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RÉSUMÉ
Avec le développement de l’agroécologie, le sol prend une place importante dans la réflexion 
sur la mise en place de pratiques agricoles durables. Le sol est le siège de nombreux pro-
cessus opérés par des organismes vivants agissant de façon interactive. Ces processus sont 
indispensables pour la durabilité des services rendus par les agrosystèmes. Dans le cadre de 
la transition agroécologique, il devient alors nécessaire et urgent de promouvoir ces processus 
écologiques, de les intensifier par des pratiques adaptées et partagées avec d’autres contraintes 
socio-économiques, et enfin, de pouvoir les évaluer. Dans un premier temps, nous rappelons 
les théories écologiques du fonctionnement des écosystèmes pour améliorer notre prise en 
compte du sol dans la transition agroécologique. Puis, nous décrivons le besoin d’améliorer 
notre connaissance de la relation entre biodiversité, processus, fonctions agrégées et services 
rendus par les agrosystèmes dans un contexte mondial où la biodiversité, y compris celle du sol, 
est menacée. Cette approche théorique est illustrée par quatre études menées en zone tropicale 
démontrant la possibilité d’intensifier les processus du sol pour résoudre un dysfonctionnement 
agronomique, suite à un examen scientifique rigoureux du fonctionnement de l’agrosystème. 
Enfin, nous rappelons le besoin de définir des indicateurs fonctionnels des sols basés sur les 
processus écologiques pour une évaluation appropriée de cette intensification. En conclusion, 
nous proposons un cadre méthodologique permettant d’optimiser les fonctions écologiques 
du sol pour une fourniture durable des services rendus par les agrosystèmes.
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SUMMARY 
INTENSIFY THE SOIL ECOLOGICAL FUNCTIONS FOR A SUSTAINABLE SUPPLY OF ECOSYSTEM SERVICES IN AGRICULTURE
With the development of agroecology, soil plays an important role in the design of sustainable agricultural practices. The soils are the 
place of many processes operated by living organisms interacting with one another. They also provide much needed services provided 
by agrosystems and enable their sustainability. In the context of the agroecological transition, it becomes urgent to promote these 
ecological processes, to intensify them by appropriate practices considering the socio-economic constraints, and finally, to be able to 
measure them. First, we recall the ecological theories of the terrestrial ecosystem functioning to improve our consideration of the soil in 
the agroecological transition. Then, we describe the need to improve our knowledge of the relationships between biodiversity, processes, 
aggregated functions and agrosystem services in a global context where biodiversity, including the soil one, is highly threatened. This 
theoretical approach is illustrated by four studies conducted in the tropics demonstrating the possibility to intensify the soil processes 
and to solve an agronomic dysfunction. Finally, we highlight the need to define soil indicators based on ecological processes for an 
appropriate measurement of this intensification. In conclusion, we propose a methodological framework to optimize the ecological 
functions of the soil for a sustainable supply of services provided by agrosystems.
Key-words
Ecological intensification, agrosystem service, co-construction, indicator of functioning, biodiversity, sustainability.

RESUMEN 
INTENSIFICAR LAS FUNCIONES ECOLÓGICAS DEL SUELO PARA OFRECER PERMANENTEMENTE  
SERVICIOS ECOSISTÉMICOS EN AGRICULTURA 
Con el desarrollo de la agroecología, el suelo toma un lugar importante en la reflexión sobre la instauración de prácticas agrícolas soste-
nibles. El suelo es la sede de numerosos procesos efectuados por organismos vivos que actúan de manera interactiva. Estos procesos 
son indispensables para la sostenibilidad de los servicios prestados por los agrosistemas. En el marco de la transición agroecológica, 
se hace necesario e urgente de promover estos procesos ecológicos, de identificarlos por prácticas adaptadas y compartidas con otras 
limitaciones socio-económicas, y en fin, de poder evaluarlos. En primer lugar, recordamos las teorías ecológicas del funcionamiento de los 
ecosistemas para mejorar nuestra toma en cuenta del suelo en la transición agroecológica. Luego, describimos la necesidad de mejorar 
nuestro conocimiento de la relación entre biodiversidad, procesos, funciones agregadas y servicios prestados por los agrosistemas 
en un contexto mundial donde la biodiversidad, incluida la del suelo, está amenazada. Este enfoque teórico está ilustrado por cuatro 
estudios llevados en zona tropical que demuestran la posibilidad de intensificar los procesos del suelo para resolver un disfunciona-
miento agronómico, tras un examen científico riguroso del funcionamiento del agrosistema. En fin, recordamos la necesidad de definir 
indicadores funcionales de los suelos basados sobre los procesos ecológicos para una evaluación apropiada de esta intensificación. 
En conclusión, proponemos un cuadro metodológico que permite optimizar las funciones ecológicas para la prestación sostenible de 
los servicios prestados por los agrosistemas.
Palabras clave
Intensificación ecológica, servicio agrosistémico, co-construcción, indicador de funcionamiento, biodiversidad, sostenibilidad.
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La transition de l’agriculture conventionnelle vers des 
pratiques agroécologiques plus respectueuses de 
l’environnement prenant mieux en compte les attentes 

