfle. C’est le cas des smectites, groupe auquel appartiennent par exemple la montmorillonite et la beidellite.

Chaque feuillet est lui-même formé de deux ou trois couches superposées. Dans chaque couche un ion métallique occupe le centre d’une figure géométrique à trois dimensions dont les sommets sont des ions oxygène ou hydroxyles (fig. 3). Théoriquement, l’ensemble est disposé de telle façon que les charges positives de l’ion central (Si4+, Al3+ ou Fe3+) soient complètement neutralisées par les charges négatives des anions. Cependant, ces microcristaux ne sont pas parfaits et il arrive fréquemment que des ions métalliques centraux soient remplacés par des cations de valence inférieure : par exemple Al3+ se substitue à Si4+, Fe2+ ou Mg2+ à Al3+. L’équilibre n’est alors plus assuré et des charges négatives apparaissent à la surface des feuillets. Certaines liaisons peuvent être rompues sur les bords des feuillets. La présence d’ions hydroxyles (en milieu alcalin) peut alors entraîner l’apparition de charges négatives, et celle d’ions Al3+ (en milieu acide) l’apparition de charges positives sur les arêtes des particules. Ajoutons que certaines argiles formées sur des cendres volcaniques (allophanes) portent des charges positives en surface.

Du fait de leur charge et de leur ténuité, de telles particules forment, lorsqu’elles sont mises en suspension dans l’eau, une suspension colloïdale stable : elles demeurent indéfiniment dispersées. Cette stabilité est due à la répulsion qu’exercent les unes sur les autres les charges négatives. Si l’on ajoute à l’eau une solution d’un électrolyte, on constate que les particules précipitent. On dit qu’elles floculent. On peut considérer en première approximation que, sous l’effet de l’électrolyte, les forces de répulsion entre particules ont été atténuées et que les forces d’attraction entre atomes (forces de Van der Waals) l’ont emporté. La nature et la concentration de l’électrolyte sont les principaux paramètres à prendre en compte dans les phénomènes de floculation.

Une autre propriété très importante résulte de la charge électro-négative des argiles, qui les rend aptes à contracter des liaisons électrostatiques avec les protons, les cations métalliques et, d’une façon générale, toutes les particules chargées positivement. Ces liaisons sont réversibles et les cations fixés peuvent être remplacés par d’autres cations présents dans la phase aqueuse du sol : ils sont échangeables. La capacité d’échange des cations, exprimée en milli-équivalents (méq) pour 100 g, est une propriété caractéristique de chaque type d’argile. Elle est par exemple beaucoup plus élevée pour une smectite (plus de 100 méq/100g) que pour une argile comme la kaolinite (moins de 10 méq/100g).

Outre ces liaisons électrostatiques, d’autres forces peuvent se manifester à la surface des feuillets d’argile : liaisons hydrogène, forces de Van der Waals, liaisons de coordination, etc. L’ensemble de ces forces d’attraction est parfois désigné par le terme général de sorption.
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Figure 3. Schéma structural d’une argile de type 2/1. comme l’illite ou la montmorillonite. Chaque feuillet de cette argile est constitué de 2 couches tétraédriques et d’une couche octaédrique. Dans la disposition tétraédrique, un ion Si4+ (en vert) occupe le centre d’un tétraèdre dont les sommets sont des ions O ou OH. Dans les deux cas, les charges négatives en excès sont compensées par les charges positives des cations voisins car ces structures sont placées les unes à côté des autres pour former une couche dans laquelle certains des sommets sont mis en commun. Les feuillets sont séparés par des intervalles, les espaces interfoliaires. L’ensemble constitué par un feuillet et un espace interfoliaire constitue l’unitê structurale de l’argile (Motel, 1989).







Conséquences des propriétés des argiles


Capacité d’échange et effet tampon

La constitution des argiles et leur aptitude à échanger des ions H+ contre d’autres cations leur confère un pouvoir tampon qui évite aux organismes présents dans la phase liquide du sol de subir de brusques variations de pH. Cet effet tampon est d’autant plus prononcé que la capacité d’échange est plus grande : le pouvoir tampon de la montmorillonite est plus élevé que celui de la kaolinite. Plus généralement, le pouvoir absorbant des argiles leur permet de constituer une réserve d’éléments minéraux très importante et assure une régulation de l‘approvisionnement de la phase liquide du sol. Bien entendu, ce phénomène concerne en premier lieu la nutrition des végétaux et, à ce titre, il a été intensément étudié. Mais il intéresse également les microorganismes.




