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Présentation du livre « Le potentiel du végétal »

Depuis la Révolution Néolithique, l’agriculture se caractérise par une certaine artificialisation des milieux. L’homme défriche une parcelle forestière et cultive les plantes qu’il a domestiquées, tout en éliminant la flore locale dont les espèces deviennent des mauvaises herbes pour l’homme. Les différentes étymologies du mot jardin (paradis en persan, hortus en latin) gardent cette trace originelle puisque le jardin désigne une parcelle cultivée entourée d’une enceinte. Dès l’aube de l’agriculture, l’enceinte joue un rôle protecteur contre la flore sauvage qui menace les cultures domestiquées : ces espèces sélectionnées par l’homme dérivent d’espèces sauvages apparentées avec qui elles peuvent s’hybrider d’une part, et qui partagent souvent les préférences d’habitat d’autre part. L’enceinte joue donc un double rôle : maintien de la pureté génétique par le contrôle des croisements autorisés par l’homme et suppression de la compétition des espèces sauvages au sein du jardin.  Ainsi, la distinction sauvage/cultivé remonte à l’origine même de l’agriculture et a profondément modelé l’histoire humaine. En raison des efforts soutenus qu’exigeait la domestication des plantes, le terme sauvage a été déprécié : les espèces sauvages qui entrent parfois en compétition avec les cultures sont qualifiées de « mauvaises herbes » et cette appellation leur reste toujours, même si on leur préfère aujourd’hui le terme neutre d’adventices (du latin ad-venire). Pourtant, ces espèces n’ont rien de mauvais si ce n’est qu’elles ne se prêtent pas au projet du jardin : proches parentes des espèces sélectionnées par l’homme, elles se croisaient naturellement jusqu’alors avec leurs congénères et présentaient souvent des préférences écologiques similaires. Par cette double similitude, elles surviennent fatalement dans le jardin puisqu’elles y étaient présentes avant la distinction et la sélection d’espèces domestiquées par l’homme. 
Aujourd’hui, la tendance à l’artificialisation des milieux a atteint des sommets et l’agriculture moderne vit toujours sur cette illusion d’élimination du sauvage. Longtemps, le sauvage n’a intéressé les sélectionneurs que comme source de gènes de résistance. Le développement de l’agrochimie a mis à disposition de l’agriculture moderne un ensemble de produits (fertilisants, pesticides, hormones…) qui poussent l’artificialisation à l’extrême, comme les cultures hydroponiques où le sol est remplacé par un mélange nutritif. Dans les champs, les herbicides ont permis d’engager une guerre totale contre les plantes adventices, ce qui s’est traduit dans le langage paysan par l’expression « champ propre » pour évoquer un sol stérilisé. L’utilisation des pesticides a explosé après la guerre, le remembrement et la mécanisation ont été favorisés par les subventions européennes : le lien entre le paysan et la terre est rompu et les agro-écosystèmes sont devenus des déserts en termes de biodiversité, conséquence de l’industrialisation de l’agriculture. La lutte chimique a permis des pratiques culturales qui ont provoqué une spécialisation excessive des fermes : le développement des monocultures, l’alimentation du bétail à base de maïs ensilé et de tourteaux de soja ont contribué à séparer spatialement les cultures et les troupeaux, alors que la fumure des champs a toujours et partout constitué une valorisation des déchets animaux pour l’amélioration des sols. Le prolongement de cette logique s’observe aussi dans la politique européenne de spécialisation régionale qui ne peut qu’accroître l’empreinte écologique de l’agriculture en multipliant les transports de produits agricoles. La relocalisation des activités agricoles est clairement un impératif fondamental pour une agriculture durable, et cette relocalisation ne va pas sans un maintien des actifs agricoles sur le territoire. 

Alors que les politiques publiques demandent à l’agriculture d’assumer sa multifonctionnalité (production alimentaire, gestion de la diversité, entretien des milieux, aménagements antiérosifs…), les politiques européennes envisagent toujours la réduction des actifs paysans come un objectif et une preuve de modernité. Il est pourtant évident que les aménagements que nos aïeux ont crées et entretenus (culture sur terrasse, digues, haies et coupe-vents…) nécessitent une présence active de leurs concepteurs, donc une main d’œuvre assez abondante. La rupture périodique des digues trahit souvent un manque d’entretien et rappelle l’utilité d’une alliance de l’homme avec la nature. D’ailleurs, le rapport de l’INRA sur la biodiversité souligne le rôle positif des activités pastorales qui maintiennent les milieux ouverts et favorise le maintien d’une diversité locale.
L’érosion de la biodiversité dans laquelle les activités humaines jouent un grand rôle et l’influence importante de l’agriculture sur le réchauffement climatique (de l’ordre de 30% d’émissions de gaz à effets de serre) interdisent la continuation et la généralisation d’une agriculture motorisée et dispendieuse en intrants d’origine pétrolière. Par ailleurs, les producteurs des pays en voie de développement ont rarement à leur disposition des engins guidés par GPS, et il faut une bonne dose de mauvaise foi pour prétendre que des solutions technologiques règleront seules leurs difficultés. L’inquiétude de la FAO et d’institutions internationales relatives à la perte de fertilité des sols et à la nécessaire réduction des pesticides souligne que dans les pays riches comme dans les pays pauvres, l’agriculture du futur doit économiser les ressources non renouvelables et que la seule manière d’y parvenir (en maintenant des rendements corrects) consiste à s’appuyer sur le fonctionnement des écosystèmes, au lieu de le forcer au-delà de ses limites comme l’idéologie de la Révolution verte le souhaitait et l’a tenté.
Il existe donc un consensus sur la nécessité de faire évoluer l’agriculture et les différentes voies plausibles sont examinées avec une attention croissante de la part de ces institutions. L’absence de moyens de production et de financement à d’ailleurs incité de nombreux paysans pauvres à expérimenter des modes de production alternatifs, et leur créativité leur suggère des solutions ingénieuses et peu couteuses aux problèmes de l’agriculture. En Amérique du Sud, en Asie mais aussi en Afrique, des systèmes innovants sont conçus et testés avec des résultats souvent remarquables. Ces agriculteurs ont suivi une approche plus naturelle qui regroupe diverses pratiques (anciennes ou innovantes) qualifiées d’agro-écologie. Le terme est parfois critiqué, mais l’importance de l’évolution réside dans la prise de conscience que les processus écologiques gouvernent la décomposition de la matière organique et la fertilité des sols et sont donc indispensables si l’on envisage une agriculture durable.   
En fait, l’agro-écologie se fonde sur l’écologie scientifique qui n’est pas un discours idéologique mais la reconnaissance que l’environnement et les êtres vivants interagissent en permanence. Nos hormones d’animaux ne servent qu’à réguler notre milieu intérieur et à s’adapter aux changements environnementaux prévisibles (saisons) ou imprévisibles (catastrophe climatique), de survenue progressive ou subite… Sa fondation conceptuelle doit beaucoup à des agronomes ou chercheurs américains comme Howard ou plus récemment, le professeur Altieri. Leur contribution est importante parce qu’à contre-courant de la pensée de leur époque, ils ont légitimé ce concept sur des bases scientifiques incontestables. Et c’est  une certaine agronomie pétro-dépendante, autrefois méprisante et ricaneuse à l’excès, qui se tourne aujourd’hui vers l’agro-écologie à la recherche de méthodes plus bénignes pour l’environnement et la santé des agriculteurs. L’agro-écologie propose une vision plus systémique du fonctionnement des agro-écosystèmes qui valorise les synergies et les processus naturels : la fertilité des sols recouvre alors une importance capitale et l’accent est porté non seulement sur la biomasse aérienne produite (le rendement) mais aussi sur la vie du sol et/ou l’attraction d’ennemis naturels localement présents. Elle vise à restaurer l’équilibre écologique d’un milieu naturel (flore, faune, flux de matière…) que l’artificialisation de l’agriculture avait affecté : certains auteurs anglo-saxons parlent de regenerative farming (agriculture de conservation) pour souligner le caractère réparateur et synergique des activités agricoles.
Puisque l’agriculture doit intégrer des critères de durabilité, il convient donc de repenser l’agriculture, non pas de manière idéologique (agriculteurs conventionnels contre biologiques) mais de manière intégrée : même les agriculteurs conventionnels sont demandeurs de méthodes naturelles si elles sont efficaces et aisément applicables. Par ailleurs, l’impératif de durabilité ne laissera pas d’autres choix que de repenser le modèle dominant (mécanisé et chimique), ce qui peut contribuer à améliorer l’autonomie et la santé des agriculteurs. En effet, l’agriculture moderne a dégradé les sols agricoles en créant un cercle vicieux : les engins  mécaniques tassent le sol et les intrants chimiques (engrais et pesticides) affectent les organismes du sol dont l’activité diminue. Le sol perd sa structure et sa fertilité, et les insectes auxiliaires sont absents des champs traités. Il faut donc inverser ce processus en régénérant les sols et en rétablissant une diversité locale. 

C’est ici qu’intervient l’agro-écologie et les différentes formes d’agriculture respectueuses du fonctionnement des écosystèmes : le caractère non renouvelable des pratiques agricoles modernes provient de l’artificialisation des milieux qui supprime toutes les régulations et toutes les interactions qui modèlent les écosystèmes et assurent leur fonctionnement. Par exemple, le développement des ravageurs est contrôlé par les ennemis naturels présents sur la parcelle : comme ces insectes auxiliaires vivent dans les haies et que le remembrement d’après-guerre a provoqué la destruction à blanc de ces habitats, les ennemis naturels ne sont pas présents sur la parcelle et les populations de ravageurs, libérés de la régulation par les prédateurs, explosent dès que les conditions locales leur conviennent. La voie est alors libre pour eux, et les dégâts occasionnés incitent les agriculteurs à traiter avec des pesticides, qui affectent l’activité et la présence des insectes sans distinction : le traitement réduit encore les populations d’ennemis naturels, ce qui accentue encore le déséquilibre des chaines alimentaires. 
La réflexion sur les limites de la Révolution verte a incité les institutions internationales à envisager les pratiques agricoles sur la base de leur durabilité et de leur mise en application : 80% des paysans dans le monde n’ont pas accès à la traction animale, ni mécanique. Les technologies sophistiquées et couteuses ne conviennent pas pour ces paysans pauvres et l’outillage mécanique est une des causes de dégradation des milieux agricoles : à l’inverse, ces paysans possèdent souvent des solutions ingénieuses qu’il suffit d’aider à mettre en pratique. Par exemple, les paysans d’Afrique ont développé des pratiques de régénération des sols latéritiques fondées sur l’activité des termites : il suffit d’amasser des débris ligneux et les termites perforent la couche de latérite, ce qui permet à l’eau de s’infiltrer et d’initier la croissance végétale (Dufumier). Mais ces pratiques ingénieuses sont parfois impossibles à cause de l’éloignement des déchets ligneux et l’absence de charrettes pour leur transport.   
L’objectif de durabilité que les instances internationales mettent en avant pour l’agriculture recouvre un double objectif : une production alimentaire suffisante et de qualité et une gestion à long terme des ressources non renouvelables (fertilité du sol, eau, biodiversité). L’augmentation de la population humaine et les changements culturels induits (adoption du régime carné) créent des tensions supplémentaires sur la production alimentaire mondiale. Cette situation est souvent présentée comme étant sans issue : même si certains ont proposé une « Super-Révolution verte » fondée sur des technologies radicalement nouvelles et futuristes, cette option de forçage des écosystèmes est délaissée au profit d’une utilisation plus intensive des capacités biologiques propres des écosystèmes. En effet, il est clair que les limites de la productivité végétale tiennent moins des potentialités des plantes et des animaux que des potentialités des écosystèmes eux-mêmes (Griffon). Cette prise de conscience marque un changement profond : tous les efforts de gain de productivité lors des deux siècles derniers étaient destinés à améliorer les potentialités des plantes ou animaux tout en ignorant l’influence du milieu. L’amélioration des plantes repose sur l’hypothèse que la productivité des variétés est contrôlée par des facteurs génétiques, alors que la marge de productivité se situe dans l’amélioration du fonctionnement écologique des écosystèmes productifs en tant que tels. En fait, la productivité d’une variété dans un écosystème dépend de l’interaction de facteurs génétiques internes (taux de croissance) et de facteurs écologiques (fertilité, eau) propres à l’écosystème.   
Cet ouvrage expose les fondements pratiques d’une agriculture durable en proposant un tour d’horizon des différentes pratiques respectueuses de la vie des sols et des équilibres locaux. Les contraintes multiples à laquelle l’agriculture mondiale est confrontée ne laissent pas d’autres choix que la voie d’une agriculture durable et la croissance démographique de la population humaine impose des exigences de productivité locale. Ce maintien de rendements élevés combiné à une réduction des atteintes à l’environnement ne peut se fonder que sur une utilisation plus intensive des capacités biologiques propres des écosystèmes. 
Le deuxième chapitre décrit la mise en place et la diversification des écosystèmes terrestres comme la base des processus écologiques qui régulent les flux de matière et d’énergie dans l’écosystème. Le développement parallèle des formes de vie et des milieux qu’elles occupent modèle les processus de plus en plus complexes qui assurent le fonctionnement des écosystèmes : le sol crée par cette action concertée abrite des organismes qui établissent des liens trophiques qui sont à la base du fonctionnement des écosystèmes. Les fonctionnalités écologiques des écosystèmes se développent : la décomposition de la matière organique par des micro-organismes donne naissance à l’humus qui libère les éléments lors de sa minéralisation qui survient grâce à d’autres micro-organismes. 
Ces fonctionnalités écologiques sont décrites au chapitre 3 : selon les auteurs, elles sont parfois qualifiées de services écologiques offerts par l’écosystème, du moins tant que le fonctionnement de l’écosystème n’est pas trop altéré. Elles sont indispensables à l’agriculture (fertilité du sol, pollinisation, régulation de l’eau…) et constituent logiquement la base d’écosystèmes intensifs et viables. 
Le quatrième chapitre se concentre sur le végétal et les potentialités méconnus qu’il recèle : bien qu’immobiles, les plantes communiquent et se défendent par l’émission de molécules défensives ou signalétiques. Ces échanges de signaux permettent la communication avec les micro-organismes du sol et jouent un rôle fondamental dans l’établissement de symbioses (mycorhizes, nodules) qui participent à ces services écologiques. Mais ce sont aussi des molécules chimiques qui guident les ravageurs vers leurs plante-hôtes, ou encore attire les ennemis naturels des ravageurs. Enfin, l’invention de la graine assure la persistance locale des populations végétales, mais aussi la dispersion à de nouveaux milieux. Elle confère une résilience accrue à l’écosystème : la germination de graines du sol assure une couverture des sols qui les stabilisent et favorisent la rétention d’eau.

Le cinquième chapitre regroupe les applications agro-écologiques qui peuvent assurer une bonne productivité et un maintien de la fertilité du sol, donc une agriculture durable. Cette approche concerne tous les aspects de l’agriculture : fertilité et couverture des sols, lutte contre les adventices, contrôle des bioagresseurs, associations de cultures, gestion de la diversité génétique au champ… Certaines pistes donnent lieu à une recherche innovante, come la possibilité de rendre pérenne des espèces de céréales annuelles comme le blé. L’agroforesterie permet une intensification de la production locale et permet souvent de combiner cultures d’exportation et cultures vivrières. La relation entre mode de production et qualité nutritive est nette, ce qui limite considérablement les avantages d’une agriculture hors sol. 
Le sixième chapitre apporte une conclusion assez optimiste : les pratiques et les méthodes qui permettent l’obtention de rendements élevés sans dégrader le milieu sont disponibles dans la plupart des cas, ce qui n’exclut pas des innovations ultérieures. Mais les changements profonds que l’agriculture doit intégrer ne peuvent s’effectuer sans volonté politique en matière de recherche et d’orientation : le développement d’une agriculture paysanne innovante et soutenue par les instituts de recherche est le modèle à suivre, puisque la majorité des cultures dans le monde ne sont pas mécanisées.
Finalement, la crise environnementale peut être une chance pour l’agriculture si elle a permis de réorienter la production alimentaire vers des méthodes et pratiques moins destructives et plus durables. La multifonctionnalité de l’agriculture exige aussi le maintien de nombreux agriculteurs pour mailler le terrain : or, l’Europe veut encore réduire les actifs agricoles de manière drastique et ne cesse de favoriser les exploitations sur mécanisées qui emploient peu de personnel. Comment un agriculteur sur sa machine aussi moderne soit-elle pourra-t-il entretenir des milliers d’hectares ? 
L’approche d’une agriculture durable corrige les conséquences environnementales de l’agriculture moderne. Puisque l’écosystème et son fonctionnement sont mieux pris en compte, les pratiques culturales devraient permettre de maintenir des rendements suffisants tout en améliorant la qualité sanitaire des aliments. Pour l’agriculteur, la reconquête de savoirs et savoir-faire paysans revalorise sa fonction aux yeux de la société : l’emploi universel de produits chimiques en agriculture et la prescription des traitements chimiques par les techniciens ont contribué à déposséder le paysan d’un savoir ancestral qui motivait ses décisions. Exposé directement au risque toxicologique, l’agriculteur est par contre dépossédé de sa liberté de choix et d’analyse (traitements obligatoires) : le remplacement par une approche naturelle suppose que le paysan soit capable d’analyser ses problèmes (connaissance des ravageurs, des auxiliaires...), ce qui revalorise les sciences naturelles dans le domaine agricole dont elles avaient été chassées par le déploiement de l’arsenal chimique.

En bref, la transition vers une agriculture plus naturelle est bonne pour le paysan (risques réduits, autonomie accrue), pour l’écosystème (processus et régulations naturels), pour le consommateur (risques réduits, qualité accrue), pour le contribuable (suppression des subventions au gaspillage d’eau) et pour la société (érosion et ruissellement réduits, réduction de la dérive des pesticides, réduction des pathologies liées). Bien que la nature ne se limite pas à un impératif de production, elle sait produire sans béquilles chimiques et maintient la fertilité des sols depuis des centaines de millions d’années : quelques décennies d’agriculture moderne ont dégradé les sols parfois de manière irréversible. L’homme peut ainsi redécouvrir qu’il partage la racine de son nom avec des mots comme humus et humilité, abandonnant l’opposition stérile nature/culture par laquelle il justifie constamment sa domination de la nature.
Introduction
La production alimentaire à l’aube du XXIème siècle

Le règne végétal a joué un rôle essentiel dans le développement de la population humaine en tant qu’abri contre les prédateurs, source d’aliments ou de médicaments, construction de maisons, fabrication d’outils…. L’homme n’est d’ailleurs pas une exception : les végétaux sont les producteurs primaires dont dépendent tous les animaux pour leur alimentation. En effet, les plantes actuelles contiennent la chlorophylle, pigment vert qu’elles ont hérité de leurs ancêtres marins (cyanobactéries ou algues bleues). Ce pigment permet d’intercepter la lumière solaire et de synthétiser des substrats carbonés (sucres, cellulose…) à partir du CO2 atmosphérique et de la lumière solaire. Par conséquent, les organismes photosynthétiques se trouvent à la base des chaînes trophiques, qu’elles soient marines (pyhtoplancton) ou terrestres  (plantes).

A l’aube du XXIème siècle, l’humanité se trouve confrontée à des changements climatiques et environnementaux drastiques, et ce dans un contexte de forte croissance démographique de la population humaine qui devrait atteindre neuf milliards en 2050. Aujourd’hui déjà, plus d’un milliard d’habitants (sur 6,8 milliards d’humains) sont menacés par la famine : paradoxalement, la plupart de ces sous-alimentés sont des paysans pauvres qui n’ont pas accès à la terre ou qui n’ont pas les moyens de produire des récoltes suffisantes. Ces paysans habitent les pays du tiers-monde où les problèmes de sous-alimentation ou de famine sont omniprésents.
Cette insuffisance structurelle de la production alimentaire mondiale dans un contexte de forte croissance démographique n’est pas nouvelle : elle fut à l’origine de la Révolution Verte qui a donné les meilleurs résultats sur le continent asiatique surpeuplé. Elle a certes produit des résultats positifs, même si les ajustements structurels imposés dans les années 1980 par le FMI et la Banque Mondiale ont souvent ruiné ces progrès. En tout cas, les méthodes de la Révolution Verte (semences améliorées, intrants, irrigation, traitements phytosanitaires, subventions, prix garantis…) semblent atteindre leurs limites. Les rendements de ces « variétés à haut rendement »  plafonnent justement : baisse des rendements de blé au Mexique à partir de la fin des années 1990, baisse des rendements de la seconde récolte de riz en Chine, plafonnement des rendements de riz et de blé au Punjab, plafonnement des rendements de riz à Java ou de coton en Afrique (Griffon).
Pour accroître la production alimentaire, des solutions ont été proposées : 

1) Accroître les surfaces cultivées : cela n’est pas toujours possible et entre en conflit avec d’autres usages du sol (forêts primaires, zones d’intérêt environnemental),
2) Réduire les pertes de grain : la FAO estime ces pertes à 10-15% en post-récolte et pourraient atteindre 50%. Une rationalisation de procédés de production devrait donc améliorer la disponibilité alimentaire,
3) Accroître les surfaces irriguées : annoncée comme une solution miracle, son intérêt est limité puisque l’agriculture consomme aujourd’hui 70% de la consommation hydrique totale. De plus, la déforestation induit des modifications du climat qui se répercute sur le régime des précipitations,

4) Compenser les déficits régionaux par les échanges commerciaux : l’Amérique du Sud compense pour l’Asie, l’Afrique du Nord et Moyen-Orient demeurant des importateurs nets,

5) Réduire la population et/ou favoriser les migrations vers des zones excédentaires.

Aucune de ces solutions n’est adaptée aux disparités écologiques, économiques et sociales que les populations humaines connaissent. Pour paraphraser Michel Griffon, « il n’y a donc pas d’autre choix que d’accroître  les rendements agricoles » et ce malgré le plafonnement des rendements déjà cité. Comme Griffon le souligne, « la plus grande part des producteurs agricoles sont pauvres et sont donc loin d’être à la recherche de solutions futuristes ».

L’agriculture moderne et les questions environnementales et climatiques
La Révolution Verte et ses limites

La Révolution Verte a surtout consisté à mettre à disposition des paysans pauvres des semences de variétés améliorées, dites variétés à haut rendement et sélectionnées pour répondre à l’irrigation et à l’épandage d’engrais. Il s’agissait d’accroître le potentiel productif des plantes et d’exprimer ce potentiel par un forçage de la production végétale en utilisant des variétés améliorées et en leur apportant de fortes doses de nutriments. Cette vision revient à traiter l’interaction sol-plante-climat comme une boîte noire que l’on pourrait forcer à volonté par l’excès de nutriments, ce qui trahit une confiance démesurée en la génétique et un mépris fondamental de l’écologie. 

En effet, la Révolution Verte est caractérisée par une artificialisation accrue des écosystèmes. Cette artificialisation du milieu se manifeste par la substitution de fonctionnalités naturelles existantes par des apports réguliers d’intrants : les engrais remplacent les mécanismes naturels de fertilité des sols (humification, minéralisation de l’humus, mycorhize, fixation d’azote..), les produits phytosanitaires se substituent aux ennemis naturels des parasites et pathogènes. Cette artificialisation se manifeste aussi par le travail intensif des sols en remplacement de la structuration naturelle réalisée par la faune locale. Elle se manifeste aussi par la prédominance de parcelles défrichées, le sol ne représentant qu’un substrat nu et sans obstacle pour les cultures. Les nombreux aménagements du milieu (irrigation, drainage, terrasses de culture…) et le contrôle chimique de la végétation (contrôle des maladies et ravageurs, accélérateurs de croissance) achèvent l’artificialisation des écosystèmes qui s’en trouvent fragilisés.
Le grand optimisme technologique qui s’ensuivit masqua les conséquences de cette artificialisation : les agronomes de la Révolution Verte n’ignorait pourtant pas que les rendements obtenus en station de recherche expérimentale ont toujours surclassé les rendements à la parcelle. Ils en déduisaient que ces « marges de progrès » permettraient de multiplier par 2 ou 3 les rendements à la parcelle, au lieu de considérer que « les conditions qui prévalaient dans ces stations expérimentales  n’existent en fait que sur Mars (Dufumier)». Cet optimisme a duré longtemps et c’est le plafonnement des rendements qui a inversé la tendance. 
Les causes du plafonnement des rendements

La stagnation (ou la baisse) des rendements observés a un lien évident avec l’artificialisation des écosystèmes et le réductionnisme d’une agronomie où la plante est un objet virtuel. Une première cause identifiée tient à la salinisation des sols. Ce phénomène atteint 10% des terres irriguées (Griffon 2005). Une meilleure gestion de l’eau couplée à un drainage efficace qui utilise par exemple les eaux de pluie, est envisageable. Evidemment, ces problèmes sont accrues dans les zones sèches où l’évaporation est maximale (Moyen6Orient, Asie centrale). La déforestation peut aggraver ce problème par montée des nappes aquifères salées. La deuxième cause est liée à l’engorgement hydrique des sols : l’eau est gratuite et des gaspillages importants d’eau sont observés dans les zones irriguées. Une troisième cause de réduction des rendements est due à l’augmentation du prix des engrais, d’autant que les plans d’ajustement de la Banque Mondiale et du FMI ont réduits les subventions aux engrais. Une drenièr cause capitale est liée aux risuqes de la monoculture : plus le paysage se couvre d’une monoculture de céréales, plus les attaques d’insectes et les maladies provoquent de dégâts, malgré les traitements chimiques.   
Les agricultures mécanisées des zones tropicales humides concentrent ces problèmes : ele travail du sol et la culture intensive du maïs, du coton ou du soja peuvent réduire fortement le taux de matière organique du sol, ce qui altère leur structure et leur fertilité. La chute des rendements est spectaculaire et l’érosion s’installe inévitablement.

L’agriculture moderne et ses conséquences
Dans les pays tropicaux, l’accroissement des surfaces cultivées a souvent conduit à la déforestation, comme la pratique les peuples primitifs cultivant sur abattis-brûlis. Ces techniques ne sont pas trop destructrices tant que le rythme de retour reste long, mais l’accroissement démographique a accéléré le rythme de retour par rotation. La transformation est alors radicale et se traduit par une disparition importante des stocks d’eau, ce qui rend l’écosystème sensible à la sécheresse. La transition de la forêt à un sol nu modifie la réflectance du sol, les flux d’énergie et de chaleur, ce qui peut aboutir à une modification drastique de la répartition et de l’intensité des pluies à l’échelle régionale. Le réchauffement climatique peut aggraver la fréquence et l’intensité des sécheresses, ce qui dans les zones défrichées conduit à une dégradation générale des écosystèmes.
L’érosion des sols est un grave problème pour l’agriculture, mais elle peut aussi être la conséquence d’une agriculture intensive qui ne renouvelle pas les stocks de matière organique. La baisse du taux de matière organique ne permet plus d’entretenir une structure stable du sol, qui devient sensible au vent et à la pluie. L’érosion éolienne a exercé une action  très forte dans l’Ouest américain, en Australie, au Brésil. En Chine, le surpâturage déstructure les sols constitués de fines particules. La déstructuration des sols et l’accroissement de leur sensibilité à l’érosion demeurent des phénomènes généraux qui sont fondamentaux pour l’agriculture.
L’agriculture contribue à l’effet de serre : elle représente un tiers des émissions de gaz à effet de serre et en subira les conséquences. Plus on défriche la forêt, plus le stock de carbone contenu dans les arbres diminue, plus le stock de carbone atmosphérique augmente, ce qui alimente le changement climatique. C’est pourquoi les systèmes dits agroforestiers représentent un intérêt majeur pour ces problèmes de rétroaction climatique. 

Enfin, l’agriculture participe à l’érosion de la biodiversité, en particulier l’agriculture de grandes cultures ou des régions tropicales. En modifiant les milieux qu’elle exploite, l’agriculture réduit la diversité biologique à ces trois niveaux d’organisation : diversité spécifique (réduction du nombre d’espèces dans le milieu), diversité infraspécifique (réduction du nombre de variétés cultivées de l’espèce), diversité supra spécifique (réduction du nombre d’écosystèmes). La grande prairie américaine a disparu en tant qu’écosystème complexe et la biodiversité y a incontestablement été réduite. Il demeure aujourd’hui les zones de grande culture, on devrait plutôt parler de monocultures. 
L’agriculture moderne a éliminé les jachères, haies, bosquets qui maintenaient localement une large diversité d’auxiliaires des cultures. Cette spécialisation locale de l’écosystème cultivé entraîne des risques d’instabilité : apparition d’espèces envahissantes, pullulations d’insectes. L’utilisation de traitements biocides ne fait d’ailleurs qu’aggraver le déséquilibre permanent des communautés vivantes.
En conclusion, la biodiversité doit être préservée, non pour des raisons éthiques ou religieuses mais pour des raisons parfaitement utilitaristes. Certaines fonctionnalités du vivant acquises dans un lointain passé, peuvent se révéler indispensables à l’évolution d’espèces actuelles. Les écosystèmes aussi représentent des constructions complexes qui expriment des fonctionnalités écologiques associées liées à leur histoire évolutive. L’agriculture, qui est à la fois une menace et un utilisateur potentiel de la biodiversité, doit donc la prendre en compte aux trois niveaux. Au niveau des écosystèmes, l’effrt portera sur l’invention de systèmes productifs qui préservent la variété des fonctionnalités écologiques. Au niveau des espèces, elle doit concevoir des systèmes de production qui préservent les habitats des espèces animales, végétales et microbiennes. Au niveau des gènes, elle doit poursuivre programme d’amélioration variétale, tout en assurant la conservation des variétés existantes dan le milieu. 
L’agriculture doit donc assurer des services environnementaux nouveaux qui s’ajoutent aux défis productifs qu’elle doit affronter pour nourrir l’humanité. D’ailleurs, elle se rendra ce service en réduisant les atteintes qu’elle porte à l’environnement, tout en bénéficiant des bienfaits d’une diversité locale enfin retrouvée. 

Le moment est venu de se demander sur quelles bases doit se fonder une agriculture qui remplit ses fonctions productives sans hypothéquer les ressources non renouvelables (sol, eau, biodiversité locale) et sans altérer les qualités essentielles d’une alimentation variée garante de santé.
Consensus pour une agriculture durable

L’agriculture moderne mécanisée utilise de grandes quantités d’énergie fossile, pour le fonctionnement des machines agricoles mais aussi pour la fabrication des intrants chimiques dérivés de la pétrochimie. Depuis les années 2000, de nombreux organismes scientifiques ont plaidé pour le développement d’une agriculture durable. Les impacts destructeurs de l’agriculture moderne sur le fonctionnement même des écosystèmes sont maintenant reconnus et une réorientation globale des pratiques culturales est envisagée. La nécessité de réduction des pesticides a donné lieu à un rapport commun de l’INRA et du CEMAGREF. Un plan Ecophyto de réduction de l’usage des pesticides 2008-2018 a été développé autour de plusieurs axes :

1) Évaluer les progrès en matière de diminution de l'usage des pesticides,
2) Recenser et généraliser les systèmes agricoles et les moyens connus permettant de réduire l'utilisation des pesticides en mobilisant l'ensemble des partenaires de la recherche, du développement et du transfert,

3) Innover dans la conception et la mise au point des itinéraires techniques et des systèmes de cultures économes en pesticides,
4) Former à la réduction et à la sécurisation de l'utilisation des pesticides,
5) Renforcer les réseaux de surveillance sur les bio-agresseurs et sur les effets non intentionnels de l’utilisation des pesticides,
6) Prendre en compte les spécificités des DOM,
7) Réduire et sécuriser l'usage des produits phytopharmaceutiques en zone non agricole,
8) Organiser le suivi national du plan et sa déclinaison territoriale, et communiquer sur la réduction de l’utilisation des produits phytopharmaceutiques.
Mais la réflexion maintenant engagée dépasse la simple nécessité de réduire les intrants. C’est la relation même entre la biodiversité et l’agriculture qui devient capitale. Dans cette optique, la durabilité d’une agriculture dispendieuse en ressources non renouvelables pose problème, surtout dans un contexte de pétrole cher. C’est le constat que fait en juillet 2008 l’Expertise scientifique collective INRA « Agriculture et biodiversité : Valoriser les synergies » (ESCo 2008). Ces experts, sollicités par le gouvernement français, soulignent l’importance capitale des services écologiques gratuits (pollinisation, recyclage de la matière organique, contrôle biologique, fertilité du sol, maintien d’une biodiversité importante) pour une agriculture durable. Ils soulignent l’impact négatif des pratiques agricoles sur la biodiversité : « des études paneuropéennes considérant les effets des pratiques agricoles et des caractéristiques des paysages sur la diversité d’une large gamme d’organismes vivants confirment l’impact important de l’agriculture sur la biodiversité à différentes échelles spatiales. A l’échelle de la parcelle, la fertilisation, le travail du sol, les pesticides... constituent des perturbations du milieu qui ont un impact globalement négatif pour la biodiversité. Au niveau du paysage, la disparition de milieux semi-naturels à l’interface des espaces agricoles, tels que les bois, les prairies semi-naturelles, les haies et les bords de champ typiques des paysages bocagers, nuit également à la biodiversité. Il en va de même pour l’homogénéisation des cultures dans l’espace et la synchronisation des pratiques (dates de récolte ou de fauche, etc.). De plus, une agriculture intensive dans des paysages homogènes favorise le développement des populations de ravageurs des cultures. Au contraire, les modes de production moins intensifs ont des effets bénéfiques sur la biodiversité, et notamment sur les auxiliaires de cultures, pollinisateurs et ennemis naturels des ravageurs. Ceci s'explique par une moindre perturbation et une plus grande hétérogénéité des agro-systèmes. Ces effets positifs sont particulièrement observés dans des paysages suffisamment complexes pour jouer un rôle de réservoir biologique ». La préservation de la biodiversité dans les espaces agricoles requiert une mosaïque paysagère. Cette diversification des paysages atténue les effets négatifs liés à l’intensification. Le rapport souligne aussi que « ces effets de compensation ne s’exercent que dans des paysages agricoles suffisamment hétérogènes, qui représentent aujourd’hui environ un tiers de la superficie agricole française. L’homogénéisation passée du paysage peut entraîner une diminution de la biodiversité qui devient difficilement réversible ».

Au niveau international, la FAO (2007) a organisé une conférence intitulée « Conférence internationale sur l’Agriculture Biologique et la sécurité alimentaire ». L’objectif était d’analyser le paradoxe qui caractérise le système alimentaire mondial :

1) les approvisionnements alimentaires mondiaux sont suffisants, mais 850 millions de personnes souffrent de la fin (aujourd’hui plus d’un milliard);

2) l’utilisation d’intrants agricoles chimiques n’a cessé d’augmenter ces 20 dernières années, mais la productivité du secteur céréalier est en constant recul;

3) le coût des intrants agricoles est en augmentation, alors que le coût des produits agricoles de base diminue régulièrement depuis 50 ans;

4) malgré un accès facile et rapide à un grand volume de connaissance grâce aux technologies de l’information, les maladies liées à la malnutrition ne cessent de gagner du terrain;

5) les systèmes alimentaires de type industriel ont un coût environnemental et social qui menace la sécurité alimentaire (décès professionnels dus à des empoisonnements aux pesticides, suicides d’agriculteurs endettés, disparition de millions d’emplois dans les zones rurales).
La Conférence a estimé qu’il convient d’augmenter la productivité agricole de 56 pour cent d’ici à 2030 pour nourrir la population mondiale et a évalué dans quelle mesure l’agriculture biologique était à même de proposer un système de substitution permettant de corriger ce paradoxe. Leurs conclusions communes sont les suivantes : 

1) L’agriculture biologique peut contribuer à la sécurité alimentaire, mais l’affirmation de son rôle dépend en grande partie de l’existence d’une véritable volonté politique.

2) L’agriculture biologique peut atténuer les effets du changement climatique, grâce à des mesures comme la fixation améliorée du carbone du sol. Elle propose également des solutions pratiques en matière d’adaptation aux effets des changements climatiques.

3) L’agriculture biologique permet de renforcer la sécurité hydrique dans plusieurs domaines: qualité de l’eau potable, diminution des besoins en irrigation des sols biologiques et augmentation des rendements dans des conditions de stress hydrique dû à la variabilité climatique.

4) L’agriculture biologique permet de protéger l’agrobiodiversité et d’en garantir une

utilisation durable.

5) L’agriculture biologique renforce la suffisance nutritionnelle, grâce à une diversification accrue des aliments biologiques, qui sont plus riches en micronutriments.

6) L’agriculture biologique stimule le développement rural, en créant des revenus et des emplois dans des zones où les populations n’ont d’autre choix que de recourir à la main d’œuvre, aux ressources et aux connaissances locales.

7) Il est indispensable d’établir un réseau international axé sur la recherche biologique et sur une vulgarisation rationnelle, afin de poursuivre la mise en valeur de l'agriculture biologique. Une partie plus importante des ressources publiques devrait être consacrée aux sciences agroécologiques.

8) La sécurité alimentaire est étroitement liée aux politiques agricoles qui déterminent les choix en matière d’exportation et d’importation. L’agriculture biologique établit un lien entre les objectifs économiques et les objectifs environnementaux et sociaux, mais sa mise en valeur ne peut se poursuivre si les mêmes règles ne sont pas appliquées à tous, grâce à des interventions appropriées de politique générale.

9) La sécurité alimentaire n’est pas uniquement un sujet de préoccupation pour les pays en développement, car la crise des combustibles fossiles, les changements climatiques et

d’autres faiblesses de la chaîne alimentaire sont également susceptibles de mettre en danger les zones ne souffrant pas d’insécurité.
En 2008, un groupe international de travail (IAASTD 2008) s’est réuni pour étudier la crise en matière de sécurité alimentaire. D’après eux, les problèmes mis en lumière sont plus complexes et potentiellement plus graves que ceux des années 60. Par ailleurs, ce groupe a souligné la multifonctionnalité de l’agriculture et ses liens avec d’autres problèmes environnementaux (diminution de la diversité biologique et des services écosystèmiques, changement climatique et réduction des ressources en eau disponibles). Face à ces nouveaux problèmes, ils concluent que le modèle de savoir agricole doit être revu et réorienté au bénéfice de paysans pauvres et sans moyens technologiques  

Par ailleurs, l’analyse des apports de la biotechnologie dans le cadre de la lutte contre la faim et la pauvreté souligne le caractère illusoire des promesses de rendements accrus de ces innovations variétales. Ils comparent les biotechnologies classiques aux méthodes modernes de modifications génétiques en termes d’acceptation sociale et de gains effectifs. « Les biotechnologies classiques, telles que les techniques de sélection, la culture tissulaire, les pratiques culturales et la fermentation sont largement acceptées et utilisées. Entre 1950 et 1980, avant le développement des OGM, le rendement des variétés modernes de blé avait augmenté de près de 33 %, même en l’absence d’engrais. Les biotechnologies modernes utilisées en confinement ont été largement adoptées ; par exemple, le marché des enzymes industriels se chiffrait à 1,5 milliard de dollars en 2000. L’application des biotechnologies modernes en dehors des confinements, notamment l’utilisation des plantes génétiquement modifiées, est beaucoup plus controversée. Par exemple, les données recueillies pour certaines années et certaines plantes génétiquement modifiées indiquent des résultats contradictoires : gains de rendement allant de 10 % à 33 % dans certaines régions et des baisses de rendement dans d’autres régions ».
Enfin, les relations réciproques entre l’agriculture et les changements climatiques d’une part, l’agriculture et la santé humaine d’autre part, sont considérées en détail. Les changements climatiques risquent de dégrader irrémédiablement le stock de ressources naturelles dont dépend l’agriculture, dans un contexte international d’accroissement de la demande de produits alimentaires, fourrages, fibres et combustibles. Ils soulignent que « la relation entre changements climatiques et agriculture est à double sens : l’agriculture contribue à maints égards aux changements climatiques, et les changements climatiques ont généralement des répercussions négatives sur l’agriculture ». Pour la santé, ils relèvent un paradoxe majeur : « malgré les liens évidents et complexes qui existent entre la santé, la nutrition, l’agriculture et le savoir agricole, l’amélioration de la santé humaine n’est généralement pas un objectif explicite de la politique agricole ». D’après leur estimation, la dénutrition cause plus de 15 % des maladies dans le monde, et ce en dépit de l’accroissement de la production alimentaire mondiale au cours des dernières décennies. Les carences en protéines et en micronutriments demeurent un problème de santé publique. Ils abordent aussi le problème délicat de la santé des paysans. Chaque année à l’échelle mondiale, 170 000 décès en cours de travail surviennent dans le secteur agricole, soit la moitié des accidents mortels. Parmi les causes de blessures et de décès, en particulier des ouvriers agricoles, les auteurs identifient le matériel et l’outillage (tracteurs, moissonneuses), les conditions de travail (bruit, vibrations et risques ergonomiques) et les autres risques majeurs pour la santé (empoisonnement par les substances agrochimiques, zoonoses, produits toxiques ou allergènes). 
Encadré 2 : Multifonctionnalité de l’agriculture

Dans le présent document, le terme « multifonctionnalité » désigne l’interdépendance entre les différents rôles et fonctions de l’agriculture. Le concept de multifonctionnalité considère l’agriculture comme une activité polyvalente qui produit non seulement des produits de base (aliments, fourrage, fibres et biocarburants), mais aussi d’autres produits contribuant à la préservation de l’environnement, des aménagements paysagers et des héritages culturels. 
L’utilisation de ce terme a été contestée dans les négociations commerciales mondiales, la controverse portant aujourd’hui sur la question de savoir si l’agriculture a besoin de subventions qui « faussent les échanges commerciaux » pour assurer ses nombreuses fonctions. Leurs partisans affirment que les subventions agricoles, les échanges internationaux et les cadres d’intervention dans ce domaine ne favorisent pas l’évolution vers des échanges équitables dans le secteur agricole et alimentaire ni vers des systèmes alimentaires et agricoles viables, et ont des effets pervers sur les ressources naturelles et les systèmes agro-écologiques, de même que sur la santé et la nutrition humaines. Ceux qui s’y opposent répondent que les efforts déployés pour éviter ces effets au moyen d’instruments commerciaux réduiront l’efficacité des échanges agricoles et produiront d’autres distorsions sur le marché ; ils proposent de réduire les coûts externes et les effets négatifs sur l’environnement, la santé et la nutrition humaine par d’autres moyens. Les grandes et moyennes exploitations demeurent une cible importante du savoir agricole car les résultats peuvent être appréciables, notamment pour ce qui est de la viabilité des systèmes fonciers et alimentaires. 