liées à la durabilité et au développement a fait l’objet de très 
nombreux écrits (Pretty et al., 2010). Dans cette dynamique 
agroécologique, le sol occupe une place très particulière, 
en accord avec les nombreux services écosystémiques 
(production de nourriture, régulation des maladies, régulation 
de l’érosion, régulation du climat, etc.) qu’il fournit (Millennium 
Ecosystem Assessment, 2005 ; Keesstra et al., 2016). L’un des 
pionniers de cette vision fut Basil Bensin, promoteur au début 
du 20e siècle du terme « agroécologie » qu’il positionnait 
comme science de la conservation du sol, insistant sur 
l’importance des adaptations des plantes aux conditions du 
milieu (dans Doré et Bellon, 2019). La nécessité de la prise 
en compte des processus écologiques pour favoriser la 
durabilité des agrosystèmes (synonyme ici d’écosystèmes 
agricoles, Theron et al., 2017) a été prônée assez tôt par 
Miguel Altieri (2004). Parmi les cinq principes que cet auteur 
propose, le sol est omniprésent à travers la biodiversité, le 
recyclage des nutriments, la croissance des plantes, les 
interactions biologiques bénéfiques et la promotion des 
processus écologiques-clé. De nombreux ouvrages insistent 
sur la nécessité de promouvoir la biodiversité du sol dans 
les systèmes cultivés, d’assumer la complexité écologique 
des systèmes et de s’appuyer sur les processus écologiques 
(Altieri, 1999 ; Van der Putten et al., 2004 ; Barrios, 2007 ; 
Brussaard et al., 2007 ; Kibblewhite et al., 2008). Cette 
intensification écologique se définit comme une approche 
alternative à l’intensification conventionnelle, avec pour objectif 
de maintenir ou d’accroître les rendements tout en minimisant 
les impacts négatifs sur l’environnement (Doré et al., 2011 ; 
Bommarco et al., 2013). Dans le contexte actuel de la sixième 
crise massive d’extinction de la biodiversité, caractériser, 
comprendre et optimiser les fonctions biologiques des sols au 
sein des agrosystèmes est une nécessité (Dirzo et al., 2014 ; 
Seibold et al., 2019).

Dans ce présent article, nous réaffirmons ici le besoin 
d’optimiser les fonctions et les interactions biotiques 
dans les sols pour la mise en place de multiples services 
agrosystémiques (services écosystémiques principalement 
attendus/fournis par les agrosystèmes) et la durabilité des 
systèmes. Le premier chapitre rappellera le cadre théorique 
qui positionne la place du sol en écologie des écosystèmes 
et dans la gestion conventionnelle des agrosystèmes. Le 
second chapitre s’attachera aux relations entre biodiversité 
(organismes)- processus- fonctions- services (BPFS). Le 
troisième chapitre montrera, à travers quatre cas d’étude, qu’il 
est possible d’optimiser, selon une démarche scientifique, 
les interactions écologiques dans les sols. Enfin, un dernier 
chapitre nous amènera à discuter de la nécessité d’évaluer 
l’intensification écologique de pratiques agroécologiques. 

En conclusion, nous présenterons un cadre méthodologique 
qui propose un ensemble d’étapes à suivre pour aboutir à 
l’intensification des processus écologiques des sols pour une 
agriculture durable.

LES SOLS DANS LA SPHÈRE 
AGROÉCOLOGIQUE

Agronomie, écologie des écosystèmes et 
biologie des sols

Dans le milieu du 20e siècle, alors que l’agriculture 
productiviste se développe, l’écologie des écosystèmes et 
ses théories associées émergent. La théorie de la stratégie 
du développement des écosystèmes terrestres proposée par 
Eugene P. Odum en 1969 (Odum, 1969), au sein de laquelle les 
sols et leur biodiversité occupent une place majeure, décrit alors 
l’évolution au cours du temps des propriétés fonctionnelles 
des écosystèmes terrestres pas ou peu anthropisés. Ces 
propriétés, ou plus précisément « prédictions », ont été par 
la suite observées à de nombreuses reprises (Corman et al., 
2019). Brièvement, les stades pionniers laissent rapidement 
place aux stades les plus productifs, précoces donc, et 
transitoires, constitués d’espèces végétales à croissance 
rapide, puis à des stades matures à faible productivité 
composés d’espèces à croissance lente (figure 1.A). Bien que 
la littérature soit limitée, il est connu que la fertilité minérale 
du sol, la teneur en matières organiques et la composition 
taxonomique et fonctionnelle de la biodiversité édaphique 
évoluent également (Dequiedt et al., 2020) (figure 1.B). Au 
cours de cette évolution, les interactions entre les organismes 
s’accentuent et la fermeture des cycles biogéochimiques 
se renforce (figure 1.B). De même, le réseau trophique 
se complexifie avec la présence accrue d’organismes 
hétérotrophes, la taille moyenne des organismes augmente, 
la complexité biochimique de la matière organique s’accroît, 
la voie énergique fongique devient dominante et l’efficacité 
de prélèvement du carbone augmente (Maharning et al., 
2009 ; Morriën et al., 2017 ; Corman et al., 2019 ; Shelef 
et al., 2019) (figure 1.C). L’ensemble des mécanismes 
écologiques impliqués dans ces successions écologiques 
épigées et souterraines (e.g. compétition, relations proies-
prédateurs, exploitation des ressources, resserrement de 
niches) conduit inexorablement ces stades productifs vers 
des stades biostatiques (Oldeman, 1990) dont les propriétés 
fonctionnelles diffèrent donc nettement des stades initiaux 
(Corman et al., 2019). Il apparaît donc que les règles 
écologiques imposent une opposition entre forte productivité 
transitoire et stabilité dynamique des écosystèmes naturels. 
Maintenir un écosystème terrestre hautement productif, c’est 
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d’énergie au sein des sols en agronomie s’avèrent centrales 
dans l’objectif de maintenir une forte productivité (travail du 
sol, gestion des pathogènes et adventices par apport de 
pesticides, apports d’engrais minéraux ou organiques, etc.). 
La question de la durabilité de cette gestion se pose.

donc s’opposer aux mécanismes écologiques successionnels. 
Pour lutter contre cette loi de la nature, il n’existe qu’une 
seule solution : injecter de l’énergie. Puisqu’une majorité des 
mécanismes écologiques impliqués dans les successions 
s’opèrent au sein des sols, la gestion des sols et l’injection 