Rétention d’eau

Grâce aux multiples liaisons (de type chimique ou électrostatique) susceptibles de s’établir entre les feuillets ou les cations des espaces interfoliaires et les molécules d’eau, les argiles sont capables d’emmagasiner de grandes quantités d’eau de façon réversible (fig. 4). Cette capacité d’hydratation est particulièrement élevée chez les argiles dont les surfaces particulaires sont grandes (argiles gonflantes). Ce caractère, qui atténue les irrégularités des précipitations dues au climat, est lui aussi favorable à la vie microbienne.
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Figure 4. Liaisons possibles de l’eau interfoliaire (Morel, 1989).







Adsorption de composés organiques

Les argiles peuvent retenir non seulement des ions minéraux, mais aussi des molécules organiques. Cette rétention a un double effet : elle empêche l’entraînement par lessivage de ces composés (la plupart des substances organiques migrent peu en profondeur) ; elle les met aussi temporairement à l’abri d’une dégradation par les microorganismes ou par les enzymes du sol. Il semble que cet effet protecteur ne soit pas dû seulement à un piégeage des molécules entre les feuillets d’argile, hors de portée des microorganismes. On a pu montrer en effet qu’une protéine comme la catalase, même lorsqu’elle est adsorbée sur la face externe d’une particule argileuse, et donc facilement accessible, n’est pas biodégradée. Il semblerait d’une part que les acides aminés terminaux par où les exopeptidases pourraient commencer le clivage de la protéine soient masqués par la sorption ; d’autre part que la liaison avec l’argile modifie la configuration stérique de la molécule, rendant les endopeptidases incapables de reconnaître leurs sites spécifiques d’attaque (Stotzky, 1980). Ce changement de la disposition dans l’espace de la molécule de catalase adsorbée paraît confirmé par l’observation que cette enzyme est quatre fois plus active lorsqu’elle est liée qu’à l’état libre : dans la nouvelle configuration résultant de l’adsorption, les sites actifs de l’enzyme pourraient être plus facilement accessibles à leurs substrats. La modification de la réactivité des molécules adsorbées, par rapport à leur comportement en solution, paraît être un phénomène assez général auquel les chimistes portent un intérêt croissant. Des molécules plus petites (acides aminés, peptides) peuvent aussi être adsorbées. Elles sont plus facilement utilisables que les protéines mais, pour être transportées à l’intérieur des cellules et métabolisées, il faut que leur affinité pour les perméases qui assurent leur passage à travers les membranes microbiennes soit plus grande que leur affinité pour leur substrat argileux (Dashman et Stotzky, 1986). L’utilisation de ces molécules est donc réservée aux seules espèces capables de les désorber.

Cette matière organique adsorbée n’est pas définitivement fixée. Des changements ponctuels de l’environnement (modifications du pH, arrivée de certains cations), des phénomènes mécaniques d’abrasion dus au passage des racines, à la microfaune ou au travail du sol, peuvent entraîner la désorption des molécules et leur remise en circulation dans la solution du sol. Des alternances de cycles humidité-sécheresse ou gel-dégel peuvent avoir le même effet (Stotzky, 1980).

On peut ainsi considérer que la fraction argileuse du sol se comporte comme une sorte d’entrepôt dans lequel serait mise en réserve une partie des ressources nutritives, assurant de cette façon aux microorganismes aussi bien qu’aux racines des plantes un plus grand étalement dans le temps de la disponibilité des nutriments.




Effet sur la structure du sol

La phase liquide du sol peut être assimilée à une solution d’électrolytes dans laquelle les cations les plus fréquents sont généralement les ions Ca++ et H+. Les argiles sont donc à l’état floculé, et ceci assure au sol une bonne structure, facilitant la circulation de l’eau et les échanges gazeux. Ces conditions sont favorables au développement des racines comme à la vie microbienne.








La matière organique inerte


Origine

Elle provient de l’activité de tous les organismes présents à la surface ou à l’intérieur du sol. Une partie de cette matière organique est produite par des organismes vivants : déjections animales, exsudats racinaires et litière végétale, polysaccharides microbiens. Le reste est constitué par les débris des végétaux morts, les cadavres d’animaux, les cellules microbiennes lysées. L’essentiel de la matière organique parvenant dans le sol est d’origine végétale : l’apport constitué par le renouvellement annuel des feuilles dans une forêt tempérée représente plusieurs tonnes de matière sèche par hectare.