Il importe d’évaluer les effets potentiels de la technologie sur l’environnement, la santé et la société, et de mettre en place les cadres réglementaires voulus. Le savoir agricole peut contribuer à améliorer considérablement la sécurité alimentaire et l’impact économique et social des systèmes agricoles, de façon à assurer des moyens de subsistance durables pour les communautés rurales et le développement économique en général. Le savoir agricole peut aider à remettre en état les sols dégradés, à réduire les risques pour l’environnement et la santé associés à la production et à la consommation alimentaires, et à accroître durablement la production. 

Pour réussir, il faudra augmenter l’investissement public dans le savoir agricole, mettre en place des mesures de soutien, revaloriser les savoirs traditionnels et locaux, et créer des connaissances et les partager suivant une approche interdisciplinaire, globale et systémique. Les efforts n’aboutiront également que si les objectifs prioritaires en matière de développement sont poursuivis en tenant compte de l’évolution de la situation internationale et si l’on dispose des ressources financières et humaines nécessaires.
Vers une Révolution doublement Verte ?
Au-delà de la productivité
Pendant plus d’un siècle, l’agronomie s’est focalisée sur les gains de productivité d’après un principe empirique simple : une augmentation des doses d’engrais entraîne l’accroissement de la production végétale, même si le gain de productivité diminue aux fortes doses. Cette démarche, confirmée par les résultats empiriques, a détourné l’agronomie de la compréhension détaillée des mécanismes végétaux en jeu. Le système climat-sol-plante était considéré comme une boîte noire dont on pouvait forcer le fonctionnement par des apports d’engrais. Ce raisonnement simpliste semblait confirmé par les résultats obtenus avec les variétés à haut rendement en station expérimentale, mais il s’agissait là d’une illusion tautologique : ces variétés étaient sélectionnées pour répondre à des doses d’engrais élevées et le critère de sélection étant la productivité variétale, il n’est pas surprenant que les apports d’engrais sur ces variétés améliorées accroissent le rendement final. Comme le souligne Griffon, « la science agronomique s’est longtemps satisfaite de cette technique donnant de bons résultats sans chercher à ouvrir la boîte noire ». Cette absence de curiosité et de compréhension peut étonner pour une discipline qui se prétend science, et sans le plafonnement des rendements déjà commenté, c’est-à-dire l’échec partiel sur le critère sélectionné de productivité, il y a fort à parier que l’interrogation sur les mécanismes biologiques et écologiques de la production végétale n’aurait pas été prise en considération.
Certains agronomes ont eu un apport important sur ce questionnement : le concept « d’itinéraire technique » définit la succession d’opérations entreprises dans le temps qui, en interaction avec le climat, modifient le milieu et les conditions que les plantes cultivées rencontrent à tout moment. Complétée par des travaux de physiologie végétale et d’écologie fonctionnelle, cette démarche a permis l’émergence d’une approche systémique de la production végétale qui rend compte de la complexité écologique. Par exemple, l’emprise spatiale des monocultures (qui sont souvent monovariétales) favorise l’envahissement rapide de la parcelle par des ravageurs : les substances volatiles caractéristiques de l’espèce cultivée se concentrent au dessus de la monoculture et facilitent la localisation de la parcelle par les ennemis des cultures. Cela est aggravé si la protection contre les maladies et les ravageurs est assurée par des produits phytosanitaires qui éliminent les ennemis naturels des ravageurs et déséquilibrent profondément les communautés présentes sur la parcelle. Par ailleurs, les traitements chimiques s’accompagnent de risques sanitaires (pour les producteurs et les consommateurs) et environnementaux (pour l’agrosystème), leur coût a considérablement augmenté (suivant les cours du pétrole) et la succession d’attaques parasitaires en milieu tropical, accroît les prix de manière importante ; enfin, les biocides provoquent l’apparition de résistance génétique en quelques années, ce qui rend difficile une approche durable. 
En résumé, l’amélioration de la production agricole reste un objectif majeur de l’agriculture moderne : l’accroissement de l’offre alimentaire (donc des rendements) est une condition importante en vue de la réduction de la malnutrition et de la pauvreté. Mais ces gains de productivité doivent être accomplis dans le cadre de nombreuses contraintes nouvelles. La croissance ininterrompue de la population humaine, le plafonnement des rendements, la diversité des situations écologiques , les limites de l’amélioration génétique, la nécessité de réduction des engrais et des pesticides (pour des raisons sanitaires et climatiques), la gestion durable des ressources non renouvelables (eau, fertilité des sols, diversité génétique..), la protection de la santé des producteurs et des consommateurs, le développement de pratiques peu onéreuses et disponibles pour les paysans pauvres qui en ont le plus besoin… sont des contraintes nouvelles que la Révolution Verte n’a pas connues. On comprend mieux pourquoi un changement d’approche est indispensable pour atteindre les objectifs de productivité et durabilité des activités agricoles dans le contexte actuel. Par quels moyens peut-on résoudre cette tâche qui semble impossible ? Par un retour aux concepts biologiques ou écologiques et en valorisant dans les fonctionnalités naturelles des écosystèmes, les processus relatifs à la productivité de biomasse végétale. C’est l’objet du paragraphe suivant.
Une approche doublement verte

Le concept de Révolution doublement Verte suit en partie l’approche et les raisonnements de l’agriculture biologique, mais accepte les intrants chimiques et les OGM. Elle intègre des pratiques anciennes et éprouvées : fumure du sol, utilisation de la rotation des cultures pour gérer la fertilité des sols, limiter l’emprise des maladies et ravageurs, utilisation de couverts végétaux pour maintenir la structure du sol, les réserves hydriques et limiter l’érosion.
Par rapport à la Révolution Verte, il n’y a pas de forçage du système puisque cette approche recourt avant tout aux fonctionnalités du système dont elle intensifie l’usage. Elle se fonde sur le fonctionnement de l’écosystème naturel, ce qui limite les risques environnementaux. L’intensification de ces fonctionnalités naturelles n’exclut pas des apports externes, mais à deux conditions : intensifier simultanément toutes les fonctionnalités afin d’optimiser leur potentiel de synergie et réduire les doses pour stimuler les fonctionnalités en jeu. 

Le recours aux fonctionnalités naturelles de l’écosystème a replacé l’écologie et la biologie au centre de la réflexion, ce qui a contribué à ouvrir la boîte noire de la productivité. Griffon souligne que « à la différence de ce qui a été fait avant, ce n’est plus uniquement la partie productive de l’écosystème qui intéresse l’agronome, mais c’est la totalité de l’écosystème local en vue de son utilisation d’ensemble ».
Récemment, les limites de la Révolution Verte et la nécessité de réduire les atteintes à l’écosystème ont abouti à la proposition d’une utilisation plus intensive des capacités biologiques propres à l’écosystème. Des techniques futuristes de forçage des écosystèmes ont certes été envisagées (CGIAR 1994), mais présentent peu d’intérêt en raison de l’incertitude des résultats et de l’importance des moyens à déployer. Leur analyse montre surtout que « les limites de la productivité viennent moins des potentialités des plantes et des animaux que des potentialités écologiques des milieux eux-mêmes ». Un camouflet pour les variétés à haut rendement de la Révolution Verte qui misaient sur le potentiel génétique de productivité de ces variétés élite.  
La transformation des pratiques agricoles
La réévaluation des pratiques agricoles a abouti à la proposition de multiples concepts : révolution verte, agroécologie, écoagriculture, révolution toujours verte, agriculture de conservation. 
L’agroécologie définit un ensemble de techniques de production fondées scientifiquement sur l’écologie. Elle a recours à des techniques de gestion des ressources locales (eau, fertilité des sols, biodiversité) qui améliorent la capacité productive du milieu : engrais verts, couverture des sols, haies et aménagements divers (fossés, coupe-vent, cultures étagées..), associations végétales, contrôle biologique….
Le concept d’écoagriculture (McNeely & Scherr) met l’accent sur les systèmes de production ménageant ou favorisant la biodiversité. En 1996, Swaminathan propose le concept de Révolution toujours Verte : il suggère une démarche d’agrégation de plusieurs techniques de production fondées sur l’écologie dans des systèmes de production complexes adaptées aux conditions des très petites exploitations tropicales. Le terme agriculture de conservation regroupe l’ensemble des techniques ayant un caractère de préservation de leurs écosystèmes et de leurs fonctionnalités. La Révolution doublement Verte recouvre les autres concepts en y ajoutant un contenu économique et social (viabilité économique, équité sociale).
Finalement, l’agronomie redécouvre que les mécanismes naturels affranchis de l’emprise humaine savent produire en abondance plantes et animaux de manière parfaitement durable et non polluante. La productivité en biomasse d’une forêt est souvent élevée, sans que cela ne diminue la fertilité du sol. De même, la compréhension et le respect de ces mécanismes devrait nous permettre d’utiliser ces fonctionnalités des écosystèmes au bénéfice de la production agricole dans une optique durable.

La partie qui suit décrit sommairement l’évolution de la vie sur Terre et la mise en place des grands écosystèmes. Les vagues successives de végétaux (lichens, mousses, fougères, plantes à graine) qui marquent une libération des contraintes hydriques, modifient en profondeur le milieu terrestre (création du sol, diversification des niches). En parallèle, l’adaptation au milieu terrestre donne lieu à la création de nouvelles interactions entre organismes vivants : cela va des différentes formes de mutualisme (mycorhize, fixation d’azote, mutualisme défensif) au parasitisme et/ou prédation (herbivorie). En tant que producteurs primaires, les végétaux se trouvent à la base des chaînes trophiques qui se mettent en place progressivement : ils sont la source de substrats carbonés des herbivores et des microorganismes parasites. Les réponses végétales à cette pression continue sont diversifiées : mécaniques (épines, écorce..), chimiques (toxines diverses), phénologique (décalage dans le temps),  coopératives (attraction d’ennemis naturels des ravageurs)… 
Ce ne sont là que quelques exemples des prouesses métaboliques que les plantes accomplissent grâce à l’autotrophie : l’énergie illimitée de la photosynthèse sert à produire un nombre élevé de molécules aux propriétés et fonctions variées. Ce répertoire immense constitue un système de perception et de communication d’une infinie subtilité : les plantes, bien qu’immobiles, utilisent ces signaux pour attirer les pollinisateurs (transport du pollen) et les ennemis naturels des ravageurs (assistance militaire), mais aussi les bactéries fixatrices d’azote dans le sol (nutrition azotée). La sophistication des mécanismes en jeu suggère que la plante manipule l’animal, et non l’inverse. Un exemple probant est fourni par certaines orchidées : on sait que ces plantes sont pollinisées par des insectes qu’elles leurrent de manière impressionnante. Le labelle (pétale) de la fleur mime la forme et la couleur de l’abdomen de l’insecte femelle et reproduit même l’odeur sexuelle des femelles. Le mâle irrésistiblement attiré essaie de s’accoupler à ce qu’il croit être l’abdomen de la femelle et ce faisant, participe à la pollinisation très spécifique de l’espèce végétale.
Il s’agit là du schéma général, mais dans certains cas, la tromperie confine à la cruauté : chez une espèce d’orchidée, le labelle (pétale) se prolonge à l’intérieur de la fleur par un passage étroit que l’insecte doit suivre pour se libérer. Mais avant de pouvoir sortir par l’arrière de la fleur, il doit franchir une étendue de liquide visqueux dans lequel il manque se noyer. Quand, à bout de force, il arrive enfin à s’extraire de ce piège liquide en direction de l’ouverture, les pollinies qui sont situées au dessus de l’ouverture adhèrent fortement au corps visqueux de l’insecte.
Deuxième partie :

La conquête de la Terre et la diversification 
des milieux et des interactions

Une brève histoire de la biosphère

La formation de la Terre et l’émergence de la vie

L’âge de notre planète est estimé à 4,7 milliards d’années (Ma) : une masse incandescente de matière se serait alors détaché du système solaire, mais le refroidissement du magma en fusion ne donna naissance à un substrat rocheux que longtemps après (vers 4,2 Ma). Très vite (4-3,5 Ma), la vie se développa dans l’océan primitif sous forme de bactéries et d’algues photosynthétiques (bleues, rouges et brunes) qui commencèrent à enrichir l’atmosphère terrestre en oxygène. 

Vers 3 -2,5 Ma, les bactéries inventent de nombreux processus comme la fermentation, puis la photosynthèse, la chimiosynthèse (l’énergie provient de l’oxydation du soufre), la respiration aérobie, la fixation de l’azote. Elles inventent surtout la reproduction asexuée qui leur permet d’échanger le matériel génétique. Elles peuvent aussi enfermer l’ADN dans une spore qui peut survivre à de très longues périodes de conditions adverses (sécheresse) dans l’attente de conditions favorables pour germer. Vers 2,5 Ma, les bactéries, qui occupent tous les milieux, répondent aux perturbations provoquées par les radiations UV en synthétisant des pigments caroténoïdes pourpres ou orangés, ou encore la vitamine A. Par la suite, ces innovations biochimiques ne seront pas perdues : les pigments caroténoïdes sont présents dans de nombreux végétaux et la vitamine A est un précurseur de la rhodopsine, pigment visuel impliqué dans la perception des couleurs. 

Mais un tournant majeur se produit vers 2,2 Ma: l’élévation des concentrations d’oxygène atmosphérique à 21% créa une crise de pollution majeure qui fit disparaître la plupart des microbes. En effet, l’oxygène est toxique car il réagit avec la matière organique : il se combine aux enzymes, protéines, lipides ou vitamines qu’il dégrade. Il produit aussi des radicaux libres très réactifs qui sont impliqués dans le stress oxydatif. Par ailleurs, l’oxygène combiné à la lumière présente des effets létaux accrus (par rapport à chaque facteur isolé) : face à l’élévation des concentrations atmosphériques d’oxygène, la vie microbienne n’avait pas d’autres défenses que les voies classiques de réplication et duplication de l’ADN, de transfert de gènes et de mutation (Margulis & Sagan, 1989). Ainsi, la réponse évolutive des microbes à l’augmentation des concentrations d’oxygène consista à accroitre la sexualité bactérienne : la multiplication des échanges génétiques favorise l’émergence d’une combinaison particulière de gènes qui présenterait des propriétés novatrices. La réorganisation qui s’ensuivit est, à cet égard, caractéristique des bactéries exposées à une toxine. De cette exposition à l’oxygène ambiant, la duplication et le transfert de gènes ont abouti à de nombreux mécanismes protecteurs. A titre d’exemple, la bioluminescence et la synthèse de la vitamine E constituent des innovations apparues en réponse à la menace oxydative. . 
L’adaptation à un milieu aérobie a donné lieu à d’autres innovations : certaines cyanobactéries ont inventé un système métabolique qui requiert la substance même qui était un poison mortel. La respiration aérobie est un moyen élégant de canaliser et d’exploiter la réactivité de l’oxygène : c’est une combustion contrôlée de la matière organique qui dégrade les molécules organiques en gaz carbonique, eau et énergie. Tandis que la fermentation produit deux molécules d’ATP pour la combustion d’une molécule de sucre, la respiration aérobie produit trente six molécules d’ATP pour la combustion d’une molécule de sucre (Lovelock). La biosphère a fait mieux que s’adapter puisqu’elle a produit un système d’utilisation de l’oxygène qui a permis la vie sur Terre. 
Encadré 1 : comparaison de l’efficacité métabolique des processus énergétiques

Les plantes ont hérité l’appareil photosynthétique de leurs ancêtres cyanobactériens. La photosynthèse leur confère ainsi une autonomie énergétique (autotrophie) : les végétaux au sens large (algues et plantes) sont les producteurs primaires de la biosphère. Ces matières organiques végétales constituent les ressources alimentaires dont dépendent les animaux pour leur nutrition (hétérotrophie).

La comparaison des rendements énergétiques des divers processus permet de comprendre la remarquable évolution des systèmes cellulaires : la cellule procaryote contient un brin d’ADN baignant dans le cytoplasme, alors que la cellule eucaryote contient des organites aux fonctions spécialisées (noyau, chloroplastes, mitochondries), dont le noyau qui contient l’ADN. 
L’amélioration de l’efficacité métabolique garantit une diversification des organismes qui peuvent explorer des stratégies de survie complexes et coûteuses en énergie. De même, l’organisation cellulaire des organismes peut se complexifier : la compartimentation permet de spécialiser les cellules ou les tissus végétaux (fonction de soutien, de stockage, de synthèse…). 

Toutes ces diversifications consomment de l’énergie et reposent sur l’amélioration remarquable de l’efficacité énergétique des processus métaboliques : les premières bactéries utilisaient la fermentation avec un rendement assez faible. En effet, la fermentation produit deux molécules d’ATP pour la combustion d’une molécule de sucre, alors que la respiration aérobie produit trente six molécules d’ATP pour la combustion d’une molécule de sucre. 
C6H12O6 → 3 CO2 + 3 CH4 + Energie corporelle

La photosynthèse permet de synthétiser des substrats carbonés (sucres, cellulose…) et de l’oxygène à partir du CO2 atmosphérique et de la lumière solaire. Cette réaction confère l’autonomie énergétique aux végétaux (autotrophie). Son bilan global est le suivant :

Energie solaire + 6 CO2 + 6 H2O → C6H12O6 + 6 O2 

La combinaison de six molécules d’eau et de gaz carbonique donne six molécules d’oxygène et six molécules de sucres (C6H12O6). Dès l’origine de la vie, cette réaction, présente chez les algues photosynthétiques, enrichit l’atmosphère terrestre en oxygène, molécule hautement réactive. Les consommateurs, quant à eux, effectuent la réaction inverse :  
C6H12O6 + 6 O2 → 6 CO2 + 6 H2O + Energie corporelle

Par ailleurs, photosynthèse et respiration sont complémentaires: l’une produit les substrats carbonés indispensables à la vie, qui seront ultérieurement brûlés pour libérer leur énergie. L’oxygène libéré par la photosynthèse est consommé par la respiration aérobie : la biosphère a fait mieux que s’adapter puisqu’elle a produit un système d’utilisation de l’oxygène qui a permis la vie sur Terre. 
L’amélioration importante de l’efficacité métabolique garantit une diversification des organismes qui peuvent explorer des stratégies de survie complexes et coûteuses en énergie. Ainsi, les quantités accrues d’énergie disponible ont provoqué l’explosion des cyanobactéries en de multiples formes. Elles ont occupé des milieux extrêmes (eau salée froide et eau douce chaude) et surtout, par leur libération continue d’oxygène, elles ont forcé tous les organismes à acquérir l’aptitude d’utiliser l’oxygène. Cela a donné lieu à des vagues de spéciation et de diversification des formes de vie : certaines cyanobactéries ne respirent que dans le noir (machinerie commune pour la chaîne respiratoire et photosynthétique). Par contre, chez les algues et les plantes, la respiration et la photosynthèse procèdent en même temps (respectivement dans les mitochondries et chloroplastes).

C’est à ce stade de l’évolution qu’apparaît une innovation essentielle des organismes vivants : la cellule eucaryote, compartimentée et considérablement plus sophistiquée que la cellule procaryote. On retrouve cette innovation chez certains organismes unicellulaires comme les algues et, plus tard, chez les organismes pluricellulaires (animaux et plantes). Vers 1,5-1,4 Ma,  ces nouvelles cellules flottent et se reproduisent dans l’océan primitif : il s’agit du premier phytoplancton marin.
Vers 1,5 Ma, la vie microbienne par son activité continue a modifié la planète, créant la surface terrestre et l’atmosphère, mais aussi recyclant divers gaz et canalisant les fluides terrestres (en particulier l’eau). Ces modifications de l’habitat terrestre créent les paysages, les cours d’eau et petit à petit, contribuent à diversifier les milieux terrestres. Ainsi, l’essentiel de l’évolution biochimique est accomplie à cette date : les microbes peuvent assembler et séparer toutes les molécules de la vie, à l’exception des huiles essentielles, des substances hallucinogènes et des poisons de serpent. 

Les vagues successives de pionniers modifient le milieu terrestre
La conquête du milieu terrestre constitue un évènement majeur pour la vie. Cependant, les plantes ont été confrontées à des conditions environnementales inédites. Là encore, la diversification des lignées végétales suit la diversification des niches et des interactions entre organismes, et le sexe fait émerger des innovations ultérieurement conservées. Le sexe a favorisé la fusion génétique des partenaires symbiotiques différents, ce qui conduit à la diversification des interactions durables (mutualisme, symbiose). Il a aussi joué un rôle crucial dans l’aptitude des organismes vivants à répondre vite à des changements environnementaux ou à des situations d’urgence. 
Les premières spores de plantes ont été retrouvées à terre il y a 460 millions d’années (ma), mais la flore terrestre apparaît au silurien (435 ma). L’émergence de l’eau et la conquête du milieu terrestre représentait un stress majeur pour les végétaux. En effet, le milieu terrestre était hostile pour les plantes : d’une part, le sol est un milieu complexe qui ne préexistait pas à la conquête des milieux terrestres. D’autre part, malgré l’atmosphère et la couche d’ozone, l’abandon du milieu très protecteur que constitue l’eau exposait les plantes à la déshydratation, au rayonnement UV et à ses effets mutagènes, à la pesanteur. 
La conquête difficile de la Terre aride a été accomplie par des partenaires symbiotiques qui coopèrent ensemble pour faire ce qu’aucun d’eux ne peut accomplir seul. Cette conquête se traduit donc par des vagues successives d’organismes qui modifient le milieu terrestre. Les lichens (symbiose algue-champignon) sont les premiers : l’algue leur confère l’autonomie énergétique, le champignon une grande résistance à la déshydratation. Ils sont suivis par les mousses, hépatiques, puis fougères. Les tissus mous des premières plantes terrestres ne doivent pas se déshydrater ni s’écraser : le maintien d’une structure tridimensionnelle est rendu possible par la synthèse de lignine qui se lie à la cellulose et confère aux parois résistance et flexibilité. Cette molécule joue un rôle essentiel dans l’architecture et la défense végétale. 

Vers 400 ma, le manque d’eau demeure un problème crucial pour les plantes vasculaires : la réponse végétale consiste à développer la graine. La graine permet d’attendre des conditions environnementales favorables à la germination et de contrôler l’environnement jusqu’à la survenue de conditions favorables à la survie. Ce sont d’abord des fougères à graine qui se développent en forêts avant de disparaître (345-225 ma). Depuis lors, la graine est présente dans toutes les plantes vasculaires (gymnospermes et angiospermes).

En conclusion, les algues sont devenues des plantes en intégrant le milieu aqueux à l’œuf : les cellules males nagent vers l’œuf qu’elles fécondent. Le développement des œufs fécondés en embryons se produit à l’abri des tissus parentaux, ce qui les distingue des algues.  

Mise en place des écosystèmes et des interactions durables
L’établissement des végétaux dans des habitats encore limités (présence d’eau indispensable pour la reproduction) provoque rapidement une augmentation de la densité des populations végétales, ce qui conduit à une compétition entre végétaux. De plus, la pression des micro-organismes (bactéries, virus, champignons) et des premiers animaux terrestres s’ajoutent aux stress physiques. Les premiers participent à la décomposition du matériel végétal qui est leur source de carbone, tandis que les seconds consomment les tissus végétaux facilement assimilables (feuilles, bourgeons floraux). La consommation des végétaux (phytophagie) est donc ancienne, avec la présence attestée de moisissures décomposant le bois et d’insectes phytophages dès le Dévonien (- 395 Ma).

La réponse végétale à la phytophagie consiste à protéger les parties consommées (feuilles, bourgeons) par des moyens mécaniques (épines, téguments…) ou chimiques (tanins, terpènes, alcaloïdes…). Dans un second temps, l’adaptation à la phytophagie implique des évolutions morphologiques (protection accrue des bourgeons végétatifs ou de la graine des Angiospermes dans une cavité close). Des stratégies de lutte contre les champignons pathogènes voient le jour : écorce riche en lignines et tannins, racine protégée par des flavonoïdes et des protéines de défense (peroxydase)…
En même temps, la pollinisation des Angiospermes est effectuée par des animaux qui se spécialisent pour le transfert du pollen : la coévolution des pollinisateurs avec leur plante est un mutualisme (nectar en échange de la pollinisation des fleurs). La coévolution des deux partenaires modèle leur évolution au niveau morphologique (nectar, glandes nectarifères, becs et trompes…) et chimique (attraction par une odeur spécifique). En effet, le pollinisateur répond à la perception de substances volatiles (terpènes) qui sont émises par les tissus floraux : il se spécialise sur un bouquet d’arômes qui demeure répulsif pour les herbivores. C’est cette multiplication des interactions biotiques et abiotiques et la diversification fonctionnelle des métabolites secondaires qui conduit à la création d’écosystèmes de plus en plus complexes et à la diversification des niches écologiques, base de la biodiversité actuelle.
Tableau 1: Evolution des végétaux et des interactions durables

	
	
	

	Temps Géologiques (Ma)
	Evolution des interactions
	Evolution Moléculaire

	
	
	

	Précambrien 4000-2000

Précambrien 2000-500
	Origine de la vie 2
	Acides Gras Saturés et mono-insaturatés, caroténoïdes réduits

Acides Gras poly-insaturatés, caroténoïdes oxydés

	
	
	

	Cambrien 

600 
	Microalgues Terrestres 1

Apparition et diversification des invertébrés (ex., trilobites) 2
	Caroténoides (algues), stéroïdes des membranes eucaryotes



	
	
	

	Ordovicien 

500 
	Origine des vertébrés et diversification des invertébrés marins 2
	

	
	
	

	Silurien

435 
	Flore terrestre (Lichens, champignons ascomycètes) 1
	Lignines

	
	
	

	Dévonien 

395 
	Lichens, plantes vasculaires fossiles montrant des mycorhizes 1

Champignons dégradant le bois 3 ; premières plantes à graines ; origine des insectes sans ailes et des amphibiens ; domination des poissons 2
	Phénols, flavonoïdes 2

	
	
	

	Carbonifère 

350 
	Fougères, forêts de fougères à graines et prêles, origine des insectes modernes et des reptiles ; domination des amphibiens 2
	Phénols, flavonoïdes, tannins, sesqui-, di et tri-terpènes 2

	
	
	

	Permien 

270
	Apparition des insectes modernes (scarabées) et extinction des insectes primitifs et des premiers amphibiens2

Herbivorie (Insectes foreurs3, vertébrés)
	Phénols, flavonoïdes, tannins, sesqui-, di-et tri-terpènes, acides aminés non protéiques, peut-être hétérosides cyanogénétiques 2

	
	
	

	Triassique 

230 
	Diversification des champignons mycorhiziens des racines de Cycas fossiles1
Domination des reptiles ; diversification des insectes 2
	

	
	
	

	Jurassique 

190
	Apparition des conifères modernes ; pic des dinosaures ; origine des plantes à fleurs, oiseaux, mammifères et insectes modernes ; extinction de nombreux groupes d’insectes 2
	Les mêmes, hétérosides cyanogénétiques 2

	
	
	

	Crétacé 

135 
	Diversification des plantes à fleurs ; origine de certains ordres modernes de mammifères et d’insectes ; début d’extinction des dinosaures 2
	Alcaloïdes

	
	
	

	Tertiaire 

70 
	Diversification des plantes à fleurs, oiseaux,  mammifères et insectes2
	Les mêmes, apparition des glucosinolates et des isoflavonoides 2

	
	
	

	Eocene 

40 
	Ectomycorhizes du Pin 1
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Diversification des écosystèmes terrestres et des interactions durables

Vers la complexité du vivant

Avec le développement de la vie terrestre, le nombre d’espèces qui interagissent dans leur habitat commun s’est continuellement accru. Lors de leur émergence, les plantes se sont trouvées confrontées à un monde vide dont la compétition était absente : même les plantes n’entraient pas en compétition parce qu’elles n’étaient pas serrées. Il faut noter que les animaux ne sont arrivés à terre que 35 ma après les plantes (425 ma). Progressivement, l’espace a été occupé par de nouveaux organismes qui interagirent réciproquement et complexifièrent les écosystèmes naissants. 
Ces pionniers modifièrent fondamentalement le milieu terrestre en créant un sol à l’interface entre l’atmosphère et la roche-mère. Cette diversification des organismes vivants a un effet positif sur la stabilité de l’écosystème du sol (De Ruiter et al. 1995), alors que la diversification des milieux crée une diversification des niches écologiques (Zhang et al. 2007). Ces différences de niches écologiques jouent un rôle critique dans la stabilisation de la diversité spécifique. Par un cercle vertueux, la diversification des milieux favorise la diversification des formes vivantes qui entraîne une diversification des interactions entre organisme, ce qui conduit à une diversification des niches écologiques qui favorise l’émergence de formes diverses. De l’uniformité sinistre du milieu terrestre il y a 500 ma, naît ainsi la diversité des écosystèmes, des êtres vivants, de leurs interactions et de leurs fonctions.
Les  interactions plantes-animaux modèlent les écosystèmes terrestres 
Les plantes terrestres pionnières ont été plus menacées par un environnement hostile que par la compétition. Pendant le Dévonien (395 Ma), les plantes terrestres ont subi des modifications morphologiques et architecturales importantes (Bateman et al. 1998). Elles exploitent en particulier la troisième dimension et la compétition pour la lumière apparaît. Seuls des micro-organismes (champignons lignivores) et des insectes anciens probablement phytophages constituent une faible menace. Historiquement, la condition ancestrale qui prévaut chez les insectes est la carnivorie et/ou le saprophytisme (consommation de détritus chez les ordres Coleoptera, Lepidoptera, Diptera), qui sont passés à la phytophagie par la consommation de spores et de grains de pollens. Mais les interactions des plantes se sont considérablement accrues durant le Carbonifère, établissant la dynamique des écosystèmes qui continue à contrôler la végétation moderne. Certains composés chimiques sont impliqués dans diverses interactions des communautés végétales comme la compétition pour la lumière ou pour l’eau ou de processus d’inhibition… 

Les premiers ennemis des plantes furent probablement les champignons. Protégés de la déshydratation par leur membrane de chitine, ils peuvent envahir de nombreux substrats en secrétant des enzymes qui digèrent toutes sortes de substrats. Les plantes ont réagi à la menace fongique par la formation d’écorces qui contiennent souvent de fortes concentrations de répulsifs. Par ailleurs, les pathogènes des plantes peuvent être transmis par des vecteurs comme les insectes foreurs ou phytophages. La réponse végétale consiste à accumuler des terpènes ou des tannins à activité antifongique. En effet, les tannins se lient aux protéines et peuvent donc neutraliser les enzymes extracellulaires produites par le pathogène : ils agissent comme une première ligne de défense, d’où leur localisation aux interfaces (écorces, téguments, peau, vaisseaux, bois de cœur ..) même en l’absence d’attaques (molécules constitutives)..

L’herbivorie semble n’apparaître qu’avec l’émergence de groupes d’insectes au Carbonifère (350 Ma) et se développe au Permien (270 Ma) avec l’émergence d’insectes foreurs et de vertébrés. En fait, les pertes de feuillage provoquées par les attaques d’herbivores représentent rarement une menace sérieuse pour les végétaux. L’herbivorie cause souvent la perte de tissus superficiels (épiderme, cuticule), mettant la plante en danger en l’exposant à des stress  physiques (déshydratation, perte d’écran-UV...) et biotiques intenses (perte des assises protectives), et en interférant avec la photosynthèse (piégeurs radicalaires, antioxydants). La réponse globale des plantes à l’herbivorie met en jeu l’isolation des parties blessées de l’environnement par la sécrétion de substances lipidiques (cires) et l’accumulation des composés défensifs autour des zones nécrotiques. Cependant, plus qu’une réparation des parties lésées, la réponse végétale est conservative puisqu’elle assure le maintien de l’homéostasie : en isolant les parties lésées, elle empêche les pertes d’eau par les tissus voisins ainsi que leur invasion par des microorganismes. 
Par contre, les mycorhizes (symbiose entre une plante et un champignon) sont présentes dès le Dévonien : on verra plus loin le rôle fondamental de cette symbiose dans la colonisation des milieux hostiles. D’ailleurs, plus de 90% des plantes actuelles sont mycorhizées : cela semble l’héritage d’un ancêtre commun puisque tous les groupes de plantes anciennes (dont Hépatiques et Anthocérotes) en possèdent, alors qu’Hépatiques et Anthocérotes ne possèdent pas de racines. Il s’ensuit que la nutrition des premières plantes était probablement assurée par les mycorhizes, et non par les racines. Au Trias (230 ma), il y a diversification des champignons mycorhiziens et des groupes d’insectes. La radiation des conifères (Gymnospermes) se déroule pendant le Jurassique (190 ma), période qui voit aussi la domination des dinosaures. Les gymnospermes produisent des graines nues, ce qui constitue un avantage important : la dormance permet à la graine d’attendre des circonstances favorables et libère les plantes des contraintes hydriques.
Plantes à fleur, pollinisation et dissémination des graines

L’arrivée des plantes à fleur au Crétacé (135 ma) représente un changement majeur des plantes et de leur relations avec les animaux. Les dinosaures sont toujours dominants, même si certains mammifères commencent à évoluer. Au niveau de l’organisation végétale, la graine est protégée par une cavité close (Angiospermes) et s’entoure de téguments protecteurs. Mais le grand changement vient des relations entre plantes et animaux, en particulier les insectes. Ces nouvelles plantes produisent des fleurs remarquables (couleurs vives, arômes) : les plantes anciennes cachaient plutôt leurs fleurs, riches en nutriments et le transport du pollen était assuré par le vent. L’investissement à la reproduction pouvait être ruiné si toutes les fleurs étaient consommées. Avec les Angiospermes, les fleurs invitent les insectes à les visiter : elles s’engagent dans un mutualisme essentiel pour les plantes et l’agriculture : la pollinisation. Les fleurs offrent du nectar sucré et riche en énergie en échange du transport de pollen par le pollinisateur. Comme tous les mutualismes, la relation réciproque va influer sur la morphologie du partenaire : le long bec du colibri lui permet de prélever le nectar qui est situé au fond de la fleur, les fleurs produisent des odeurs spécifiques de leurs insectes pollinisateurs (orchidées). Cette époque et caractérisée par la formidable diversification des plantes à fleur, leur radiation à la surface de la planète, mais aussi la diversification des mammifères, des insectes modernes et des oiseaux. En fait, les plantes offrent aux animaux beaucoup plus que de la nourriture: un abri, un nid, un poste d’observation et les molécules chimiques que certains animaux peuvent réutiliser ultérieurement pour leur propre défense.

La pollinisation par les animaux se répand donc, même si la pollinisation par le vent demeure. Dans ce cas, les graines sont ailées par la déformation des téguments, ce qui améliore leur portance dans l’air. Mais l’avantage du transport du pollen par un pollinisateur est important : en raison de la convergence de la fleur et du pollinisateur, (formes, couleurs, odeurs et saisons spécifiques), les pollinisateurs réduisent la probabilité que le pollen ne soit délivré sur une fleur d’une autre espèce (erreur possible avec le vent). La précision de l’appariement augmente le succès reproductif des plantes à fleur, mais la pollinisation par le vent reste capitale dans les milieux désertiques (en particulier milieux polaires où les animaux sont rares). Les pollinisateurs engagés dans la coévolution avec les plantes développent aussi des organes (poches ou corbeilles à pollen des abeilles) et des mécanismes (vibration des bourdons) qui augmente l’efficacité de la pollinisation. Cela explique en grande partie que la pollinisation par les animaux concerne aujourd’hui 80% des plantes à fleurs. Parmi les guildes de pollinisateurs, on retrouve les insectes (abeilles et hyménoptères sauvages, papillons), les chauves-souris, les oiseaux, et les mammifères (petits singes).
Mais les plantes à fleurs font aussi appel aux animaux pour la dispersion des graines (mutualisme de dissémination). Ce fait est moins connu que la pollinisation, mais joue portant un rôle capital en déterminant l’aire de répartition de l’espèce végétale. La dispersion des graines devient capitale : puisque ces structures sont dormantes, elles peuvent persister dans le sol dans l’attente de conditions favorables. Pour l’espèce végétale, cette banque de graines constitue une assurance-vie, plutôt une sauvegarde : même si toutes les plantes étaient éliminées d’un site, la présence de graines dans le sol peut régénérer la population végétale au retour des conditions favorables. La banque de graine au sol reflète la diversité génétique des plantes de la génération précédente. L’accumulation successive de graines au cours des générations reflète ainsi l’évolution de la population végétale et des conditions environnementales qu’elle a connues. Par ailleurs, la dissémination des graines par les animaux garantit le choix du site dans lequel la graine germera : les fourmis transportent beaucoup de graines dans leur fourmilière, les oiseaux et les mammifères absorbent les fruits sucrés (adaptation pour attirer le disséminateur) et dispersent les graines en déféquant. Bien sûr, il s’agit d’un mutualisme où chaque partenaire trouve son intérêt. Par exemple, les graines dispersées par les fourmis se sont adaptées à ce mode de dispersion en modifiant les téguments dont une partie se charge de lipides et autres ressources (élaïosomes) offertes aux fourmis. Tous les fruits charnus protègent la graine, et l’énergie de la chair est offerte aux animaux qui dispersent les graines.  
Le succès de ces mutualismes a modelé les écosystèmes naturels de manière très profonde et cela se traduit par la répartition des plantes à fleurs dans tous les milieux, y compris les plus extrêmes comme pour les plantes arctiques ou des milieux désertiques. Ces interactions entre organismes ont modelé en grande partie l’organisation et le fonctionnement des plantes et sous-tendent les services écologiques (fertilité du sol, eau, biodiversité…) qui sont la base de la productivité végétale. Il est grand temps de les considérer pour tous les problèmes d’environnement et de sécurité alimentaire.

Encadré 2 : évolution des plantes à fleurs et des pollinisateurs
La pollinisation par les insectes est répandue parmi les Aangiospermes2, ce qui explique le succès évolutif de ce groupe de plantes qui représente 80% de la flore actuelle (Pellmyr, 1992). Les plants à fleurs apparaissent au début du Crétacé, il y a 140 millions d’années (Crane et al., 1995). Cependant, la pollinisation par les insectes était déjà présente bien avant l’apparition des plantes à fleurs, puisque toutes les lignées d’insectes (à l’exception des papillons) sont présentes dans les couches fossiles depuis 280 à 240 ma (Thien, 1980; Crepet et al., 1991). De plus la pollinisation par les insectes est connue chez les fougères à graines1 il y a 280 ma, chez les Cycadeae au milieu du Crétacé et chez les Bennettitales2, groupe sœur des angiospermes il y a environ 170 ma (Crepet, 1983, Crepet et al., 1991).