Figure 1 - Positionnement de l’intensification des processus des sols dans le cadre théorique du développement des écosystèmes 
terrestres, permettant de conjuguer productivité et durabilité. (A) Production de biomasse et respiration des écosystèmes terrestres 
se succédant au cours du temps. (B) Flux d’énergie et cycle de la matière pour les stades ‘a’ et ‘b’, R= respiration. (C) Propriétés 
biotiques des stades ‘a’ et ‘b’. Modifié d’après Odum, 1969 ; Odum, 1993.
Figure 1 - Positioning intensification of soil processes in the theoretical framework of terrestrial ecosystem development., to combine 
productivity and sustainability. (A) Biomass production and respiration of terrestrial ecosystems succeeding one another over time.  
(B) Energy flow and cycle of matter for stages ‘a’ and ‘b’. (C) Biotic properties of stages ‘a’ and ‘b’. Adapted from Odum, 1969; Odum, 1993.
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Un effort de la recherche scientifique doit être fait en écologie 
des sols pour identifier ces processus écologiques puis, avec les 
agronomes, pour proposer des leviers appropriés.

RELATIONS BIODIVERSITÉ – PROCESSUS 
– FONCTIONS – SERVICES (BPFS)

Les sols renferment une extraordinaire diversité 
d’organismes vivants impliqués dans le fonctionnement des 
écosystèmes terrestres (Barrios, 2007 ; Berthelin et al., 2018 ; 
Crowther et al., 2019). Toutes les espèces présentes dans un 
sol réalisent, seules ou en interactions et sous l’influence des 
facteurs abiotiques, une variété de processus biologiques. 
L’agrégation de ces processus réalisés permet la mise en place 
de fonctions écologiques agrégées qui, au sens de Kibblewhite 
et al. (2008), sont au nombre de quatre : (i) la transformation 
des matières carbonées, (ii) le recyclage des nutriments, 
(iii) le maintien de la structure du sol et (iv) la régulation des 
populations. Ces fonctions sont fondamentales car elles servent 
de socles aux services écosystémiques et à la durabilité du 
fonctionnement des écosystèmes (Keesstra et al., 2016). Les 
services d’approvisionnement (au sens du Millennium Ecosystem 
Assessment, 2005) reposent conjointement sur ces quatre 
fonctions, tandis que, par exemple, le service de régulation de 
l’érosion repose sur les fonctions (i) et (iii), et que le service de 
régulation de la qualité de l’eau repose préférentiellement sur les 
fonctions (ii) et (iii). Ainsi, la compréhension et le pilotage des 
processus biologiques des sols permettent de viser les fonctions 
qui délivrent les services écosystémiques souhaités. Nous 
résumons ci-dessous les principaux processus par lesquels 
les organismes des sols régulent les fonctions écologiques 
agrégées.

Biodiversité des sols et recyclage  
des nutriments

Les rôles joués par les organismes des sols et leurs multiples 
interactions sur le recyclage et la disponibilité des éléments 
nutritifs pour la plante cultivée ont fait l’objet de nombreuses 
études durant ces dernières décennies (Clarholm, 1985 ; 
Fierer, 2017 ; Crowther et al., 2019). Voici brièvement quelques 
exemples. Les microorganismes minéralisent les matières 
organiques des sols en libérant des enzymes extracellulaires 
(Caldwell, 2005 ; Karaca et al., 2011), participant directement aux 
flux biogéochimiques majeurs (Gil-Sotres et al., 2005). Certains 
microorganismes des sols forment des symbioses mutualistes 
avec les racines des plantes, telles que les mycorhizes (Cardoso 
et Kuyper, 2006) ou les nodules rhizobiens (Mylona et al., 1995), 
permettant d’accroître l’acquisition des nutriments à partir de 
réservoirs non accessibles aux racines. En consommant les 
microorganismes, les protistes, les nématodes et les collemboles 

L’importance de l’intensification écologique 
des sols pour la durabilité de la fourniture 
des services rendus par les sols

L’énergie investie au sein des agrosystèmes permet donc 
de lutter temporairement contre l’ensemble des mécanismes 
écologiques qui conduirait inexorablement l’agrosystème vers 
un état de fonctionnement moins productif. Maintenir un apport 
énergétique continuel ne suffit pas, néanmoins, pour atteindre 
les objectifs de production durable. Un apport continu, ou 
ponctuellement massif, d’énergie au sein de l’agrosystème peut 
durablement le perturber et favoriser des changements faibles 
ou drastiques des propriétés fonctionnelles de l’écosystème, 
pouvant conduire à d’importants « dysfonctionnements » sur le 
long terme (Reganold et al., 1987 ; Pimentel, 2006). Ceci renvoie 
à la notion de résilience écologique des écosystèmes (Holling, 
1996 ; Griffiths & Philippot, 2013). Par exemple, un usage excessif 
des fertilisants chimiques favorise une minéralisation accrue 
de la matière organique des sols, conduisant, entre autres, à 
une diminution de l’abondance relative de certaines souches 
mutualistes au profit de souches pathogènes (Johnson, 1993 ; 
Gryndler et al., 2006). Ces pratiques, bien qu’initialement 
mises en place pour augmenter et maintenir la productivité des 
agrosystèmes, tendent à nuire à la durabilité de la fourniture des 
services agrosystémiques y compris celui de production. La 
stagnation des rendements de certaines grandes cultures (blé 
d’hiver, blé dur, orge, avoine, tournesol, vin) observées en Europe 
en témoigne (Schauberger et al., 2018), alors que les rôles 
joués par les sols dans cette stagnation restent peu identifiés à 
l’exception de la baisse des teneurs en carbone (Brisson et al., 
2010). De ces constats, un changement radical de la gestion des 
sols au sein d’une nouvelle agriculture s’impose.