Les substances solubles, de faible poids moléculaire, sont rapidement utilisées et/ou minéralisées. Le reste est progressivement transformé en composés très complexes, de poids moléculaire élevé, de couleur foncée, globalement appelés humus. Ce terme, qui ne correspond pas à une substance chimique bien précise, désigne cependant un matériau dont les propriétés sont assez bien définies.




Propriétés de l’humus

Elles sont très voisines de celles des argiles, bien que les mécanismes qui en sont responsables soient parfois différents.

Les composés humiques peuvent porter des charges positives (créées par la protonation d’une fonction amine) mais ils sont en général chargés négativement (par suite de l’ionisation de l’hydrogène des groupes carboxyles et hydroxyphénols) et, comme les argiles, ils peuvent attirer réversiblement des cations. La capacité d’échange de l’humus est très importante, en moyenne 2 à 3 fois plus élevée que celle des smectites. Les phénomènes qui règlent les processus d’échange sont cependant plus compliqués que dans le cas des argiles ; ils varient avec l’ion métallique et avec le pH. Du fait de cette capacité d’échange, et aussi de la présence de groupes carboxyles R-COOH, les substances humiques se comportent comme des acides faibles et possèdent un grand pouvoir tampon. Les acides humiques ont la faculté d’adsorber un grand nombre de composés organiques et ils peuvent emmagasiner des quantités d’eau considérables (jusqu’à 20 fois leur poids). Enfin, comme les argiles, les composés humiques sont des colloïdes. Ils se présentent sous forme floculée en présence des acides et des sels minéraux du sol.




Le complexe argilo-humique

En fait, plus de la moitié (et parfois la totalité) de la matière organique du sol est associée à l’argile avec laquelle elle forme des complexes très stables. Les particules d’argile se trouvent en général enrobées par une pellicule de matière organique. Divers types de liaisons chimiques ou physico-chimiques assurent la cohésion de ces complexes. Des hydroxydes polymérisés de fer, d’aluminium ou de manganèse qui sont, eux, chargés positivement, peuvent encore renforcer la stabilité de l’ensemble en jouant le rôle de ponts entre particules de charges négatives.






La structure du sol


Définition

La manière dont sont disposées les unes par rapport aux autres les particules minérales élémentaires constitue une caractéristique du sol que l’on appelle la structure. La structure normale d’un sol apte à la culture est une structure fragmentaire : le sol est constitué de petits grains ou agrégats, eux-mêmes agglomérés en mottes. La structure est bonne si, dans un sol sec exposé à la pluie, les agrégats n’éclatent pas sous l’action des gouttes. L’éclatement d’un agrégat en sous-unités qui elles-mêmes se dispersent peut en effet entraîner la formation d’une croûte et l’obturation des pores dans la partie supérieure du profil. La stabilité de la structure dépend en partie de phénomènes ioniques et électrostatiques : un sol riche en ions Ca++ est moins facilement dispersable qu’un sol où les cations monovalents sont abondants. Mais la structure dépend aussi de la constitution des agrégats. Chacun des petits grains (macro-agrégats) est formé par l’assemblage d’éléments de base, de taille inférieure ou égale à 250 μm : les micro-agrégats.




Les micro-agrégats

Ils représentent la plus petite unité cohérente du sol. Formés de grains de sable, de limon et de quelques particules d’argile et de matière organique, ils ne se dispersent pas en présence d’eau. Leur cohésion est due à l’action conjuguée de ciments minéraux et de liants organiques. Les ciments minéraux sont constitués par les argiles et par des hydroxydes métalliques. Les liants organiques comprennent des produits de nature essentiellement polysaccharidique, directement liés à la présence des racines (mucigel) et des microorganismes (capsules bactériennes, mucus des Algues et des Champignons), à durée de vie assez courte, et des substances plus complexes dues aux transformations microbiennes de la matière organique en humus et contenant de nombreux noyaux aromatiques. Ces substances, associées à des cations métalliques polyvalents, forment avec l’argile des «moellons» très stables. La nature hydrophobe de certains des colloïdes humiques renforce la résistance des micro-agrégats à l’effet dispersif de l’eau.