Ainsi, les fleurs des angiospermes ont apparu dans des écosystèmes où les insectes étaient abondants et avaient évolué sous la pression de sélection d’insectes visiteurs (Crepet, 1983). Les insectes visitent les fleurs principalement pour obtenir une ressource : le pollen et les ovules sont des tissus riches en énergie. Par conséquent la sélection a favorisé les plants capables de defender leurs structures reproductive contre une prédation extrême pendant la visite des fleurs par les insectes phytophages (Grant, 1950; Janzen, 1969; Stebbins, 1970, 1977; Crepet, 1979; Faegri & van der Pijl, 1979; Baker, 1983). Un équilibre s’est crée entre les effets négatifs de l’herbivorie et la probabilité d’une pollinisation réalisée suite à la visite des fleurs par des insectes herbivore (Pellmyr & Thien, 1986). 

Dans cette optique, les composés volatiles peuvent être vus à l’origine comme des défenses contre les insectes phytophages, de même que certaines évolutions morphologiques (protection de l’ovule par un carpelle chez les angiospermes). Les composés volatiles émis par les fleurs (essentiellement des dérivés d’acides gras, phénols, mono et sesquiterpènes) recouvrent une grande diversité de mélanges (Knudsen et al. 1993). Ces mélanges sont  remarquablement semblables en termes de composés et de complexité aux mélanges repoussant les herbivores (résines de conifères, chez les Asteraceae, Labiateae, Rutaceae) ou aux mélanges dissuasifs utilisés par les insectes (fourmis, termites). Des biologistes ont ainsi suggéré que les arômes floraux avait été initialement des dissuasifs généralistes qui avaient été par la suite utilisés comme signature (molécules d’identification) et donc comme attractifs par les insectes qui pouvaient contourner les effets dissuasifs et devenir pollinisateurs (Pellmyr & Thien, 1986). La variabilité en terpènes des arômes floraux qui attirent les pollinisateurs, ce qui est essentiel pour la reproduction de nombreuses plantes, peut affecter la compétition pour les pollinisateurs et par là, l’abondance et la diversité des espèces végétales. Les odeurs florales sont des mélanges complexes parce qu’elles remplissent plusieurs fonctions à l’égard d’organismes différents (attraction de pollinisateurs, dissuasion des herbivores, défenses contre les pathogènes) avec différentes combinaisons impliquées dans chaque rôle.
1 Ptéridospermes (fougères à graines): ordre gymnosperme fossile du Carbonifère qui s’est éteint au Crétacé.

2 angiospermes: plantes à fleur, en fait plantes dont les ovules sont cachés dans des carpelles soudés.

2 Bennettitales : ordre gymnosperme fossile apparu il y a 230 ma et éteint au Crétacé.
La Révolution néolithique 
La transition chasse-cueillette / agriculture

L’homme moderne n’apparaît qu’à une époque récente (150000-120000 ans) et pendant longtemps, vit en petit groupe en adoptant un mode de vie de type chasseur-cueilleur. En fait, la cueillette au Paléolithique inférieur (avant 100000 ans) est mal connue, entre autre pour des problèmes de conservation. Mais quelques fouilles (Israel, Gibraltar) ont mis à jour des graines de lentilles sauvages, pignons de pin, olives sauvages, et graminées sauvages dans des couches datant du paléolithique moyen (100000-40000 ans). C’est pour le Paléolithique supérieur (40000-10000 ans) que nous avons le plus de données. La gamme de plantes s’est étendue considérablement : fruits (amandes, olives, glands, noisettes), légumineuses (pois, vesce, gesse), céréales (brome, orge, blé amidonnier sauvage). Le site Ohalo II (Isaraël) confirme que l’exploitation des Graminées, qui a abouti à l’agriculture, remonte au Paléolithique supérieur et s’inscrit dans la longue durée. D’après  les vestiges découverts, il semble que ces plantes constituaient la base de l’alimentation végétale de ses habitants, il y a 23000 ans.
Le réchauffement climatique qui s’amorce il y a 12000 ans va accélérer la transition vers l’agriculture : la végétation change. Les steppes se couvrent d’une forêt de bouleaux et de noisetiers, qui laisse progressivement place à un forêt mixte (chênes, charmes, tilleuls). Les animaux comme le rêne remonte dans les latitudes mord, tandis que sangliers et cerfs, plus adaptés au climat tempéré, se multiplient. Les habitudes alimentaires évoluent aussi : les sites fouillés livrent fréquemment des restes végétaux qui semblent occuper une place plus importante dans l’alimentation humaine. Les noyaux de petites baies (prunelier, cornouiller, pistachier) sont fréquents, ces baies étaient probablement consommées pour les lipides riches en énergie qu’elles contiennent. Malgré notre relative ignorance des étapes qui ont conduit à l’agriculture, il semble que l’étendue croissante des ressources végétales accompagne la diversification du régime alimentaire de l’humanité. 
Origine et diffusion de l’agriculture
L’agriculture est une étape fondamentale de l’histoire de l’humanité. En effet, l’humanité entre dans une phase de production d’aliments végétaux et animaux : au prix d’efforts et de ténacité, elle va domestiquer des espèces animales et végétales qui constitueront pour longtemps la base alimentaire de l’humanité.

L’agriculture, ce tournant capital d l’humanité, se produit il y a 11600 ans et constitue la première manifestation de la Révolution Néolithique. L’élevage (10500 ans) et l’invention de la poterie (9000 ans) ont achevé la rupture des sociétés humaines avec leur mode de vie antérieur. Il existe plusieurs centres d’origine de l’agriculture autour du monde, mais pour le Croissant Fertile, l’agriculture émerge au sein de sociétés déjà sédentarisées. Dans cette région, les agriculteurs dispose d’une gamme assez étendue de végétaux : des céréales (blé amidonnier et engrain, orge), des légumineuses (pois, pois chiche, lentilles), le lin (oléagineux et textile). Cependant, la culture et la domestication du seigle est attestée sur le site d’Abu Hureyra (Turquie)  il y a 12000 ans, soit à une date antérieure à l’émergence classique de l’agriculture. 
Encadré 3 : Le syndrome de domestication chez les plantes cultivées
Le syndrome de domestication désigne des caractères génétiquement liés qui permettent de distinguer les céréales cultivées des plantes apparentées sauvages (Pernès 1983, Harlan 1987). Ces caractères sont très utiles à l’homme, mais défavorables du point de vue de la plante dans le milieu naturel. Ces caractères ne peuvent donc être maintenus de génération en génération que dans l mesure où l’agriculteur prend en charge la reproduction de la plante, lui assure par des pratiques culturales un milieu favorable et limite bien sur la concurrence des plantes sauvages et la prédation des herbivores. Quels caractères sont regroupés dans ce syndrome ?



1) perte de dormance des graines : dans le milieu naturel, l’étalement de la germination des graines sur plusieurs mois ou années limite considérablement les risques de disparition d’une population sauvage. A l’inverse, il est avantageux pour l’homme que les graines semées lèvent rapidement et massivement. 

2) suppression des mécanismes de dispersion : les plantes investissent une énergie non négligeable dans le développement d’appendices divers (ailes) ou dans la sécrétion de récompenses (nectar, élaïosomes) pour attirer des disperseurs. La dispersion limite les risques de disparition d’une population végétale au niveau régional. A l’inverse, le maintien des graines à maturité sur la plante mère est avantageux pour l’homme puisqu’il lui garantit une bonne récolte (céréales à épis solides, crucifères ou légumineuses à fruits indéhiscents).

3) maturité synchrone ou groupée : dans le milieu naturel, l’étalement de la maturité des graines réduit les risques de non reproduction de la population végétale. Pour l’agriculteur, ce caractère facilite la récolte qui peut être effectuée en une seule fois. 


4) changement du système reproductif : la vigne cultivée est hermaphrodite mais vient de la vigne sauvage qui est dioïque. De même, beaucoup d’espèces allogames sont devenues autogames, ce qui permet de palier une mauvaise pollinisation ou de cultiver des individus isolés.

5) suppression de la reproduction sexuée : la multiplication végétative (par tubercules, bulbes, stolons, greffe, bouture..) permet de reproduire à l’identique et en grand nombre les individus les plus intéressants. Elle permet aussi d’obtenir des fruits sans graines (clémentines, bananes, ignames). La plante consacre alors toute son énergie au développement du produit récolté.

6) changement des niveaux de ploïdies : de nombreuses plantes cultivées sont polyploïdes, c’est-à-dire qu’elles ont doublé (ou triplé) leurs lots de chromosomes. Ce mécanisme naturel donne des fruits plus gros, adaptés à des milieux plus diversifiés ou plus tolérant à divers stress (métaux lourds).
7) gigantisme : l’hypertrophie des organes récoltés caractérise la plupart des espèces cultivées.


8) changement de port d la plante : les agriculteurs ont modifié les plantes grimpantes ou rampantes en plantes buissonnantes à port déterminé (tomates, courgettes, haricots).



9) changement de forme de vie : des plantes vivaces ou bis-annuelles sont transformées en plantes annuelles. 



10) changements biochimiques : les plantes cultivées perdent souvent les composés toxiques ou répulsifs (glucosinolates des crucifères, cucurbitacine de la courge, alcaloïdes de la pomme de terre, hétérosides cyanogénétiques du manioc ou des haricots).



11) changements physiologiques : les plantes tropicales à jours courts (maïs, pomme de terre, haricot) deviennent neutres vis-à-vis de la photopériode.

Les centres d’origine de l’agriculture
Le centre du Croissant fertile : 
On y trouve l’origine de  plusieurs céréales (blé, orge, seigle), légumineuses (pois, lenilles, pois chiche) et de plantes oléagineuses (lin, olivier, carthame). Il y a 10000 ans, ces plantes apparaissent en Turquie et vallée du Jourdain , d’où elles se répandron en Mésopatamie, Egypte, et bassin méditérranéen. Vers l’est, il influencera l’agriculture de la vallée de l’Indus. Il y a 5000 ans, le blé amidonnier qui est tétraploïde (il possède 4 lots de chromosome) va s’hybrider avec Aegylops tauschii, ce qui crée les blés hexaploïdes (blé tendre et grand épeautre qui ont 6 lots de chromosomes). Ces blés sont mieux adaptés aux climats tempérés (hivers froids et étés humides), ce qui permet l’expansion de l’agriculture dans les zones continentales d’Europe et d’Asie.

Le centre africain
On y trouve des céréales très répandues (mil et sorgho) ou plus locales (fonio, l’éleusine), des légumineuses (niebe) et des oléagineux (sésame, palmier à huile, pastèque). L’Ethiopie a d’abord adopté les plantes domestiquées dans le Croissant fertile via l’Egypte, auxquelles elle a ajouté le tef (céréale locale).


Le centre méso-américain

Il y a 7000 ans, le maïs est apparu sur le plateau central du Mexique. On y aussi domestiqué des amaranthes, des courges, haricots, le piment et l patate douce. De ce centre, elle se répand sur tout le continent.

Le centre d’Amérique du Sud 

Les milieux sont très diversifiés sur ce continent. C’et par les Caraïbes que les plantes domestiquées au Mexique se sot répandues, avec l’addition d’autres espéces de courges et d’amarantes et de la quinoa (Chenopodium quinoa). La zone andine est le centre d’origine de plntes à tubercules comme les pommes de terre. Le bassin amazonien est le centre d’origine de plantes comme le manioc, l’arachide, l’ananas et le cacaoyer. 


Le centre de Chine du Nord
L’agriculture serait apparue autour du fleuve jaune il y a 7000 ans. On y trouve deux espèces de millets (panicum et Setaria), des fruits (châtaignes, noisettes, pignons). Plus tard le soja et le riz s’ajoutent, mais le riz a été domestiqué en Asie du Sud. 


Le centre d’Asie du Sud

Le nombre d’espèces cultivées originaires de ce centre est élevé : le riz, les haricots du genre Vigna, le taro, plusieurs ignames (Dioscorea sp.). Plusieurs sources de glucides (bananiers, palmiers à sucre, arbre à pain, canne à sucre) ou de lipides (cocotiers) complètent la gamme de produits agricoles. C’est d’ici que l’agriculture s’est répandue vers les îles du Pacifique.

Il faut signaler que la culture de tubercules est répandue sur tous les continents : igname en Zfrique, taro et ignames en Asie du Sud et Océanie, manioc, patate douce et  igname en Amérique. 
Pour clore ce paragraphe, il faut souligner que les plantes fondatrices de l’agriculture ont été adoptées il y a 10000 à 7000 ans mais cela représentait un faible nombre d’espèces. La culture des espèces fruitières ne va se répandre que bien plus tard, grâce à l’invention du greffage il y a 3000 ans. Les grandes lignes de l’histoire de l’agriculture que nous avons retracées ici semblent bien établies. Le scénario classique décrit la domestication des plantes annuelles dans un premier temps (céréales, légumes) : ce n’et que bien plus tard que les agriculteurs se seraient lancés dans la domestication de plantes pérennes (arbres).  Le raisonnement est logique et semble confirmé par l’abondance de vestiges de céréales dans les fouilles. 
Cependant, nos certitudes n’excluent pas des surprises et na nécessité de réévaluations : ainsi, l’analyse de restes de figues découverts dans la vallée du Jourdain (Israël) montre qu’elles provenaient d’arbres domestiquées (parthénocarpiques) et non sauvages. Ces restes sont datés de 11000 ans, soit 1000 ans avant la domestication des céréales. Le plus étonnant réside dans l’identité de l’arbre. D’une part, un arbre ne commence à produire qu’après une dizaine d’années, ce qui ralentit observations et expérimentations nécessaires pour domestiquer l’espèce. Mais surtout la biologie (individus dioïques et monoïques) et la reproduction des figuiers (par le blastophage inféodé à la figue) sont d’une étonnante complexité : il est évident que ces premiers agriculteurs avaient visiblement compris le cycle et la relation figuier-pollinisateurs. Ainsi, les chercheurs ont reconsidérés l’ensemble des données disponibles et estiment que des arbres (vigne sauvage, palmier-dattier) ont pu être cultivés, sans être domestiqués, au début du Néolithique. En conclusion provisoire, on peut dire sans crainte de se tromper que les premières formes d’agriculture étaient assez diversifiées et présentaient un haut degré de sophistication et d’abstraction. 
Le moment est venu de préciser ce que nous entendons par le potentiel du végétal et les fonctionnalités écologiques des écosystèmes. Tout un chacun découvrira peut-être avec étonnement  qu’il connaît et utilise certaines de ces pratiques : greffe, sélection, utilisation de légumineuses, engrais vert pour le potentiel végétal, la pollinisation ou le recyclage de la matière organique pour les fonctionnalités écologiques ... Localement, certaines pratiques sont issues de l’utilisation du potentiel végétal : la sélection de semences paysannes adaptées à des conditions locales (sol, climat) mais aussi la taille des bonsaï qui génère des formes naines. L’approche doublement verte, qui favorise l’expression des fonctionnalités écologiques, constitue un changement d’optique radical par rapport à la Révolution verte fondée sur une artificialisation extrême des écosystèmes. Mais il n’est pas étonnant que certaines pratiques ou techniques puissent être utilisées dans les deux contextes. 

Troisième partie 

Les fonctionnalités écologiques

Agriculture et artificialisation des milieux 
Quel que soit le type d’agriculture pratiquée, le rôle d’agriculteur consiste à « simplifier » l’écosystème pour pouvoir y cultiver ses plantes et/ou y élever ses animaux. Certes, la gamme d’approche est large, de la monoculture à l’association des plantes dans un système agroforestier. Mais l’homme crée un nouveau « écosystème » (ou agrosystème) qui est favorable à ses finalités. Il artificialise donc plus ou moins les milieux en pratiquant l’agriculture : il simplifie l’écosystème par son action et ses interventions (labour, drainage, fertilisation, désherbage, lutte biologique, chimie…). Michel Griffon tente de classer les types d’agriculture suivant un gradient artificialisation / fonctionnalités naturelles : la Révolution verte se situe à l’extrémité forçage et artificialisation des milieux (acceptation du tout chimique), juste avant l’agriculture raisonnée (raisonnement du tout chimique). La tendance à l’utilisation des fonctionnalités naturelles croît en passant de la Révolution doublement verte, écoagriculture et agroécologie (utilisation des fonctionnalités naturelles et subsidiairement de la chimie) à l’agriculture biologique (utilisation des fonctionnalités naturelles sans chimie1).
L’agrosystème ainsi créé mime les états juvéniles du cycle écologique : le milieu est ouvert, le sol est nu et les compétiteurs ont été éliminés. L’évolution de cet écosystème vidé, déséquilibré évoque la dynamique des écosystèmes après les incendies : les plantes pionnières (en particulier les xérophytes) se réinstallent en premier et couvrent le terrain. La dynamique des successions écologiques va recréer une diversité locale et l’écosystème va évoluer vers son climax (maturité). A partir des habitats voisins (source), il y a recolonisation de l’écosystème fragilisé (puits) : la reconstitution de l’écosystème dépend en partie de la combinaison particulière d’espèces présentes dans l’habitat source. En passant, on comprend l’importance des connections écologiques entre habitats  (corridors): sans ces connections, la recolonisation du milieu désertifié peut être remise en cause.
Finalement, la réponse des écosystèmes à une perturbation (défrichage, incendie) rejoue le long processus d’espèces pionnières, de successions d’organismes et de modification du milieu qui fut en jeu dans la mise en place des écosystèmes terrestres. Le processus d’occupation de l’espace favorise dans un premier temps les espèces annuelles (stratégie r) qui se reproduisent rapidement et assurent une couverture des sols. Avec l’évolution de l’écosystème vers sa maturité (climax), les espèces pérennes (stratégie K), en particulier les arbres, vont remplacer les espèces pionnières jusqu’à une prochaine perturbation.

Les fonctionnalités écologiques
Nous avons vu que l’écosystème terrestre résulte des multiples interactions que les espèces entretiennent au sein d’un habitat commun qu’elles modifient. Nous avons souligné aussi que l’ordre de survenue des espèces n’était pas aléatoire : les espèces pionnières assurent la couverture du milieu et modifient les conditions locales pour les espèces suivantes. 
1 : la plupart des cahiers des charges de l’agriculture biologique tolèrent des substances antifongiques comme le cuivre ou insecticides comme les pyrèthres naturels. Il s’agit de traitements chimiques qui déséquilibrent les communautés du sol (impact du cuivre sur les mycorhizes).

Les nouvelles conditions correspondent mieux aux exigences d’espèces intermédiaires ou tardives (dans la chronologie des successions) : il en découle qu’il existe une dynamique des processus de (re)colonisation et une évolution de l’écosystème d’un état juvénile à sa maturité (climax). L’évolution des écosystèmes évoque un fonctionnement cyclique: chaque altération des conditions locales pousse l’écosystème vers un nouvel équilibre qui lui-même est temporaire et point de départ de nouvelles altérations. 
Dans cette optique, un écosystème peut être perçu comme une modalité de fonctionnement de la nature en fonction des conditions locales (eau, climat, espèces endémiques). L’enchaînement d’évènements qui se déroulent dans l’écosystème résulte de la succession et de l’activité d’organismes vivants aux exigences spécifiques : cela confère des propriétés particulières à l’écosystème en fonction des organismes et processus en jeu.  

Définition des fonctionnalités écologiques

La fonctionnalité d’un écosystème se définit comme un enchaînement d’évènements qui confère une propriété d’ensemble au système. Cette définition insiste sur la dynamique et l’évolution du système sous l’aspect écologique. Au sens économique, certains économistes s’intéressent à ces fonctionnalités sous l’angle économique pour convaincre le monde économique et politique de la nécessité de considérer ces fonctionnalités au niveau macroéconomique. Dans cette optique, ces fonctionnalités sont assimilables à des services. En tant qu’utilisatrice des écosystèmes, l’agriculture est donc multifonctionnelle par nature. Zhang et al. (2007) ont conduit une analyse économique globale des services (fertilité du sol, pollinisation) et des surcoûts (herbivorie, compétition) liés à l’agriculture. Dans cette optique, toute pratique qui dégrade une fonctionnalité écologique (fertilité des sols ou pollinisation) constitue un surcoût qui réduit la productivité ou augmente les coûts de production. La balance des services et coûts induits dépend directement de la manière dont les agro écosystèmes sont gérés et de la diversité, de la composition et du fonctionnement des écosystèmes naturels restant dans le paysage.

Il faut souligner que ces démarches relativement récentes se heurtent à une orthodoxie économique qui s’est toujours dédouané des conséquences de ses politiques en externalisant les coûts. Les dégradations multiples qui découlent d’une approche productiviste de l’agriculture n’ont jamais jusqu’à présent été répercuté sur le prix des produits vendus : cela constitue, soit dit en passant, une incroyable distorsion des prix et de la concurrence libre et non faussée que nos meilleurs chantres de l’ultralibéralisme ne semblent pas dénoncer. Par conséquent, l’évaluation précise du coût de ces services est délicate : par exemple, les scientifiques du département de l’agriculture (USDA) ont évalué l’importance économique du service de pollinisation des surfaces agricoles aux Etats-Unis à 75 milliards de dollars (USDA 2007) alors que des valeurs plus faibles (14,7 milliards de dollars par an) ont été citées (Morse & Calderone 2000). 

Nous allons à présent nous intéresser de plus près à ces fonctionnalités avant de prendre quelques exemples que nous développerons plus systématiquement. Pour l’instant, nous suivons ici la classification de Constanza qui distingue 17 fonctionnalités des écosystèmes :
1) la régulation des gaz : production et utilisation du CO2, consommation d’azote, utilisation de l’oxygène et maintien de sa concentration à 21%,

2) la régulation du climat par les effets d’humidité et de température à l’échelle locale, rôle de la végétation (évapotranspiration, rejet de sulfure),

3) l’effet tampon : effet d’absorption des chocs (température, pluie, sécheresse),

4) la régulation des flux hydriques par l’intermédiaire de la capacité tampon,
5) la fourniture d’eau par les sources,

6) le contrôle de l’érosion par la « rugosité » des nuages,

7) la formation des sols (pédogénèse) par l’action physique et chimique des plantes sur la roche-mère, 

8) le recyclage des nutriments (phosphore, azote, potasse),

9) la consommation des déchets biologiques par le sol,

10) la pollinisation des fleurs par les insectes permettant la fructification, 

11) le contrôle du nombre d’individus de certaines espèces par d’autres espèces, limitant les pullulations,

12) le rôle d’habitat et de refuge pour de nombreuses espèces d’oiseaux, d’insectes, de bactéries du sol,

13) la production d’aliments (graines, fruits, racines, tubercules, tiges, animaux…),

14) la production de matières premières (bois, laine, fibres végétales…),

15) la conservation des ressources génétiques et de leur diversité génétique,

16) l’offre de plaisir et de bien-être pour les sociétés (esthétique, sportif, récréatif),

17) l’offre d’un support culturel (connaissances traditionnelles, mythes..).
Parmi cette liste, on distingue d’emblée des fonctionnalités utilisables pour accroître la production (par exemple la pollinisation ou la fertilité des sols). L’approche doublement verte cherchera d’abord à trouver des solutions dans les potentialités propres des milieux, l’emploi d’intrants artificiels étant réservé en cas d’absolue nécessité. Cette stratégie privilégie donc des techniques peu onéreuses : en intensifiant les fonctionnalités écologiques qui sont le cadre même de fonctionnement de l’écosystème naturel, on n’aboutit pas à un forçage du système et on limite les risques environnementaux. 
Forçage des fonctionnalités naturelles

Par forçage d’un système, on entend une augmentation massive de l’intensité du fonctionnement d’une ou plusieurs des fonctionnalités du système. La fertilisation minérale du sol (azote, phosphore, potassium…) donne un bon exemple de forçage du système : l’apport au système de quantité importantes d’engrais fournissant, azote, phosphore et potassium peut forcer les fonctionnalités naturelles de recyclage des nutriments. Dans un premier temps, le forçage est bénéfique aux plantes jusqu’à un point où il devient toxique. D’autre part, l’excès de dose conduit à un lessivage de l’engrais qui pollue les nappes phréatique, les cours d’eau et donne de magnifiques marées vertes par eutrophisation des eaux..La combinaison d’un excès d’éléments nutritifs et d’un taux élevé de photosynthèse stimule une croissance excessive des algues. Lorsqu’elles meurent, les algues se décomposent en utilisant l’oxygène et causent l’extinction de la faune aquatique.
Le forçage de l’écosystème était un des principes de la Révolution verte : le but était d’obtenir la réponse productive la plus forte en réponse aux doses de produits entrant dans le système. Plus d’engrais entraîne plus de rendements : jusqu’à une certaine limite, la réponse productive des plantes à ces doses croissantes suit une loi mathématique continue et croissante.
 Constanza R. et al. 1977. The value of the World’s Ecosystem Services and natural capital. Nature, 387.
On peut ainsi accroître les doses d’engrais dans le cadre d’une logique de rendement physique (rendements céréaliers de 20 tonnes/hectare en station expérimentale) ou économique (optimisation des coûts d’intrants en fonction du prix final).

Pourquoi les rendements n’augmentent-ils pas indéfiniment avec les doses croissantes ?

L’accroissement de la production par un forçage excessif entraîne des effets externes négatifs (par exemple perte d’engrais par lessivage). Le forçage fait intervenir des facteurs externes, ce qui n’est pas sans conséquence : d’une part, la présence d’éléments nutritifs sous forme minérale provoque la germination de nombreuses spores de champignons pathogènes (Pythium, Fusarium, Alternaria…). Ces espèces sont connues pour provoquer la « fonte des semis », pathologie des jeunes plantules qui représentent un stade critique de la vie de la plante. D’autre part, l’apport d’éléments nutritifs sous forme minérale diminue l’activité mycorhizienne du sol de manière importante : les fumures phosphatées sont les plus nuisibles pour l’activité mycorhizienne, mais les engrais azotés exercent aussi un effet dépressif sur les mycorhizes. Cet effet est dommageable puisque le rôle du champignon dans les flux de minéraux est prépondérant pour les éléments peu mobiles ou difficilement accessibles (phosphate insoluble du sol). Dans le même ordre d’idées, l’apport d’azote minéral au sol inhibe la fixation azotée, en particulier la nodulation des légumineuses par des bactéries du genre Rhizobium. L’effet cumulatif de ces apports externes ne s’exprime qu’à partir d’un seuil (dose à laquelle plafonnent les rendements) : les apports minéraux provoquent un effet dépresseur de l’activité biologique des sols qui se traduit par un plafonnement du rendement. Les principes d’artificialisation rapide du milieu productif et d’éradication des antagonistes (protection absolue contre les maladies et envahisseurs) qui ont prévalus dans l’approche Révolution verte semblent trouver leurs limites dans le milieu naturel.
Rôle des fonctionnalités écologiques pour des agro-écosystèmes intensifs et viables
La régulation du cycle de l’eau

L’eau est le vecteur de la circulation des éléments nutritifs dans le sol et dans la plante. Les fonctions vitales des plantes dépendent donc de la disponibilité permanente de l’eau dans le sol. Cette présence d’eau est limitée dans les régions chaudes : les végétaux résistent à l’absence d’eau en la stockent au niveau de leurs tissus. Une pénurie d’eau peut aussi survenir aux latitudes froides à cause du gel : les propriétés de l’eau comme solvant dépendent de son état liquide. 


La capacité naturelle des sols à conserver l’eau est due à la capacité  des argiles du sol à piéger les molécules d’eau dans leurs structures feuilletées. Dans le sol, les argiles s’associent à la matière organique pour former des complexes physiques (complexe argilo-humique) qui structurent les sols et leur confère une capacité de stockage et de rétention d’eau.
Par ailleurs, l’accumulation de charbon de bois dans le sol (suite à un incendie ou choix délibéré) améliore considérablement la conservation de l’eau. Le carbone minéral a des propriétés d’absorption importante et de fixation durable de l’eau et des sels minéraux. Cette fonctionnalité a été reconnue très récemment, notamment par la découverte en Amazonie de la Terra preta -terre noire riche en charbon- dont la fertilité sous les Tropiques est exceptionnellement durable. 
Encadré 4 : relation entre services écologiques, multifonctionnalité et biodiversité locale

L’humanité repose sur les écosystèmes pour obtenir une large gamme de services essentiels, parmi lesquels la fourniture d'aliments et de matériaux, la capture du gaz carbonique présent dans l'atmosphère, l'approvisionnement en eau potable, la protection des sols contre l'érosion, et comme source de gènes sauvages pouvant être utiles en agriculture ou en médecine. 
L’agriculture couvre un tiers de la surface terrestre,  ce qui en fait le plus important écosystème modifié par l’homme (Zhang et al. 2007). Dans les années 2000, l’expertise conduite dans le cadre du Millenium Ecosystem Assessment (MA 2003 & 2005) a mis en lumière les valeurs de la biodiversité pour le bien-être des sociétés, et par là même les coûts de sa perte, constatée et projetée. Elle a surtout permis de mettre en œuvre et de diffuser le concept de service écologique, et de fournir une méthodologie générique pour quantifier les conséquences des changements de biodiversité sur les écosystèmes et sur différentes composantes du bien-être humain. Ces services écologiques ont été définis par Daily (1997) comme “les conditions et processus à travers lesquels les écosystèmes naturels, et les espèces qui les composent, supportent et remplissent les besoins humains”.  

Initialement, une classification (MA 2003 & 2005) des services écologiques en quatre grandes catégories a été proposée : services d'approvisionnement (aliments, fibres et énergie), de régulation (rétention du sol, pollinisation, contrôle biologique des ravageurs, purification de l’eau, régulation atmosphérique), de support (fertilité et structure du sol, recyclage de la matière organique, fourniture d’eau, diversité génétique) et culturels (tourisme, aspects paysagers). Critiquée, les experts de l’ESCo lui préfèrent une classification plus opérationnelle en trois catégories: 
1) Les services intrants, qui contribuent à la fourniture de ressources et au maintien des supports physico-chimiques de la production agricole, et qui assurent la régulation des interactions biotiques, positives ou négatives : maintien de la structure ou de la fertilité des sols, pollinisation, protection de la santé des animaux domestiques par exemple ;

2) les services de production contribuant au revenu agricole : ils concernent la production végétale et la production animale, dont les niveaux mais aussi la stabilité dans le temps et la qualité des produits sont considérés ;

3) les services produits hors revenu agricole direct, qui incluent le contrôle de la qualité des eaux, la séquestration du carbone ou la valeur esthétique des paysages notamment (ESCo 2008). 





…/…

Encadré 4 : relation entre services écologiques, multifonctionnalité et biodiversité locale

Jusqu’ici, les écosystèmes agricoles sont gérés pour optimiser les services d’approvisionnement (aliments, fibres, énergie) mais ils dépendent d’une grande variété de services de support et de régulation comme la fertilité du sol et la pollinisation (MA, 2005; NRC, 2005), qui déterminent la capacité biophysique sous-jacente des écosystèmes agricoles (Wood et al. 2000). Ces innovations conceptuelles ont permis l’émergence d’interrogations nouvelles : 1) dans quelle mesure la préservation de la biodiversité contribue-t-elle directement à la production et au revenu agricole ? 2) la préservation de la biodiversité est-elle bénéfique sur le long terme, notamment via sa capacité à stabiliser les rendements et à assurer la durabilité des écosystèmes agricoles ? Et 3) à quelle(s) échelle(s) spatiale(s) la biodiversité des écosystèmes agricoles est-elle particulièrement bénéfique, de la parcelle à l’exploitation et au paysage ou à la région ? (ESCo 2008).


Relation entre biodiversité et services écologiques

La relation entre ces services et la biodiversité locale d’une part, l’existence d’espèces clés à ces processus d’autre part, jouent un rôle fondamental dans la définition même d’une agriculture durable. De nombreuses études ont montré que les services écologiques dépendent d'un certain nombre d'espèces pour fonctionner efficacement. Toutefois, ces études s'intéressent toutes aux services écologiques considérés individuellement, alors qu'en fait la plupart des écosystèmes sont gérés pour leur «multifonctionnalité», c'est-à-dire qu'ils fournissent plusieurs services ou permettent plusieurs processus. 

Récemment, Hector & Bagchi (2007) ont publié une analyse des données du projet BIODEPTH, qui rassemble huit expérimentations relatives à la biodiversité végétale dans les prairies, avec contrôle de la réponse de toute une série de processus écologiques. Leurs résultats montrent que la prise en compte de l'ensemble des sept services écologiques mesurés nécessite des niveaux de biodiversité plus élevés que si l'on se concentre sur un seul service pris individuellement. Ces résultats sont particulièrement importants : « Jusqu’ici, les analyses trop étroitement ciblées ont effectivement abouti à l'hypothèse que les espèces importantes pour un service peuvent aussi fournir tous les autres services, mais il ne semble pas que cela soit le cas ». En effet, l'analyse a révélé que différents services sont affectés par différents groupes d'espèces. « Comme différentes espèces influencent différents services écologiques, il faut plus d'espèces pour un écosystème multifonctionnel que pour un écosystème géré aux fins d'un seul objectif ». Ces chercheurs soulignent que « les études analysant individuellement des processus isolés ne peuvent que sous-estimer les niveaux de biodiversité requis pour maintenir des écosystèmes multifonctionnels ».

Les deux scientifiques sont maintenant en train de tester leurs idées sous les tropiques. Le professeur Hector travaille sur un projet à Bornéo qui étudie si les plans de reboisement donnent de meilleurs résultats lorsqu'ils impliquent une série d'espèces que les monocultures généralement pratiquées. Pendant ce temps, le Dr Bagchi enquête sur la biodiversité de la forêt tropicale du Belize.

La terra preta est une remarquable technique de restauration des sols qui remonte à l’époque précolombienne : le principe consiste à produire un charbon végétal (biochar) par combustion à 300-800° C sous atmosphère inerte (absence d’air ou air réduit). Enfoui dans les sols, cette terre acquiert, après quelques années, une fertilité exceptionnelle et durable.

La récolte de l’eau de pluie ou la constitution de réserves naturelles d’eau (cuvettes, vallées) lors de la saison des pluies ou d’inondations, représente une fonctionnalité des écosystèmes que toutes les sociétés ont utilisée et amplifiée : plantation de haies facilitant l’infiltration ou /et création de réserves artificielles d’eau permettant l’irrigation. A long terme, la gestion de l’eau dans un paysage vise à répartir les réserves (réservoir, méandres des cours d’eau) et à améliorer la disponibilité de l’eau pour les plantes en conservant le plus longtemps possible l’humidité locale dans les sols et dans l’atmosphère.

Dans les Andes à 4000-5000 m d’altitude, les Incas avaient mis au point des techniques de conservation de l’humidité et de régulation climatique qui leur permettaient de cultiver des pommes de terre avec d’excellents rendements. Le principe consiste à établir des buttes parallèlement alignées entre lesquelles étaient creusés des canaux d’irrigation qui serpentaient et séparaient les buttes. La combinaison des avantages agronomiques d’une butte (en termes de rendement) à la présence de canaux permet une régulation du microclimat qui trahit une maîtrise remarquable des conditions climatiques et édaphiques : lorsque la température chute avec la nuit, l’eau qui court dans les canaux s’évapore par son inertie calorique et maintient un brouillard tiède autour des buttes. Cet aménagement de l’environnement crée une brume nocturne qui est favorable à la croissance végétale pour des raisons climatiques, tout en améliorant la nutrition hydrique des plantes dans ces milieux froids et secs. Des agronomes ont aménagé des planches de culture en suivant la technique inca et ont comparé le rendement de ces planches à celui de culture de pomme de terre voisine. L’expérience a été plus que probante puisque les rendements de pomme de terre sont multipliés par 10.

L’épuration des eaux comme fonctionnalité naturelle

Il est évident que la conservation et la rétention des eaux dans les sols et les paysages allongent la durée de circulation de l’eau entre la pluie initiale et le retour à la mer. Une longue durée de circulation des infiltrations dans le sol permet aussi d’améliorer la qualité de l’eau des sources par filtration, décantation, oxygénation, utilisation des éléments nutritifs dissous par les plantes, ce qui diminue le lessivage des engrais. A cet égard, les zones humides jouent un rôle capital dans les zones périurbaines en agissant comme des bassins de décantation et d’épuration naturelle des eaux usées, mais aussi comme un lieu de reproduction d’innombrables espèces d’organismes vivants qui nourrissent poissons et oiseaux.

Les mares en particulier abritent beaucoup d’espèces protégées (amphibiens). Et participent à l’épuration des eaux de surface, limitent leur ruissellement et donc les risques d’érosion et d’inondations. Elles favorisent une infiltration progressive de l’eau dans les sols et peuvent servir d’abreuvoirs. Il est aussi important de creuser un réseau de mares pas trop distantes (< 800m) afin que certains habitants puissent se déplacer de l’une à l’autre, ce qui maintient la diversité génétique des milieux.
Encadré 5 : la Terra preta ou l’agronomie précolombienne

Découverte en Amazonie dan des couches géologiques remontant à l’époque précolombienne, la « Terre noire » présente de multiples intérêts pour la fertilité des sols et pour la capture et le stockage du gaz carbonique. Les fouilles archéologiques menées sur le terrain ont révélé la présence de tessons de poterie et de déchets végétaux et animaux, de graines, d’épluchures, d’os, d’excréments et de coquillage mélangés à de la cendre ou du charbon dans la Terra preta. Ces résidus ont été enfouis dans les sols amazoniens par des populations précolombiennes ayant vécu il y a 2500 à 4500 ans. Le mode de préparation anthropogénique et la composition du mélange (proche des fumures utilisées en biodynamie) suggère une connaissance de la nutrition des plantes et des propriétés agronomiques des sols : la formulation corrige la minéralisation rapide de l’azote sous les tropiques qui conduit à de faibles taux d’humus dans ces sols, donc une faible productivité et une mauvaise structure des sols.

D’après Bruno Glaser, chercheur à l’université de Bayreuth, la productivité des récoltes dans la terra preta est multipliée par 2 ou 3 par rapport aux sols voisins. Le biochar est une matière poreuse qui augmente la rétention de l’eau de la terre, stimule la fixation symbiotique de l’azote dans les végétaux et crée un terrain propice au développement de bactéries, champignons et autres micro-organismes ainsi que de nutriments nécessaires à la croissance des plantes.

Par ailleurs, la Terra preta pourrait être une alliée pour la séquestration à long terme du carbone, et donc avoir une influence positive sur les concentrations de gaz à effet de serre présents dans l’atmosphère terrestre. Des recherches montrent que la quantité de carbone séquestrée dans la Terra preta est supérieure à celle relâchée dans l’atmosphère en raison d’importantes concentrations de biomasse végétale enrichie d’une intense vie organique  Ces sols seraient les plus fertiles au monde : leur rendement est 8,8 fois supérieur à celui d’un sol voisin. Des associations commencent à mettre en œuvre des programmes pilote au cœur de villages Au Sénégal, au Cameroun, au Congo et en Inde. Les objectifs sont multiples : libérer les paysans de la dépendance aux intrants chimiques et de certaines pratiques fortement émettrices de CO2 (culture sur brûlis), ralentir la déforestation, régénérer des terres appauvries par la désertification et produire localement des aliments de qualité en quantité suffisante pour garantir la sécurité alimentaire aux habitants.
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La fonctionnalité de structuration et d’ameublissement des sols

Comme nous l’avons vu, le sol est un milieu complexe qui résulte de l’interaction des végétaux et de la roche-mère sous-jacente. Afin que les végétaux puissent s’enraciner et puiser dans le sol les réserves nutritives qui leur permettent de survivre et d’assurer leur croissance, il faut que le sol soit pénétrable par les racines et qu’il ait une structure meuble et aérée qui permet le stockage d’eau et de nutriments dans les espaces interstitiels disponibles. L’exploration des différents horizons du sol par les racines représente un coût énergétique pour la plante, et il est évident qu’un sol riche en eau et nutriments et n’offrant pas de résistance au développement racinaire permet une économie métabolique à la plante.