Les propriétés biologiques des sols observées au sein 
des écosystèmes biostatiques autorisent un fonctionnement 
durable dans le sens où elles ne s’opposent pas aux règles 
de la succession. Observer, analyser et décrire avec précision 
le fonctionnement des sols au sein de ces systèmes est donc 
central pour comprendre les liens entre les propriétés biologiques 
des sols et la durabilité du fonctionnement des écosystèmes. Il 
est important de souligner que la dynamique successionnelle ne 
conduit pas à une « optimisation » des processus des sols pour la 
production d’un service écosystémique souhaité (Odum, 1969). 
Ainsi, l’intensification écologique des sols pourrait se définir 
comme un ensemble de techniques s’attachant à maximiser la 
fourniture de services écosystémiques par la biodiversité des 
sols, tout en minimisant l’impact des mécanismes écologiques 
de la dynamique successionnelle, conférant aux agrosystèmes 
une meilleure résilience écologique et une plus grande durabilité 
(Yachi et Loreau, 1999). Pour cela, l’agro-écologue doit 
identifier les processus écologiques des sols potentiellement 
« intensifiables » au sein des agrosystèmes et posséder des 
leviers pour les mettre en œuvre et des outils pour les mesurer. 
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etc.) responsables de la régulation du cycle du carbone 
demeurent peu connus (Nielsen et al., 2011).

Biodiversité des sols et maintien  
de la structure du sol

La structure des sols représente l’organisation physique 
du sol, en agrégats et en pores. Cet arrangement spatial des 
particules et des vides confère aux sols de nombreuses 
propriétés comme la rétention ou la circulation de l’eau, la 
résistance à l’érosion, la croissance racinaire, le déplacement 
d’organismes du sol, etc. Cette fonction écologique de maintien 
de la structure du sol repose sur différents processus impliquant 
de façon conjointe de nombreux organismes (Blanchart et al., 
1999). Les activités des bactéries, des champignons, des racines 
de plantes et des invertébrés ingénieurs comme les vers de 
terre conduisent à la formation d’agrégats biogéniques (Young 
et al., 1998 ; Six et al., 2002). Les bactéries, ainsi que la matière 
organique colloïdale ou figurée, contribuent à la formation de 
microagrégats, tandis que les ingénieurs du sol modifient et 
maintiennent la structure en macroagrégats. Enfin, les hyphes 
mycéliens, à l’instar de la matière organique du sol et divers 
éléments chimiques (e.g. calcium échangeable), contribuent à la 
stabilité de la structure (Chenu et Cosentino, 2011). Cette fonction 
est très étroitement liée à celle du devenir des matières carbonées 
car les matières organiques partiellement décomposées par les 
organismes participent à la structure et à la stabilité du sol ; les 
agrégats ainsi formés peuvent favoriser la protection physique 
de la matière organique contre la minéralisation. Ceci montre 
que, comme pour les autres fonctions écologiques intégrées, 
cette fonction de maintien de la structure du sol repose sur de 
nombreux processus interactifs et réalisés par de nombreux 
organismes. A notre connaissance, aucune étude ne montre un 
lien positif entre la diversité taxonomique et la structure du sol. 
Ce sont plus généralement des groupes fonctionnels d’espèces 
qui régulent cette fonction ; par exemple, la présence des vers 
de terre compactant et décompactant (Blanchart et al., 1997) ou 
l’occurrence d’organismes producteurs d’exopolysaccharides 
(Chenu, 1993 ; Czarnes et al., 2000).

Biodiversité des sols et régulation  
des populations

La littérature montre que les interactions entre les organismes 
permettent une régulation des populations ; cela peut se faire 
principalement par prédation, compétition ou parasitisme 
(régulation top-down) ou par modification de l’habitat et de 
l’accès aux ressources (régulation bottom-up). Ce point est 
central en écologie du sol. De nombreuses études montrent les 
relations trophiques et les conséquences sur les populations 
consommées. Les interactions peuvent bien entendu être 
positives, certaines populations pouvant être stimulées par 

libèrent des quantités importantes d’éléments minéraux via 
la boucle microbienne (Bonkowski et Clarholm, 2012). Ils sont 
également responsables de profonds changements de la 
composition microbienne des sols et de l’architecture racinaire 
des plantes (Trap et al., 2016). La mésofaune et les macro-
invertébrés jouent également des rôles-clefs en minéralisant 
les matières organiques à la surface du sol (Bardgett et Chan, 
1999 ; David, 2014) et en consommant les microorganismes 
(McGonigle, 1995). Les ingénieurs des sols tels que les vers de 
terre ou les termites peuvent fortement stimuler le recyclage 
des nutriments en enfouissant les matières organiques dans 
les horizons plus profonds et en stimulant l’activité microbienne 
(Chapuis-Lardy et al., 2011). Les multiples interactions entre 
les micro-, méso- et macro-organismes des sols favorisent le 
recyclage des biomasses végétales restituées au sol. Ce réseau 
d’interaction doit donc être géré stratégiquement afin d’orienter 
la résultante fonctionnelle des processus des sols vers l’objectif 
d’accroître durablement la disponibilité des nutriments pour la 
plante cultivée.