Le rôle capital joué par les liants d’origine microbienne dans la stabilité des agrégats a été confirmé par un grand nombre d’études. Nous citerons seulement ici une expérience de Hénin (1944) qui consiste à apporter du glucose et du sulfate d’ammoniaque à des échantillons de sol de la Station expérimentale de Versailles. Ces sources simples de carbone et d’azote n’ont aucun effet direct sur la structure du sol, mais elles stimulent l’activité microbienne. Trois semaines d’incubation suffisent pour que les composés organiques synthétisés par la flore microbienne améliorent de façon très nette la structure du sol. Cette amélioration se traduit par une augmentation du pourcentage d’agrégats stables proportionnelle à la quantité de glucose introduite dans le sol (tabl. 2). La contribution des microorganismes à la stabilité de la structure des sols est traitée plus en détail p. 133.




Les macro-agrégats

La réunion de plusieurs micro-agrégats constitue un macro-agrégat. Il est vraisemblable que des phénomènes mécaniques sont en partie à l’origine de ces constructions ainsi que de la réunion des macro-agrégats en mottes de tailles variées : action des vers de terre, pression exercée par les racines, tassements. Les macro-agrégats, de taille comprise entre 250 μm et quelques mm, sont des assemblages moins durables et plus lâches que les micro-agrégats. La cohésion de ces ensembles est assurée par des ciments minéraux et organiques et par un réseau de très petites racines, mais il semble que les Champignons du sol jouent aussi un rôle important.
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Tableau 2. Pourcentage d’agrégats stables dans des échantillons d’un sol de Versailles incubés pendant trois semaines à 25 % d’humidité en présence de 10 % de (NH4)2SO4 et de quantités croissantes de glucose (d’après Hénin, 1944).







Les agrégats, biotope hétérogène

Les micro-agrégats ne sont pas assemblés de façon jointive. Il existe entre eux et à l’intérieur des amas qu’ils constituent des espaces par où peuvent circuler l’air et la solution du sol. Les Champignons sont plutôt localisés à l’extérieur de ces amas, tandis que les Bactéries adhèrent aussi bien à leurs faces internes qu’à leur façade externe. On peut aussi trouver des Bactéries dans les cavités qui se forment à l’intérieur des macro-agrégats, libres ou liées à quelques débris organiques (fig. 5 et 66). Si les pores qui relient ces cavités au milieu extérieur sont plus petits que la taille des Bactéries, celles-ci y demeurent captives jusqu’à la désagrégation de l’amas. Cette séquestration peut les mettre à l’abri de la prédation par les Amibes ou les Nématodes et permettre le développement de colonies rassemblant un grand nombre d’individus. Si les pores sont obturés par l’eau capillaire ou par des ciments, le milieu à l’intérieur de l’agrégat devient rapidement totalement anaérobie.
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Figure 5. Différents biotopes possibles. à l’intérieur d’un macro-agrégat formé de 5 micro-agrégats, eux-mêmes constitués de grains de quartz, de débris organiques et d’une matrice amorphe. Les filaments mycéliens qui consolidant l’ensemble n’ont pas été rrprésenzés. I : phase liquide. 2 : phase gazeuse. 3 : matière organique. 4 : site aérobie. 5 : site microaérobie. 6 : site anaérobie. 7 : colonie bactérienne (en vert). 8 : grain de quartz.




Dans le moindre grain de terre peuvent donc coexister des habitats très différents. A l’extérieur la matière organique, facilement accessible, sera utilisée rapidement par des organismes aérobies sans avoir le temps de beaucoup évoluer. A l’intérieur, dans des conditions proches de l’anaérobiose, elle sera consommée lentement par une microflore peu active, et elle pourra subir une évolution plus poussée. Les populations présentes dans le compartiment externe, exposées aux prédateurs, soumises à de brutales variations de l’environnement, ne pourront subsister que si elles ont un fort taux de croissance et de reproduction. Les populations du compartiment interne, plongées dans un bain d’argile et de polysaccharides, sont protégées des fluctuations extérieures, mais elles devront, pour se maintenir dans ce milieu confiné, se contenter d’un développement ralenti. Cependant, la répartition des espèces entre les deux compartiments correspond en partie seulement à une spécialisation écologique. En fait, dans une large mesure, elle est purement passive : les Bactéries, liées au substrat sur lequel elles se développent, peuvent se trouver, ou non, enrobées et emprisonnées dans une microstructure. La différence entre les compartiments interne et externe est ainsi davantage (du moins à l’origine) une différence d’activité métabolique qu’une différence microfloristique.