Cette structure meuble du sol et cette capacité physique de rétention de l’eau sont le résultat de deux fonctionnalités intrinsèquement liées : la décomposition de la roche-mère par l’action physique de l’eau infiltrée et de la température (gel), mais aussi par l’action mécanique et chimique des plantes. Les alternances de période sèches et humides désagrègent les mottes dures et favorisent la préparation progressive des lits de semences. Elles facilitent aussi la destruction des plantules de mauvaises herbes que l’humidité a fait lever et que la sécheresse détruit après arrachage. Il est souvent admis que le gel vif ameublit les terres très argileuses labourées avant ou pendant l’hiver et favorise leur reprise au printemps. D’après Pousset, cette vision est discutable car les terres très lourdes ayant besoin de gels sont des sols dont la structure a été dégradée par des mauvaises pratiques culturales. Pour lui, une restauration et un maintien de la structure du sol par des décompactages judicieux associés à des cultures d’engrais verts bien choisis constituent un meilleur choix que les labours d’hiver : les pertes hivernales d’éléments nutritifs sont ainsi considérablement réduites. 

Par ailleurs, l’action physique des plantes sur la roche résulte de la pénétration mécanique des racines qui, cycle après cycle, structurent les sols en perforant les couches profondes. Certaines plantes possèdent même la capacité spécifique de perforer des sols très durs, ce qui permet à la longue de coloniser et structurer des horizons de sol plus profonds et d’en puiser les éléments nutritifs. D’après Pousset (2008), il est avantageux d’associer des systèmes radiculaires différents (profonds et superficiels) soit sous forme de mélange (seigle et pois ou pomme de terre et choux), soit dans une succession (blé après mélilot). Les systèmes racinaires différents explorent et utilisent mieux les horizons du sol et peuvent s’entraider de diverses manières (exploration d’horizons spécifiques, effets combinés des exsudats). Cette fonctionnalité pourrait permettre la mise en culture de sols très durs.
La seconde fonctionnalité à l’œuvre est le fruit de l’action directe des plantes sur les structures et les relations de la faune du sol. On sait maintenant que l’exsudation de métabolites secondaires par les racines joue un grand rôle dans l’attraction et le maintien d’une communauté microbiologique stable au niveau de la rhizosphère. La faune du sol participe à la structuration du sol qui est son habitat naturel. En particulier, les vers de terre, par leur mouvement incessant, creusent un réseau souterrain de canaux et de galeries (voir encadré 6) qui permettent l’aération et la rétention d’eau. De plus, ils contribuent à l’humification en métabolisant la biomasse végétale qu’ils ont ingérée. En milieu tropical, les termites contribuent aussi à la formation d’humus.

Encadré 6 : Les héroïques vers de terre

Le ver de terre est l’espèce animale qui présente la plus forte biomasse sur la Terre : un sol de prairie peut contenir jusqu’à 3 ou 4 tonnes de vers de terre à l’hectare. Quelle que soit l’insignifiance de leur taille, ils sont les véritables piliers sur lesquels repose la vie sur Terre. D’après la classification de Marcel Bouché, il existe trois catégories de vers de terre : 
1) les vers épigés, petits et colorés en rouge, qui vivent dans l’horizon superficielle du sol  Leur habitat est typiquement les matières organiques en décomposition (fumier, compost jeune…), mais ils se déplacent à la recherche de déchets végétaux si nécessaire ; 
2) les vers endogés, décolorés, plus grands et plus puissants, qui percent des galeries profondes et avalent la terre qu’ils rejettent derrière eux sous forme de déjections. Leurs déplacements sont horizontaux, ils vivent au milieu de racines et se nourrissent de celles qui meurent ;

3) les vers anéciques, les plus gros et les plus costauds. Ils percent des galeries à la fois horizontales et verticales et descendent profondément dans le sol. Ils ingèrent des débris organiques en surface, surtout la nuit par temps doux et humide. Par la suite, ils se déplacent vers les couches profondes pour échapper à la chaleur et aux prédateurs (oiseaux). Ce sont eux qui rejettent les turricules, petits amas connus des jardiniers

Les vers de terre, nombreux et actifs dans le sol, aèrent considérablement la terre en la creusant de galeries. Ils participent donc très activement à l’établissement et au maintien de la fameuse structure du sol. La perforation en tous sens des horizons du sol permet à l’eau de circuler, de s’infiltrer et en cas d’excès, de s’éliminer rapidement. Leur travail de perforation aide aussi les racines des plantes à trouver des voies de pénétration. Mais l’action des vers de terre ne se limite pas à faire circuler la matière organique d’un horizon à un autre. Lors de l’ingestion et du passage dans le tube digestif des lombrics, les débris organiques et la terre subissent des modifications biochimiques.qui augmentent de manière considérable leur teneur en substances assimilables par les plantes. Ainsi leur composition en potasse échangeable est multipliée par 10, celle en magnésium échangeable par 3, la teneur en phosphore disponible par 6, celle en calcium échangeable par 2 et celle en azote nitrique par 5 (Pousset 2008).  
Ces turricules sont très abondants et peuvent représenter une masse de 3 à 6 kg/m2/an pour un sol fertile. Bouché estime qu’une population moyenne de lombrics d’une tonne par hectare pourrait traiter 400 tonnes par hectare et par an de terre et de matière organique mêlées. Cela revient à dire qu’en 10 ans, la totalité du sol arable (3500 à 4000 tonnes/ha) passe par le tube digestif des lombrics. En plus, cette estimation est basée sur une population de lombrics d’une tonne par hectare alors que des populations de quatre à cinq tonnes de lombrics par hectare ne sont pas rares dans nos prairies. Enfin, leur activité est accrue dans les régions tropicales chaudes et humides.
Cependant, afin de profiter des services rendus par les lombrics, nous devons leur offrir un habitat convenable : il faut proscrire les désinfectants et les insecticides du sol qui empoisonnent directement les lombrics. Les herbicides et autres pesticides sont tout aussi préjudiciables. Le glyphosate, agent actif de l’herbicide RoundUp®, retarde la croissance et augmente la mortalité des vers de terre (Morowati 2000). Au niveau des actions positives, on veillera à leur offrir des débris organiques (fumier, compost, engrais verts, pailles et résidus de culture) qu’ils affectionnent, sans oublier que les outils rotatifs (fraises) les détruisent 
La fonctionnalité de fertilité des sols
Un sol fertile assure aux plantes cultivées la disponibilité des molécules organiques et minérales nécessaires à leur vie et à leur croissance. En fait, cette fonctionnalité de fertilité des sols est la résultante d’une combinaison complexe d’interactions entre création et décomposition de la biomasse végétale, la production et la disponibilité de l’azote et des sels minéraux pour les plantes.
Nous avons déjà vu que la photosynthèse constitue le moteur d’évolution des végétaux en tant que source énergétique universelle. Héritée de leurs ancêtres cyanobactéries, la chlorophylle permet aux végétaux de réduire le gaz carbonique et de fixer le carbone sous forme de glucides. La photosynthèse s’accompagne aussi de la libération d’oxygène : à l’inverse, la combustion aérobie des glucides représente la source d’énergie essentielle des animaux. 
L’enchainement séquentiel de réactions biochimiques complexes (production et décomposition de la biomasse végétale, minéralisation de cette biomasse et absorption racinaire) crée un fonctionnement cyclique qui représente fondamentalement des flux de transfert d’énergie le long des chaînes trophiques. On distingue quatre phases qui se suivent : 

1) la production de la biomasse végétale s’accompagne de réactions métaboliques qui vont transformer ces glucides en polysaccharides complexes (cellulose et hémicellulose) et lignine qui constituent les parois végétales. La biomasse végétale contient aussi des éléments minéraux puisés au sol et stockés dans les feuilles ;


2) la décomposition de la biomasse survient lorsqu’elle meurt et tombe au sol. Elle est consommée par la faune détritivore du sol (champignons, bactéries, vers, protozoaires, insectes, acariens, myriapodes, mammifères souterrains) qui la transforme en humus (humification). Cet humus est un ensemble de molécules organiques complexes, de grande taille comme les polyphénols et les acides humiques qui absorbent les ions basiques de l’eau et conservent en partie l’eau du sol. L’humification se décompose en plusieurs phases : désagrégation et pulvérisation des débris, dégradation de la cellulose, de la lignine et des protéines par les microbes, synthèse des acides humiques par des microbes et  formation de complexes argilo-humiques par l’action des verts de terre ou des termites ;

3) l’humus à son tour se décompose : la minéralisation de l’humus libère peu à peu les éléments nutritifs nécessaires aux plantes. Elle est accomplie par des microbes et conduit à la libération de nitrates, sulfates et éléments assimilables qui sont restitués au sol. Le processus d’humification dépend de la température et de l’humidité : dans les climats trop froids, la minéralisation se fait trop lentement alors qu’elle est très rapide dans les climats équatoriaux, d’où la faible stabilité de l’humus et sa diminution constante dans ces sols. Enfin, l’aération du sol est un facteur important car les bactéries aérobies jouent un rôle capital dans le processus d’humification ;

4) l’absorption des molécules minérales par les racines. L’équilibre minéral de la plante dépend directement de l’équilibre minéral du sol : des carences apparaissent si ces éléments sont en quantités insuffisantes dans le sol ou s’ils sont bloqués par la présence d’un autre élément en quantité excessive. 
L’humus joue un rôle important dans la structure et la capacité de rétention du sol. En l’absence de colloïdes minéraux (argile), la matière organique crée la structure d’un sol sableux. En sol argileux au contraire, l’humus corrige les défauts de l’argile. Un sol riche en humus a une capacité de rétention d’eau supérieure et une moindre résistance aux outils (Aubert 1970).
La fertilité minérale est elle aussi la résultante de fonctionnalités qui concourent à l’équilibre minéral du sol et donc à la nutrition minérale de la plante. La biomasse végétale contient aussi des éléments minéraux du sol transportés par la sève des plantes. Depuis le sol où elle est captée par les racines, l’eau et les sels minéraux montent dans les tiges et les feuilles sous l’effet de pompe crée par la transpiration des feuilles : la plante est alimentée en permanence par ces sels minéraux. Ces éléments minéraux sont recyclés dans le sol quand la biomasse se décompose. 
Par ailleurs, des processus complexes comme l’extraction des minéraux de la roche-mère et leur assimilation par les plantes sont impliqués : la production d’éléments minéraux par le sol résulte de la dégradation chimique de la roche-mère qui s’opère principalement sous l’action des acides humiques et de la présence d’eau qui permet de solubiliser les sels. La capacité de production d’éléments minéraux à partir de la roche-mère est limitée, alors que l’obtention de hauts niveaux de rendements suppose une forte mobilisation des éléments minéraux du sol. D’où le recours massif de l’agriculture à des engrais minéraux issus de gisements fossiles et nécessairement limités. 
Dans le domaine de la fertilité, une fonctionnalité importante régule les apports en azote. Les plantes absorbent l’azote sous forme de nitrates qui peuvent provenir de plusieurs sources (orages, bactéries). Des bactéries aérobies (Azotobacter) ou anaérobies (Clostridium) fixent l’azote atmosphérique qu’elles mettent à la disposition des plantes. Les symbioses racinaires avec des bactéries fixatrices d’azote (Légumineuses-Rhizobium ou Aulnes-Frankia) jouent aussi un grand rôle dans la nutrition azotée des plantes, particulièrement dans des milieux pauvres en azote. Le renouvellement de l’azote s’effectue dans la nature par l’action des bactéries et par les orages, mais nous reviendrons sur le rôle essentiel des symbioses dans le chapitre sur le potentiel végétal.
Les fonctionnalités liées aux traits génétiques de tolérance et de résistance

Il s’agit de fonctionnalités végétales qui pourraient être utilisées plus systématiquement pour l’adaptation à un milieu. Par exemple, le cocotier pousse dans l’eau salée et sa tolérance au sel pourrait être utilisée avantageusement dans les zones où  l’irrigation a conduit à saliniser les sols. Par le processus qu’il qualifie d’acclimatation, Gerard Amzallag a réussi à cultiver des variétés de sorgho normalement sensibles à la salinité dans un milieu salé hostile (80% de la salinité de l’eau de mer). Suite au tsunami dont la lame salée a recouvert les rizières de basse altitude, Vandana Shiva a pu sélectionner parmi les repousses spontanées une variété de riz qui présente une tolérance très élevée au sel.

Les plantes fixatrices de métaux lourds toxiques pour l’homme pourraient être utiles dans des programmes de réhabilitation des sols pollués (cadmium, plomb, cuivre). Même dans les populations d’espèces sauvages, certains individus présentent un fort niveau de tolérance, ce qui explique que certains milieux très pollués sont envahis par des herbes sauvages. L’héritabilité de ces caractères est génétique : des études d’écologie ont montré que les individus tolérants sont souvent des polyploïdes, c’et-à-dire des individus qui ont multipliés leur lot de chromosome. La corrélation entre polyploïdie et tolérance au stress mérite de recevoir une attention accrue, puisque ce mécanisme de polyploïdisation se déroule depuis des millions d’années au sein de populations naturelles en voie d’adaptation.
Finalement, la fonctionnalité de résistance des plantes aux agresseurs (champignons, bactéries, virus) a reçu une attention soutenue car elle est l’une des bases sur lesquelles se fonde la recherche génétique à visée phytosanitaire. La structuration des écosystèmes permet d’exprimer des traits ou caractères particuliers à un milieu : certains individus sont particulièrement adaptés à certaines conditions locales. Cela ouvre de multiples voies d’exploration du potentiel d’adaptation des plantes. Dans tel milieu extrême, les individus adaptés peuvent exprimer des fonctionnalités potentiellement utilisables dans des milieux moins extrêmes : la résistance à la chaleur, à la sécheresse, à la salinité, au gel, à l’excès d’eau et à la submersion…
Ces caractères d’adaptation à des milieux extrêmes peuvent être conférés à la plante par sélection ou par génie génétique : cela pourrait permettre aux plantes cultivées d’exploiter de nouveaux milieux. Il faut cependant insister sur les coûts associés de la tolérance au stress : chez les individus tolérants, des mécanismes biochimiques comme le transport et l’excrétion des toxiques sont impliqués au niveau cellulaire. Ces processus mettent en jeu des protéines et autres molécules qui représentent un coût métabolique pour la plante : chez les individus tolérants, le coût de l’entretien des mécanismes biochimiques (compartimentation, transport et excrétion) se traduit par une moindre reproduction et/ou une capacité compétitive moindre dans un milieu non stressé. Leur fréquence dans la population tend à diminuer de génération en génération. A l’inverse, en présence du stress, les individus tolérants ont un avantage en termes de survie et de reproduction : leur fréquence est d’autant plus élevée que le stress est intense.
Dans le désert du Namib au sud de l’Angola, pousse une plante étonnante par sa morphologie et ses aptitudes de résistance à la sécheresse. Cette plante (Welwitschia mirabilis) possède une tige très courte en forme de bulbe et deux feuilles aplaties. Longues de plus d’un mètre, ces feuilles affleurent au niveau du sol et se désagrègent à leurs extrémités recourbées. Cette plante peut se développer dans des endroits recevant moins de 10 millimètres de pluie par an. Même en cas de sécheresse extrême, elle fleurit tous les ans et peut vivre plus d’un millier d’années. Cependant, parmi le millier de graines produites chaque année, seules  quelques-unes germent, à condition que des pluies relativement abondantes aient rendu la couche superficielle du sol humide pendant au moins une semaine. Ce laps de temps suffit pour que les graines germent et, quand la sécheresse revient, la racine de la plante bien verticale s’enfonce dans le sol à la poursuite de l’humidité. A ce stade critique, elle peut pousser de plus de 10 millimètres par jour, et si elle parvient à atteindre des couches un tant soit peu humides, une nouvelle plante se développe. Les physiologistes végétaux se demandent comment les feuilles de cette plante peuvent s’alimenter en eau sans tout perdre par transpiration, alors que certaines feuilles atteignent 2,5 m de long et persistent 10 ans au niveau de leurs extrémités. La plante possède un mécanisme d’adaptation très original qui lui permet de recycler des éléments comme l’azote, le carbone, le potassium ou le magnésium. Elle récupère ces éléments au niveau de s feuilles fânées pour les réutiliser dans les parties saines. C’est ce recyclage des éléments qui permet à la plante de vivre plusieurs années sans apports extérieurs, en se nourrissant de ses propres feuilles.

A ce niveau de perfectionnement de l’adaptation, il me semble cependant vain de tenter de transférer ces traits à des plantes cultivées : la tolérance extrême de Welwitschia ne dépend pas de l’expression d’un caractère isolé (par exemple protéine antigel pour la tolérance au froid) mais résulte d’un remaniement complet de la plante (morphologique, biochimique, reproductif et développemental) qui suppose d’ailleurs un certain niveau d’isolement géographique (ici, le désert).

Les fonctionnalités de compétition pour la lumière et l’espace

Comme elle explore les horizons du sol par ses racines, la plante explore l’espace aérien pour optimiser l’interception de la lumière par les capteurs solaires que sont les feuilles. Chaque espèce dispose ses feuilles selon un programme génétique spécifique qui régule le développement des différents organes. La disposition des feuilles, la surface foliaire, l’angle d’incidence de la lumière influent sur le rendement photosynthétique de la plante et sont donc soumis à une forte sélection dans les milieux où la compétition pour la lumière est intense. 

Lorsque les individus dominants déclinent, la compétition pour la lumière reprend entre les plantules susceptibles de s’installer : c’est le cas en forêt équatoriale lorsqu’un arbre s’écroule. La création du chablis et l’accès de la lumière au sol favorisent la germination des graines du sol, ce qui crée une intense compétition entre les plantules. Lorsque le chablis est refermé, l’absence de lumière inhibe la germination des plantules sous le couvert forestier.
La compétition pour l’espace entre plantes peut s’exprimer par une incompatibilité de cohabitation de deux espèces : ce phénomène est connu sous le nom d’allélopathie. Les plantes peuvent en effet émettre dans l’environnement des substances biochimiques qui produisent des effets négatifs (ou positifs) sur les plantes voisines. L’artémise (Artemisia annua) empêche la germination de deux plantes adventices fréquentes, l’amarante et le chénopode. La juglone des feuilles de noyer présente aussi des propriétés allélopathiques. Les composés soufrés du chou permettent de contrôler les champignons pathogènes des cultures.
A l’inverse, il existe aussi des fonctionnalités de coopération entre plantes, plus exactement de compatibilité mutuelle. Les légumineuses fournissent de l’azote aux plantes voisines : la luzerne améliore la nutrition azotée du blé. Les tiges de certaines plantes peuvent soutenir les plantes grimpantes qui accèdent ainsi à la lumière : la tige de maïs soutient les haricots grimpants qui s’enroulent autour. De même, les arbres de la forêt équatoriale servent de support aux lianes. A l’inverse, certains pantes peuvent fournir de l’ombre à des espèces qui en ont besoin (plantes à tubercule de sous-bois). Ces espèces dites sciaphiles se développent mieux à l’ombre et craignent la lumière directe du soleil. L’ombre permet en effet de réduire la température, de conserver l’humidité et de limiter l’évaporation, ce qui favorise la décomposition de la biomasse puis la minéralisation au bénéfice des strates basses de la végétation.  
Il est donc possible d’associer les plantes dans l’espace afin de l’occuper de manière optimale en tirant profit des complémentarités entre espèces végétales. Les plantes peuvent aussi se succéder dans le temps, assurant une utilisation optimale de l’espace et du rayonnement solaire tout au long du cycle végétatif. La première culture peut préparer le terrain de la suivante comme dans les rotations culturales. Tout écosystème disposant de ressources en sol, eau et lumière tend vers une diversité d’espèces associées qui assurent une couverture permanente et maximale du sol par la végétation en termes d’espace et de temps, ce qui permet une productivité élevée du milieu. Il s’agit là d’une des plus importantes fonctionnalités naturelles dont il est fait peu d’usage en agronomie. Par contre, l’agroforesterie sait tirer avantage de ces associations végétales en pratiquant des cultures étagées ou des cultures sous couverts où chaque espèce utilise le milieu au mieux de ses préférences écologiques (sélection d’habitat).  
Les fonctionnalités liées aux insectes
L’écosystème, en tant qu’assemblage d’espèces qui utilisent les plantes comme habitat, substrat ou aliment, relie ces espèces par des relations trophiques qui se mettent en place et constituent un réseau trophique. C’est l’ensemble de ces relations qui définit la dynamique d’évolution de l’écosystème. Par exemple, un insecte piqueur peut être parasité par un champignon microscopique qu’il va contribuer à transmettre à la plante. Si l’espèce végétale disparaît, elle peut être remplacer par une autre espèce végétale qui arrive avec son cortège propre d’espèces et sa faune associée. Cette nouvelle faune peut interagir avec la faune existante… A la complexité d’évolution des composants de l’écosystème, se surajoute l’évolution des capacités génétiques de chaque espèce qui modifient les règles du jeu. La dynamique de l’écosystème est en permanence remaniée en fonction des flux de matière et d’énergie que reçoit l’écosystème. Dans un écosystème climacique, le nombre élevé d’espèces et d’interactions réciproques conduit à la création d’un effet tampon qui garantit une relative continuité des espèces présentes. Plus le nombre d’espèces présentes est élevé, plus la probabilité qu’il existe localement un mécanisme de résistance à une nouvelle espèce invasive est grande. L’irruption d’une agriculture spécialisée dans une production particulière (monoculture de blé ou de maïs par exemple) perturbe profondément la dynamique préalable de l’écosystème en favorisant la prolifération d’un composant du système (pullulation de ravageurs par exemple).

Les fonctionnalités relatives aux animaux

 Les végétaux se situent à la base des chaines alimentaires ou trophiques et constitue la source d’alimentation des microbes et animaux. Dans les agro-écosystèmes, l’homme intervient sur ces réseaux trophiques qu’il modifie fortement : la disparition d’oiseaux prédateurs entraîne la pullulation des rongeurs. La disparition des haies, provoquée par la disparition de l’élevage, fait reculer les espèces d’oiseaux nichant dans les haies et facilite la circulation et la pullulation des maladies et des insectes.
L’alimentation des animaux d’élevage provient de prairies ou de soles fourragères : il est de l’intérêt  du producteur que ces pâturages soient assez productifs pour conserver des surfaces importantes pour les cultures alimentaires, ce qu’a accompli la Révolution fourragère en Europe par le passé. Par ailleurs, les animaux ne sont pas que des consommateurs d’espace, ils fournissent aussi litière et fumiers qui favorisent la fertilité des sols. L’agriculture moderne a séparé les activités de culture et d’élevage, ce qui est très dommageable pour la fumure et l’entretien des sols. La complémentarité des activités de culture et d’élevage est évidente, en particulier pour les populations pauvres qui n’ont d’autres choix pour maintenir la fertilité des sols.
Les travaux agricoles comme fonctionnalité de l’agro-écosystème
Un agro-écosystème est un écosystème modifié par la société humaine : les différentes activités humaines interfèrent avec les fonctionnalités naturelles qu’elles modifient quantitativement et qualitativement. Par exemple, un apport d’engrais verts qui améliore la fertilité des sols est un flux artificiel utile. Les semis à forte densité d’une céréale modifient la compétition entre les graines présentes qui étaient susceptibles de germer : elles deviennent des mauvaises herbes qui occupent l’espace interstitiel entre cultures. Il est clair que le désherbage modifie aussi cette compétition. Le travail humain altère en permanence l’agro-écosystème en initiant de nouveaux flux (désherbage, irrigation, apport d’engrais verts) et en intervenant sur les fonctionnalités naturelles (contrôle des parasites par exemple). La succession de ces interventions techniques dans le temps conduit à artificialiser l’écosystème initial. L’ensemble de fonctionnalités artificielles qui constitue l’activité agricole devient une fonctionnalité intégrée dans le fonctionnement de l’agro-écosystème mais dépendant de décisions humaines. Si les interventions humaines cessent, l’écosystème retrouve graduellement ses fonctionnalités originelles : l’absence de contrôle des mauvaises herbes modifie la compétition à l’avantage des plantes adventices qui réoccupent l’espace libre.
Rôle de la biodiversité comme méta-fonctionnalité

La valeur de la diversité biologique comme source de résilience et de synergie a incité de nombreuses recherches. Les résultats de ces travaux soulignent l’importance capitale de la diversité locale dans des processus de recolonisation des milieux ou de recouvrement des écosystèmes. Une première propriété est la réduction du risque agresseur en mettant à profit la variabilité individuelle des capacités de résistance au sein de la population. Un mélange de variétés d’une même espèce présentant des caractères spécifiques de résistance à des maladies permet de limiter les dégâts. Une parcelle comprenant un mélange d’espèces différentes permet de réduire le risque en cas d’attaques, alors qu’une monoculture d’une variété sensible connaît de fortes pertes.
Une deuxième propriété qui résulte de la diversité biologique est la capacité de recouvrement des écosystèmes à haut niveau de diversité. Le recouvrement se définit comme la faculté de réoccupation de l’espace par la population en cas d’attaque. Une maladie dans une monoculture va se développer de manière illimitée et rendre un recouvrement de l’agro-écosystème difficile. Une parcelle de cultures mélangées (légumineuses, racines et tubercules, légumes) a un recouvrement plus rapide en cas d’attaque d’une espèce parce que les autres espèces réoccupent rapidement l’espace libre.
La troisième propriété de la biodiversité est la synergie entre espèces végétales et organismes associés (micro-organismes surtout). Griffon note que les rendements en cultures associés sont supérieurs aux rendements en cultures pures. L’association de céréales et de légumineuses est classique, mais une synergie intervient aussi entre les nombreuses espèces des prairies anciennes où les plantes se complètent dans l’espace et dans le temps selon leurs performances propres. Ces associations synergiques assurent une utilisation optimale de l’espace et du temps pour récupérer l’énergie solaire, à l’inverse des champs désherbés où les rayons solaires qui tombent sur un sol dénudé ne sont pas interceptés. 
En général, la diversité des moyens constitue une assurance contre les aléas. A l’inverse, la spécialisation accroît la vulnérabilité. Les agricultures sahéliennes sensibles aux aléas climatiques et économiques divisent le risque en pratiquant des formes variées de culture et d’élevage, en utilisant une variété de milieux de culture et en diversifiant les techniques de production. Cela n’empêche pas certains paysans d’avoir d’autres activités rémunérées.
En résumé, une agriculture fondée sur l’utilisation systématique des fonctionnalités naturelles se démarque dans ses fondements d’une agriculture de type Révolution verte fondée sur la simplification et l’artificialisation du système et sur son forçage par des apports externes. Après l’examen des fonctionnalités naturelles au sein des écosystèmes, il est temps de préciser quelles fonctionnalités végétales peuvent être mises à profit pour atteindre la sécurité alimentaire tout en maintenant la fertilité des sols, objectif de l’agriculture durable.

Le tableau ci-dessous synthétise les traits caractéristiques des deux types d’approche : il oppose deux conceptions afin de clarifier les concepts mais dans la réalité, les techniques respectives ne s’excluent pas systématiquement. La transition correspond à un changement complet de logique qui exige un changement de l pensée opératoire des agriculteurs. Là où l’approche classique prônait une maîtrise absolue de tous les paramètres, la nouvelle approche les invite à la modestie en cherchant préférentiellement la réponse dans les fonctionnalités naturelles. La nature devient l’alliée de l’agriculture. 
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	Approche doublement verte

	
	
	

	
	
	

	Principes fondateurs
	Artificialisation la plus complète possible du milieu naturel
	Intégration des systèmes productifs dans le cadre des écosystèmes

	
	
	

	
	Forçage du système de production par les intrants
	Recherche d’un équilibre biogéochimique entre intrants et extrants

	
	
	

	
	Spécialisation des productions et standardisation des techniques
	Diversification des productions

	
	
	

	
	Protection absolue de la production et éradication totale des maladies et ravageurs.
	Gestion du système en vue de la contention des envahisseurs

	
	
	

	Pratiques basiques
	
	

	
	
	

	Sol
	Support inerte
	Milieu vivant

	
	
	

	Exploitation 
	Extractive, mécanisée
	Durable

	
	
	

	Ressources
	Intrants
	Dynamique des écosystèmes

	
	
	

	Nutrition des plantes
	Irrigation
	Humus, couverts végétaux

	
	Engrais minéraux NPK
	Humus, roche-mère, engrais verts, mycorhizes

	
	Fumiers
	Fumiers, litière, compost

	
	
	

	Gestion des nuisibles et ravageurs
	Fongicides, insecticides
	Contrôle biologique, plantes pièges, confusion sexuelle

	
	
	

	Gestion des adventices
	Herbicides
	Couverts, désherbage, binage, allélopathie

	
	
	

	Travail du sol
	Mécanisation lourde (labours-préparation de lits de semences)
	Manuel ou mécanisation légère

	
	
	

	Conséquences 
	Pétrodépendance intenable
	Valorisation des services éco systémiques

	
	
	

	
	Gaspillage de ressources non renouvelables (eau, sol)
	Gestion efficace des ressources locales

	
	
	

	
	Tassement du sol (Semelles de labour)
	Aération du sol (humus)

	
	
	

	
	Ruissellement, érosion, perte de sol
	Rétention de l’eau, conservation du sol


Le potentiel du végétal

Le développement de l’écologie fonctionnelle a renouvelé en profondeur la vision du végétal en réactualisant de nombreuses questions relatives à l’agronomie: comment les végétaux produisent-ils leur biomasse ? comment répondent-ils aux stress environnementaux (sécheresse, salinité, métaux lourds, gels, tempêtes..) auxquels ils sont confrontés ? Comment réagissent-ils aux attaques des ravageurs ? Comment se structurent les écosystèmes et quelles leçons tirer pour la conception d’agro-écosystèmes innovants?

Un tour d’horizon des fonctionnalités naturelles des plantes (nutrition organique et minérale, défense, communication, symbiose, interactions durables) permet d’envisager le développement d’applications agricoles effectives et pratiques. Ces fonctionnalités végétales peuvent servir de base à une intensification écologique des systèmes de production : cela permettrait d’optimiser l’utilisation de l’espace au moment où l’urbanisation anarchique concurrence les terres agricoles. 

Evolution, diversité et fonction des métabolites secondaires

Allocation de ressources à la défense

Les plantes produisent en grand nombre des substances chimiques dont la signification biologique est longtemps restée énigmatique. Considérées comme déchets métaboliques, ces molécules ont reçu le nom de métabolites secondaires. Depuis 1970, ils ont été reconsidérés sou un angle écologique. Comme l’a souligné Feeny, « il est peu probable que l’énergie soit gaspillée dans la production de métabolites secondaires, à moins qu’il n’y ait quelque avantage adaptive compensatoire pour l’organisme en question » (Feeny 1976). 

Chez les plantes, l’énergie photosynthétique se répartit entre métabolisme primaire et métabolisme secondaire. Les molécules du métabolisme primaire (cellulose, protéines..) sont indispensables à la croissance et au développement du végétal. Maintenues à des concentrations stables, elles assurent l’intégrité structurale et fonctionnelle des cellules végétales. A l’inverse, les molécules du métabolisme secondaire ne sont pas indispensables à la survie individuelle du végétal mais sont indispensables à la survie de la population (Hartmann 1998). Leur fonction consiste à moduler les interactions de la plante avec son environnement (écran UV, défenses anti-pathogènes, molécules anti-oxydantes, signaux d’attraction des pollinisateurs ou d’insectes auxiliaires…). 
L’histoire évolutive des plantes explique en grande partie les fonctionnalités naturelles et la plasticité des végétaux. Les interactions multiples des plantes modèlent leur évolution aux niveaux morphologique et biochimique.  D’un point de vue morphologique, la diversification des végétaux terrestres conduit à l’apparition de structures anatomiques comme la graine, les cuticules, cires ou cutines qui jouent un rôle important dans les processus de résistance et d’adaptation, mais aussi l’apparition de défenses mécaniques (épines). D’un point de vue biochimique, les plantes terrestres différent des bactéries et des algues par l’expansion du métabolisme secondaire qui conduit à la synthèse d’une multitude de molécules aux propriétés et fonctions variées (lignines, cires, terpènes, tannins, alcaloïdes, flavonoïdes, anthocyanes). 
Tableau 1 : Origine biosynthétique des métabolites primaires et secondaires
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Utilisation par les végétaux de l’énergie photosynthétique : allocation aux fonctions primaires (croissance) ou secondaires (défense, communication).

Ces molécules participent aux réponses d’acclimatation des végétaux au milieu terrestre: lignines et flavonoïdes sont présents chez les lichens et les champignons ascomycètes, premiers colonisateurs du milieu terrestre. On connaît plus de 100000 métabolites secondaires dans le règne végétal. Longtemps considérées comme des « déchets métaboliques » sous prétexte que leurs concentrations variaient beaucoup d’une plante à l’autre mais aussi d’un organe à l’autre et d’un moment à l’autre, l’écologie a mis en évidence le rôle essentiellement adaptatif et signalétique de ces molécules (Hartmann 1996, Ceballos & Gibernau, 2000). Leur rôle dans la communication des plantes entre elles (allélopathie) ou dans l’attraction des pollinisateurs est bien connu. Plus récemment, un rôle de molécules signaux ou SOS a été mis en évidence (attraction d’ennemis naturels en réponse à la prédation). Enfin, un végétal peut émettre des molécules SOS à destination d’un autre végétal qui réagit en mobilisant préventivement des défenses chimiques (« Talking trees1 »).
Par ailleurs, ces défenses végétales peuvent être constitutives (présentes pendant tout le cycle végétal, même en l’absence de lésions) ou induites (synthèse en réponse à la prédation). La synthèse de ces molécules ayant un coût métabolique élevé, les défenses induites représentent une optimisation de l’allocation à la défense et sont présentes chez les végétaux évolués. En effet, l’allocation de l’énergie photosynthétique à la croissance ou à la défense est soumise à la sélection au niveau individuel. L’allocation des ressources énergétiques est donc orientée vers la croissance chez les plantes annuelles et vers les fonctions secondaires chez les plantes pérennes. 

Evolution des théories de coévolution plantes-herbivores

L’implication de ces métabolites secondaires dans les relations entre végétaux et herbivores a donné lieu à la théorie « coévolutive » des communautés plantes-herbivores formulée par Feeny (1976) et Rhoades & Cates (1976). Toutefois, à la même époque, Seigler & Price (1976) ont montré que ces produits ne sont pas statiques, issues finales du métabolisme, mais qu’ils existent en équilibre dynamique avec des taux de renouvellement rapide impliquant des cycles où interviennent des produits primaires comme les sucres et les acides aminés.

Il a donc été admis que la production de ces molécules aient été sélectionnée pour des fonctions métaboliques aussi variées que la mise en réserve d’azote (alcaloïdes), l’élimination des radicaux libres (tanins) ou l’activité antioxydante (tanins, dérivés caféiques). Ehrlich & Raven (1964) ont été parmi les premiers à accorder un rôle écologique et évolutif aux constituants secondaires des plantes. D’après eux, la coévolution plante-insecte comporte 5 étapes :

1) Les Angiospermes produisent une nouvelle substance secondaire, par mutation ou par recombinaison ;

2) Par hasard, cette substance modifie l’utilisation de la plante comme nourriture pour les insectes ;

3) Les plantes, libérées des contraintes imposées par l’herbivorie, subissent une radiation évolutive dans une nouvelle zone adaptative ;

1 : Des Acacias surbroutés par des kudus émettent une molécule volatile à destination de ses proches congénères. Les Acacias voisins, en réponse à ce signal SOS, accumulent des tanins condensés dans leur feuillage qui devient indigestible. En situation désertique, les kudus consomment cette ressource végétale rare mais toxique : dans certains cas, l’intoxication aboutit à la mort de l’individu.
4) Par mutation ou par recombinaison, les insectes développent des mécanismes de résistance à ces substances secondaires ;
5)  Capables d’exploiter une ressource jusque là interdite aux herbivores, les insectes adaptés rentrent dans une nouvelle zone adaptative et subissent leur propre radiation évolutive

Ce scénario leur fut inspiré par les modalités de consommation des plantes-hôtes par les papillons : la structure des communautés d’insectes et de plantes trouve son origine dans un ajustement mutuel de la génétique des populations de plantes et de la génétique de la sélection d’hôtes chez les insectes qui les exploitent. Il a reçu le nom assez explicite de « arms race » soit la « course aux armements ». Vu que le choix des plantes-hôtes est, au moins en partie, génétiquement déterminé, il est probable que les variations dans la composition chimique des végétaux influencent le comportement de ponte de l’insecte. A long terme, cela aboutit à la différentiation génétique de races adaptées à des plantes-hôtes différentes entre lesquelles le flux génique se trouve réduit : des travaux importants sur les relations entre lépidoptères et plantes à coumarine (Apiacées) semblent confirmer ce scénario.

Les théories d’Apparence formulées par Feeny (1976) et Rhoades & Cates (1976) postulent que face à un nombre croissant d’espèces herbivores, les plantes doivent diversifier leurs défenses, l’apparence relative de la plante déterminant l’allocation de ressources à la défense et l’aspect qualitatif de ces défenses. Dans les années 1980, Coley (1983) propose un model qui considère la qualité de l’habitat comme la pression sélective essentielle qui gouverne l’évolution des stratégies défensives. Ce modèle appelé Hypothese de Disponibiloité des Resources  predit que les plantes présentant un taux de croissance élevé dans des habitats riches en nutriments investissent dans des défenses « mobile » caractérisées par un taux de renouvellement élevé; à l’inverse, les plants présentant un taux de croissance faible dans des habitats pauvres en nutriments investissent dans des défenses immobile caractérisées par un taux de renouvellement élevé. 
Futuyma (1983) attire l’attention sur le fait que la diversification des métabolites secondaires précédait l’adaptation d’herbivores spécialisés. Selon lui, la diversité observée proviendrait d’adaptations globales contre des ennemis multiple et non pas seulement d’une coévolution entre plantes et insectes. Par la suite, Gershenzon (1984) a passé en revue l’accumulation des métabolites secondaires sous des conditions d stress (eau, nutriments). Cette étude démontre que dans des environnements riches, les plantes investissent dans des tissues métaboliquement active et que dans les habitats très lumineux, les plantes synthétisent des composés carbonés (particulièrement avec des taux de nutriments sub-optimaux). Il  proposa donc que les facteurs  abiotiques, et non l’herbivorie seule, sont essentiels pour la détermination de l’investissement défensif. Suivit alors l’Hypothese Cout/Bénéfice (Gulf & Mooney 1986): l’herbivorie est toujours considérée comme un stimulus majeur de l’investissement défensif, l’environnement abiotique déterminant seulement les niveaux d’investissement. Un investissement défensif supplémentaire est sélectionné jusque le profit associé devienne nul. Dans de nombreuses conditions naturelles (carbone élevé et nutriments sub-optimaux), la synthèse de composés secondaires ne réduit pas la valeur sélective de la plante puisqu’elles sont synthétisées à partir d’excès photosynthétiques. Givnish (1986) souligna qu’une quantité non négligeable d’énergie est investie dans les interactions biotiques (rhizobium-mycorhizes) par l’intermédiaire de la synthèse de signaux chimiques et que ces interactions positives influence l’allocation de ressource à la défense via le statu carbone/nutriments de la plante-hôte.

L’hypothèse de l’Equilibre Carbone Nutriments souligne l’importance des facteurs abiotiques, via le statu carbone/nutriments, dans la régulation de l’investissement à la défense. Les facteurs abiotiques (lumière, sol, nutriments..) influencent fortement le statu carbone/nutriments de la plante, les plantes sauvages présentant habituellement un statu nutriments faibles/carbone élevé. L’hypothèse du Cycle Carbone Nutriment englobe les facteurs biotiques (interactions avec les organismes hétérotrophes et herbivores, parasites des plantes, symbiontes des plantes), and facteurs abiotiques (sol, lumière, températures, perturbations..), perte de carbone (exsudation, volatilisation) et accumulation dans la litière du sol. Tous ces facteurs écologiques sont supposes interagir et déterminer l’investissement défensif optimal. 