Biodiversité des sols et transformations  
des matières carbonées

La majorité des organismes des sols sont hétérotrophes. 
Les matières organiques qui se déposent dans le sol via la litière 
aérienne ou racinaire constituent donc des sources d’énergie 
et de carbone pour la biodiversité souterraine. À travers leurs 
activités de consommation et de digestion, de fragmentation 
et de bioturbation, les invertébrés des sols sont responsables 
des différentes étapes de transformation et de l’enfouissement 
des matières carbonées dans les horizons organo-minéraux 
et de la formation d’humus (Nielsen et al., 2011). Les enzymes 
produites par les microorganismes sont capables de dégrader 
des composés carbonés plus ou moins récalcitrants et les 
animaux, en interaction étroite avec les microorganismes, 
stimulent la décomposition des matières carbonées (Bernard 
et al., 2012). Alors qu’une partie du carbone organique 
est minéralisée par respiration, le carbone restant est soit 
incorporé dans la biomasse, soit stabilisé dans le sol (Cotrufo 
et al., 2013). Les différentes transformations biochimiques, 
parfois nommées « altérations (bio)chimiques » (Jastrow et al., 
2007) et de protection physique, en partie sous la régulation 
des organismes (Fonte et al., 2007), assurent le stockage du 
carbone dans les sols. La vitesse de décomposition des 
matières carbonées et les proportions relatives de carbone 
minéralisé ou stabilisé dépendent d’un ensemble de processus 
impliquant les multiples interactions entre les organismes des 
sols et leurs habitats au sein d’un contexte pédoclimatique 
donné. Bien que la richesse taxonomique ait été identifiée 
comme un déterminant majeur de ces processus, les attributs 
des communautés (identité et composition spécifique, diversité 
spécifique, équipartition, traits et dissimilarité fonctionnelle, 
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culture perçus comme durables ou agroécologiques et à faire 
un diagnostic de la biodiversité et/ou de l’activité biologique du 
sol pour vérifier qu’elle répond positivement dans les pratiques 
durables. Dans cette approche, la biodiversité du sol et ses 
fonctions ne sont pas les cibles de la conception de systèmes 
mais une réponse non gérée de ces pratiques agricoles ; on les 
considère alors comme des indicateurs de l’état du sol. Une autre 
approche, moins courante, consiste à intensifier, de façon ciblée, 
des processus écologiques du sol défaillants. La restauration 
des fonctions écologiques des sols sous-entend en effet qu’un 
dysfonctionnement est observé dans l’agrosystème, c’est-à-dire 
qu’un service (ou plusieurs) n’est (ne sont) pas fourni(s) et/ou que 
les pratiques ne sont pas durables. Il s’agit alors de piloter les 
fonctions écologiques des sols, véritables cibles des pratiques, 
pour atteindre un fonctionnement souhaité. Pour être en mesure 
de proposer des alternatives de gestion, il est alors nécessaire 
de comprendre et d’étudier les liens Biodiversité-Processus-
Fonctions-Services. Quatre études de cas issues des travaux 
des auteurs et ayant utilisé cette approche sont présentées ci-
dessous.

Cas d’étude sur la fonction de recyclage  
des nutriments

La culture du riz pluvial sur les plateaux des Hautes-
Terres malgaches se heurte à la faible fertilité minérale des 
sols ferrallitiques (Raminoarison et al., 2019). La croissance 
et la nutrition de la plante sont fortement conditionnées par 
la minéralisation des matières organiques des sols. Or, dans 
ces sols, la capacité des vers de terre à accroitre la phyto-
disponibilité des nutriments, en particulier le phosphore, à 
partir de la matière organique des sols est très significative 
(Ratsiatosika, 2018). L’interaction entre les plantes et les vers 
de terre doit donc être optimisée. Néanmoins, les variétés de 
riz qui ont permis l’essor de la culture pluviale à Madagascar 
sont issues de programmes de sélection principalement axés 
sur la tolérance de la plante au froid ou à certains pathogènes, 
dans des conditions fortement fertilisées. Il est possible que 
la sélection de certains traits agronomiques modifie la valeur 
des traits fonctionnels et d’interaction de la plante cultivée 
impliqués dans les relations plante-organismes des sols 
(Litrico et Violle, 2015). Il est alors probable que la sélection 
de variétés de riz efficaces pour l’utilisation d’éléments en forte 
concentration dans la solution du sol altère l’interaction entre le 
riz et les organismes des sols. Une expérience en mésocosmes 
sous serre a récemment testé cette hypothèse en examinant 
la capacité de six variétés de riz à interagir avec le ver de terre 
endogé Pontoscolex corethrurus. Après 2 mois de croissance, 
toutes les variétés de riz ont répondu positivement à la 
présence du ver de terre, aussi bien en termes de croissance 
que de nutrition, par rapport aux situations sans vers de terre. 
Cependant, l’amplitude de la réponse est hautement variable. 

d’autres, par exemple des vers de terre stimulant certains 
groupes bactériens (Bernard et al., 2012). Enfin, de nombreux 
processus écologiques du sol sont basés sur du mutualisme 
entre deux ou plusieurs organismes variés (Lavelle et al., 1995).

D’un point de vue agronomique, la lutte contre les 
pathogènes des plantes prend alors tout son sens. De nombreux 
travaux montrent que des organismes du sol peuvent limiter le 
développement de maladies chez les plantes, et notamment 
le développement de maladies sur les parties aériennes des 
plantes. Parmi les organismes du sol, les vers de terre sont 
cités comme des acteurs pouvant limiter certaines maladies 
(Lavelle et al., 2006 ; Jana et al., 2010 ; Wurst, 2010 ; Blouin et 
al., 2013 ; Blanchart et al., 2020). Les organismes des sols 
peuvent également impacter les relations de compétition ou 
de facilitation ente les plantes (Coulis et al., 2014). Ces résultats 
suggèrent qu’optimiser la fonction de régulation des populations, 
en particulier des pathogènes, permettrait de réduire la sévérité 
de différentes maladies tout en limitant l’usage de pesticides. 
Pour atteindre cet objectif, il faut néanmoins accroitre nos 
connaissances sur les multiples processus et les facteurs de 
contrôle qui restent mal identifiés : stimulation de bactéries PGPR 
(Blouin, 2018), modification de l’habitat (Wurst, 2010), expression 
de gènes de défense chez la plante (Blouin, 2018), acquisition de 
silice (Blanchart et al., 2020).