La mise en culture d’un sol et, particulièrement, les travaux de labour qui l’accompagnent entraînent un bouleversement de cette situation. On observe une diminution du nombre de macro-agrégats et, parallèlement, une diminution de la matière organique et de la biomasse, principalement de la biomasse mycélienne (Gupta et Germida, 1988). Ces résultats suggèrent que le défrichement et la mise en culture, en améliorant le degré d’aération du sol, entraînent une minéralisation plus intense de la matière organique, suivie d’une réduction des populations microbiennes et en particulier des Champignons, avec pour conséquence une diminution de la stabilité des macro-agrégats.
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Figure 6. Bactéries se développant sur des particules organo-minérales à la surface d’une blessure d’un tubercule de pomme de terre (cliché B. Tivoli et E. Lemarchand, photothèque INRA).









La phase liquide


Définition et composition

Toute l’eau que reçoit un sol après une pluie ou une irrigation ne s’écoule pas par gravité vers les horizons inférieurs. Un volume plus ou moins important reste retenu : dans les pores du sol, par capillarité, et à la surface du complexe argilo-humique, par les forces de liaison que nous avons évoquées précédemment. Un sol donné a ainsi une certaine capacité de rétention de l’eau. Celle-ci varie avec la texture du sol : plus un sol contient de sable, plus sa capacité de rétention est faible. Pour un sol donné, elle varie aussi avec son degré de compaction. C’est cette eau retenue qui constitue la phase liquide du sol.

L’eau du sol n’est pas pure, mais contient une grande variété de substances en solution : des sels minéraux, des complexes organo-métalliques et des composés organiques d’origines diverses. La nature de ces composés peut varier au cours du temps en fonction des prélèvements ou des apports dus à la flore et aux microorganismes, eux-mêmes liés aux conditions climatiques. La concentration des solutés varie en outre selon le degré d’humidité du sol. La pression osmotique de la solution du sol reste cependant faible : elle demeure en moyenne inférieure à 0,1 MPa, ce qui correspond à une solution très diluée. La présence du complexe absorbant argilo-humique amortit en partie les variations trop brutales.




Disponibilité de l’eau

La quantité d’eau contenue dans un échantillon de sol peut être exprimée en grammes d’eau pour 100 g de sol sec. Pour la déterminer, il suffit de mesurer la masse d’eau perdue par l’échantillon après dessication (à 105°C pour obtenir l’évaporation des molécules d’eau liée). C’est une mesure facile à faire et commode pour comparer plusieurs états d’humectation d’un même sol. Mais elle ne donne aucune indication sur le degré de disponibilité de l’eau de ce sol pour les plantes et les microorganismes. Ainsi, une teneur en eau de 15 % représente à peu près la capacité de rétention d’un sol sablo-limoneux : dans ce sol saturé, l’eau sera facilement disponible. Mais pour une teneur en eau identique, dans un sol argileux dont la capacité de rétention est bien plus élevée, les plantes commenceront à flétrir.

Il est donc indispensable d’utiliser une mesure qui tienne compte du travail nécessaire pour extraire du sol l’eau qui y est retenue.

Pour amener une molécule d’eau liée à l’état libre, il faut en effet fournir un travail, appelé le potentiel hydrique total, destiné à compenser le potentiel gravitaire (dû à la pesanteur, et négligeable), le potentiel osmotique (peu important, nous l’avons vu), et le potentiel matriciel.

Ce que l’on mesure couramment est en fait le potentiel matriciel. Pour matérialiser l’effet de succion exercé par ces forces dans un sol non saturé, on peut imaginer le dispositif suivant (fig. 7). Une bougie de porcelaine poreuse, reliée à un tube en U, est introduite dans le sol. Au début de l’expérience, le tube est rempli d’eau jusqu’au niveau de la bougie. On constate que la hauteur de l’eau dans le tube diminue progressivement jusqu’à un niveau d’équilibre : ce déplacement du niveau de l’eau est le résultat du travail des forces matricielles.
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Figure 7. Tube manométrique permettant de mettre...
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