Deux modèles originaux ont été récemment proposés. Gottlieb (1990) discute les causes plausibles de la différentiation des métabolites secondaires et montre de manière convaincante que les forces gouvernant la biosynthèse étaient dominées par des facteurs internes, même si les facteurs environnementaux (comme l’herbivorie) constituaient des forces additionnelles. Il a suggéré que la versatilité du métabolisme secondaire provident de la localisation régio-spécifique de traits protecteurs conduisant à des composés présentant une plus grande versatilité réactionnelle. Le potentiel biosynthétique élicité par les ennemis des végétaux conduit à la formation de métabolites avec un plus grand potentiel de diversification. La production d’un grand nombre de composes plutôt que quelques un constitue la sélection du moins nocif pou la plant qui offre encore une dissuasion raisonnable. Enfin, Jones and Firn (1991) ont suggéré que la sélection a favorisé les plantes qui possèdent des traits métaboliques générant une diversité et que ces nombreux composés inactifs pouvaient être conservés si les coûts associés sont faibles ou n’excèdent pas les bénéfices. 
Ces modèles expliquent le maintien d’une diversité élevée mais n’expliquent pas l’interconnexion des voies métaboliques ni les processus sous-tendant la diversification des molécules. Les premières théories ignoraient l’implication des métabolites secondaires dans les biotic interactions autres que la défense (fonction signalétique entre partenaires symbiotiques, stimulation de la germination du tube pollinique, attraction des pollinisators, implication dans les interactions tritrophiques) et dans la régulation de l’expression des gènes (facteurs de nodulation, facteurs de transcription). Elles restreignaient la gamme d’organismes hétérotrophes aux herbivores et supposaient, sans argument, que les pertes de carbone par exsudation ou volatilisation ne jouaient aucun rôle substantiel dans la communication avec les organismes environnants. L’écologie a démontré l’implication des signaux chilmiques dans la rencontre des partenaires (symbiotes ou parasites). Simultanément, l’écologie a souligné la signification de la symbiose dans la régulation de l’assimilation racinaire, en particulier  les mycorhizes pour l’acquisition de l’eau et du phosphore. Plusieurs auteurs considèrent que ces associations symbiotiques sont capitales pour la colonisation des substrats nus, comme lorsque la vie a émergé de l’eau (Atsatt 1991, Margulis & Sagan 1997). Enfin, les fonctions régulatrices des métabolites secondaires a été mis en évidence par des progrès rapides de notre connaissance de la régulation des gènes chez les plants (Spaink 1995). 

Multifonctonnalité des métabolites secondaires

Les fonctions remplies par les métabolites secondaires dans la vie végétale sont variées à l’infini: la lignine joue un rôle dans le soutien et le port dressé des arbres, et est impliquée dans la réponse aux agressions biologiques ou physiques. Sans lignine, les arbres ne pourraient pas maintenir leur port dressé : la lignine permet aux plantes de conquérir et d’explorer les trois dimensions de l’espace, il y a plus de 400 millions d’années. Cette conquête de la verticalité est capitale pour la diversification ultérieure des écosystèmes : elle crée de nombreux habitats, postes d’observation ou encore sites de nidification protégés des animaux terrestres. Les substances lipophiles comme cires et cutines imperméabilisent les parties aériennes (cuticules) et interviennent dans la réparation des lésions. Les tanins jouent un rôle défensif contre les herbivores, augmentent la résistance du bois aux moisissures et leur polymérisation joue un rôle important dans le développement de la dormance. Les alcaloïdes sont considérés comme des défenses contre les herbivores. 
Les flavonoïdes remplissent de nombreuses fonctions (pigments floraux, antifongiques, écrans UV, induction de nodulation, antioxydants…) et sont universellement présents chez les végétaux, dès les mousses. De plus, la fonction de ces molécules est multiple et varie selon l’organe ou le cycle végétal : à titre d’exemple, la lutéoline (flavonoïdes, pigment jaune) va jouer un rôle d’attraction des pollinisateurs (vers les fleurs de genets), mais aussi un rôle d’écran UV au niveau des tissus floraux ; au niveau des feuilles, la lutéoline joue un rôle d’écran UV mais aussi anti-oxydant (piégeur de radicaux oxydants  produits pendant la photosynthèse) ; enfin au niveau des racines, elle a une fonction protectrice (antifongique) contre les pathologies des jeunes plantules (fonte des semis) et chez les légumineuses, une fonction d’attraction des bactéries symbiotiques fixatrices d’azote (Ceballos et al. 1998, 2002). La multifonctionnalité des métabolites secondaires (leur aptitude à remplir plusieurs fonctions) constitue une de leurs caractéristiques essentielles, ce qui explique à la fois leur variabilité et leur répartition universelle (Ceballos & Gibernau, 2000).

Tableau : multifonctionnalité de la lutéoline (pigment floral du genet)

	
	
	

	Composé
	Organe
	Fonction

	
	
	

	Lutéoline
	Fleurs
	Attraction des pollinisateurs

	
	Fleurs
	Germination du tube pollinique (si compatibilité)

	
	Feuilles, fleurs
	Ecran UV

	
	Feuilles (mésophylle)
	Piégeur de radicaux libres

	
	Racines
	Antifongique

	
	Racines
	Attraction chimiotactique

Inducteur de nodulation

	
	Racines
	Mycorhizes

	
	
	


La versatilité du métabolisme secondaire chez les plantes aboutit à une profusion de molécules secondaires, même si certaines molécules (comme la lutéoline) peuvent être présentes dans toutes les lignées végétales. A la suite des mousses, toutes les plantes vasculaires produisent de la lignine : dans ce cas, c’est l’héritage d’un ancêtre commun qui explique la présence universelle de cette molécule. A l’inverse, l’imperméabilisation des graines de lignées éloignées (Fabaceae, Geraniaceae, Malvaceae, Boraginaceae…) repose sur la polymérisation des tannins, même chez des espèces annuelles qui ne les synthétisent plus au niveau végétatif : la rétention des tannins au niveau des téguments est fortement sélectionnée en raison de l’avantage compétitif que procure une graine dormante. 

Encadré 7 : qu’est-ce que le métabolisme secondaire?

Le rôle des métabolites secondaires dans la physiologie végétale a été longtemps réduit à un rôle défensif de protection contre les herbivores (Fraenkel 1959 ; Ehrlich & Raven 1964). La plante essaie de détourner les herbivores en produisant une substance toxique. La production de molécules défensives est la réponse végétale aux dégâts causés par les herbivores : il s’agit ici de défense directe. Cette vision dénote une méconnaissance de la vie végétale puisque les herbivores ne sont pas la seule menace que les plantes doivent affronter. Elle survalorise l’animal mobile en quête de sa nourriture et rabaisse les plantes au rang de producteurs de biomasse certes utiles mais entièrement tournées vers la production de matière végétale. La vie végétale ne se milite pas à être une salade qui n’aurait d’autre choix que de croître, produire de la biomasse pour le bénéfice d’herbivores ou d’humains. L’infini foisonnement de structures chimiques (plus de 100000 métabolites secondaires) ne peut s’expliquer qu’en admettant que cette diversité, au lieu d’être futile, permet une avantage compensateur pour la plante. Une brève histoire de la découverte du métabolisme secondaire montre que l’existence de ce préjugé défavorable à l’envers du végétal a considérablement influencé les critères de sélection des variétés cultivées dans le sens de l’élimination de ces métabolites, avec des conséquences néfastes sur la résistance aux ravageurs et aux stress environnementaux. 



Dès 1873, Julius Sachs a propose une définition de ce qui était appelé produits dérivés comme : « ces composés qui sont  formés par le métabolisme mais qui ne sont plus utilisés pour la formation de nouvelles cellules ». Cette définition reste valable mais ne se réfère à aucune(s) fonction(s). Quelques années plus tard, Ernst Stahl (1888) a été le premier à suggérer une fonction défensive : il démontrait que la synthèse par le trèfle d’hétérosides cyan génétiques conférait à la plante une protection chimique contre les escargots. Au début du XX° siècle, la signification fonctionnelle du métabolisme secondaire était universellement rejetée et ne fut redécouverte que bien plus tard par Fraenkel (1959) qui souligna le rôle écologique des métabolites secondaires. Il fut bientôt suivi par les travaux d’Ehrlich et Raven (1964) sur la coévolution des papillons et des plantes. Depuis lors, les physiologistes végétaux s’accordent sur une distinction basique entre métabolisme primaire et secondaire.

Les métabolites primaires sont nécessaires pour la croissance et le développement de l’individu biologique et sont donc fortement contraints (Hartmann, 1996). Ainsi, ils sont maintenus à des niveaux stables afin d’assurer l’intégrité fonctionnelle et structurale de la cellule ou de l’organisme. En fait, toutes les cellules eucaryotes produisent leurs molécules de base (polysaccharides, acides nucléiques, lipides, protéines, stéroïdes) par la métabolisation de dérivés sucrés. (Voir Figure 1)

…/…

Encadré 7 (suite) : qu’est-ce que le métabolisme secondaire?

A l’inverse, les métabolites secondaires ne sont pas indispensables pour la croissance et le développement de l’individu, mais pour la survie d’une population (Hartmann, 1996). Leur principale fonction est de moduler les différentes interactions de l’individu avec son environnement (écran-UV, défenses, attraction des pollinisateurs ou des ennemis naturels des ravageurs...). Dans ce contexte, le nombre élevé de molécules a une signification adaptative importante. 

Parce qu’ils ne sont pas indispensables pour la croissance et le développement de l’individu, la biosynthèse des métabolites secondaires est par conséquent moins contrainte et présente un degré de liberté élevé. Cette ‘liberté métabolique’ est probablement la base des variations structurales (par exemple, relâchement de la spécificité des substrats) et représente donc, un pré-requis pour une diversification moléculaire ultérieure sous l’effet de pressions sélectives divergentes (effets physiques, pathogènes, herbivores).

L’ignorance des facteurs qui gouvernent cette différentiation métabolique est compliquée par le fait que ces composés peuvent être produit continuellement par la plante ou induit en réponse à des stress (sécheresse, lésions…). Ces défenses ont donc été classés en trois catégories :


- Constitutive: protections permanentes, comprenant les défenses mécaniques (épines, trichomes) et biochimiques (accumulation de fortes concentrations de produits).


- Pro-active: production of pro-toxines métaboliquement sures qui sont activées par clivage enzymatique en réponse à une attaque.


- Inductible : synthèse de défenses en réponse à l’attaque.

Les avancées en physiologie végétale et en écologie permettent une représentation plus réaliste qui intègre les connaissances récentes acquises en physiologie végétale et en écologie. Puisqu’il est maintenant largement admis que les métabolites secondaires modulent les interactions biochimiques de la plante et de son environnement, les changements évolutifs des voies métaboliques devraient concorder avec les changements environnementaux majeurs des écosystèmes. A cet égard, l’explosion de la vie sur Terre a systématiquement conduit à la complexification des écosystèmes et à l’intensification ultérieure des interactions durables. Ces changements d’ampleur dramatique ont constamment défiés les aptitudes métaboliques des organismes à maintenir l’homéostasie. A notre sens, les principaux changements environnementaux surviennent en relation avec la diversification du métabolisme. La multifonctionnalité et la redondance de ces molécules suggèrent que ces deux propriétés sont avantageuses pour un organisme parce qu’elles améliorent sa plasticité et accroissent son aptitude à répondre aux changements dans des environnements en voie de diversification. Dans un monde où croît l’imprédictibilité environnementale, la versatilité du métabolisme secondaire est engendrée par l’expression du potentiel biosynthétique des plantes en réponse à divers défis environnementaux.


[image: image3]
Au final, la répartition des métabolites secondaires dans le règne végétal offre un tableau complexe : certains sont répandus aussi bien chez les lignées primitives qu’évoluées, certains ne sont présents que dans les lignées primitives ou évoluées, d’autres encore ne sont produits qu’à des  moments précis du cycle végétatif ou qu’au niveau d’organes précis.

Le dilemme des plantes : croître ou se défendre ?

L’énergie photosynthétique que la plante capte lui permet d’assurer sa croissance (et le renouvellement de ses tissus) et sa défense. Les fonctions de croissance et de défense sont classiquement opposées chez les végétaux, mais le terme défense est trop restrictif par rapport à la diversité des fonctions en jeu. Les métabolites secondaires (parfois la même molécule) remplissent à la fois des fonctions défensives et signalétiques : par exemple, la lutéoline protège les racines d’agressions fongiques ou autres, mais la même molécule produite par les racines sert aussi de signal de nodulation et préside à la rencontre des partenaires (Légumineuses-Rhizobium). En fait, ces métabolites secondaires sont la base de toutes les interactions que les plantes entretiennent avec leur environnement. Mais ils jouent aussi un rôle fondamental pour les insectes : d’abord les insectes se servent d’indices olfactifs pour localiser leurs plantes-hôtes
Les plantes synthétisent une large variété de composes chimiques originaux allant des acides nucléiques aux phyto-alexines. Tous ces composés sont produits à partir des sucres par différentes voies métaboliques : la voie de l’acide shikimique aboutit à la synthèse des acides aminés aromatiques (phénylalanine, tyrosine, tryptophane), la phénylalanine est le précurseur du métabolisme phényl-propanoïque qui conduit à la synthèse de la lignine, des flavonoïdes, des anthocyanes (pigments floraux), des tanins, alcaloïdes, coumarine… La voie de l’acide mévalonique aboutit à la synthèse des terpènes présents chez les végétaux sous forme d’arômes et constituants des résines végétales. Cette diversité structurelle du métabolisme secondaire qui s’ajoute aux produits du métabolisme primaire (acides nucléiques, protéines, polysaccharides...), est réellement étonnante : toutes les plantes terrestres produisent ces molécules dans une certaine mesure, comme le montre la présence de flavonoïdes dans les principaux groupes de plantes (mousses et lichens compris).
A propos de leur distribution, certaines classes de métabolites secondaires (terpènes, flavonoïdes, tannins...) sont présentes dans de nombreuses familles à travers le Règne végétal. D’autres métabolites secondaires sont restreints à une famille (par exemple, les coumarines chez les Apiaceae). Même au sein de chaque classe de composés, on observe une énorme diversification, ce qui a généré un nombre incroyablement élevé de composés (environ 100000 molécules, Hartmann 1996).
Jusqu’à un passé récent, l’origine de la diversité des métabolites secondaires a toujours été un sujet de controverse : la plupart des chercheurs rejetait toute signification fonctionnelle de ces métabolites. Ainsi, l’extraordinaire versatilité de métabolites secondaires intriguait les écologistes, d’autant que, comme l’a suggéré Feeny, « il est peu probable que l’énergie soit gaspillée dans la production de métabolites secondaires, à moins qu’il n’y ait quelque avantage adaptive compensatoire pour l’organisme en question » (Feeny 1976).

Au fait, en l’absence de fonction(s)  pour la plante, cette diversité moléculaire demeurait une énigme inexpliquée. Leur rôle défensif a été suggéré parmi les premières explications proposées. Leur rôle était restreint à la défense contre les herbivores, l’herbivorie étant considérée comme le moteur de la diversification des structures chimiques. De ce point de vue, les exigences nutritionnelles des herbivores différent, ce qui aurait conduit les plantes à synthétiser des défenses diversifiées pour faire face à des ennemis différents. Cette vision suppose que la pression des herbivores a déclenché la synthèse de nouveaux composés et qu’un nombre croissant d’ennemis forçait les plants à innover. Mais des innovations métaboliques requièrent des voies métaboliques nouvelles ou modifiées, de nouvelles enzymes... qui présentent toutes un coût élevé pour la plante. A notre connaissance, personne n’a jamais proposé de mécanisme intégré capable de déclencher cette innovation métabolique. Enfin, l’avantage net de la production par une plante de nombreuses molécules similaires demeure obscur et n’explique pas de manière satisfaisante l’énorme diversité de structures. Cette vision est par ailleurs contredite par le fait que les métabolites secondaires peuvent servir de défenses contre les microorganismes hétérotrophes, pas uniquement contre les herbivores (par exemple les champignons pathogènes), contre les stress abiotiques (écran UV, élimination des espèces réactives oxydatives, phytohormone...), mais ils peuvent aussi agir comme signaux chimiques dans les interactions mutualistes ou antagonistes. Enfin, la distinction entre métabolisme primaire et secondaire n’est pas absolue, comme le montrent ces composés qui peuvent remplir à la fois des fonctions primaires et secondaires (par exemple, l’attraction des pollinisateurs par le fructose).
Défense et communication végétale
Sans lymphocytes ni anticorps, la plante développe en cas d’agression, une série de réactions chimiques dites « phyto-immunitaires », déclenchant la production de protéines spécifiques : les protéines de défense. Les différents types d’agression sont désormais bien connus : il s’agit, entre autres des agressions liées au climat, au type de sol, à l’excès ou l’absence d’eau et/ou de chaleur, l’agression liée aux prédateurs, ainsi que les celles dues aux bactéries, virus, champignons. En cas d’attaque, la plante est capable de produire un certain nombre de substances qui permettent de tuer ou d’incommoder l’adversaire. Au rang de ces substances, on trouve principalement des polyphénols, des terpènes et divers alcaloïdes.

La plante, pour ce faire, développe des mécanismes de défense basés sur la reconnaissance de molécules liées à l’infection (ou l’agression), appelées « éliciteurs » (de l’anglais, « to elicit » signifiant provoquer, stimuler). Cette réaction primaire va en déclencher une autre par la production de signaux photochimiques activant des gènes de défense spécifiques, provoquant une Réaction d’Hypersensibilité (RH). Cette RH se manifeste par la nécrose des cellules végétales au point d’infection, ce qui limite le développement des agents pathogènes. Un second mécanisme est alors activé par le déclenchement de la production de molécules anti-infectieuses et la mise en place de barrières physiques (callose, lignification, bourrelets cicatriciels). Au délà du point d’infection, cette réaction d’hypersensibilité s’étend à la plante entière pour parer aux attaques ultérieures (Résitance Systémique Acquise, RSA). Cette chaîne de réactions, activée en réponse à une agression, est liée à la reconnaissance d’une substance étrangère et le déclenchement d’un signal chimique.
La figure suivante représente schématiquement les interactions multiples qui se lient autour de la plante : les herbivores et pathogènes se nourrissent de la biomasse végétale et attirent des prédateurs et/ou parasitoïdes. Des chaînes trophiques se mettent en place en surface et dans le sol. Par ailleurs, le sol contient des microorganismes symbiotiques et décomposeurs qui interagissent avec la plante : ils améliorent sa nutrition et participent au recyclage de la matière organique (litière et détritus végétaux). Ces microorganismes influencent aussi l’interaction souterraine plante/herbivores via leur effet sur le statut du sol. L’exsudation par les plantes de molécules influence la croissance et l’activité de la faune et des microorganismes qui participent à la décomposition de la matière organique. Il se crée donc un jeu très complexe et subtil d’interactions multiples qui sont représentées par des flèches (figure 3).
Ces interactions multiples créent des réseaux trophiques au sein desquels les organismes doivent communiquer, interagir et se défendre : pour la plante, l’échange d’informations sur l’état du milieu et la présence d’organismes revêt une importance capitale. Ces communications entre organismes impliquent des signaux chimiques qui déclenchent des modifications physiologiques ou comportementales. Ce changement physiologique constitue souvent une réponse corrective à un état antérieur : par exemple, la réponse végétale à l’herbivorie va consister à activer des mécanismes de réparation qui isolent les tissus lésés et évitent la déshydratation de la plante.
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La localisation des plantes par les insectes

Il est particulièrement difficile d’identifier les mécanismes par lesquels les insectes du sol localisent et sélectionnent les racines des plantes hôtes. Les insectes herbivores du sol ne comptent pas sur le hasard pour localiser les racines, mais s’orientent vers elle en utilisant des signaux chimiques qui permettent aux insectes spécialistes de distinguer les plantes-hôtes des plantes non convenables. Les métabolites secondaires libérés dans la rhizosphère (alcools, esters et aldéhydes représentant 37% des exemples étudiés) sous-tendent la localisation et la reconnaissance des plantes hôtes, 80% ayant des propriétés ‘attractives’. 
Les insectes consommant un éventail limité de plantes ont tendance à exploiter les métabolites secondaires spécifiques de l’hôte, tandis que les herbivores non spécialisés semblent utiliser des signaux chimiques plus généraux. Quand les insectes atteignent les racines, des indices chimio-sensoriels de contact agissent soit comme ‘phagostimulants’ (48% des composés sont des sucres) ou ‘dissuasifs’ (notamment les polyphénols). Le CO2 est le métabolite primaire majeur qui permet aux insectes de localiser les racines. Cependant, plusieurs caractéristiques des émissions racinaires de CO2 les disqualifient en tant qu’indice de localisation précise. En plus de son manque de spécificité, les gradients de CO2 émis par les racines ne persistent pas pendant de longues périodes et les gradients verticaux de CO2 dans le sol tendent à surpasser  les gradients horizontaux. Le modèle conceptuel présenté ci-dessus souligne l’importance des propriétés du sol (par exemple. porosité, humidité) sur la diffusion chimique et la mobilité des insectes. Toutes les racines libèrent des émissions de CO2 provenant de la respiration dans la rhizosphère. Le CO2 est le plus abondant des gaz émis par les racines (Payne & Gregory, 1988), et diffuse sur de plus grandes distances dans l’atmosphère du sol que de nombreux exsudats volatiles de masse moléculaire supérieure. 

Les produits ‘phagostimulants’ sont de manière prédominante des composés primaires, notamment des sucres (48% des ‘phagostimulants’), tandis que la plupart des produits ‘dissuasifs’ sont des composés secondaires, dont les iso-flavonoïdes qui constituent 50% des composés ‘dissuasifs’ (Fig. 3). Une conclusion similaire concernant les rôles des sucres et des composés secondaires a été tirée par Chapman (2003) dans une revue récente des chémorécepteurs de contact chez les insectes phytophages de surface. Ainsi, des similarités entre insectes aériens et souterrains existent à cet égard. Le saccharose et le fructose, en particulier, semblent importants our stimuler la consommation des racines et sont considérés comme ‘phagostimulants’ pour de nombreuses espèces de Coléoptères et de Diptères. Bien que de nombreux composés primaires communs à toutes les plantes agissent comme ‘phagostimulants’ généralistes, la combinaison exacte de ces composés peut être importante pour distinguer les plantes-hôtes des autres plantes quand les insectes atteignent les racines. Le mélange exact de ces composés peut donc régir la reconnaissance de l’hôte quand les insectes testent des bouchées de racines, ou leur permette de distinguer entre les différentes parties du système racinaire d’une seule plante (par exemple nodules racinaires, méristèmes racinaires). En l’absence de signaux chimiques, l’insecte se déplace de manière aléatoire (Zhang et al. 2005), mais la détection de signaux généralistes non spécifiques comme le CO2 aboutit à un changement de mouvement qui peut refléter une efficacité de recherche accrue (Figure 4, stade 1). Les insectes spécialisés semblent détecter des gradients de signaux chimiques dans la rhizosphère (Figure 4, stade 2) qui leur permettent de localiser les racines des plantes-hôtes et peut-être de distinguer les racines des plantes-hôtes à distance. Une fois à la surface des racines, des indices chimio-sensoriels de contact stimulent alors ou dissuadent la consommation des racines (Figure 4, stade 3).
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Figure 4 : Représentation schématique d’un modèle conceptuel pour la localisation chimique des plantes-hôtes et leur sélection par les insectes ravageurs des racines. Les exsudats racinaires non spécifiques peuvent changer les modalités de recherche et/ou de mouvement de ces insectes (1), aboutissant à la transition d’un mouvement aléatoire à un mouvement biaisé. Des signaux chimiques plus spécifiques libérés par les racines des plantes-hôtes permettent aux insectes, en particulier les herbivores spécialisés, de localiser et reconnaître leur plante hôte (2).  L’acceptation ou le rejet se déroule à la surface des racines en raison de la présence d’indices chimio-sensoriels de contact, soit ‘phagostimulants’ soit ‘dissausifs’, respectivement (3). Les effets des microbes associés aux racines, et des herbivores des racines présents, affectera clairement ces processus. De manière critique, les conditions du sol affectent à la fois la diffusion des signaux chimiques et la mobilité des insectes.
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Figure 5: Synthèse des types d’indices chimiques utilisés par les insectes se nourrissant de racines pour (a) la localisation de la plante-hôte: ‘attractif’ en noir, ‘‘répulsif’ en blanc et composés présentant des propriétés attractives et répulsives en gris et (b) indices chimio-sensoriels de contact ‘phagostimulants’ en noir et ‘dissuasifs’ en blanc.
Un autre aspect important du modèle est que les associations microbes-racines ont un effet important sur ces processus. Les microbes sont étroitement associés aux systèmes racinaires (à la fois à l’intérieur des racines dans le cas de symbiotes et dans la rhizosphère plus généralement) et peuvent changer la nature des molécules présentes dans les racines ou exsudées par les racines. De nombreuses études démontrent des interactions entre les insectes consommant les racines et la colonisation mycorrhiziennes des racines (Gange, 2001), et les symbiotes microbiens jouent probablement un rôle dans les mécanismes de signalisation chimique dans la rhizosphère (Figure 3). Par exemple, Ponce et al. (2004) signale que la colonisation mycorrhiziennes conduit à des changements de composition des flavonoïdes exsudés par les racines de trèfle blanc, certains pouvant être ‘attractifs’ pour l’insecte consommant les racines du trèfle parce qu’il est attiré par au moins un flavonoïde présent dans les nodules racinaires (Johnson et al., 2005). Les herbivores racinaires pourraient aussi influencer les modalités d’exsudation (Figure 5), bien que ces interactions soient plus sporadiques que les relations symbiotiques qui existent entre racines et mycorhizes.
Les défenses indirectes des plantes

Au cours de leur évolution, les plantes ont développé un éventail de stratégies défensives allant de la production de toxines dissuasives à la création de relations mutualistes diffuses. L’attraction d’alliés par la plante constitue une stratégie défensive que les plantes ont mises au point. Ces défenses indirectes sont fondées sur l’attraction d’ennemis naturels du ravageur par l’émission de signaux et ces interactions peuvent revêtir une sophistication insoupçonnée. A la fin des années 1980, plusieurs équipes ont démontré que la consommation de feuilles par des mites herbivores provoque l’émission de substances volatiles qui attirent spécifiquement des mites prédatrices ou des parasitoïdes (Dicke & Sabelis 1988, Turlings et al. 1990). En pratique, la manipulation de ces signaux permet d’augmenter l’efficacité du recrutement par la plante d’ennemis naturels des herbivores et la compréhension de ces interactions est nécessaire pour l’optimisation des méthodes de contrôle biologique.

Récemment, une équipe a mis en évidence un mécanisme similaire au niveau du sol. Les racines de certaines variétés de maïs émettent une molécule, le ß-caryophyllène, en réponse à l’attaque par la chrysomèle des racines du maïs. Ils démontrent que cette molécule est le signal végétal responsable de l’attraction des nématodes entomopathogènes vers les racines lésées (Rassmann et al. 2005). Ces nématodes, guidés vers les racines lésées par le signal induit, consomment les chrysomèles prédatrices. Cette étude illustre la diversité et la sophistication des défenses indirectes des plantes et le mécanisme ici décrit constitue une réponse écologique à la menace d’un ravageur nouveau en Europe, la chrysomèle des racines du maïs (voir encadré 9). 
La publication de ces résultats permet d’envisager de sélectionner les variétés de maïs sur leur aptitude à activer leurs mécanismes de défense indirecte. La synthèse spécifique de molécules induites en réponse à la prédation de la plante est un mécanisme défensif évolutivement plus stable que la production continue et généralisée de toxines. La permanence de la pression de sélection (par exemple, production continue de toxines Bt par tous les tissus) facilite la sélection d’une résistance de l’insecte ravageur à la toxine Bt. Au contraire, l’induction spécifique de la synthèse d’une molécule en réponse à l’attaque du ravageur diminue la probabilité de sélectionner une résistance chez le ravageur parce que la pression de sélection est discontinue et que seul le tissu lésé induit la synthèse de la molécule active en réponse au ravageur. 
Encadré 9 : un exemple de défenses indirectes

La chrysomèle des racines du maïs (Diabrotica virgifera virgifera LeConte) est un insecte de la famille des coléoptères qui est un ravageur important du maïs en Amérique du Nord. Les adultes pondent des œufs qui hivernent dans le sol et reprennent leur développement au printemps. Après leur émergence, les larves envahissent les racines de maïs dont elles se nourrissent jusqu’à mi-juillet. Elles s’éloignent alors des plants de maïs et se transforment en pupes. Les adultes émergent vers début août et se nourrissent des organes floraux du maïs. Après l’accouplement, les femelles pondent leurs œufs dans le sol : ces œufs sont en état de dormance et doivent subir le gel hivernal pour recommencer leur développement au printemps suivant. Jusqu’aux années 1990, la chrysomèle des racines du maïs était absente du continent européen. 

Les nématodes sont plus attirés vers les racines endommagées par la chrysomèle. En fait, les lésions causées par la chrysomèle induisent l’émission d’une substance attractrice. La comparaison du profil biochimique de racines lésées et saines montre que le ß-caryophyllène est présent dans les racines lésées mais absent dans les racines saines. L’identification du ß-caryophyllène est confirmée par injection d’un étalon commercial dans le sol : les pots qui ont reçu une dose de ß-caryophyllène contiennent trois fois plus de nématodes que les pots d’un échantillon de contrôle. Les tests de préférence alimentaire montrent par ailleurs que les nombreux composés volatils libérés par les racines de maïs en réponse aux attaques de chrysomèles sont soit non attractifs, soit significativement moins attractifs que le ß-caryophyllène. 
La culture en champ de variétés de maïs émettrices et non-émettrices permet de confirmer l’efficacité de l’attraction des nématodes : cette attraction est cinq fois plus élevée pour les variétés émettrices. De plus, l’émergence de chrysomèles adultes est divisée par deux si les plants de maïs non-émetteurs sont arrosés de ß-caryophyllène. Les auteurs soulignent que « l’importance fondamentale du ß-caryophyllène comme attractif à distance est indiquée par son abondance dans les extraits racinaires des variétés les plus attractives et par le fait que l’ajout au sol de ß-caryophyllène rend attractives des variétés autrement non attractives ».

Comme les auteurs le soulignent dans la discussion, l’absence d’émission de ß-caryophyllène par la plupart des lignées nord américaines suggère que l’aptitude à la production de ce composé a été perdue au cours de la domestication. Il s’agit là du premier exemple publié de perte d’un signal impliqué dans la défense indirecte des plantes au cours de leur domestication. Par contraste, la production de ce composé par la téosinte et les lignées de maïs européennes soulignent la sophistication des défenses végétales indirectes : la présence d’un signal induit spécifiquement en réponse à la prédation garantit la localisation de la plante attaquée par les ennemis naturels du ravageur, ce qui est indispensable au maintien de ce mécanisme de défense indirecte. 
Les auteurs suggèrent même que « l’absence d’un signal attractif dans de nombreuses lignées américaines de maïs pourrait expliquer pourquoi les tentatives de contrôle biologique de la chrysomèle ont produit des résultats mitigés seulement sur le continent nord-américain. La réintroduction de ce signal dans des variétés de maïs nouvellement développées pourrait permettre un contrôle efficace de ce ravageur vorace ».
Au cours de l’évolution des défenses végétales dans les relations plantes / herbivores, les plantes primitives riches en défenses constitutives, laissent le pas aux plantes évoluées qui investissent dans des défenses induites : cette transition représente une économie d’énergie métabolique (la toxine n’est produite qu’en présence de l’herbivore) tout en diminuant la probabilité de contre-adaptation par le ravageur et la course à l’armement.

Perte du signal dans les génotypes de maïs nord-américains

Le nombre très limité de composés du mélange volatil émis par les racines lésées contraste de manière frappante avec le mélange volatil émis par les feuilles de maïs en réponse aux attaques de chenilles. En effet, les feuilles émettent un mélange complexe de divers terpènes, composés aromatiques et composés volatiles foliaires. Des travaux antérieurs (Turlings et al. 1998, Gouinguene et al. 2001, Degen et al. 2004) démontrent que l’émission par les feuilles de maïs de substances volatiles induites en réponse à l’attaque de chenilles varie selon le moment de l’émission (Turlings et al. 1998) et la variété de maïs (Gouinguene et al. 2001). Ainsi, les feuilles de nombreuses lignées de maïs, en particulier celles venant des programmes de sélection nord-américains, n’émettent pas de quantités détectables de ß-caryophyllène en réponse aux attaques de chenilles alors que les feuilles de l’ancêtre du maïs (téosinte) émettent d’assez grandes quantités de ß-caryophyllène en réponse à ces mêmes attaques (Gouinguene et al. 2001). 

Pour tester si ces différences foliaires persistent au niveau racinaire, les auteurs comparent l’attraction des nématodes par trois lignées émettrices et trois lignées non-émettrices de ß-caryophyllène et par la téosinte : les racines de téosinte libèrent des quantités modérées de ß-caryophyllène en réponse aux attaques de la chrysomèle. La corrélation entre les concentrations foliaires et racinaires de ß-caryophyllène est confirmée : les racines des variétés émettrices au niveau foliaire réagissent à l’attaque des racines par la chrysomèle en libérant des quantités importantes de ß-caryophyllène, alors que les variétés non-émettrices émettent des quantités à peine détectables. 

Ces différences variétales (deux émettrices et une non-émettrice) permettent de confirmer l’implication du ß-caryophyllène comme composé clé de l’attraction des nématodes : les deux variétés émettrices attirent fortement les nématodes alors que la variété non-émettrice ne les attire pas. L’importance du ß-caryophyllène dans l’attraction des nématodes est confirmée en rajoutant le ß-caryophyllène dans les pots de la variété non-émettrice qui, suite à ce traitement, devient aussi attractive pour les nématodes que les deux autres variétés.

En conclusion, des mécanismes défensifs efficaces et stables peuvent être perdus au cours de la domestication des plantes. Il faut souligner que les variétés cultivées depuis des millénaires sont systématiquement sélectionnées pour une forte productivité alliée à de faibles taux de molécules défensives ou anti-nutritionnelles. Cette sélection unidirectionnelle est d’autant plus néfaste que ces molécules contre-sélectionnées jouent de nombreux rôles dans la défense végétale directe ou indirecte : la perte du signal dans les génotypes nord-américains et les conséquences de cette perte sur la susceptibilité de ces variétés à la chrysomèle illustrent assez notre ignorance des interactions que les plantes entretiennent avec leur environnement. L’ignorance de ces mécanismes empêche le choix d’alternatives écologiquement saines tout en nous orientant vers des stratégies écologiquement aberrantes (biotechnologies, monocultures..). Ces stratégies, qui favorisent la localisation des plantes par les ravageurs et l’évolution de contre-adaptations par ces ravageurs, ne peuvent aboutir à une agriculture durable soucieuse de productions de qualité et de protection des milieux naturels.
Communication et induction des défenses

Les réponses défensives des plantes sont finement coordonnées : la figure 6 synthétise les interactions multiples et les modalités de défense des végétaux face à leurs ennemis (herbivores, pathogènes). Les échanges de signaux entre organismes sont symbolisés en pointillé. La consommation de tissus végétaux par les herbivores ou les lésions déclenchées par des pathogènes provoque l’induction des défenses de la plante. Au niveau aérien, les plantes attaquées par les herbivores ou pathogènes activent les défenses végétales (plante de droite). Cette induction des défenses aboutit à l’accumulation de défenses dans la plante attaquée. En même temps, elle émet un signal chimique (ici salicylate de méthyle mais aussi éthylène) qui va provoquer l’induction à distance des défenses végétales des plantes voisines. Mais les plantes ne sont pas les seules à utiliser les substances volatiles pour l’orientation et la localisation des ressources. Les herbivores et les pathogènes localisent aussi la plante grâce à des indices chimiques (voir figure 5). En consommant les feuilles, ils provoquent l’émission par les feuilles lésées de molécules SOS qui vont recruter les ennemis naturels des ravageurs (carnivores).

Nous avons déjà vu que les plantes peuvent attirer des ennemis naturels des ravageurs tant au niveau aérien que souterrain. 
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Régulation des gènes de défenses dans les interactions plantes/environnement

Les recherches sur les signaux végétaux en réponse à l’attaque de pathogènes ou d’herbivore (49, 66, 118) ont établi la prépondérance de deux voies métaboliques chez les plantes, l’une impliquant l’acide jasmonique (JA) et l’autre l’acide salicylique (SA). La figure 7 récapitule les différentes voies de régulation des réponses végétales aux divers stress auxquelles elles sont confrontées. Dans tous les cas, une voie indépendante de l’acide salicylique (AS) est induite et implique à la fois l’acide jasmonique (AJ) et l’éthylène. Dans le cas d’une infection nécrosante, la réponse végétale aboutit principalement à l’activation de la Réponse Systémique Acquise (RSA) dépendante de l’acide salicylique (AS) qui induit l’accumulation des protéines défensives. En plus, les réponses défensives induites par l’acide jasmonique (AJ) et l’éthylène sont déclenchées comme lors d’infections non nécrosantes. Selon l’identité du pathogène, la composition des défenses produites après l’infection est donc variable. A ce sujet, l’acide jasmonique (AJ) et l’éthylène ont un effet positif sur l’action de l’acide salicylique (AS), alors que l’acide salicylique (AS) semble avoir un effet négatif sur les défenses induites par l’acide jasmonique (AJ) et l’éthylène. 
L’attaque de nombreux herbivores active la voie octodécanoïde via la lipoxygénation de l’acide linolénique, menant à son tour à la production de l’acide jasmonique (JA). L’acide jasmonique (JA) agit comme signal moléculaire pour la production de nombreux métabolites qui contribuent à la résistance (38). A l’inverse, les infections microbiennes active souvent des voies biochimiques qui produisent l’acide salicylique SA, qui agit comme signal moléculaire pour la production de protéines de défense (pathogenesis-related proteins, PR protein) et d’autres métabolites qui contribuent à la résistance (30). Bien que l’importance de ces deux principales voies ait été établie, la signalisation dans la résistance aux herbivores et pathogènes n’est pas strictement dichotomique: les arthropodes herbivores (particulièrement les insectes suceurs) peuvent induire des gènes normalement associés aux attaques pathogènes, et vice versa (37, 119, 126).

Les lésions mécaniques quant à elles aboutissent aussi à l’activation des réponses induites par l’acide jasmonique (AJ) et l’éthylène. Cependant, elles diffèrent de celles induites suite à l’infection par un pathogène. C’est probablement parce que l’acide jasmonique (AJ) et l’éthylène sont les principaux signaux impliqués dans les réponses mécaniques, alors que les taux d’acide salicylique (AS) demeurent inchangés. Dans la Résistance Systémique Induite (RSI) par les Rhizobactéries non pathogènes, les composants de la voie induite par l’acide jasmonique (AJ) et l’éthylène agissent séquentiellement pour activer une Réponse de Résistance Systémique qui, comme la Réponse Systémique Acquise induite par les pathogènes, dépend de la protéine régulatrice NPR1. Cette voie partage des signaux avec les voies qui sont initiées suite à l’attaque de pathogènes, mais n’est pas associée avec l’activation de gènes codant pour les défenses végétales. Cela indique que la réponse induite par les Rhizobactéries, déclenche de nouvelles voies de défenses. Contrairement aux attaques de pathogènes ou aux lésions mécaniques, cette réponse semble associée avec une augmentation de la sensibilité à l’acide jasmonique (AJ) et l’éthylène plutôt qu’à une augmentation de leur production, ce qui pourrait conduire à l’activation d’un lot différent de gènes de défense.
Des études qui portaient sur les relations entre SA et JA ont démontré une relation inverse entre ces molécules signalisatrices à l’égard de l’activation de leurs voix respectives (118). Cette relation réciproque antagoniste a été confirmée dans certains cas au niveau de l’organisme, et plusieurs molécules ont été identifiées comme régulateurs de cette relation inverse (78, 104). Plusieurs molécules signalisatrices (autres que SA et JA) ont été impliquées dans les voies signalisatrices de défense, comprenant l’éthylène et l’acide abscissique (ABA). Bien que l’éthylène soit une hormone souvent impliquée dans le développement des symptômes en réponse à l’attaque de pathogènes, elle joue aussi un rôle dans la défense contre les pathogènes nécrosants chez Arabidopsis (12, 116) et d’autres espèces végétales (28). Pour certaines fonctions, y compris l’induction de protéines de défense, l’éthylène agit de concert avec JA (93), expliquant ainsi que la gamme de pathogènes contrôlés par les réponses défensives régulées par l’éthylène recouvre celle contrôlée par JA (12, 28, 115, 116). La signalisation par l’éthylène semble aussi impliquée dans la résistance d’Arabidopsis à certains insectes (105). L’acide abscissique (ABA) agirait de concert avec JA pour établir la résistance aux insectes (18, 108). 
Cependant, l’ABA influence négativement la résistance fongique par l’intermédiaire d’une interaction négative avec les mécanismes de résistance dépendant de JA et de l’éthylène. Chez plusieurs espèces végétales en général, l’ABA influence négativement la résistance aux maladies en interférant avec les mécanismes de signalisation dépendant de SA (7, 108). Malgré le nombre limité de signaux centraux identifiés, des expériences montrent que les réponses végétales à divers agresseurs sont complexes. Cette complexité peut être attribuée en partie aux voies mal caractérisées et en partie aux interactions entre voies. Pour Arabidopsis, des études ont été conduites après inoculation avec plusieurs microbes pathogènes (33, 79, 100) et des insectes (86, 96). Des modèles se dégagent de ces études. D’abord, la réponse transcriptionnelle de l’hôte aux agresseurs est complexe, mais le réseau de voies signalisatrices contrôlées par le SA, JA, et l’éthylène est confirmé. Deuxièmement, malgré des agresseurs très divergents, un chevauchement important dans l’induction des gènes est observé, surtout pour les gènes impliqués dans le stress ou la résistance. Ces ensembles de gènes diffèrent considérablement des ensembles de gènes qui sont induits en réponse à un stress mécanique ou abiotique. Troisièmement, les gènes lies à la photosynthèse sont souvent régulés à la baisse. Finalement, malgré les rôles centraux de certaines molécules signalisatrices, des différences dans les ensembles de gènes induits s’observent parmi les espèces végétales (33, 54, 79, 86, 96, 100).