Accroitre nos connaissances scientifiques 
sur les relations BPFS est une nécessité

Cette synthèse succincte des rôles joués par les organismes 
sur le fonctionnement du sol souligne l’importance du réseau 
d’interactions entre les organismes entre eux et leurs milieux 
comme une composante majeure de la biodiversité du sol, 
assurant la réalisation des fonctions agrégées et des services 
écosystémiques qui en découlent (Kibblewhite et al., 2008 ; 
Thakur et al., 2020). Aussi, les fonctions agrégées, bien qu’étant 
définies indépendamment les unes des autres, sont intimement 
liées. Compte tenu de ce degré élevé d’interdépendance existant 
entre les fonctions, l’utilisation d’énergie pour contourner ou 
modifier une fonction biologique particulière peut également 
avoir des conséquences importantes sur d’autres fonctions non 
ciblées. Ces conséquences sont actuellement peu prédictibles 
car nos connaissances sur les relations Biodiversité-Processus-
Fonctions restent fragmentaires.

COMMENT OPTIMISER LES 
INTERACTIONS ÉCOLOGIQUES DANS 
LES SOLS ?

Deux approches sont actuellement proposées pour 
favoriser les interactions biotiques dans les sols. La première, 
la plus courante, consiste à mettre en place des systèmes de 
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les acteurs microbiens impliqués (Razanamalala et al., 2018). 
Suite à ces travaux (Razanamalala et al., 2017), pour éviter le PE 
par « nutrient mining » et favoriser le PE « stoechiométrique », 
il a été proposé qu’un apport régulier (à l’inverse d’un apport 
unique, traditionnel, en début de saison) de MO évoluée de 
type compost (riche en azote par unité de carbone) pouvait 
entretenir l’activité de la communauté des décomposeurs 
et limiter ainsi la stimulation du déstockage du carbone plus 
ancien par la communauté de microorganismes qualifiés de 
mineurs (Razanamalala et al., 2018). La connaissance des 
processus écologiques et des groupes fonctionnels en jeu ainsi 
que leurs déterminants ont permis de faire cette proposition de 
pratiques potentiellement plus durables.

Cas d’étude sur la fonction de maintien  
de la structure des sols

Les Vertisols du Sud de la Martinique (Petites Antilles), calco-
magnéso-sodiques, sont naturellement physiquement fragiles 
et très sensibles à l’érosion. La mise en culture maraîchère 
de ces sols a entraîné des pertes en terre importantes tandis 
que les cultures prairiales (à graminées pérennes) limitent 
considérablement l’érosion. Les chercheurs ont été mobilisés 
pour comprendre l’origine du problème et proposer des 
solutions. Pendant une dizaine d’années, ceux-ci ont étudié 
ces sols, leurs propriétés physiques, chimiques et biologiques. 
Les études ont permis de montrer, tout d’abord, que dans ces 
sols, la sensibilité à l’érosion est très dépendante des teneurs en 
matières organiques, un sol riche en matières organiques étant 
peu sensible à l’érosion (Albrecht et al., 1992). Les chercheurs 
ont alors étudié les déterminants d’un stockage de carbone dans 
ces sols que ce soit via les organismes du sol ou via les pratiques 
de gestion. Les résultats de ces études ont montré la grande 
capacité des Graminées à injecter du carbone dans le sol et 
ainsi à contenir l’érosion (Chevallier et al., 2001), ceci à l’inverse 
des apports organiques exogènes. Cette action des Graminées 
se fait par divers processus écologiques notamment une forte 
exsudation racinaire et la stimulation de bactéries productrices 
d’exopolysaccharides ce qui favorise la micro-agrégation. Dans 
ces sols, les vers de terre dont les biomasses peuvent être très 
élevées sous prairies (jusqu’à 4 t/ha) n’ont pas d’action notable, 
ni sur la dynamique du carbone, ni sur la sensibilité des sols à 
l’érosion (Blanchart et al., 2004). Ces études ont permis d’aboutir 
à une bonne compréhension des processus biologiques dans 
la sensibilité à l’érosion (Blanchart et al., 2000) et dans la 
disponibilité de l’eau pour les plantes (Cabidoche et al., 2000). 
Elles ont ainsi débouché sur des recommandations pratiques 
liées à cette connaissance, notamment : (i) travailler le sol le 
plus superficiellement possible et alterner les cultures avec des 
phases de cultures de Graminées, (ii) gérer l’espace en alternant 
des lignes de cultures maraîchères (labourées superficiellement) 
et des lignes de cultures prairiales.

La présence du ver de terre augmente de 40 % à 130 % la 
croissance du riz selon les variétés. Une variabilité de la 
réponse du riz à la présence de l’ingénieur en fonction des 
variétés a également été observée pour la nutrition en azote 
(de 116 % à 355 %) ou en phosphore (de 48 % à 147 %). Ces 
résultats supposent que la sélection variétale, en favorisant 
des génotypes efficaces vis-à-vis d’un critère agronomique 
particulier, pourrait fortement diminuer la capacité de la plante 
à interagir avec la biodiversité du sol et à exploiter de manière 
optimale les processus impliqués dans la fourniture d’éléments 
nutritifs. Dans le cadre de l’intensification écologique du sol, il 
est nécessaire d’intégrer ces interactions sol-plante dans les 
programmes de sélection ou dans le choix des variétés.