Bien entendu, ce schéma est sujet à modification au fur et à mesure que les études de ces mécanismes précisent les voies de régulation et les interactions qui existent entre ces voies. Cependant, le tableau déjà complexe de la régulation des gènes de défenses montre à quel point les réponses induites par les végétaux discriminent la nature de l’agression et y apporte des réponses intégrées qui nécessitent un dialogue constant entre ces différents gènes de défense.
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Figure 7 : Diagramme synthétique montrant les voies de signalisation systémiques qui peuvent être induites chez les plantes par les Rhizobactéries (1), les pathogènes (2 & 3) ou les lésions mécaniques (4). 
Communication et interactions de la plante avec la rhizosphère
La figure ci-dessous récapitule les différentes interactions souterraines des plantes. La diffusion de substances allélopathiques dans le sol influence la compétition entre les plantes à la surface du sol. La réponse végétale à la présence de champignons pathogènes et/ou de bactéries autour des racines consiste à émettre des substances antifongiques et/ou antibactériennes au niveau de la rhizosphère.
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Exsudation racinaire et écologie de la rhizosphère

Par l’exsudation d’une large variété de composés, les racines peuvent réguler la communauté microbienne du sol dans leur voisinage immédiat, se débrouiller avec les herbivores, encourager les symbioses, changer les propriétés chimiques et physiques du sol, et inhiber la croissance d’espèces végétales en compétition (Nardi et al., 2000). L’aptitude de secréter une large gamme de composés dans la rhizosphère est l’une des caractéristiques métaboliques les plus remarquables des racines, avec près de 5% à 21% de tout le carbone fixé par la photosynthèse étant transféré à la rhizosphère via les exsudats racinaires (Marschner, 1995).

Bien que l’exsudation racinaire représente clairement un coût en carbone significatif pour la plante, les mécanismes et processus régulateurs contrôlant la sécrétion racinaire et les processus rhizosphériques demeurent méconnus. Par exemple, une étude systématique pour déterminer la complexité et la composition chimique des exsudats racinaires d’espèces végétales diverses n’a pas encore été entreprise. Les composés exsudés sont regroupés selon leur poids moléculaires. Les molécules de faible poids moléculaire comme les acides aminés, acides organiques, sucres, polyphénols, et plusieurs autres métabolites secondaires représentent probablement la majorité des exsudats racinaires, tandis que ceux de poids moléculaire élevé comprennent essentiellement des mucilages (sucres de poids moléculaire élevé) et des protéines.
Il est utile de mentionner que la plupart des microbes vivent dans le sol, mais que seuls certains de ces organismes ont développé des interactions compatibles avec des plantes spécifiques pour devenir des pathogènes végétaux. En fait, l’immense majorité des microbes présentent des interactions incompatibles avec les plantes, ce qui s’explique par la sécrétion constante et variée d’exsudats racinaires antimicrobiens. 
Communication racine/rhizosphère

La survie d’une espèce végétale quelconque dépend essentiellement de son aptitude à percevoir les changements de l’environnement local qui réclament une réponse adaptative. Les changements locaux au sein de la rhizosphère peuvent comprendre la croissance et le développement d’espèces végétales proches et de microorganismes. Quand elles sont confrontées à un défi, les racines réagissent typiquement par la sécrétion de certaines petites molécules et protéines (Stintzi and Browse, 2000; Stotz et al. 2000). Les secrétions racinaires peuvent jouer des rôles symbiotiques ou défensifs lorsqu’une plante s'engage dans une communication positive ou négative, selon les partenaires présents dans la rhizosphère.
Communication racine/racine

Dans le sol, les racines sont en communication continue avec les systèmes racinaires environnants des espèces végétales voisines. Elles reconnaissent rapidement et empêchent la présence de racines envahissantes par des messagers chimiques. L’allélopathie est mediée par la libération de certains métabolites secondaires par les racines et joue un rôle important dans l’établissement et le maintien de communautés végétales terrestres. Cela a aussi des implications importantes pour l’agriculture; les effets pouvant être bénéfiques, comme dans le cas du contrôle naturel des mauvaises herbes, ou défavorables, quand les molécules produites par les mauvaises herbes affecte la croissance des plantes cultivées (Callaway and Aschehoug, 2000). Un métabolite secondaire sécrété par les racines d’une centaurée (Centaurea maculosa) offre un exemple classique d’exsudats racinaires manifestant une communication racine/racine négative dans la rhizosphère. Récemment, Bais et al. (2002c) ont identifié la (+_)-catéchine comme la phytotoxine racinaire responsable du comportement envahissant de cette centaurée. La (-)-catéchine est responsable de l’activité allélopathique, alors que la (+)-catéchine inhibe les bactéries du sol (Bais et al. 2002c). Outre la détection de catéchine racémique dans les exsudats de plantes cultivées in vitro, le composé a aussi été détecté dans des extraits de sol de champs envahis par la centaurée, ce qui suggère fortement que le  comportement envahissant de la centaurée est dû à l’exsudation of (-)-catéchine. Par ailleurs, cette étude établit la signification biologique de l’exsudation d’un composé racémique comme la catéchine, démontrant qu’un énantiomère peut être responsable du comportement envahissant de la plante, alors que l’autre énantiomère peut contribuer à la défense végétale.
Cet exemple monstre comment les plantes utilisent les métabolites secondaires sécrétés par les racines pour réguler la rhizosphère au détriment des plantes voisines. Ainsi, les plantes parasites utilisent souvent les métabolites secondaires secrété par les racines comme messagers chimiques pour initier le développement de structures ou d’organes invasifs (haustoria) requis pour la croissance hétérotrophe (Keyes et al., 2000). Certaines des plus dévastatrices plantes parasites d’importantes cultures comme le maïs, (Zea mays), le sorgho (Sorghum bicolor), le millet (Panicum milaceum), le riz (Oryza sativa), et des légumes appartiennent aux Scrophulariaceae, qui envahissent typiquement les racines des plantes environnantes pour les priver d’eau, de mineraux, et de nutriments essentiels (Yoder, 2001). Certaines molécules comme les flavonoïdes, acide p-hydroxy, quinones, et cytokines sécrétées par les racines hôtes induisent la formation d’haustorium (Estabrook and Yoder, 1998; Yoder, 2001).
Les huiles essentielles produites par certaines plantes inhibent fortement la germination des graines et la croissance végétale par volatilisation, délavage des feuilles ou décomposition de débris végétaux (Fisher, 1991; Fisher et al. 1994; Langenheim, 1994). Ces inhibitions allélopathiques se produisent par l’action combinée (additive ou synergique) de composés qui seuls seraient inefficaces (Einhellig, 1985). Par ailleurs, les graines et les plantules stressées par des substances volatiles végétales émises au niveau de la zone racinaire deviennent plus sensibles aux attaques des champignons et des insectes (Bradow & Connick, 1990).

L’allélopathie peut aussi affecter la dynamique des successions présentes dans les communautés végétales (abondance spécifique et diversité) et la productivité des écosystèmes par rapport aux perturbations (feux) ou saisons (pluies). Un facteur additionnel est la toxicité densité-dépendante (les plantes qui poussent à faible densité possèdent des quantités supérieures de toxines). Par conséquent, la structure de certaines communautés (en particulier dans les environnements hostiles) peut être contrôlée par une triple interaction entre allélopathie, compétition interspécifique, et effets densité interspécifique (Weidenhamer et al., 1989; Fisher et al., 1994).

Communication racine/microbe
La communication racine/microbe est un des processus importants qui caracterize le mileiu souterrain. Certains composés identifiés dans les exsudats racinaires jouent un rôle important pour les interactions racine/microbe. Les flavonoïdes présents dans les exsudats racinaires des légumineuses activent les gènes responsables du processus de nodulation chez Rhizobium meliloti (Peters et al., 1986). Ces composés semblent aussi être responsables de la colonisation racinaire par les mycorhizes (Becard et al., 1992, 1995; Trieu et al., 1997). A l’inverse, la survie des cellules racinaires délicates et sans protections physiques sous l’effet d’attaques continuelles par des micro-organismes pathogènes dépend d’une continuelle “ guerre chimique souterrain” mediée par la sécrétion de phytoalexines, protéines de défense, et autres molécules (Flores et al. 1999).

La diversité chimique inexplorée des exsudats racinaires recèle de nouveaux composés biologiques actifs (antimicrobiens). Par exemple, l'acide rosmarinique (RA) a récemment été identifié dans les exsudats de cultures racinaires de basilic (Ocimum basilicum) élicitées par des extraits de parois cellulaires du champignon Phytophthora cinnamoni (Bais et al. 2002b). Les racines de basilic induisent aussi l'exsudation d’acide rosmarinique (RA) en réponse au champignon Pythium ultimum, et l'acide rosmarinique (RA) présente une activité antimicrobienne puissante contre un large éventail de micro-organismes du sol comprenant Pseudomonas aeruginosa (Bais et al. 2002b). Des études similaires avec des racines de Lithospermum erythrorhizon ont rapporté la production par des cellules spécifiques de pigments (naphthoquinones) en réponse à l’élicitation, et d’autres activités biologiques contre les champignons et bactéries du sol (Brigham et al.1999). L’activité antimicrobienne de l'acide rosmarinique (RA) et des naphthoquinones suggère l’importance des exsudats racinaires dans la défense de la rhizosphère contre les micro-organismes pathogènes.
Les bactéries (Gram négatives et positives), y compris d’importantes bactéries phyto-pathogènes comme Erwinia spp, Pseudomonas spp. et Agrobacterium spp., possèdent des systèmes QS (quorum-sensing) qui contrôlent l’expression de plusieurs gènes requis pour la pathogénicité (revue par Fray, 2002). Le Quorum sensing est une forme de communication de cellule à cellule entre bactéries médiée par de petits signaux diffusibles (auto-inducteurs). Ces molécules sont généralement des lactones pour les bactéries Gram-négatives et des signaux peptidiques  pour les bactéries Gram-positives. En atteignant une concentration seuil à des densités de population élevées, un auto-inducteur active alors des facteurs de transcription protéiques (activateurs) qui induisent des gênes spécifiques. Ainsi, les signaux intercellulaires permettent à une population bactérienne de contrôler l’expression des gènes en réponse à la densité de cellules. Par exemple, les lactones émises par des plants de tabac transgéniques restore  la pathogénicité à une souche avirulente (mutant déficient en lactones) d’Erwinia carotovora (Fray 2002)

Les exsudats racinaires de plantules de pois (Pisum sativum) contiennent plusieurs composés bioactifs qui miment les signaux lactones. La nature chimique de ces métabolites secondaires actifs est inconnue (Teplitski et al., 2000; Knee et al., 2001). Des extraits aqueux de plusieurs espèces végétales présentent une  activité inhibitrice : il est donc possible que les racines aient développé des stratégies de défense en sécrétant des composés dans la rhizosphère qui interférent avec les réponses bactériennes de quorum sensing en tant qu’imitation du signal, inhibiteur du signal et/ou enzymes de dégradation du signal.
Communication racine/insecte

Cette forme de communication souterraine a reçu une attention moindre en raison de la complexité de la rhizosphère et du manque de systèmes expérimentaux pertinents. Cependant, l’herbivorie racinaire par des nuisibles comme les pucerons peuvent causer des chutes significatives du rendement et de la qualité de cultures importantes comme la betterave (Beta vulgaris), pomme de terre (Solanum tuberosum), et légumineuses (Hutchison and Campbell, 1994). L’herbivorie par les pucerons réduit la croissance végétative et accroît la production de molécules de type poly-acétylènes (Wu et al. 1999), qui font partie de la réponse végétale par phyto-alexine (Flores et al., 1988). Des alcaloïdes fluorescents comme harmine et harmaline présentent une forte photo-toxicité contre plusieurs ravageurs polyphages (Trichoplusia ni), suggérant que leur activité insecticide puisse être liée à une photo-activation (Larson et al. 1988). Les hauteurs des Andes, où O. tuberosa est cultivée, sont soumis à une forte incidence des radiations UV, et l’intensité de fluorescence est supérieure dans les variétés qui présentent  une résistance aux larves de Mycrotrypes spp. (Flores et al. 1999). Cela suggère que les rayons UV pénétrant les couches de sol peuvent photo-activer les alcaloïdes fluorescents de type carboline  sécrétés par les racines pour créer une réponse de défense insecticide.
.
Altération des caractéristiques du sol par l’exsudation
De nombreuses fonctions ont été attribuées à l‘exsudation de l’extrémité racinaire comprenant le maintien du contact racine-sol, la lubrification de l’extrémité racinaire, la protection des racines de la dessiccation, la stabilisation des micro-agrégats du sol, et l’adsorption sélective et le stockage d’ions (Griffin et al., 1976; Rougier, 1981; Bengough and McKenzie, 1997; Hawes et al., 2000). Le mucilage racinaire altère le sol environnant puisqu’il est sécrété par les cellules continuellement en croissance de la coiffe racinaire (Vermeer and McCully, 1982; Ray et al., 1988; McCully, 1995; Sims et al., 2000). Il a été proposé que lorsque le sol se dessèche avec diminution de son potentiel hydrique, les exsudats perdent leur eau au bénéfice du sol. La tension de surface des exsudats diminue et leur viscosité augmente. Avec la chute de la tension de surface, l’aptitude des exsudats à humidifier les particules du sol environnant s’accroît. Par ailleurs, avec l’augmentation de la viscosité, la résistance au mouvement des particules du sol en contact avec les exsudats s’accroît, et un certain degré de stabilisation au sein de la rhizosphère est atteint. Par exemple, McCully and Boyer (1997) signalent que le mucilage des racines de maïs a un potentiel hydrique qui indique une grande capacité pour le stockage d’eau à l’état hydraté, alors que le mucilage perd l’eau au bénéfice du sol quand il commence à sécher.

Les exsudats racinaires semblent jouer un rôle majeur dans le maintien du contact racine-sol, ce qui est important pour la plante soumise à la sécheresse ou à la dessiccation. Les plus importants manchons racinaires se forment autour des racines dans les sols secs (Watt et al. 1994). La formation de manchons exige des exsudats hydratés pour imprégner les particules de sol environnant qui se retrouvent liées ensemble et à la racine quand le mucilage sèche. La gaine autour de la racine est significativement plus humide que le sol  (Young 1995), ce qui leur fit suggérer que les exsudats au sein du manchon racinaire accroissent la capacité de rétention de l’eau du sol. Il a été récemment proposé que dans des sols secs, la source d’eau pour hydrater et gonfler les exsudats est la racine elle-même. Le manchon racinaire d’une plante est plus hydraté le matin qu’à midi (McCully and Boyer, 1997). Cela implique que les exsudats racinaires émis la nuit ont permis l’expansion des racines dans le sol environnant. Quand la transpiration reprend, les exsudats commencent à sécher et à adhérer aux particules de sol adjacent. Ainsi, le manchon racinaire est une région dynamique, avec des fluctuations cycliques de l’hydratation contrôlée en partie par les racines. En résumé, l’exsudation racinaire joue un rôle déterminant dans le maintien du contact racine-sol en modifiant les propriétés biochimiques et physiques de la rhizosphère et contribue à la croissance racinaire et à la survie de la plante. 
Les mécanismes de l’exsudation racinaire

Dan certains cas, des canaux sont impliqués dans la sécrétion d’acides organiques normalement présents dans le cytoplasme : le maïs et le blé (Triticum aestivum) exsudent ainsi des acides organiques (citrate, malate, et autres) en réponse à de fortes concentrations d’aluminium (Ma et al. 2001). Le potentiel de synthèse végétale est immense: 100000 composés, principalement dérivés du métabolisme secondaire (Verpoorte, 2000), dont beaucoup possèdent des activités cytotoxiques qui devraient empêcher leur accumulation dans le cytoplasme. La supposition que les molécules chimiques soient transportées de leur site de synthèse au site de stockage par des vésicules ou des organelles spécialisées gagne l’attention devant l’accumulation de preuves sur la présence de corps intracellulaires dans les cellules végétales qui accumulent d’énormes quantités de métabolites secondaires (Grotewold, 2001).
Des inclusions cellular qui accumulent les phyto-alexines de type 3-deoxy anthocyanidine sont observées dans les feuilles de sorgho infectées par le champignon Colletotrichum graminicola (Snyder and Nicholson, 1990). Ces inclusions sont similaires aux anthocyanoplastes observés dans les cellules de maïs exprimant les régulateurs de l’accumulation d’anthocyanes C1 et R (Grotewold et al., 1998). Autre exemple, la luteoline, secrétée par les plantules et les téguments de luzerne (Medicago sativa), est un des signals qui induisent les gènes de nodulation de la bactérie symbiotique Rhizobium meliloti (Peters et al., 1986). Des catéchines cytotoxiques et antimicrobiennes sont sécrétées par les racines de la centaurée (Bais et al. 2002c). 
Localisation spatiale des exsudats racinaires

Il existe des différences importantes d’architecture des systèmes racinaires parmi les espèces végétales (Fitter, 1996). Puisque différentes classes de racines de la même plante exploitent différentes portions du sol et sont régulées par des signaux externes différents, elles pourraient avoir des activités métaboliques différentes. Cela est supporté par l’observation que les flux de nutriment sont hétérogènes dans le temps et dans l’espace. Chez le haricot (Phaseolus vulgaris), les racines basales présentent un flux de nutriments supérieur aux autres classes de racines (adventives, latérales, et ramifiées; Liao et al., 2001; Rubio et al., 2001). Cette caractéristique pourrait être favorable pour la plante parce que les racines basales explore généralement la surface du sol, là où la majorité des nutriments disponibles sont localisés (Lynch and Brown, 2001). Par ailleurs, Russell & Sanderson (1967) trouvent une grande variation du flux de phosphore entre les classes de racines d’orge (Hordeum vulgare). Chez le blé, les flux d’azote varient d’une classe à l’autre de racines par un facteur 6 (Kuhllmann & Barraclough 1987).
Malgré ces preuves qui lient l’architecture racinaire à l’absorption de nutriments, l’effet de l’architecture racinaire sur l’exsudation demeure inexploré. De la base à l’extrémité, les classes de racines peuvent être divisées en différentes sections sur la base de dissemblances marquées de caractéristiques anatomiques (Gilroy and Jones, 2000). On distingue typiquement l’extrémité racinaire, la zone d’élongation, la zone de maturation, et la zone mature. L’extrémité racinaire comprend deux sous-sections: la coiffe et la région du méristème. Dans la zone d’élongation, juste derrière l’extrémité, aucune division, cellulaire ne se produit, mais il y a une vigoureuse activité d’élongation cellulaire. Dans la zone de maturation, les vaisseaux de xylème sont complètement différentiés.
Comment cette hétérogénéité anatomique le long de l’axe racinaire influence l’activité métabolique des racines est un sujet débattu depuis des décennies (Prevot and Steward, 1936). Dans le cas des flux, l’absorption de soufre est la plus élevée dans la zone d’élongation immédiatement sous le méristème (Holobrada, 1977) et celle du fer dans les zones apicales des racines. L’étude de l’absorption d’azote ou de phosphore a généré des résultats contrastés (Colmer and Bloom, 1998). La localisation spatiale du processus d’exsudation a reçu beaucoup moins d’attention. Les modalités d’exsudation ne semblent pas homogènes le long de l’axe racinaire. La libération de phytosidérophores en réponse à des déficiences en fer semble être concentrée dans les zones apicales (Marschner et al., 1987). La libération d’anions organiques suivrait aussi un patron hétérogène  le long de la racine (Hoffland et al., 1989), ce qui est cohérent avec la présence d’un gradient de pH de l’extrémité à la base de la racine (Fischer et al., 1989). 
Selon le type de sol et sa résistance, les extrémités racinaires peuvent secréter une gamme de composés qui assouplissent le sol pour faciliter la croissance racinaire (Morel et al., 1991). Cependant, la nature des molécules impliquées dans ce phénomène demeure inconnue. Une compréhension de la localisation spatiale et physique des sites d’exsudation faciliterait l’élucidation des interactions plante-microbe et plante-plante. Par exemple, les signaux externes des pathogènes et des plants envahissantes peuvent déterminer la zone où l’exsudation se déroule.

. 
Communication plantes-bactéries et nodulation

Les interactions écologiques des plantes avec les organismes associés sont médiées par la production de molécules défensives et/ou par l’échange de signaux chimiques, mais on découvre depuis une dizaine d’années la complexité de ces signaux et des réseaux d’interactions qu’ils sous-tendent (Stafford et al. 1997). Ainsi, de nombreux exsudats de Légumineuses ont été analysés (Graham 1991, Hartwig et al. 1991 a & b,  Phillips et al. 1995, Ceballos et al. 1998). Ils contiennent généralement un mélange de facteurs de nodulation (flavonoïdes, flavanones, chalcones...). Cependant, il ne s’agit pas d’une redondance biochimique puisque l’activité de ces composés varie : certains sont des inducteurs de nodulation puissants, d’autres ont une activité faible. Plusieurs auteurs (Maxwell and Phillips 1990, Hartwig et al. 1991 a & b, Phillips et al. 1995) ont apporté des preuves expérimentales que la proportion de ces métabolites varie avec le temps, et que l’activité des exsudats varie parallèlement. Ils ont suggéré que les graines puissent moduler la composition des exsudats en altérant l’équilibre de métabolites clés (Hartwig et al. 1991 a, b et Phillips et al. 1995). 
Communication, croissance et signaux chimiques

Vers la fin des années 1980, le rôle des signaux chimiques dans les interactions durables a attiré l’attention des chercheurs. Ces signaux sont indispensables à la rencontre des partenaires mutualistes (ou parasites) et régulent le développement de la symbiose. Nous allons approfondir l’exemple de la nodulation à cause de l’importance de ce processus pour l’agriculture (engrais verts). 
Les plantes de la famille des Légumineuses (pois, lentilles, haricot, soja…) entretiennent une symbiose avec des bactéries fixatrices d’azote regroupées dans le genre Rhizobium (Rhizobium, Bradyrhizobium, Sinorhizobium) : ces bactéries, qui vivent dans les nodules racinaires, échangent l’azote atmosphérique qu’elles fixent contre l’abri (nodule) et la nourriture (substrats carbonés). L’avantage pour les légumineuses est évident : via la symbiose, elles ont accès à l’azote atmosphérique (78% de l’air qu’on respire), ce qui leur permet de coloniser des milieux pauvres en azote où des plantes non symbiotiques ne peuvent que végéter. La radiation qu’ont connue les Légumineuses (la deuxième famille pour l’effectif dans les plantes à fleurs) montre l’efficacité de cette symbiose : on retrouve cette famille dans tous les milieux d’un cercle polaire à l’autre.
Lors de l’importation du soja aux Etats-Unis au XIX° siècle, les isolats bactériens qui accompagnaient les semences appartenaient au genre Bradyrhizobium (Brady : lent en grec) et pour des raisons alors incomprises, la croissance du soja sur le continent américain était considérablement plus lente qu’en Asie. Plusieurs décennies après, lorsqu’une autre souche (Sinorhizobium fredii) fut ramenée d’Asie, la croissance du soja sur le continent américain s’améliora et devint comparable à sa croissance sur son continent d’origine. Cette anecdote montre à quel point l’interaction entre la plante et la bactérie peut avoir des conséquences importantes sur les performances des cultures. Dans certains cas comme pour le soja, plusieurs souches bactériennes sont compatibles avec une espèce végétale mais avec des performances contrastées. Dans d’autres cas (pois d’Afghanistan), seule une souche bactérienne peut noduler la plante, (interaction très spécifique). Cependant, une spécificité très étroite peut restreindre l’aire de répartition de l’espèce végétale parce qu’un des partenaires symbiotiques est susceptible de manquer sur ce site.
La découverte du rôle des flavonoïdes dans la nodulation (Peters et al. 1986) a mis en lumière leurs fonctions multiples de régulation des interactions durables. La sécrétion de flavonoïdes par la graine et/ou la racine induit la nodulation par son rôle attracteur des bactéries vers la racine d’une part, par ses effets morphogénétiques d’autre part (formation des nodules racinaires). En fait, l’échange de signaux végétaux (flavonoïdes inducteurs) et bactériens (lipo-chito-oligosaccharides) constitue une véritable boucle signalétique qui régule l’attraction des bactéries et le développement des nodules. Fait remarquable, la graine contrôle l’intensité de l’attraction et de l’effet inducteur de nodulation en modulant la composition relative de ses exsudats (voir encadré 9). Par ailleurs, la boucle signalétique constitue un mécanisme de reconnaissance de l’identité de la bactérie : la lutéoline exsudée présente une activité antibactérienne tout en épargnant la bactérie symbiotique (Hartwig 1991).
Développement et défense  des nodules

Dans le cas où le signal bactérien (LCO) indique une interaction compatible entre l’espèce végétale et la bactérie, la racine commence à former les nodules par divisions cellulaires localisées au niveau des poils absorbants. Ces logettes accueillent le symbiote bactérien qui vit et se multiplie à l’abri de toute compétition. Un nodule de type déterminé comporte une zone corticale qui est riche en tanins condensés et autres molécules défensives et une zone médullaire où vit la bactérie. La zone corticale est constituée d’une couche externe de cellules mortes, entourant des couches de cellules dont les parois contiennent des dérivés de lignine. Dans les nodules fonctionnels, les glycoprotéines (extensine, PRP-1), le callose, les enzymes (chitinases, peroxydases et glucanases) sont restreintes à la zone corticale. A ce niveau, l’association de glycoprotéines et d’autres composés (tanins condensés) fonctionnent comme une barrière à l’oxygène (Stafford 1997). La région centrale des nodules fonctionnels est constituée d’un tissu parenchymateux où la fixation d’azote par les bactéries a lieu. Cette zone médullaire est dépourvue de défenses constitutives et contient principalement des iso-flavonoïdes (glycéolline, Stafford 1997). La zone corticale remplit deux fonctions, en tant que zone majeure de défense et en tant que barrière à la diffusion de l’oxygène (Staehelin et al. 1992).
A l’inverse, des nodules non fonctionnels de soja présentent des activités chitinases et peroxydases élevées, et la région corticale présente des parois cellulaires imprégnées de callose (Müller et al. 1995). Bizarrement, des tannins condensés (proanthocyanidines) sont déposés dans la partie centrale du nodule dont ils sont normalement absents jusqu’à la sénescence dans les nodules fonctionnels. De même, les tanins condensés sont retrouvés dans la région centrale de mutants déficients pour la fixation azotée (Stafford 1997).  Si cependant des micro-organismes envahissent la zone médullaire, des phyto-alexines (molécules néoformées) sont sécrétées en réponse à l’agression. Fait remarquable, ces phyto-alexines sont sans effet sur la croissance et la multiplication des Rhizobium qui n’en pâtissent pas. De même, la lutéoline produite au niveau racinaire inhibe la croissance des bactéries pathogènes, mais favorise la croissance des Rhizobium  et les attire positivement vers la racine. Le partenaire bactérien est donc protégé par les défenses végétales si des compétiteurs venaient à le défier au sein du nodule. Les défenses végétales au niveau du nodule sont capables de discriminer entre le symbiote bactérien et une éventuelle bactérie pathogène, puisque l’invasion de la zone médullaire n’induit de réponse défensive que dans le second cas.

Régulation de la nodulation par les flavonoïdes

Les flavonoïdes jouent donc un rôle capital dans la régulation du développement nodulaire et de la fixation azotée : la lutéoline atteint des concentrations micromolaires (10-6) autour de la racine en 3 heures (Peters & Long 1988). Un excès d’azote diminue ou inhibe l’induction des gènes de nodulation par la lutéoline et toute altération de la lutéoline supprime aussi l’induction par inhibition compétitive entre flavonoïdes (quercétine et lutéoline). 

En modifiant la composition de ses exsudats, la plante régule l’activité inductrice responsable de la régulation globale du métabolisme bactérien : l’action chimiotactique des flavonoïdes piège les bactéries en 8-12 h (Bauer & Caetano-Anolles 1990). Ces auteurs montrent que l’addition de naringénine aux exsudats de graines de luzerne bloque l’attraction et l’induction des gènes bactériens. En milieu riche, l’activation des gènes de nodulation par la lutéoline est divisée par 20 (Bauer & Caetano-Anolles 1990). Ainsi, par inhibition compétitive, les flavonoïdes inhibent en partie (morine) ou antagonisent (umbelliférone) l’activité de la lutéoline. L’attraction chimiotactique par la lutéoline varie aussi selon l’identité des souches bactériennes : il existe d’importantes différences de mobilité entre souches bactériennes (mutants immobiles ou hypermobiles) et la régulation de ces mouvements par les flavonoïdes influe sur la compétition entre souches (Bauer & Caetano-Anolles 1990).
Par ailleurs, la formation des nodules au niveau racinaire est aussi régulée par les flavonoïdes : l’addition de lutéoline (10μM) à des exsudats multiplie par 2 le nombre de nodules initiés, ce qui suggère que l’initiation des nodules est limitée par les concentrations de flavonoïdes (Kapulnik et al. 1998). 

La chimiotaxie est un mécanisme répandu chez les bactéries du sol et il est admis que les microorganismes du sol (pathogènes, symbiotiques ou saprophytes) dépendent de la sécrétion de polyphénols pour les phénomènes d’attraction (chimiotaxie) et de régulation de l’expression des gènes. Ces microorganismes répondent à des concentrations de polyphénols très inférieures à celles de nutriments et la chimiotaxie confère un avantage compétitif aux microorganismes les plus réactifs (Bauer & Caetano-Anolles 1990). On verra par la suite le parti que l’homme peut tirer de cette modulation de l’expression des gènes bactériens par les exsudats végétaux en termes de lutte contre des plantes envahissantes (inhibition de la germination de Striga par les flavonoïdes) ou d’amélioration de la croissance et de la défense de plantes comme le maïs. 

Les réponses majeures induite par les facteurs de nodulation au niveau des poils racinaires comprennent des changements de flux ioniques et une dépolarisation associée de la membrane plasmique, une alcalinisation intra- et extracellulaire, un pic de calcium, la formation d’acide phosphatidique et de diacylglycérol, l’accumulation  d’espèces réactives oxygénées, la déformation des poils racinaires impliquant des changements du cytosquelette d’actine, et l’induction de l’expression précoce des  gènes nodulines (Radutoiu et al. 2003, Riely et al. 2004, Mulder et al. 2006, Cooper 2007). Les facteurs de nodulation permettent aux rhizobiums d’entrer dans les cellules corticales de la racine et d’induire l’expression des gènes noduline et les divisions cellulaires, aboutissant à la formation du nodule (Radutoiu et al. 2003, Riely et al. 2004, Mulder et al. 2006, Cooper 2007).
Encadré 9 : Rôle des signaux dans la nodulation

La symbiose qui lient les plantes de la famille des Légumineuses et les bactéries du genre Rhizobium a attiré l’attention des chercheurs en raison de son intérêt agronomique d’une part, mais aussi parce que l’élucidation des boucles d’échange de signaux entre les deux partenaires a jeté une lumière nouvelle sur la régulation par ces signaux du processus de nodulation. Les mécanismes développementaux végétaux (formation des nodules) et bactériens (chimiotaxie et changement de mode de vie) qui président à l’établissement de la symbiose sont déclenchés par ces boucles signalétiques. Ces molécules peuvent donc induire des changements drastiques de l’expression du programme génétique contrôlant le développement de chaque partenaire et sont indispensables à la rencontre des partenaires et à la régulation des processus développementaux liés à la symbiose chez chaque partenaire. Pour donner une idée précise de la sophistication de la régulation de ces processus, nous allons décrire les changements morphogénétiques déclenchés par ces signaux dans la formation de nodules chez la plante et dans la migration de la bactérie vers la plante.

Dans le sol, les bactéries du genre Rhizobium peuvent vivre et se reproduire à l’état saprophyte (consommation de déchets végétaux), mais elles sont de piètres compétitrices par rapport à d’autres bactéries du sol. Lorsqu’elles reçoivent un signal chimique émis par leur plante-hôte, leur mode de vie bactérien bascule : elles cessent de se reproduire, se mettent à migrer vers la racine de la plante-hôte qu’elles vont noduler. L’établissement de la symbiose est délicat pour les deux partenaires parce qu’ils doivent s’assurer de l’identité de leur symbiote et exclure des intrus ou des pathogènes qui profiteraient de l’aubaine. En effet, la plante qui accueille les bactéries au niveau des nodules racinaires ne doit pas repousser ou détruire le Rhizobium, mais doit se protéger efficacement des micro-organismes environnants. Cela suppose d’inhiber les mécanismes de défense végétale envers le symbiote, mais de les maintenir envers une bactérie pathogène. La plante opère à deux niveaux : 1) l’identification du symbiote par échange de signaux chimiques et 2) régulation des mécanismes de défense au niveau nodulaire. La spécificité des signaux échangés et des séquences morphogénétiques qu’ils déclenchent jouent un rôle fondamental pour garantir l’exclusion des intrus : la réalisation d’une séquence développementale est déclenchée par un signal du symbiote et la nouvelle séquence aboutit à l’émission d’un signal de retour. Si une étape de l’interaction n’est pas remplie, l’établissement de la symbiose échoue.
Les graines et les racines de Légumineuses émettent des exsudats complexes qui jouent un rôle dans l’attraction des bactéries. Dans les années 1990, l’analyse d’exsudats racinaires de Légumineuses (Graham 1991, Hartwig et al. 1991 a & b, Phillips et al. 1995, Ceballos et al. 1998) a permis d’élucider leur nature chimique et leur implication dans la régulation de la symbiose. Ces exsudats contiennent souvent des mélanges plus ou moins complexes de facteurs de nodulation (flavonoïdes, flavanones, chalcones...). Il faut préciser qu’au moment de la germination, les graines de Légumineuses émettent des mélanges similaires de facteurs de nodulation stockés dans leurs téguments. La lutéoline présente au niveau des téguments des graines (voir photo) est aussi un des facteurs de nodulation émis par les racines de Légumineuses. Elle va recruter les Rhizobium du sol environnant et induire leur migration vers la racine (chimiotactisme). En fait, la lutéoline se fixe sur le gène bactérien nodD qui va activer les gènes nodA, nodB et nodC. L’activation de ces gènes bactériens conduit à la cessation de la reproduction bactérienne et à a migration vers la racine en suivant le gradient de lutéoline.
…/…

Encadré 9 : Rôle des signaux dans la nodulation
Par ailleurs, l’activation des gènes nodA, B et C provoque la dégradation enzymatique d’acides gras de la membrane bactérienne et la synthèse de lipo-chito-oligosaccharides (LCO). Ces molécules constituent une famille de signaux spécifiques présentant le même squelette. Les modifications supplémentaires sont spécifiques de la souche rhizobienne. Au niveau de la racine de la plante-hôte, ces molécules sont responsables du bouclement des poils secondaires et de la division des cellules corticales ce qui aboutit à la formation des nodules colonisés par la souche spécifique. Les réponses induites au niveau des poils racinaires sont complexes : changements de flux ioniques, dépolarisation associée de la membrane plasmique, alcalinisation intra- et extracellulaire, pic de calcium, formation d’acide phosphatidique et de diacylglycérol, accumulation d’espèces réactives oxygénées, déformation des poils racinaires impliquant des changements du cytosquelette d’actine, et l’induction de l’expression précoce des gènes nodulines. Les facteurs de nodulation permettent d’induire l’expression des gènes noduline et les divisions cellulaires, aboutissant à la formation du nodule (Radutoiu et al. 2003, Riely et al. 2004, Mulder et al. 2006, Cooper 2007).
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Coupes transversales de graines de Sesbania montrant la localisation tégumentaire de la lutéoline (jaune fluorescente) et son passage dans les vaisseaux après imbibition.
L’étude des mécanismes développementaux et régulateurs de la nodulation montre que l'activité biologique des signaux bactériens est maximale pour 4 à 5 résidus glucosamine et qu'ils sont dégradés par des chitinases racinaires. Cette inactivation rapide des signaux de nodulation par la plante-hôte indique que la plante peut, en partie au moins, contrôler sa propre nodulation. Ainsi, des racines cultivées en présence de nitrate perdent l'aptitude à se déformer: cette inhibition de la nodulation est irréversible au niveau des racines déjà formées. 

Enfin, la complexité des mélanges exsudés n’est pas une redondance biochimique puisque leur activité est variable (inducteurs puissants et faibles). En modulant leur proportion relative, la plante contrôle l’activité globale de ses exsudats. En effet, la contribution relative de ces métabolites varie avec le temps, avec par conséquent une variation parallèle de l’activité des exsudats (Maxwell & Phillips 1990, Hartwig et al. 1991 a & b, Phillips et al. 1995). Les graines en imbibition peuvent moduler la composition de leurs exsudats en altérant la proportion relative des  métabolites clés (Hartwig et al. 1991 a, b and Phillips et al. 1995). De même, la composition des exsudats de Sesbania est modifiée par l’altération des proportions relatives de lutéoline et de lutéoline-7-glycoside exsudées par les graines  Le contrôle dynamique de la composition et de l’activité des exsudats souligne la plasticité du processus d’exsudation et de son contrôle par la plante.
Evolution de la spécificité dans la symbiose Légumes-Rhizobium

Les souches bactériennes participant à la symbiose avec les Légumineuses ont été classées dans le genre Rhizobium. Cependant, on distingue le genre Rhizobium du genre Bradyrhizobium par leur différence de vitesse de croissance. Il est maintenant clair que les rhizobia ne forment pas un groupe monophylétique7. Une analyse de l'homologie des ARNr montre que les deux genres sont plus proches d'espèces non symbiotiques qu'ils ne le sont entre eux. Cette distribution taxonomique soulève d'intéressantes questions évolutives: (1) La symbiose a-t-elle évolué indépendamment dans plusieurs groupes bactériens? (2) Y a t-il eu transfert latéral d'un groupe à l'autre? (3) L’ancêtre commun était il symbiotique? La troisième suggestion est peu probable (le point de divergence de Rhizobium et Bradyrhizobium précédant l'origine des Angiospermes). Il semble donc que l'hypothèse d'un transfert latéral soit la plus probable. Les deux groupes d'organismes n'ayant pas strictement coévolué, leur phylogénie n'est pas en miroir: il faut se rappeler que les bactéries ne sont pas des symbiotes obligatoires et peuvent vivre en temps qu'organismes libres dans le sol. Il s'ensuit que chaque espèce bactérienne rencontre un nombre important de plantes ce qui accroit les opportunités de changement d'hôte.
La spécificité d'hôte peut varier énormément selon les partenaires considérés. Le soja (Glycine max) peut être nodulé par deux souches phylogénétiquement éloignées (Bradyrhizobium japonicum et Sinorhizobium fredii): dans les deux cas, les nodules sont fonctionnels mais les aptitudes compétitives de S. fredii sont meilleures. A l'opposé, certaines souches discriminent entre les génotypes de la plante-hôte (cas des pois d'Afghanistan nodulés par une souche particulière). Les déterminants de la spécificité sont encore mal compris: le fait que l'on puisse obtenir des nodules non fonctionnels avec certaines souches non spécifiques implique qu'il existe un contrôle de la spécificité même dans les stades tardifs du développement des nodules.

Des processus similaires sont impliqués dans la rencontre des partenaires et la mise en place des mycorhizes: la boucle signalétique implique les mêmes signaux racinaires (flavonoïdes). Ces symbioses revêtent une importance capitale en écologie et microbiologie des sols : elles constituent la base fonctionnelle de la nutrition végétale dans le cadre d’une agriculture durable (voir encadré 8 & 9). Les fonctions régulatrices des métabolites secondaires sont ignorées par les théories relatives aux défenses végétales qui se limitent souvent à l’analyse des interactions antagonistes (parasitisme, prédation). L’élucidation de ces boucles signalétiques souligne l’importance des signaux dans les processus de régulation de la croissance et de la densité des peuplements végétaux.
Modulation de l’activité inductrice par altération de la composition des exsudats.

L’exsudation par les graines et/ou la racine de métabolites secondaires a attiré l’attention en raison de l’implication de ces molécules dans l’attraction ou la dissuasion de micro-organismes spécifiques (Norton and Harman 1985, Peters et al. 1986,  Norton 1990, Maxwell and Phillips 1990, Graham 1991, Hartwig et al. 1991 a &  b, Hartwig 1993, Phillips et al. 1995, Ceballos et al. 1998). Cependant, la plupart de ces études analyse la composition des exsudats à un temps donné, ce qui nous apprend relativement peu sur la signification du processus d’exsudation. En effet, quand l’aspect temporel de la composition des exsudats est pris en compte dans le protocole analytique (en réalisant par exemple des cinétiques d’exsudation), la composition des exsudats évolue quantitativement et qualitativement dans le temps. Cela veut dire que l’identité et la concentration des molécules exsudées changent avec le temps : l’exsudation ne consiste pas seulement  à solubiliser les molécules présentes dans la graine. L’exsudation est un processus dynamique : dès la germination, les métabolismes de la graine reprennent et altèrent la balance des molécules exsudées. La graine contrôle donc l’intensité des inducteurs de nodulation en altérant ses exsudats. 
En fait, certaines molécules (lutéoline, chalcones ou chrysoériol) sont des inducteurs puissants, et d’autres inducteurs présentent une activité modérée (lutéoline-7-glycoside, flavanone..). La glycosylation (fixation d’un sucre sur le flavonoïde) augmente la solubilité dans l’eau de la molécule qui diffuse mieux, mais diminue l’effet inducteur de nodulation. On comprend donc qu’un simple changement de la composition des exsudats modifie leur activité globale. 

Par exemple, Phillips et al. (1995) analysent la composition des exsudats de plusieurs espèces de luzerne sur une durée de 24h : ils découvrent que certains flavonoïdes sont présents dans les téguments des graines comme molécules préformées et sont régulièrement libérés sur la période de 24h, alors qu’un autre flavonoïde (chrysoériol) n’est pas détecté jusqu’à 4h et augmente à partir de cet instant. Les auteurs suggèrent que le chrysoériol puisse être synthétisé à partir de précurseurs, ce qui retarderait son exsudation. Par ailleurs, le chrysoériol est un inducteur des gènes nod plus puissant que les composes préformés : l’augmentation graduelle des exsudats et leur activité plus intense conduisent à une élévation globale de l’activité des exsudats. Une autre étude a mis en évidence une synthèse concomitante de plusieurs inducteurs par la luzerne avec une évolution de la composition des exsudats et une variation parallèle de l’effet global au cours du temps (Maxwell & Phillips 1990).
Une analyse de la cinétique d’exsudation de graines de légumineuses sur une durée de 4 jours montre la présence simultanée de lutéoline et de lutéoline-7-glycoside dans les exsudats, avec une modulation des proportions relatives sur la durée expérimentale. La proportion de lutéoline est supérieure au début de la cinétique et diminue au bénéfice de la lutéoline-7-glycoside avec une diminution parallèle de l’effet global (Ceballos et al. 1998). Les graines de cette espèce annuelle ont intérêt à recruter rapidement leurs bactéries symbiotiques, ce qui améliore leurs aptitudes compétitives et qui leur permet de coloniser rapidement les milieux disponibles. De même, Hartwig et al. (1991 a, b) et Phillips et al. (1995) ont signalé la présence simultanée de lutéoline et de lutéoline-7-glycoside dans les graines de luzerne. Ces molécules apparemment  identiques présentent une solubilité et une activité différente. Hartwig (1993) a suggéré que la ß-glucosidase continue dans les graines puisse convertir la lutéoline en composé plus soluble (lutéoline-7-glycoside), qui est par la suite exsudé dans la spermosphère. 

Dans la nature, l’exsudation de ces flavonoïdes crée probablement un gradient chimique puisque le  glycoside plus soluble diffuse plus loin que l’aglycone. En fait, la proportion de lutéoline est plus élevée autour de la graine et inversement, la proportion de glycoside est supérieure à distance. En raison de l’activité supérieure de la lutéoline, l’activité globale des exsudats s’accroît quand les bactéries s’approchent de la graine. L’existence de gradients chimiques est la base fonctionnelle de la rencontre entre partenaires d’une interaction, tout en assurant la spécificité de l’interaction. La lutéoline présente aussi une activité chimiotactique qui accroît la vitesse de migration vers la plante-hôte et son interaction avec les gènes bactériens crée des boucles d’informations qui régulent les phases ultérieures de la nodulation (Hartwig 1993).

. 

Ces résultats montrent que les graines peuvent contrôler et moduler la composition relative et l’activité de ses exsudats. Ainsi, l’exsudation concomitante de plusieurs inducteurs de nodulation ne doit pas être considérée comme une redondance mais comme un moyen d’altérer l’activité globale de ces exsudats. La plante possède donc plusieurs voies de contrôle de l’activité inductrice de nodulation : par interconversion des flavonoïdes inducteurs (balance inducteurs forts / faibles), par altération de la libération de ces composés par les racines (via un changement de la perméabilité spécifique de la racine), et par interactions moléculaires inhibitrices (antagonisme de l’umbelliférone). Ce dernier exemple explique l’effet dépressif de certaines cultures sur la nodulation.
Cette régulation très sophistiquée de la nodulation aboutit à son inhibition dans des milieux très riches en azote, particulièrement si l’azote est présente sous forme mobile. Il y a dans ce cas inhibition de ces mécanismes et absorption préférentielle de l’azote présent dans la solution du sol. Il faut bien comprendre que tous ces mécanismes et leur régulation provoquent des coûts élevés d’entretien de cette machinerie cellulaire qui se superposent aux coûts liés à l’absorption racinaire de l’azote. Par ailleurs, l’azote de la solution du sol, directement utilisable, provoque une compétition entre les racines et les microorganismes du sol et bloque l’expression des gènes régulateurs de la fixation azotée (nif) au sein du nodule (Spaink 1995). Par conséquent, l’effet global de la présence d’azote directement assimilable est fortement dépresseur sur la nodulation pour des raisons d’allocation de ressources et de coûts surnuméraires.

Communication plantes-champignons et mycorhization

Les mycorhizes sont des associations symbiotiques entre une plante et un champignon qui ont joué un rôle capital dans la colonisation des milieux terrestres. 80 à 90% des espèces végétales terrestres forment des interactions mutualistes avec des champignons du sol (Smith & Read 1997, Ducic et al. 2009). Les cellules fongiques (hyphes) et les racines des plantes interagissent et forment un organe (mycorhize) qui donne son nom à la symbiose. Les plantes bénéficient de leurs symbioses mycorhiziennes par une acquisition accrue de nutriments, en particulier le phosphore et l’azote (Smith and Read, 1997). Le champignon bénéficie quant à lui d’un accès facilité au carbone, qui est normalement une ressource limitante pour les micro-organismes du sol (Hodge et al. 2000).
Diversification et fonction des mycorhizes

Il en existe 5 grands types qui diffèrent par des traits morphologiques, principalement la présence des hyphes fongiques à l’intérieur (endomycorhize) ou à l’extérieur des racines (ectomycorhize). Ces dernières sont plus récentes mais leur signification évolutive est similaire. En effet, elles améliorent considérablement la nutrition des plantes, en particulier pour des minéraux immobiles dans le sol comme le phosphore (voir encadré 10). Elles augmentent aussi la résistance des végétaux à un large éventail de stress biotiques et abiotiques : métaux lourds (Jentschke & Godbold, 2000), stress oxydatif (Schutzendubel & Polle 2002, Polle & Schutzendubel 2003). Leur effet sur les communautés végétales est donc stabilisateur : elles augmentent la résilience des communautés végétales en limitant la survenue de carences graves.
Dans les écosystèmes forestiers tempérés et boréaux, la plupart des espèces végétales forment des ectomycorhizes. Les ectomycorhizes sont caractérisées par la formation d’un manteau d’hyphes autour de l’extrémité racinaire et d’une croissance interne strictement limitée aux espaces intercellulaires, ou les hyphes forment le réseau de Hartig qui est l’interface pour l’exchange des nutriments. Bien qu’ils soient assez nombreux (5000 à 6000 espèces, Molina et al. 1992), la plupart sont relativement sélectifs pour les espèces végétales hôtes. Un groupe d’espèces moins diversifié existe (Glomeromycota, ordre des Glomales) : ils forment des structures arbusculaires et des vésicules au sein des cellules de l’hôte (Morton, 1990) et étendent leurs hyphes directement de la surface racinaire dans le sol (Smith and Read, 1997). Ces mycorhizes (AM) sont les plus intensivement étudiées (van der Heijden & Sanders, 2002). Elles sont abondantes chez des espèces herbacées ainsi que dans les arbres des forêts tropicales, mais sont présentes aussi dans les racines d’espèces d’arbres tempérés (Harley & Harley 1987; Newman et al. 1994). Bien que la majorité des arbres soit strictement ectomycorhizienne ou AM, certaines espèces peuvent maintenir les deux types de mycorhizes.
Des essais et des inoculations expérimentales intra-racinaires avec Glomus indiquent que le sapin de Douglas (Pseudotsuga menziesii Mirb., Franco), une espèce formant des ectomycorhizes, peut aussi être colonisée par des endomycorhizes AM, par exemple après une perturbation comme un feu ou une inondation (Cazares and Smith, 1993, 1996; Smith et al. 1998). En Espagne, France ou Allemagne, le Douglas originaire du continent américain, a établi des ectomycorhizes avec des espèces fongiques diverses (Laccaria laccata, Laccaria bicolor, Rhizopogon spp., Lyophyllum decastes, Pisolithus tinctorius, Scleroderma citrinum, Parlade et al. 1995; Frey-Klett et al. 1997, Selosse et al. 2001).

Des études relatives aux espèces cultivées ont révélé des différences spécifiques de variété pour l’abondance des champignons mycorhiziens arbusculaires, par exemple entre variétés de riz (Zhang et al. 2005), de mais (Wright et al. 2005, Hess et al. 2006) et de blé (Li et al. 2005). Les plantules du sapin de Douglas présentant un taux de croissance inhérent plus élevé subissent une colonisation ectomycorhizienne plus importante que les plantules présentant un taux de croissance inhérent plus faible. Cela suggère fortement que la taille des plantes et donc, leur aptitude à produire du carbone est, parmi d’autres facteurs, un important déterminant de la formation d’ectomycorhizes. De même, la diversité d’espèces ectomycorhiziennes est plus élevée sur des plantules situées près d’un arbre adulte que sur les plantules provenant de serres (Cline et al. 2005). Cela suggère que la colonisation ectomycorhizienne des plantules est facilitée par la présence d’arbres matures. Le pourcentage de colonisation et le nombre d’espèces ectomycorhiziennes décroissent aussi sur des plantules semées à des distances différentes d’arbres matures de sapins de Douglas (Massicotte et al. 1998).  

L’exsudation de molécules par la plante contrôle probablement la mise en place et le développement des mycorhizes : l’échange de signaux garantit la spécificité plus ou moins étroite de l’interaction. Ainsi, les facteurs de nodulation du soja stimulent la formation d'endomycorhizes à un stade précoce de la colonisation des racines. Il est remarquable que la présence de ces molécules stimule la mycorhization chez les cultivars nodulants et non nodulants (Xie et al. 1995). Ces observations suggèrent que les systèmes de reconnaissance des flavonoïdes de la plante sont fonctionnellement identiques chez le champignon Glomus et la bactérie Rhizobium et qu’ils induisent l’expression de gènes réprimés.   
La formation d’ectendomycorhizes est plus fréquente dans des zones perturbées, sur les plantules que sur des arbres matures dans des environnements non perturbés (Yu et al., 2001). Puisque certaines espèces ectendomycorhiziennes peuvent dégrader des polysaccharides complexes, il est possible que les carbohydrates soient absorbés du sol pour maintenir le champignon pendant son établissement sur les racines (Caldwell et al. 2000). 
Habitat et différentiation fonctionnelle  des mycorhizes
Les mycorhizes stimulent le transfert de carbone aux racines en augmentant la force du puits qu’est le sol : jusqu’à 30% des assimilats photosynthétiques peuvent être alloués au compartiment souterrain (Carey et al. 2004; Hogberg & Read 2006). A l’inverse, il a été démontré que le flux de phosphore dans les racines colonisées par les champignons mycorhiziennes peuvent être 3 à 5 fois plus élevé que dans les racines non mycorhizées (Schachtman et al. 1998; Smith et al. 2003). 

Malgré la présence universelle de champignons symbiotiques potentiels, les taux de colonisation ectomycorhizienne sont plus élevés dans des sols riches. En milieu forestier naturel ou en conditions contrôlés, une influence favorable des habitats riches en nutriments sur l’abondance des espèces ectomycorhiziennes a été rapporté pour le bouleau (Rumberger et al. 2004; Wiemken et al. 2001). Dans le cas du Douglas, les mycorhizes arbusculaires ajoutent une dimension supplémentaire de complexité, qui pourrait être capitale après une perturbation. Nilsson et al. (2005) ont montré que, le long d’un gradient nutritif dans des forêts de conifères, la production des mycelia des champignons mycorhiziens arbusculaires était plus élevée sur des sols riches en nutriments avec un pH élevé, là où les herbes hautes dominent, alors que la production des mycelia d’espèces ectomycorhiziennes était plus élevée sur des sols avec une faible disponibilité de nutriments. 
La découverte que les réseaux ectomycorhiziens des arbres matures diminuaient les taux de survie d’espèces mycorhiziennes purement arbusculaires comme Acer rubrum dans le sous-bois (Booth, 2004) semble impliquer que les champignons ectomycorrhiziens puissent dépasser fonctionnellement les champignons endomycorhiziens AM avec des effets négatifs pour l’hôte. Dans les racines d’Acacia et d’Eucalyptus spp., les deux types mycorhiziens coexistent aussi sans compétition (Lapeyrie & Chilvers 1985, Founoune et al. 2002). Des plantules de chêne (Quercus agrifolia) présentent une abondance similaire des deux types de mycorhizes mais diminue la biomasse végétale par rapport aux plantules inoculées avec un seul type fongique, suggérant que la co-colonisation peut même provoquer des coûts significatifs pour l’hôte (Egerton-Warburton & Allen, 2001). 
Globalement, les deux types de mycorhizes prévalent dans différents biomes. Les mycorhizes arbusculaires viennent préférentiellement sur des sols caractérisés par une nitrification élevée et une faible disponibilité du phosphore (sols minéraux), alors que les ectomycorhizes sont présentes dans les sols organiques avec une minéralisation limitée et une forte disponibilité du phosphore (terre brun-marron, sols de type Moder, Read & Perez-Moreno 2003). La coexistence des deux formes symbiotiques chez certaines espèces d’arbres suggère que ces arbres pourraient avoir des aptitudes meilleures pour s’adapter à u large éventail de conditions édaphiques différentes que ceux qui sont spécialisés (ecto- ou mycorhizes arbusculaires).

Une revue des espèces végétales herbacées et ligneuses tempérées avec différents modes de vie mycorhizienne montre que les espèces végétales qui présentent des mycorhizes arbusculaires sont associées à des taux de croissance relative élevés et des concentrations foliaires d’azote et de phosphore élevées, alors que celles associées aux ectomycorhizes présentaient un taux de croissance relative plus faible et des concentrations d’azote et de phosphore plu faibles dans leur feuillage (Cornelissen et al. 2001). Par contraste, la corrélation positive et significative entre la production primaire nette des plantules de Douglas et l’abondance des ectomycorhizes suggère que les coûts en carbone de la colonisation ectomycorhizienne soient élevés pour de jeunes plantules.

L’importance des mycorhizes pour la nutrition phosphorée, en particulier sous des conditions limitantes en phosphore, a été fréquemment démontrée (Smith and Read 1997, Morgan et al. 2005). Plus récemment, cette fonction a été prouvée à l’aide de mutants de tomates qui avaient perdu leur aptitude à former symbioses mycorrhiziennes arbusculaires (Neumann & George, 2005). Les champignons ectomycorhiziens peuvent aussi améliorer la nutrition phosphorée de l’hôte, mais ils jouent des rôles additionnels dans la nutrition azotée, en particulier dans des habitats limités en azote.  Certaines espèces sont équipées d’une gamme d’enzymes pour recycler l’azote par la dégradation de sources organiques (Read & Perez-Moreno 2003; Martin et al. 2008). L’efficacité de l’utilisation de l’azote est positivement corrélée avec les taux de colonisation ectomycorrhiziennes. Cela indique que l’accumulation d’azote par la plante ne suit pas l’évolution de la biomasse malgré des degrés élevés de colonisation ectomycorhiziennes et souligne la meilleure efficacité d’utilisation de l’azote. L’efficacité de l’utilisation du phosphore est corrélée négativement à la colonisation par des mycorhizes arbusculaires. Cela souligne l’importance de ces mycorhizes pour l’acquisition du phosphore et suggère que cette fonction est maintenue chez les plantes entretenant les deux modes de vie mycorhiziens.

Mycorhizes, croissance végétale et nutrition phosphorée
Le phosphore (P) est un facteur limitant dans la plupart des forêts et des sols tropicaux humides, régions qui produisent la plus importante biomasse végétale terrestre (Walker 1965; Lynch & Deikman 1998). La faible disponibilité du phosphore du sol est provoquée par plusieurs facteurs, en particulier la réactivité de l’ortho-phosphate (Pi) avec des constituants du sol comme les oxydes de fer et d’aluminium, aboutissant à des composés peu disponibles. L'activité humaine dans de nombreux agro-écosystèmes a encore réduit la biodisponibilité du P par l’érosion superficielle, l’acidification, et l’exploitation du sol, spécialement dans les pays en voie de développement (Hartemink 2003). Environ 50% des sols agricoles ont été significativement dégradés dans le monde par l’activité humaine, comprenant 75% des sols agricoles en Afrique (Oldeman et al. 1991, Wood et al. 2000). Le remplissage des réserves du sol en P par la fertilisation est commune dans les pays développés, mais la durabilité économique de cette pratique est en cause, car les réserves de P économiquement récupérables sont estimées être diminuée de 50% au milieu du XXI° siècle (Steen 1998; Abelson 1999). 
Bien que l’utilisation des engrais soit négligeable dans les pays en voie de développement, en particulier en Afrique (Banque Mondiale 2004),  la productivité de nombreux agro-écosystèmes est limitée par la disponibilité du phosphore. Le développement de cultures et de systèmes culturaux avec une productivité accrue sur des sols déficients en P améliorerait substantiellement la sécurité alimentaire globale (Lynch 2007). La réponse des écosystèmes terrestres aux changements climatiques dépendra de l’interaction de variables climatiques avec les limitations à la productivité végétale du sol, y compris le phosphore P (Lynch and St. Clair 2004). L’adaptation des plantes à une faible disponibilité de P est donc d’un intérêt considérable à la fois en biologie végétale et appliquée.
Une faible disponibilité du phosphore du sol est une contrainte primaire pour la croissance végétale sur Terre. Par conséquent, les plantes présentent une large gamme de stratégies racinaires qui améliorent l’acquisition du phosphore: allocation accrue de la biomasse aux racines et à des classes de racines spécifiques, traits d’architecture racinaire qui améliorent l’exploration de la surface du sol (gravitropisme de la racine principale, racines adventices, et ramification des racines latérales), coûts métaboliques réduits de l’exploration du sol, via la formation d’un aérenchyme cortical, la formation de racines plus fines, poils absorbants, exsudats racinaires solubilisant le P, symbioses mycorrhiziennes, plasticité phrénologique et morphologique. Malgré notre méconnaissance, les interactions entre ces traits racinaires doivent être importantes pour déterminer l’utilité fonctionnelle de ces traits, en particulier dans des environnements compétitifs. 
Des modèles théoriques montrent que la compétition entre plantes pourrait jouer un rôle dans la détermination de la balance optimale de phénotypes racinaires plastiques et non-plastiques sous des conditions de stress phosphore et de combinaison de stress hydrique et carence phosphorée (Ho 2004). Cela suggère que des mélanges génétiques ou des lignées multiples pourraient avoir de meilleures performances dans des agro-écosystèmes carencés en P que des monocultures génétiques, en particulier dans les environnements soumis à la sécheresse.
Adaptations racinaires et phosphore
La distribution du phosphore est très hétérogène dans la plupart des sols, en général plus grande dans les horizons de surface et diminuant avec la profondeur (Chu and Chang 1966, Anderson 1980, Pothuluri et al. 1986). La disponibilité du phosphore du sol est fortement hétérogène à cause de l’hétérogénéité spatiale du pH, de l’activité microbienne, de la température du sol…. (Barber 1995). La mobilisation et l’absorption du phosphore par les racines crée des zones de déplétion qui varient profondément à l’échelle du millimètre (Joner et al. 1995; Hinsinger et al. 2005). Vu le développement de zones de déplétion autour des racines existantes, l’acquisition du phosphore dépend de la croissance racinaire continue et de l’exploration de nouveaux domaines du sol qui n’ont pas encore été vidé du phosphore (Barber 1995).

En raison de la faible mobilité et biodisponibilité du phosphore P dans la plupart des sols, l’aptitude des systèmes racinaires à explorer efficacement le sol et à exploiter la rhizosphère, à un coût métabolique minimum, est essentiel pour la valeur sélective des plantes. Des études ont montré que les couts métaboliques de l’exploration du sol par le système racinaire (qui comprend généralement les symbioses mycorrhiziennes) sont très importants et peuvent dépasser 50% de la photosynthèse journalière (Lambers et al. 2002). La figure suivante montre les changements de l’architecture, de la morphologie et de l’anatomie des racines induits par le manque de phosphore chez le haricot. La croissance et l’architecture des racines ont une importance capitale à l’échelle de l’organisme en déterminant la mesure et la localisation de l’exploration du sol, et en localisant l’expression of d’autres traits racinaires à des domaines spécifiques du sol. 

Aussi, les racines présentent une gamme d’adaptations à une faible disponibilité du P (Lynch & Brown 2006), comprenant les symbioses mycorrhiziennes (Smith and Read 1997), l’élongation et la prolifération des poils racinaires (Bates & Lynch 1996; Ma et al. 2001 a & b), des modifications de la rhizosphère par sécrétion d’acides organiques (Jones 1998, Ryan et al. 2001), de protons (Hinsinger 2001), et de phosphatases (Hayes et al. 1999), et des modifications de l’architecture racinaire pour maximiser l’efficacité d’acquisition du phosphore (Lynch & Brown 2001; Lynch 2005; George & Richardson 2008; Kirkby & Johnston 2008; Vance 2008; White & Hammond 2008). Les plantes déficientes en phosphore ont typiquement un rapport racine/tige plus élevé, à cause de relations allométriques (Niklas 1994) ou d’une allocation accrue de biomasse aux racines (Gutschick 1993; Nielsen et al. 2001). Une croissance racinaire accrue est bien sur favorable pour l’acquisition du phosphore, mais peut ralentir la croissance générale de la plante à cause des coûts accrus de la respiration du tissu racinaire (Van der Werf et al. 1992, Hansen et al. 1998, Nielsen et al. 1998 & 2001, Lynch & St. Clair 2004).

Puisque la surface du sol est la strate qui présente la plus grande biodisponibilité du phosphore, l’adaptation à sa faible disponibilité dans le sol est corrélée à l’intensité de l’exploration de la surface du sol chez le mais et le haricot (Bonser et al. 1996, Ge et al. 2000, Liao et al. 2001, Ho et al. 2005, Zhu et al. 2005b). Le développement de racines adventices et de l’aérenchyme permet de réduire les coûts métaboliques d’exploration de la surface du sol. Ce tissu est constitué par une série d’espaces d’air dans le cortex racinaire (Esau 1977, Jackson & Armstrong 1999). Cet aérenchyme racinaire est présent chez des plantes soumises à l’inondation et constitue donc une adaptation à l’hypoxie (Jackson and Armstrong 1999). Cela dit, ce tissu peut aussi être induit par une disponibilité insuffisante des nutriments. L’aérenchyme est observé au niveau de racines de maïs lorsque l’azote, le phosphore ou le soufre venaient à manquer dans le médium (Konings & Verschuren 1980; Drew et al. 1989; Bouranis et al. 2003; Fan et al. 2003). Cette réponse est aussi observée chez le haricot (Eshel et al. 1995; Fan et al. 2003) et le riz (Lu et al. 1999). Chez le maïs, il semble que l’induction de l’aérenchyme par de faibles taux de phosphore soit liée à une sensibilité accrue à l’éthylène des racines stressées par un déficit de phosphore (He et al. 1992). La production de poils absorbants plus longs correspond aussi à une exploration améliorée de la surface du sol et améliore l’absorption de phosphore (Gahoonia and Nielsen 1998). Ils peuvent aussi aider à la dispersion d’exsudats comme les acides organiques dans la rhizosphère, ce qui améliore la biodisponibilité du phosphore dans de nombreux sols (Hinsinger 2001; Ryan et al. 2001).
L’exsudation d’acides carboxyliques, comme le citrate et le malate, est particulièrement importante pour l’acquisition du phosphore immobile des sols. Les acides carboxyliques se lient à l’aluminium (Al3+), au fer (Fe3+) et au calcium (Ca2+), ce qui aboutit à la mobilisation du phosphore de ces formes liées (Hinsinger 2001). Cette activité s’accompagne en sols neutres et alcalins d’une acidification de la rhizosphère, qui conduit à une solubilité accrue du calcium (Hinsinger 2001). 
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Encadré 10 : les mycorhizes et la nutrition des plantes

Les mycorhizes résultent de l’association d’une plante et d’un champignon. Les endomycorhizes sont très anciennes et assez universellement répandues. Paradoxalement, le grand public connaît mieux les ectomycorhizes, plus récentes mais présentes dans nos forêts (cèpes, girolles..). Dans ce dernier cas, le mycélium entoure la racine et constitue un manchon connu sous le nom de réseau de Hartig. La présence d’hyphes augmente considérablement la surface d’absorption de l’organe racinaire : les mycorhizes possèdent des capacités d’absorption très supérieures à celle des racines non associées au champignon. Le transport apoplasmique s’effectue au niveau des parois des hyphes et se poursuit à l’interface entre le champignon et les racines. Le transport symplasmique s’effectue par les cytoplasmes et les communications intercellulaires (pores des hyphes, plasmodesme des cellules racinaires), sans qu’il n’y ait de communication directe. Ces deux voies sont donc complémentaires. La voie symplasmique nécessite la traversée de la membrane plasmique et implique le contrôle actif du champignon, alors que le transport apoplasmique n’intervient que passivement dans l’approvisionnement de la racine en minéraux. Dans la mycorhize, les cations sont stockés dans le manteau qui contient des ciments glycoprotéiques et des composés tanifères. Lorsque la mycorhize est sénescente, la diffusion s’effectue préférentiellement par la voie apoplasmique et les ions atteignent les tissus profonds de la racine sans être freinés par le champignon.

Au niveau de la mycorhize, le mycélium filtre et limite les flux d’ions. L’intervention active du champignon se produit si une augmentation des concentrations internes d’éléments survient. Les hyphes vivants accumulent les ions au niveau des vacuoles : ainsi, le champignon est capable de stocker les éléments (granules riches en phosphore) et permet une mise en réserve et une neutralisation. Le mycélium manifeste donc un rôle de filtre régulateur au niveau des  racines auxquelles il est associé. Il intervient en diminuant la quantité d’ions transportés : il module les flux. Cette régulation implique les ciments et tanins du manteau mais aussi les vacuoles fongiques. Il faut souligner que les polyphénols ont la propriété chimique de se lier à certains éléments du sol (Al, Fe, Mg), ce qui libère le phosphate de sa liaison au magnésium et augmente le phosphore mobile
Ainsi, cette régulation permet la mise en réserve d’éléments nutritifs alors que ces mécanismes de stockage correspondent à des mécanismes de détoxification lors de pollution aux métaux lourds par exemple. Cette accumulation de polluants peut conférer une tolérance ou même une résistance aux métaux lourds à l’arbre hôte. Le rôle du champignon dans les flux de minéraux est prépondérant pour les éléments peu mobiles ou difficilement accessibles. Par exemple, la truffe joue un rôle fondamental dans la régulation des ions calcium dont l’accumulation excessive pourrait se révéler néfaste pour la plante-hôte. Le flux d’ions calcium est freiné par les facultés de stockage du champignon qui protège la racine des risques qu’entraîne un excès de calcium. Cependant, en cas de carence calcique, les ions accumulés dans le manteau fongique peuvent être remobilisés et utilisés par le champignon et la racine. En atténuant les variations de concentrations de calcium disponible dans le sol, le champignon permet à la racine d’économiser le coût énergétique nécessaire à la régulation du calcium.
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Bien que l’exsudation racinaire d’acides carboxyliques soit accentuée en conditions de déficit phosphoré dans de nombreuses espèces, cette activité est constitutive chez trois génotypes de pois chiches (Wouterlood et al. 2004, Wouterlood et al. 2005). L’excrétion d’acides organiques est importante pour libérer le phosphore de ses formes inorganiques (Hinsinger 2001, Kochian et al. 2004). Elle est aussi importante pour la  tolérance à l’aluminium, qui est reliée aux traits d’absorption du P, puisque une disponibilité excessive d’aluminium coïncide avec la déficience phosphorée de nombreux sols acides (Kochian et al. 2005). La surexpression d’enzymes responsables de la production racinaire d’acides carboxyliques améliore la croissance végétale dans des sols qui présentent un excès d’aluminium ou une faible disponibilité du phosphore (Koyama et al. 2000; Lopez-Bucio et al. 2000; Tesfaye et al. 2001). 
Les plants peuvent augmenter la disponibilité du P dans la rhizosphère en secrétant des enzymes (phosphohydrolases) qui minéralisent le phosphore des composés organiques (Marschner 1995, Abel et al. 2002, Vance et al. 2003). Les phosphatases acides secrétées sont surexprimées dans des conditions de déficience phosphorée (Marschner 1995; Vance et al. 2003; Tomscha et al. 2004). Le métabolisme des exsudats et la production par la microflore de la rhizosphère introduisent un facteur de complexité dans les relations entre la libération racinaire des exsudats et l’efficacité des exsudats pour l’amélioration de l’acquisition du Pi par la racine.
Rôle protecteur des mycorhizes

L’association des partenaires entraîne une protection réciproque. La mycorhize protège la plante contre les pathogènes par plusieurs effets non exclusifs : le champignon, concurrent direct des pathogènes du sol, accapare les substrats carbonés et les sels minéraux. Il peut émettre des substances antibiotiques dans le sol et provoque l’induction des défenses de la plante : sa présence au niveau racinaire stimule la synthèse de molécules actives contre les pathogènes, comme les polyphénols des cellules à tanins. Ces défenses sont sans effet sur le champignon mycorhizien.
Les mycorhizes protègent les plantes d’éléments du sol qui peuvent être toxiques sous certaines conditions. Dans les sols calcaires ou basaltiques, le calcium est toxique pour les plantes sans la mycorhize. Le champignon joue un rôle d’écran, libère de l’oxalate qui précipite avec le calcium et l’immobilise. Dans des milieux acides, l’aluminium devient soluble et et toxique pour les plantes : les endomycorhizes d’Ericacées protègent leur plante-hôte de cet ion toxique.
Les mycorhizes peuvent aussi protéger les plantes des épisodes de sécheresse temporaire : les ectomycorhizes formées par Cenococcum geophilum sont capables de modifier la structure du sol grâce à la sécrétion de protéines, les glomalines. Ces protéines améliorent le transit de l’eau dans le sol en la collectant à partir de sources lointaines, elles protègent la racine de la dessiccation et modifient à distance la réponse des stomates au stress hydrique.
Cette fascinante symbiose cumule les potentialités des partenaires dont elle modifie le fonctionnement et la morphologie en profondeur. Leur rôle protecteur affecte les chaines trophiques qui se développent à partir de la plante, en inhibant par exemple le développement de certains parasite du sol ou en modulant la sensibilité de la plante aux attaques des parasites.

Au niveau des communautés végétales, les mycorhizes mettent les plantes en réseau souvent peu spécifiques et diffus. Les associations mycorhiziennes créent des réseaux de plantes associées à plusieurs champignons et de champignons associés à plusieurs plantes. Ces réseaux permettent le transfert de molécules carbonées d’une plante à l’autre. Par exemple, les graines d’orchidées sont dépourvues de réserves et germent pour donner un organe souterrain non chlorophyllien nourri grâce aux champignons qui le colonise. Des plantes photosynthétiques améliorent leur budget carbone par l’intermédiaire des mycorhizes : la plante des sous-bois sombres Pyrola obtient ainsi 80% de son carbone. Nourries par les champignons ectomycorhiziens, les plantes de Pyrola exploitent indirectement les arbres qui leur font de l’ombre : les champignons mycorhiziens altèrent la balance de la compétitivité au détriment des individus qui ont gagné la compétition vers la lumière. Dans certains cas, il n’y a pas de transfert direct de carbone d’une plante à l’autre : les champignons endomycorhiziens associés à la graminée Panicum sphaerocarpon modulent son interaction avec Plantago major. La graminée favorise le développement des champignons qui nourrissent mieux le plantain. Ici aussi, l’association mycorhizienne modifie la compétitivité des plantes dans le sens d’une augmentation de la diversité végétale si les plantes les mois compétitives sont avantagées. Cette rétroaction négative contribue à la dynamique de la végétation : la recolonisation d’un milieu perturbé met en jeu des successions écologiques qui s’expliquent en partie par ces associations.  De nombreuses plantes ne peuvent se nourrir correctement sans l’aide de leurs partenaires mycorhiziens : les premières plantules de trèfles ou de pins que les européens tentèrent d’introduire sous les Tropiques moururent de n’avoir trouvé les partenaires ectomycorhiziens des latitudes tempérées. 
Cette symbiose est très sensible aux conditions locales : un apport d’azote sur des parcelles forestières fait chuter la proportion d’extrémités racinaires mycorhizées de 30% à 1% (Sélosse). Dans un milieu (sol) riche, la plante réduit son association et donc les coûts associés au partenaire qui devient inutile. Ainsi, l’utilisation d’engrais minéraux en agriculture a mis au chômage ces acteurs essentiels de la vie du sol. Puisque la disponibilité des éléments minéraux stimule le développement des pathogènes, ces pratiques de fertilisation minérale amplifient les problèmes de contrôle des pathogènes. La désinfection du sol par des fongicides privent les plantes de leur partenaires mycorhiziens, ce qui accroît leur dépendance aux engrais. La spirale d’une production agricole dépendant d’intrants agrochimiques est une voie sans issue puisque la végétation est en partie le produit de l’activité des communautés microbiennes du sol (Selosse 2009). Ces réseaux mycorhiziens augmentent considérablement la résilience de l’écosystème face à une sécheresse en répartissant les éléments minéraux et l’eau en faveur des arbres les plus exposés.  
Les endophytes : entre mutualisme et parasitisme

Les champignons endophytes se développent en général sans symptômes au sein des tissus de leurs plantes-hôtes et retiennent l’attention pour deux raisons principales. D’abord, des preuves de plus en plus nombreuses indiquent que les endophytes sont présents dans toutes les plantes, sont extrêmement abondants et souvent très divers (Stone & Petrini 1997, Schulthess & Faeth 1998, Arnold et al. 2000). La plupart des endophytes forment des infections internes localisées du feuillage, des racines, des tiges et de l’écorce et sont transmis horizontalement via les spores. Une petite fraction, surtout chez les graminées, forment des infections systémiques au niveau des tissus aériens. Certaines sont transmises verticalement via les hyphes qui se développent dans les graines (Saikkonen et al. 1998). Deuxièmement, les endophytes peuvent produire des mycotoxines, ou altérer la physiologie et la morphologie de la plante-hôte. Les mycotoxines produites par les endophytes bénéficient à leurs plantes-hôtes ligneuses en tant que défenses inductibles contre les herbivores (Carroll 1988 & 1991) et à leurs hôtes herbacées en tant que défenses végétales acquises contre les herbivores vertébrés et invertébrés (Cheplick & Clay 1988). Les endophytes peuvent aussi altérer d’autres caractéristiques physiologiques, développementales ou morphologiques de leurs plantes-hôtes de telle manière que leurs aptitudes compétitives sont accrues, spécialement dans les environnements stressés (Clay 1988 & 1990, Bacon 1993, Malinowski & Belesky 1999). Cette vaste gamme de bénéfices divers suggèrent que la majorité, si ce n’est tous les endophytes, sont des mutualistes forts de leurs plantes-hôtes (Carroll 1988, Clay 1988 & 1990, Schardl & Clay 1997).

La vision mutualiste des endophytes a été particulièrement forgée pour les endophytes systémiques et symbiotiques des herbes des zones tempérées froides. Le concept de  “mutualisme défensif ” (Cheplick & Clay 1988, Clay 1988, Vicari & Bazely 1993, White et al. 2001) a été fondé pour expliquer l’occurrence universelle d’infections systémiques d’endophytes chez les espèces de graminées (Clay 1988, 1990 & 1991a, Vicari & Bazely 1993, Schardl & Phillips 1997) et les fréquences élevées d’infection au sein des populations (Clay 1998). Chez les graminées, les endophytes des genres apparentés Epichloe¨et Neotyphodium sont souvent ou toujours (pour Neotyphodium) transmis verticalement par des hyphes se développant dans les graines. La théorie évolutive prédit que la transmission verticale est  associée à des interactions mutualistes fortes (Law 1985, Ewald 1994) puisque la survie et la reproduction du symbiote microbien et de l’hôte sont étroitement liées. Des preuves obtenues avec les espèces agronomiques herbacées supporte la prédiction : l’espèce Epichloe transmise par la graine semble bénéficier à l’hôte plus que des espèces transmises horizontalement (Bucheli & Leuchtmann 1996, Schardl & Clay 1997, Schardl et al. 1997). Neotyphodium est considéré comme l’exemple ultime de mutualiste végétal (transmission verticale obligatoire et production fréquente de fortes concentrations d’alcaloïdes qui dissuadent les herbivores et les pathogènes et améliorent souvent la croissance et la reproduction de l’hôte (Clay 1988, 1990). 
Une autre possibilité est que les alcaloïdes agissent non seulement comme dissuasifs des ennemis naturels de l’hôte mais aussi comme agents allélopathiques. Les alcaloïdes produits par les herbes domestiquées infectées sont libérés dans le sol et inhibent la croissance des espèces compétitrices (Peters 1968, Peters & Zam 1981, Matthews & Clay 2001). Les alcaloïdes constitutifs de Brassica rapa remplissent une double fonction: défense contre les herbivores et agents allélopathiques qui améliorent les performances compétitives (Siemens et al. 2002). Cette hypothèse implique que les coûts de production des alcaloïdes n’augmentent pas nécessairement dans les environnements pauvres ou compétitifs si les alcaloïdes fonctionnent aussi comme agents allélopathiques. Les endophytes du genre Neotyphodium sont bien connues pour améliorer les aptitudes compétitives de leurs hôtes (De Battista et al. 1990, Hill et al. 1990, Marks et al. 1991, Elbersen et al. 1994, Richardson et al. 1992 & 1993, Cheplick & Clay 1988, Cheplick et al. 1989, Clay 1990, Bacon 1993, Clay et al. 1993, Latch 1993). Les aptitudes compétitives accrues sont liées mécaniquement à une résistance accrue à la sécheresse chez la graminée Festuca et certaines herbes indigènes (Richardson et al. 1992 & 1993, Latch 1993, Elbersen et al. 1994, Elbersen & West 1996, Bacon & White 1994, Elmi & West 1995, Elmi et al. 2001) (Marlatt et al. 1997) ou à une absorption accrue des nutriments médiée par l’endophyte (Malinowski & Belesky 1999, Malinowski et al. 1999).