Cas d’étude sur la fonction de 
transformations des molécules carbonées

Dans les sols pauvres, la gestion des matières organiques 
exogènes apparaît comme un moyen d’améliorer de 
nombreuses fonctions du sol. Pourtant, la littérature montre 
que des apports de matières organiques fraîches (MOF) 
peuvent occasionner des pertes de carbone par le phénomène 
du ‘priming effect’ (PE) (Kuzyakov, 2002). Le PE résulte de 
différents processus impliquant des acteurs microbiens, leurs 
propres déterminants physico-chimiques, et ciblant différents 
compartiments de matières organiques (Fontaine et al., 2003 ; 
Bernard et al., 2012). Ce manque de compréhension claire 
des mécanismes limite l’intégration du PE dans les modèles 
de prédiction de flux de carbone. Cela constitue une carence 
significative pour la gestion des matières organiques dans le 
sens où selon les processus impliqués, le PE pourrait stimuler 
soit la voie de l’humification (enrichissement, stockage), soit 
favoriser le déstockage de matières carbonées stabilisées 
dans des compartiments caractérisés par des temps de 
résidence plus long (Razanamalala et al., 2018). Par exemple, 
la littérature montre que la décomposition d’une matière 
organique du sol non encore stabilisée peut être stimulée 
par un surcroît d’enzymes libérées suite à l’apport de la 
MOF qui arrive (« PE dit stœchiométrique »). En revanche, les 
MOF peuvent également servir de source d’énergie pour des 
populations microbiennes ayant la capacité d’immobiliser des 
nutriments à partir d’une MO biochimiquement récalcitrante 
et donc protégée (« nutrient mining »). Enfin, la décomposition 
de la MOF peut également libérer des acides organiques, 
ions citrates et oxalates, qui pourraient se substituer à la MO 
stabilisée chimiquement par adsorption sur la phase minérale 
du sol (Derrien et al., 2016).

A Madagascar, sur les sols ferrallitiques des Hautes-Terres, 
la pratique d’amendement organique par du fumier ou des 
résidus de culture est largement utilisée par les agriculteurs. 
Des études récemment menées dans ce contexte ont permis 
d’améliorer notre compréhension des déterminants du PE et 
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développement des populations de vers de terre, par exemple en 
apportant des matières organiques évoluées, en limitant le travail 
du sol, en favorisant la diversité végétale, ou par biofertilisation.

ÉVALUER L’EFFET DES PRATIQUES 
AGRICOLES SUR LES PROCESSUS 
ÉCOLOGIQUES DES SOLS

Pour évaluer l’effet des pratiques agricoles sur les processus 
écologiques des sols, il est nécessaire de développer des 
outils nous permettant d’accéder à la mesure des processus 
impliqués dans les fonctions, et ainsi identifier les leviers les 
plus appropriés. Comme discuté précédemment, les fonctions 
agrégées résultent de processus distincts, et non exclusifs. Par 
exemple, dans le cas du phosphore, la phyto-disponibilité des 
ions orthophosphates en solution résulte d’un ensemble de 
processus biologiques et physico-chimiques, e.g. minéralisation 
du P organique, solubilisation des ions orthophosphates, 
diffusion, modification des cinétiques de sorption-désorption, 
exploration du sol, etc. (Fardeau et al., 1991 ; Chapuis-Lardy 
et al., 1998 ; Oehl et al., 2001 ; Khan et al., 2009 ; Achat et al., 
2013 ; Plassard et al., 2017). Il existe des outils standardisés qui 
mesurent la concentration de ces ions dans la solution du sol à 
l’aide d’une extraction saline (Olsen, 1954), ou en utilisant des 
résines échangeuses d’ions. Ces outils, bien que couramment 
utilisés, ne permettent pas d’identifier le ou les processus mis 
en jeu mais d’accéder à une quantification d’un compartiment 
de phosphore. En revanche, il existe d’autres outils (Achat et 
al., 2010 ; Frossard et al., 2011) qui permettent d’accéder aux 
différents flux du cycle du phosphore et d’identifier précisément 
les processus impliqués ou défaillants.

Un autre exemple concerne la disponibilité des nutriments 
régulée par les relations trophiques décrites au sein de la boucle 
microbienne des sols (Clarholm, 1985). Cette dernière correspond 
à un ensemble de processus résultant des interactions 
entre les racines, les microorganismes rhizosphériques et 
les microbivores tels que les protistes ou les nématodes, et 
conduisant à la libération des nutriments immobilisés par les 
microorganismes (Anderson et al., 1983). Les processus sont 
multiples et le déterminisme est multifactoriel. La contribution de 
la boucle microbienne à la nutrition de la plante peut atteindre 30 
% (Trap et al., 2016). Intensifier la boucle microbienne des sols 
est donc primordial dans un objectif de durabilité du recyclage 
des nutriments. Caractériser l’abondance des microbivores 
dans les sols est une méthode courante permettant d’estimer 
l’occurrence de la boucle microbienne. Bien que très informative, 
cette méthode ne mesure pas la résultante fonctionnelle des 
interactions mais suppose une relation linéaire entre densité et 
fonction. A Madagascar, l’effet d’un nématode bactérivore du 
genre Acrobeloides sur la nutrition et la croissance du riz pluvial a 
été testé en serre sur des sols ferrallitiques provenant d’un panel 

Cas d’étude sur la fonction de régulation des 
populations de pathogènes

Sur les Hautes-Terres de Madagascar, la production du riz est 
limitée en partie en raison d’une maladie, la pyriculariose, causée 
par le champignon Pyricularia oryzae. Les pertes causées par 
cette maladie peuvent être importantes malgré le développement 
de variétés résistantes ou tolérantes (Raboin et al., 2014). Ce 
champignon a une grande capacité à contourner les défenses 
des plantes (Sester et al., 2019) et se développe notamment dans 
les systèmes caractérisés par de fortes applications d’azote 
(phénomène de ‘N-induced susceptibility’) (Ballini et al., 2013). La 
gestion de la fertilité minérale, en particulier azotée, de ces sols 
pauvres doit donc permettre de lever les carences minérales sans 
favoriser la pullulation du champignon. Les chercheurs étudient 
cette maladie sous différents aspects proposant notamment des 
pratiques pour réduire la sévérité de la maladie (Raboin et al., 
2012 ; Raveloson et al., 2018). Une étude a été menée récemment 
pour mieux comprendre les interactions entre les vers de terre et 
la silice dans la réduction de cette maladie aérienne en condition 
fertilisée en azote ou non. La silice est connue pour améliorer la 
résistance des plantes aux pathogènes ; son rôle prophylactique 
a été très étudié (Coskun et al., 2019). Dans les Ferralsols de 
Madagascar, cette silice est néanmoins peu disponible pour les 
plantes. Les vers de terre sont également connus pour améliorer 
la croissance des plantes et réguler les interactions plantes-
pathogènes (voir §2.4). L’un des nombreux processus en cause 
est l’augmentation de la phyto-disponibilité de la silice par les 
vers de terre (Bityutskii et al., 2016). Une expérimentation en 
microcosmes a été menée pour tester l’hypothèse selon laquelle 
l’interaction entre les vers de terre et la silice permettait une 
réduction de la pyriculariose tout en favorisant la croissance de 
la plante comparativement à une fertilisation azotée (Blanchart et 
al., 2020). L’étude a confirmé que la fertilisation azotée entraînait, 
outre une croissance végétale accrue, une augmentation 
très significative de la sévérité de la maladie, favorisant la 
multiplication du pathogène. Parmi les situations expérimentales 
non fertilisées en azote, celles avec vers de terre (avec ou sans 
silice) sont celles qui permettent une forte croissance végétale 
tout en montrant des signes très faibles de la maladie. Parmi 
toutes les situations testées, la présence conjointe de vers de 
terre et de silice, sans fertilisation azotée, est celle qui donne le 
meilleur rapport entre gain de biomasse de la plante et sévérité 
de la maladie. L’étude a mis en évidence une valeur-seuil du 
rapport C/N de la plante en-dessous de laquelle la maladie est 
très sévère alors qu’au-dessus de ce seuil, la maladie diminue 
fortement. Finalement, dans une optique de gestion de la 
maladie et de la prolifération de souches pathogènes sur le long 
terme, l’étude suggère la substitution de pratiques se basant 
sur une utilisation excessive d’azote minéral par des pratiques 
agricoles qui vont favoriser l’usage d’intrants organo-minéraux 
riches en silice telles que les cendres de balles de riz ainsi que le 
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CONCLUSIONS
Les organismes des sols, libres ou symbiotiques, jouent 

des rôles majeurs pour le fonctionnement des agrosystèmes 
et la durabilité de la fourniture des services écosystémiques. 
Les fonctions jouées par ces organismes résultent de multiples 
processus et interactions avec leur habitat qui structurent les 
réseaux écologiques des sols. Dans le contexte d’érosion de 
la biodiversité mondiale, il apparait urgent (i) d’améliorer notre 
compréhension du fonctionnement des sols et du déterminisme 
des fonctions agrégées, (ii) d’identifier les leviers agronomiques 
qui permettent de piloter ces interactions dans le cadre de 
l’intensification écologique des fonctions des sols et dans le 
maintien de la fourniture des services écosystémiques, et (iii) 
de développer des méthodes pour évaluer cette intensification 
écologique.

Pour cela, une approche séquentielle en 4 étapes, nommée 
SE-CURE (pour Soil Ecology intensification – Cure) est proposée 
afin de s’assurer du succès de l’intensification des processus et 
fonctions écologiques du sol (figure 2) :
(1) un diagnostic local des dysfonctionnements (Constat). 

Cette démarche impose une action locale aussi bien dans 
le diagnostic que dans la compréhension des processus 
écologiques du sol et dans le déploiement des outils 
appropriés. En effet, l’aboutissement finalisé des études 
permettant de répondre aux dysfonctionnements est 

de 17 parcelles de riz pluvial qui diffèrent par leurs pratiques 
(Ranoarisoa et al., 2017). Brièvement, des carottes de sol non 
perturbé ont été échantillonnées au sein des parcelles puis les 
nématodes ont été éliminés par fumigation au chloroforme. 
Une population du nématode Acrobeloides a ensuite été 
réintroduite dans la moitié des microcosmes, tous semés avec 
du riz. La différence de biomasse végétale produite après 6 
semaines de croissance, sans et avec nématodes, permet 
d’estimer l’impact de pratiques agricoles sur l’intensité de la 
boucle microbienne du sol. Les résultats montrent que, selon les 
parcelles, les interactions entre la plante, les microorganismes et 
les nématodes aboutissent à une croissance végétale similaire, 
plus faible (jusqu’à 19 % de diminution), ou (et le plus souvent) 
accrue (jusqu’à 75 % d’augmentation) par rapport à celle des 
situations sans nématodes (Trap et al., données non publiées). 
Comparativement aux monocultures, la majorité des parcelles 
issues de pratiques favorisant la diversité végétale optimise la 
boucle microbienne du sol. La densité finale de nématodes dans 
les microcosmes ne présente aucune relation avec la réponse de 
la plante à l’inoculation des nématodes. Ces résultats soulignent 
que ces bio-essais constituent des méthodes prometteuses 
pour mesurer l’intensification écologique des processus des sols 
par des pratiques agricoles.

Figure 2 - Diagramme illustrant 
la démarche méthodologique 
SE-CURE permettant 
d’optimiser les fonctions 
écologiques du sol pour une 
fourniture durable des services 
agrosystémiques (services 
rendus par les écosystèmes 
agricoles). Légende : Relations 
BPFS = relations Biodiversité-
Processus-Fonctions-Services
Figure 2 - Diagram illustrating 
the SE-CURE methodological 
approach allowing to 
optimize the soil ecological 
functions for the sustainable 
provision of agrosystem 
services (services provided 
by agricultural ecosystems). 
Legend: Relations BPFS = 
links between Biodiversity-
Processes-Functions-Services
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