En bref, le concept de mutualisme défensif a été d’abord proposé à partir d’études relatives à des variétés agronomiques d’herbes qui ne sont pas représentatives des nombreuses interactions endophyte-hôte. En fait, les endophytes des plantes indigènes agissent rarement comme mutualistes défensifs. A l’inverse des espèces herbacées domestiquées où les fréquences d’infection des plantes toxiques approche souvent de 100%, les populations naturelles d’herbes sont souvent un mélange de plantes-hôtes infectées et intactes avec des concentrations d’alcaloïdes variables (Leuchtmann et al. 2000, Faeth & Fagan 2002, Faeth et al. 2002). Ces concentrations sont très variables, allant de zéro à des teneurs qui affectent les herbivores. Leur variabilité extrême s’explique par la combinaison de différences génotypiques endophyte/hôte qui sont maintenues par des pressions de sélection changeantes, telles que la compétition, l’herbivorie et les facteurs abiotiques. Ainsi, les souches de l’endophyte (Leuchtmann et al. 2000, Wilkinson et al. 2000), les différents génotypes de plantes-hôtes (Siegel et al. 1990) et l’environnement local (Roylance et al. 1994) sont des facteurs de variation importants. Par ailleurs, d’autres processus évolutifs, comme la structuration spatiale des populations d’hôtes et d’endophytes qui agissent comme parasites reproductifs de leurs hôtes, peuvent maintenir les niveaux d’infection des endophytes transmis par la graine dans les populations naturelles, sans que l’endophyte ne soit un mutualiste.
Enfin, les études récentes suggèrent que les bénéfices associés à l’endophyte en termes d’aptitudes compétitives accrues de leurs plantes-hôtes semblent plus répandus que ceux associés aux mutualismes défensifs. Par exemple, la production d’alcaloïdes par Festuca augmente sous l’effet d’une sécheresse modérée (Arachavaleta et al. 1992) ou de ressources limitées (Faeth et al. 2002). Cependant, même ces bénéfices sont très variables chez les espèces herbacées sauvages. Si les alcaloïdes agissent de manière concertée avec les mécanismes cités, alors le cout de production des alcaloïdes dans des environnements pauvres ou compétitifs est réduit (Siemens et al. 2002). 

Fonctionnalités végétales et évolutions morphologiques
L’invention de la graine

La graine est apparue indépendamment plusieurs fois dans l’évolution des végétaux : les fougères à graine aujourd’hui disparues en attestent. La reproduction des végétaux primitifs (par exemple les fougères) dépend de la présence d’eau qui constitue le vecteur des cellules sexuelles : cette contrainte importante restreint les habitats potentiels que les plantes peuvent occuper. La graine assure la libération de ces contraintes reproductives, tout en offrant aux plantes une structure de résistance et de persistance dans le milieu (banque de graines au sol). Le recrutement des plantules à partir de cette banque de graines accroît considérablement la faculté de recouvrement des écosystèmes : la banque de graines reflète fidèlement la composition génétique de la population végétale, même si dans le cas de graines dormantes, plusieurs générations (cohortes) de graines se côtoient dans la banque de graines au sol.

La graine est une structure de vie ralentie ayant pour fonction d’assurer la dispersion des plantes mères. L’innovation principale de cet organe apparu chez les angiospermes est la présence d’un tégument d’origine maternelle formant une couche protectrice autour de l’embryon et de ses réserves nutritives. Les graines ont donc la particularité d’être constituées de tissus d’origines et de ploïdies diverses. La plupart des graines, à l’issue de leur développement ne germent pas immédiatement et ont la faculté de rester dormantes mais viables pendant de plus ou moins longues périodes (certaines plantes, notamment en milieu tropical, ont des graines non dormantes). 

Plusieurs mécanismes sont impliqués dans la dormance des graines. On distingue deux types de dormance : la dormance physiologique (inhibition physiologique de la germination de l’embryon) et la dormance tégumentaire conférée par l’imperméabilisation des téguments. La dormance tégumentaire se trouve dans de nombreuses familles (Papilionaceae, Malvaceae, Convolvulaceae, Anacardiaceae, Cucurbitaceae, Geraniaceae, Nympheaceae,…) appartenant à des lignées très diverses et de parenté parfois éloignée (Baskin & Baskin, 1989). Chez les légumineuses par exemple, la dormance est due à une imperméabilisation des téguments qui bloque toute entrée d’eau dans la graine et à une déshydratation progressive des tissus de la graine. Cette absence d’eau empêche tout métabolisme dans la graine, lui conférant ainsi la dormance et protégeant les ressources lipidiques et protéiques de dégradations oxydatives. De nombreuses graines présentant des durées de dormance considérable font partie de cette famille (par exemple 158 ans pour Cassia multijuga ; Baker, 1989).

La double fécondation des plantes à fleurs 

Le développement de l’œuf fertilisé en embryon à l’intérieur des tissus protecteurs de la plante-mère distingue les plantes des algues. Malgré l’existence transitoire de fougères à graines (345-225 ma), l’évolution de la graine culmine avec l’apparition des Angiospermes qui représentent 80% des plantes terrestres. Par rapport aux Gymnospermes qui possèdent une graine nue, le développement de la graine des Angiospermes au sein des tissus maternels permet une régulation et un contrôle précis des processus morphogénétiques par la plante-mère.
En effet, la reproduction des Angiospermes se caractérise par une double fécondation : une cellule spermatique (à n chromosomes) fusionne avec un noyau de l’ovule (à n chromosomes) et donne naissance au zygote (à 2n chromosomes), alors que l’autre cellule spermatique (à n chromosomes) fusionne avec la cellule centrale (à 2n chromosomes) pour donner naissance à l’endosperme, tissu nourricier de la graine (à 3n chromosomes). Ce tissu joue un rôle clé au moment de l’imbibition : composé de sucres osmotiques (galactomannanes), il peut absorber jusqu’à 60% de l’eau d’imbibition, ce qui lui permet de jouer un rôle tampon en cas de survenue d’une sécheresse. Par ailleurs, la production d’un excès d’ovules fertilisés est peu coûteuse chez les plantes à fleurs car l’investissement maternel survient principalement après les éventuels avortements, ce qui permet l’avortement différentiel des moins adaptés. Cette production surnuméraire d’ovules est rentabilisée par le rôle positif qu’elle joue dans la satiété des prédateurs ou dans l’adaptation aux facteurs environnementaux variables. Par exemple, certaines espèces végétales rassasient les prédateurs par une production précoce d’ovules sacrifiés. Les gousses de Lotus contenant peu de graines présentent une croissance et une fécondité plus faible : en cas de carence, ces fruits sont préférentiellement avortés. Chez de nombreuses Légumineuses, les contraintes mécaniques exercées par les pointes des gousses sur le remplissage des graines conduit à l’avortement des graines situées aux extrémités, ce qui permet une meilleure maturation des graines du milieu. Chez le pois (Pisum sativum), le dépôt de callose au niveau des ovules avortés bloque les réserves maternelles et aboutit à l’avortement de ces ovules. 
Au niveau environnemental, les ressources influencent aussi le nombre d’ovules développés : l’abondance de nutriments et d’eau aboutissent à une diminution des avortements, alors que la sécheresse ou une défoliation sévère (par des herbivores) aboutissent à une augmentation des avortements. La source du pollen influence aussi le nombre de graines par fruit : on observe généralement plus d’avortement chez les graines autofécondées que chez les graines allofécondées. 
Une autre amélioration significative de la morphologie des graines d’Angiospermes est l’absence de continuité histologique entre les téguments d’origine maternelle et les tissus de la graine. Ainsi, suite à leur importation à travers les tissus conducteurs des téguments, les composés destinés au remplissage des cotylédons doivent passer à travers des membranes (Thorne 1985, Patrick et al. 1995). Les téguments contrôlent donc la fourniture de nutriments et de minéraux à l’embryon (Murray 1987). Cet aspect dynamique et développemental s’ajoute à la fonction protective des téguments. La partie interne des téguments peut sélectivement  transférer des métabolites à l’embryon à des stades développementaux précis. Cet auteur conclut que le tégument des graines est un tissu multifonctionnel remplissant des fonctions protectives et nutritives. 
Ecophysiologie de la germination

Les tissus maternels des graines sont la source de phythormones qui régulent leur développement : la morphogénèse, la maturation et la germination des graines sont des voies intriquées qui assurent la continuité anatomique et hormonale des mécanismes protecteurs. Ce contrôle s’opère par une cascade d’hormones qui assurent le couplage des éléments clés de la morphogénèse jusqu’à la germination. En effet, la graine est un site de synthèse et d’accumulation d’hormones : l’auxine induit le transport des substances organiques de la plante-mère à la graine chez le pois. Les gibbérellines favorisent la croissance des fruits et des concentrations élevées président aux divisions cellulaires et à l’accumulation des réserves. Les cytokines sont peu présentes au moment de la mise à fleur et augmentent après la fertilisation. Elles contrôlent la compétition pou les nutriments entre les fruits en croissance et les organes végétatifs. Quant à l’acide abscissique (ABA), sa concentration augmente parallèlement à la masse des graines jusqu’à la maturité, puis elle diminue. Sa concentration maximale est donc atteinte au moment où la croissance des graines s’infléchit et où la déshydratation commence. Il provoque le déchargement des réserves du phloème et l’accumulation des réserves au niveau de l’axe embryonnaire, ce qi conduit à la synthèse et à l’accumulation de protéines dans les graines.
L’auxine, les gibbérellines et les cytokines jouent un rôle promoteur de la germination et sont capitales pendant les phases précoces d’élargissement des graines. L’action concertée des cytokines et gibbérellines est nécessaire à la croissance de l’embryon. L’acide abscissique est un inhibiteur de la germination dont le rôle est contré par les cytokines : le traitement de semences par des cytokines lève l’effet inhibiteur de l’acide abscissique. En cas de sécheresse, la sécrétion de cytokines racinaires est diminuée, ce qui ralentit le flux minéral dans la tige et conduit à des graines plus imperméables. Enfin, le développement de la dormance chez certaines graines nécessite une période de post-maturation : la dormance est régulée par l’équilibre entre inhibiteurs (acide férulique, coumarique, parahydroxybenzoïque) et activateurs (acide protocatéchique, chlorogénique et caféïque). Ces derniers inhibent l’enzyme IAA oxydase, ce qui épargne l’auxine (IAA) alors que les inhibiteurs augmentent l’oxydation de cette hormone.
La germination correspond à une transition rapide d’un métabolisme inactif à un métabolisme très actif qui nécessite le changement d’expression de nombreux gènes. Au moment de la germination, les synthèses d’ARN et de protéines reprennent, les cytokines sont transportées de la racine vers les cotylédons et l’auxine présente dans les graines sèches augmente pendant la phase d’activation. Elle induit les divisions cellulaires, l’extension et le relâchement des parois, ce qui facilite l’accroissement et la sortie de la racine.   
Influence des conditions environnementales et de la prédation

De nombreux facteurs sont susceptibles d’interférer avec la germination selon le type de dormance. Pour les graines à dormance tégumentaire, la restriction de l’absorption de l’eau aboutit à l’impossibilité de germer. Mais de nombreuses différences existent entre les espèces et au sein des espèces : les graines d’Acacia sont adaptées à des milieux où le feu représente une perturbation répétée. De plus, ces graines sont parasitées par les bruches, insectes piqueurs qui pondent leurs œufs dans les graines d’Acacia. Les espèces d’Acacia attaquées par les bruches produisent plus de graines que les espèces indemnes. Une relation existe donc entre la germination des graines, le taux de parasitisme et le feu : les lésions causées par les bruches augmentent la perméabilité, donc la germination des graines ; inversement, les larves de bruches consomment l’embryon, ce qui diminue la germination. Par ailleurs, l’ingestion des graines par de gros mammifères provoque l’assouplissement des téguments et tue les larves. Au contraire, l’absence de mammifères favorise l’accumulation de matière sèche qui déclenche des incendies : l’élévation de la température à 60°C tue les larves, alors que l’embryon résiste à une température de 140°C. Les relations complexes qui se tissent dans les milieux naturels dépendent des conditions locales, tant au niveau physique (feu) que biologique (présence/absence de bruches, d’herbivores..) : un fort pâturage laisse peu de végétation, les incendies sont rares et le taux d’infestation des graines est élevé (si les bruches sont présentes localement). A l’inverse, un faible pâturage laisse une végétation intacte qui se dessèche pendant les périodes de sécheresse : les feux deviennent fréquents, ce qui diminue l’incidence des larves sur la mort embryonnaire et accroît la germination. Des graines d’Acacia pulchella survivent à des températures de 238°C : les Légumineuses par la fixation d’azote sont importantes dans la dynamique post-incendie des écosystèmes. 
Par ailleurs, les rotations permettent de réduire considérablement l’impact des mauvaises herbes à l’échelle d’une parcelle : les graines de mauvaises herbes sont plus exposées aux facteurs de mortalité biotiques (parasitisme) ou abiotiques (gel) qui opèrent en surface. Ainsi, les paramètres de viabilité et de persistance des graines ont plus d’impact que la production de graines par plante ou la survie des plantes : il est capital pour ces espèces persistantes d’orienter les mesures de contrôle sur la banque de graines par des méthodes comme le faux semis (voir plus bas).
Encadré 11 : Signification évolutive des banques de graines au sol

Le sort des graines dépend en grande partie de leur aptitude à fixer le moment de la germination de sorte que leur survie au stade graine comme au stade plantule soit maximisée. La persistance dans le sol et la perception d’indices environnementaux favorables sont donc essentiels. L’accumulation d’une partie des graines de l’année dans le sol améliore l’adaptation à des habitats où des variations interannuelles imprévisibles surviennent, ce qui diminue la probabilité de survie des plantules. A l’inverse, l’utilisation d’indices environnementaux (gel, précipitations) pour la prédiction du moment optimal permet d’évaluer la période passée en hiver et l’arrivée de conditions favorables (printemps). Dans les déserts, la dormance est souvent absente, les graines germant aux premières pluies. Dans des milieux plus froids, une exigence de froid est parfois nécessaire, ce qui retarde la germination jusqu’au printemps. Dans les habitats très froids, cette période de froid peut atteindre six mois. 

La persistance des graines au sol tamponne les effets des extinctions locales de génotypes de la population végétale et maintient une variabilité génétique. Les sites ne sont pas tous favorables à la persistance des graines : la banque de graines est donc hétérogène au niveau temporel (graines d’âges différents) et spatial (mosaïque de tâches). Les variations des conditions météorologiques automnales interannuelles déterminent la fraction de graines qui émergent tandis que les conditions spécifiques du site (sol, interaction biotique) déterminent la survie et la persistance des graines dormantes. La perturbation des habitats confère un avantage compétitif aux plantules émergeant de la banque de graines. En fait, le choix de l’habitat est imposé aux plantes par la dispersion des graines et par l’hétérogénéité des sites en termes de lumière, de disponibilité de l’eau et des nutriments, ou de l’abondance de compétiteurs, prédateurs ou pathogènes. Il existe donc des différences importantes entre sites qui influencent profondément la survie et la germination des graines, l’établissement, la croissance et la survie des plantules. Ces étapes successives consistent au passage d’une population à travers des tamis environnementaux qui écartent sélectivement certains individus et permettent à d’autres d’atteindre le stade suivant. 

Dans quelle mesure la structure génétique de la banque de graines reflète celle des plantules ? L’émergence des individus de la banque de graine s’opère-t-elle de manière aléatoire ? En fait, la banque de graines fonctionne comme un tamis qui détermine quel génotype particulier germe et à quel moment il germe. Il existe des différences de structure génétique entre banque de graines et population végétale dont la dérive génétique pourrait expliquer une part, mais la dérive ne pourrait aboutir à une différentiation en sous-populations cohérentes et adaptées. Plusieurs exemples montrent que la sélection favorise les génotypes de graines dormantes les plus hétérozygotes et que la banque de graines devient de plus en plus hétérozygote si l’âge moyen des graines du sol augmente avec le temps. Cela se produit si le renouvellement des graines est faible (pas de production, prédation élevée ou survie inférieure des graines de l’année). Les plantules représentent donc un sous-ensemble génétique non aléatoire de la composition génétique de la banque de graines. Par exemple, chez le saule, la disponibilité initiale de l’eau affecte l’hétérozygotie des plantules : en condition de stress hydrique, les graines qui germent représentent les génotypes les plus hétérozygotes. Ces graines sont avantagées en termes de persistance, germination et vigueur. Dans les forêts à maturité, on trouve en général un excès d’hétérozygotes qui augmente avec l’âge des graines (Cabin 1998). 

…/…
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Cheliak a démontré l’absence d’homozygotes dans les cônes âgés et a suggéré l’élimination des graines autofécondées au cours du temps. Les graines autofécondées émergent plus tardivement que les graines allofécondées qui auraient une meilleure probabilité d’émergence par ailleurs. A l’inverse, la proportion d’homozygotes chez le plantain est plus élevée dans la banque de graines que dans les populations végétales (plantules et adultes). 

Les différences entre microsites créent une variabilité spatiale qui interagit avec la variabilité temporelle pour générer une mosaïque d’environnements en termes de germination et de croissance. La réponse différentielle des génotypes à ces variations naturelles crée et maintient la structure génétique des populations végétales. La survie des graines de Virola est améliorée loin des adultes où se concentrent les attaques de charançons (Schupp 1995). Plus les sites sont éphémères, plus la dispersion est favorisée. La dispersion est aussi favorisée dans les sites fermés où les chances d’établissement sont faibles. Kalisz (1991) a suggéré que le temps écoulé dans la banque de graines élimine les génotypes inférieurs si ces génotypes sont susceptibles de vieillir et de mourir dans la banque de graines sans germer. Autrement dit, les traits améliorant la persistance des graines dans le sol seraient soumis à une sélection bien plus intense que soupçonnée. Il est particulièrement ironique que ces traits soient des caractères tégumentaires dont l’héritabilité est strictement maternelle. Les effets de la domestication et les critères des sélectionneurs ont contribué à éliminer ces traits : les graines de l’ancêtre du maïs (téosinte) présente une dormance qui est absente dans les graines de maïs. 

La variabilité environnementale (spatiale et temporelle) accroît l’avantage sélectif de multiples stratégies : certaines plantes produisent plusieurs types de graines présentant des morphologies et des comportements différents (hétéromorphisme). La production de plusieurs classes de graines permet d’échapper aux effets de la densité (compétition des graines d’une plante) et de réduire les risques. Cette stratégie est plus répandue chez les espèces annuelles, dans les régions arides et semi-arides, chez les mauvaises herbes : cette stratégie est particulièrement avantageuse pour les mauvaises herbes des régions arides qui sont exposées à une forte variabilité des habitats. Elle est commune dans les espèces où les graines subissent des contraintes différentes : chaque type de graines se spécialise alors sur un aspect de la variation environnementale à laquelle elles sont prédisposées. Par exemple, le souci (Astéracées) produit trois types d’akènes : certains tombent sous la plante-mère (barochores), d’autres sont dispersés par le vent (anémochores) et d’autres encore par les animaux (zoochores). La morphologie des différents types diverge sous l’effet des pressions de sélection : les akènes dispersés par la pesanteur (barochores) sont lourds, les akènes dispersés par le vent sont ailés et ceux dispersés par les animaux possèdent de nombreux poils recourbés qui s’attachent à la fourrure des animaux.

La principale conséquence fonctionnelle du type d’akènes est la détermination du moment précis de la levée de dormance : dans des milieux où les précipitations sont précoces, certaines Composées produisent des akènes centraux non dormants. Cependant, ces pluies suffisantes pour germer, ne permettent pas l’établissement des plantules : leur imprévisibilité représente un hasard à laquelle la plante répond par la production d’akènes périphériques qui sont dormants. La germination précoce des akènes centraux augmente la mortalité précoce mais confère un avantage reproductif aux survivants, et la production de plusieurs formes d’akènes participe à la réduction des risques sélectionnée par la variabilité temporelle des précipitations.

Les graines à dormance physiologique sont caractérisées par un blocage réversible du développement de l’embryon. Ce blocage est souvent lié à la présence d’un inhibiteur de germination comme l’acide abscissique dont l’action est abolie par la diffusion de cytokine au moment de la germination. C’est la forme la plus répandue sous les climats tempérées où elle se décline sous de multiples aspects. Les perturbations du sol ou du couvert végétal sont connues pour favoriser la levée de dormance. Les espèces annuelles ou pionnières répondent à un retournement du sol par une levée en masse : la suppression du couvert végétal est le facteur proximal qui déclenche la germination de nombreuses graines. En effet, la lumière peut inhiber la germination de nombreuses espèces végétales. Ces espèces possèdent des protéines photo-réceptrices qui inhibent la germination de la graine. La suppression du couvert végétal, qui absorbait le rayonnement solaire, modifie la qualité de la lumière (rapport Infra Rouge / Rouge) que la graine perçoit et à laquelle elle répond en activant une cascade enzymatique qui aboutit à la germination. Ce mécanisme est particulièrement répandu chez des espèces annuelles ou pionnières qui doivent réagir immédiatement à l’ouverture du milieu sous peine d’être éliminées par des concurrentes. En plus de la lumière, l’humidité ou la présence de nitrates influencent aussi la germination mais par des mécanismes qui restent mystérieux. De même, une hypoxie relative (5-10%) favorise le taux de germination des graines par rapport à la concentration normale d’oxygène (21%). En milieu arctique, les espèces annuelles sont rares et la reproduction clonale est favorisée. Dans les milieux désertiques, les températures torrides provoquent une respiration élevée et un vieillissement accru des graines en surface. 

Intégration des conditions environnementales 

Dans la graine s’opère l’intégration de plusieurs fonctions critiques : la masse des graines, la dormance et la dispersion. Les deux derniers traits permettent d’échapper à des conditions défavorables dans le temps et l’espace, alors que la masse des graines améliore les probabilités d’établissement dans des conditions défavorables. Cependant, ces traits sont liés et ne peuvent évoluer indépendamment : par exemple, l’augmentation de la masse des graines influe négativement sur la dispersion. Par contre, la probabilité d’émergence de graines de faible masse est réduite. Il existe donc des compensations qui s’opèrent entre ces traits : si un trait est modifié en réponse à un changement environnemental, les deux autres sont modifiés par une réponse corrélée. 

Différentes stratégies adaptatives sont donc possibles, en fonction de la situation écologique et des traits d’histoire de vie de l’espèce. Un milieu ouvert est a priori favorable à l’établissement des plantules, ce qui annule l’avantage des grosses graines. Par contre, un milieu ombragé occupé par une végétation pérenne favorise les graines de grosse taille qui émergent plus facilement. Les grosses graines seront avantagées dans un milieu aride en raison du développement rapide d’une grosse racine. La diminution de la masse des graines favorise l’augmentation de la dormance et inversement : les réponses corrélées des deux autres traits à la modification d’un trait amortissent les variations des populations végétales et remplissent des fonctions de réduction des risques. La complémentarité et la substitution partielle de ces trois traits diminuent la variabilité globale de manière différente qui peut donc répondre différemment aux changements environnementaux. 
Donc, les conditions environnementales influent sur ces traits et sont enregistrées sous la forme d’un compromis résultant des réponses corrélées de chaque trait : par exemple, la stratégie classique de fuite (forte dispersion, petite graine, faible dormance) est caractéristique des plantes annuelles soumises à de nombreuses perturbations asynchrones de faible intensité. Si la levée de dormance est associée à un mécanisme sensible au climat ou aux conditions biotiques (présence de prédateurs ou de compétiteurs), la dormance peut alors contrôler le site de germination et la distribution spatiale de l’espèce. Ainsi, si des conditions environnementales successives sont corrélées, les effets maternels sont avantageux pour les descendants et permettent l’enregistrement des conditions passées puisque les caractères tégumentaires sont maternels. Par exemple, la masse des graines de soja diminue si une sécheresse survient pendant les stades de formation et de remplissage, mais les autres stades sont sans effet (Roach & Wulff). Il existe une variabilité de la persistance des graines de soja qui est due à des effets maternels : cette variabilité décroît avec le temps, s’il y a absence d’une variabilité environnementale.
Dans les graines de chénopode, la dormance est corrélée à l’épaisseur des téguments et à leur richesse en polyphénols. Les grosses graines proximales de Rumex germent plus lentement qu les petites graines distales (Rathcke & Lacey 1985). La dormance des graines d’orge est lie aux caractéristiques des glumelles qui recouvrent le grain dans l’épi. Ces feuilles protectrices fixent l’oxygène par l’action des polyphénoloxydases : quand la température augmente, l’absorption d’oxygène et l’oxydation des polyphénols augmentent. Cependant, des analyses montrent que seul le contenu en tanins des glumelles est corrélé à la dormance. En effet, la concentration des polyphénols est identique dans les glumelles des caryopses dormants ou non dormants. Une étude a comparé la germination de lignées de tomates déficientes en anthocyane cultivées en conditions optimales ou stressées : la synthèse d’anthocyanes augmente la germination des graines dans des conditions de faible ou forte température, de salinité ou de stress osmotique (Atanassova et al. 1997). 
La graine comme stratégie de réduction des risques

Les causes de mortalité chez les végétaux agissent typiquement sur le stade graine du cycle végétal. Cette phase constitue un tri environnemental des graines stockées au sol. Il est clair que les interactions de la graine avec son environnement orientent les modalités d’établissement des plantules au niveau de la population, ce qui influence les aspects temporels et spatiaux du recrutement à partir de la banque de graines au sol. Comment les processus affectant un niveau d’organisation biologique (graine individuelle) sont-ils traduits en attributs de niveau supérieur (population ou communauté végétale)?  

La dormance est une stratégie permettant un étalement des risques liés à des conditions environnementales défavorables (biotiques et abiotiques) à la fois dans le temps (certaines graines peuvent persister pendant plus d’un siècle) et dans l’espace (dispersion), dans l’attente de conditions de germination optimales. Ces banques de graines limitent aussi les fluctuations de taille des populations végétales et diminuent leur risque d’extinction en tamponnant l’effet négatif des mauvaises années. Au sol, l’accumulation des graines persistantes d’une espèce conduit à la formation d’une banque de graines où des graines d’âge différent coexistent. La conservation in situ des générations successives (cohortes) constitue une mémoire génétique de l’espèce qui reflète les conditions environnementales passées. Cette banque de graines au sol assure le maintien de la diversité génétique de la population locale. Par ailleurs, cette coexistence de plusieurs cohortes de graine au sol a des conséquences majeures sur la composition génétique des populations : les graines peuvent retarder la réponse à la sélection ou la biaiser en faveur des traits présents les années où leur production a été importante. Elles peuvent amoindrir l’effet de nouvelles pressions de sélection en réintroduisant des génotypes anciens. Elles peuvent encore, si elles accumulent des mutations au cours de leur dormance, être source de nouveauté génétique (Cabin 1996). 

La germination représente un stade vulnérable car les plantules possèdent alors une capacité minimale de réponse physiologique et homéostatique. Le temps de germination reflète donc un compromis entre une sélection pour une forte production de graines et une sélection pour une bonne survie des plantules. A ce titre, la variabilité de la masse des graines est commune et a des conséquences sur la viabilité, la germination et l’émergence, la dispersion, la survie et la compétition, en particulier dans des habitats dont l’imprévisibilité est élevée. Les sources de variation de la masse sont nombreuses : la compétition entre ovules dans le fruit, le moment de la fertilisation, la source du pollen, la position de l’ovule, les réponses locales à l’herbivorie ou aux pathogènes. Cette variation de la masse des graines est maintenue dans des milieux présentant une grande variabilité environnementale : les grosses graines sont avantagées en termes de viabilité, d’émergence et d’aptitudes compétitives, mais sont plus susceptibles à la prédation. Bien sur, les changements de la disponibilité des ressources au cours du remplissage des graines imposent des limites physiologiques qui se traduisent par un compromis entre la masse des graines et le nombre de graines initiées. En général, les espèces à grosses graines sont des espèces de succession tardive : ce trait est fortement sélectionné dans les successions tardives dont le couvert végétal limite l’émergence.

Des facteurs biotiques interfèrent aussi avec ces traits : les oiseaux préfèrent les petites graines et évitent les grosses. Ils exercent une sélection sur l’aptitude à la dispersion des graines et l’établissement des plantules : par conséquent, les petites graines colonisent les sites distants et les grosses graines occupent le site parental. Par ailleurs, les populations végétales sont exposées à des différences importantes relatives à l’intensité de la prédation. Cette intensité est elle-même liée à la densité d’insectes présents dans les populations respectives. La prédation des graines a un impact significatif sur le recrutement des plantules par l’intermédiaire des effets sur les ressources contenues dans les graines. En effet, la viabilité des jeunes plantules repose en grande partie sur la possibilité de croître rapidement pour atteindre au plus vite un stade où leur vulnérabilité est moindre. Cette croissance rapide est rendue possible dans les stades initiaux les plus critiques par la présence de réserves protéiques et lipidiques disponibles dans les graines (et, chez les légumineuses notamment, par les cotylédons qui sont photosynthétiques). On mesure dès lors le désavantage causé par la perte d’une partie de ces réserves sur la croissance des plantules encore fragiles.

Mais la prédation influence aussi les mécanismes d’imperméabilisation des graines à dormance tégumentaire, le profil biochimique des exsudats et la transmission de pathologies fongiques ou virales. Par exemple, le parasitisme des graines par les insectes réduit la quantité de ressources accumulées pour le développement des plantules mais influe aussi sur la physiologie des graines, comme la dormance et la production de substances chimiques. L’intensité de la prédation des graines conduit à la perturbation des séquences développementales qui assurent normalement la production et la maturation des graines. Cette prédation entraîne une réduction de la masse des graines et des changements de forme et de couleur. Par ailleurs, elle provoque aussi la rupture des mécanismes d’imperméabilisation responsables de la dormance et affecte l’accumulation de substances chimiques et leur exsudation au cours de l’imbibition des graines. Les lésions provoquées par les prédateurs semblent donc déclencher l’expression précoce d’un programme développemental dont la fonction consiste à imperméabiliser les graines. Ce mécanisme peut être interprété comme une réponse réparatrice adaptative, tentant de restaurer l’imperméabilité, bien que la graine ne puisse complètement éviter la perturbation de la séquence d’évènements coordonnés régulant le développement normal. 

Influences environnementales sur l’inhibition de la germination  
Comme nous l’avons vu, l’acide abscissique inhibe réversiblement la germination de nombreuses graines : cette inhibition est levée par des molécules comme les cytokines, ce qui permet une régulation précise de la germination. L’action de l’acide abscissique a été élucidée récemment : cet acide inhibe la production d’enzymes (protéase et isocitratase) pendant la germination précoce des embryons. Au moment de la germination, la reprise des métabolismes se caractérise par une augmentation de l’utilisation du glucose (glycolyse et cycle des pentoses phosphates). Dans cette optique, la dormance serait due à un déséquilibre de l’utilisation du glucose-6-phosphate entre ces deux voies. Le rapport G6P/G1P est élevé pendant la dormance : la stimulation de la germination par les gibbérellines aboutit à la canalisation du glucose-6-phosphate vers le cycle des pentoses phosphates, ce qui diminue le rapport G6P/G1P. L’oxydation du glucose via le cycle des pentoses phosphates fournit les pentoses qui servent à la synthèse d’aides nucléiques et le pouvoir réducteur (NADPH) nécessaire aux synthèses protéiques (Van Staden et al. 1987).
Les champignons pathogènes comme les Fusarium provoquent la germination via l’activation de ces voies. Pour ce faire, ils miment l’activité des promoteurs de la germination : la fusicoccine (toxine produite par Fusarium) contre les effets inhibiteurs de l’acide abscissique sur la germination des graines de radis et de laitue (Halloin 1976). Cette levée d’inhibition est plus rapide qu’avec les gibbérellines ou cytokines : elle augmente la vitesse et la proportion de germination des graines inhibées par l’acide abscissique et mime les effets de l’auxine en stimulant l’élargissement des graines. Cette convergence des mécanismes de levée de dormance montre l’aptitude des champignons à interférer avec les programmes de développement du végétal : ils induisent la germination des graines infectées qu’ils envahissent rapidement.
Influence des contraintes biotiques sur la cinétique de germination
La germination des graines s’accompagne de l’exsudation de molécules végétales (sucres, acides aminés, défenses chimiques) : la majorité des sucres sont exsudés en 18h (Short & Lacy 1976). En fait, il existe une relation causale entre les quantités de sucres exsudés et l’incidence des maladies fongiques (Short & Lacy 1976). De plus, l’exsudation de delphinidine (anthocyane) par les graines de coton inhibe la croissance du champignon Rhizoctonia solani : cependant, cette inhibition est annulée par l’exsudation de quantités importantes de glucose (Kraft 1977, Hunter 1978). La résistance des variétés dépend donc de l’interaction de ces deux facteurs : les variétés les plus perméables exsudent des quantités importantes de sucres qui annulent l’effet inhibiteur de la delphinidine. Une revue des substances qui influencent la cinétique de germination montre que de très nombreuses molécules (sucres, acides aminés, protéines, acides organiques, flavonoïdes et stérols) stimulent la germination des populations fongiques du sol (Nelson 1990).
La germination des spores fongiques en réponse à l’exsudation de ces molécules végétales constitue une pression de sélection importante pour les plantules. En effet, à une température de 18-25° C, les spores de Pythium ultimum germent en 1,5h, celles de Fusarium solani en 4h. Les téguments des graines sont infectés par Pythium ultimum après 6-10h, les hyphes pénètrent à l’intérieur des téguments au bout de 20h et les cotylédons sont envahis après 40h. En 6 à 12h, tous les graines sont colonisées par Pythium ultimum. De plus, l’incidence des maladies fongiques augmente si le sol est humide et est corrélée à la quantité de sucre exsudée par les graines de plusieurs espèces de Légumineuses (soja, haricot, pois). Ainsi, la susceptibilité aux pathogènes des variétés cultivées a été reliée à leur imbibition rapide qui stimule la germination des populations fongiques du sol (Singh et al. 1992). Dès 1964, Schroth & Cook avaient observé que les graines qui possédaient des téguments fendus exsudaient plus de sucres et d’acides aminés, ce qui favorisait la germination des spores et résultait à une susceptibilité accrue de ces variétés à la fusariose.  
Par ailleurs, l’exsudation des graines âgées ou détériorées est plus rapide : le vieillissement des graines s’accompagne d’une peroxydation des lipides membranaires qui produit des substances volatiles. Les graines âgées émettent plus de substances volatiles, ce qui explique la croissance préférentielle des hyphes vers les graines âgées. Ces substances volatiles augmentent la croissance et la respiration des microorganismes du sol. Elles inhibent la sporulation des champignons (Alternaria alternata, Pythium sp. et Fusarium sp.) qui développent donc des hyphes aériennes. La concentration élevée d’acides gras insaturés et de peroxydase au point d’infection inhibe la formation des spores (Harman 1990). Ces substances volatiles ont une meilleure diffusion dans le sol et sont moins susceptibles d’inactivation que des substances hydrosolubles. Elles présentent les avantages supplémentaires d’être actives à de très faibles concentrations et de ne pas être rémanentes (Nelson 1990). Les champignons sont adaptés à ces signaux qui agissent comme des régulateurs de la croissance fongique : leur concentration (10-9 M) est trop faible pour jouer un rôle nutritif pour les champignons. 
Les champignons peuvent donc affecter significativement la dynamique de la banque de graines au sol de manière directe (décomposition des graines) et indirecte (via la préférence des granivores). Par exemple, les fourmis évitent les graines infectées (Crist & Friese 1993). La persistance des graines dans le sol est donc la résultante de l’interaction entre dormance, atteintes microbiennes et prédation par les granivores. De même, les performances des herbivores et des parasitoïdes sont moindres sur les plantes sauvages : la domestication a entraîné une augmentation ds gousses et des graines, une diminution de l’imperméabilité et de la dureté des téguments et une réduction de la résistance aux pathogènes (Benrey et al. 1993).

Plus généralement, la prédation ou le parasitisme des graines influe sur la structure de la banque des graines de manière directe (masse réduite) et indirecte (infections). Par exemple, le parasitisme de certaines graines d’une ombelle diminue la masse des graines proches inattaquées par rapport à une ombelle témoin (Thompson & Pellmyr 1989). Par ailleurs, la transmission de champignons ou de virus spécialisés par des insectes piqueurs est un mode d’infestation des graines répandu qui influence quels individus germent préférentiellement. Dans le cas de dormance tégumentaire, la prédation a un impact sur l’imperméabilisation: en effet, dès un niveau d’attaque intermédiaire, les mécanismes d’imperméabilisation sont perturbés, aboutissant à l’imbibition spontanée de 50 % des graines (Ceballos et al. 2002). Dans des lots lourdement attaqués, cette proportion dépasse 90 %, ce qui conduit à une quasi-absence de dormance chez ces graines. Cette perméabilité des téguments a également un effet sur la conservation des ressources cotylédonaires: en effet, la graine dormante est imperméable à l’oxygène, ce qui protège les réserves lipidiques et protéiques de dégradations secondaires (peroxydations, changements de conformation des protéines...).

La sélection pour une perméabilité accrue des graines de Légumineuses et pour une absence de défenses végétales dans leurs téguments augmente considérablement leur susceptibilité aux maladies fongiques en stimulant la germination de spores fongiques qui trouvent dans ces graines sans défense une niche écologique plus favorable que le sol (Halloin 1982, Goddy-Lutz et al. 1996). Les graines d’arachide pigmentées sont plus résistantes à Aspergillus flavus (Singh et al. 1992), la résistance du coton à Rhizoctonia solani est associée à l’intégrité des téguments et des concentrations élevées de polyphénols (Goddy-Lutz et al. 1996), les graines de fèves dépigmentées sont plus petites et présentent une susceptibilité accrue et des lésions tégumentaires plus étendues (Cabrera & Martin 1990, Helsper et al. 1994, Duc et al. 1995), les variétés de trèfle perméables et dépigmentées ont une susceptibilité accrue et un rendement moindre (Bekkara et al.). Les lignées imperméables et pigmentées de pois, haricot et pois chiche sont moins susceptibles aux maladies fongiques et s’établissent mieux (Pascual Villalobos & Jellis 1990). 

En plus de consommer les ressources déjà stockées à l’intérieur des graines, les insectes granivores peuvent perturber le développement des graines et réduire l’accumulation ultérieure des réserves (Bates et al. 2001). La réduction de la masse des graines conduit à une valeur sélective réduite, surtout dans des conditions de compétition (Winn 1988). 
Encadré 12 : les mécanismes assurant la persistance des graines de Légumineuses

Les graines contiennent les réserves nécessaires à la croissance des jeunes plantules. Cependant, leur persistance dans le sol en fait une ressource attrayante et prévisible pour toutes sortes de prédateurs (animaux, microorganismes). Pour parvenir à conserver ces réserves pendant les périodes parfois très longues de dormance, des mécanismes de résistance variés ont été sélectionnés chez les graines. Plusieurs niveaux de défense se complètent au sein de l’organisation anatomique des graines : 



1) le premier niveau, le plus important, est constitué par les défenses associées au tégument. Celui-ci représente une barrière mécanique et chimique par la production de substances de défense (production de composés antifongiques). 



2) le deuxième niveau de résistance, d’importance moindre chez la majorité des plantes, est la présence de systèmes de défense chimiques à l’intérieur de la graine. Il s’agit le plus souvent de substances produites en faible quantité au sein des tissus de la graine et destinées à protéger l’embryon des attaques par des microorganismes.

Ces mécanismes n’agissent pas indépendamment les uns des autres et forment au contraire une réponse globale à une imbrication de pressions de sélection s’exerçant sur les graines. Il existe ainsi au sein des graines un réseau de défenses morphologiques, physiologiques et phénologiques (Van Staden 1989). C’est à ce titre que la dormance peut également être considérée comme un mécanisme de défense, car elle permet à la graine de germer dans des conditions environnementales optimales (dont l’absence de prédateurs est une composante déterminante). 

Chez les légumineuses, le développement de l’imperméabilité des téguments confère aux graines leur dormance. Les tanins contenus dans les graines sont impliqués non seulement dans les processus d’imperméabilisation des téguments (Mayer & Marbach 1975 ; Egley 1985) mais aussi dans leur coloration (Cabrera & Martin, 1989 ; Powell et al, 1986). Cette perméabilité des téguments a également un effet sur la conservation des ressources cotylédonaires: en effet, la graine dormante est imperméable à l’oxygène, ce qui protège les réserves lipidiques et protéiques de dégradations secondaires (peroxydations, changements de conformation des protéines...).
Plusieurs arguments plaident pour un rôle fonctionnel spécifique au niveau des téguments : (1) les tanins condenses sont présents dans les téguments des graines de légumineuses et de nombreuses graines à dormance tégumentaire contiennent de fortes concentrations de tannins (jusqu’à 15-20% du poids sec de la graine; Haslam 1988) ; (2) même les espèces herbacées de Lotus dont les parties végétatives ne contiennent plus de tanins les conservent au niveau des téguments (Stafford 1997) ; (3) des lignées sauvages annuelles et pérennes de Glycine possèdent toujours des téguments pigmentés dans les populations naturelles de ces lignées, le métabolisme secondaire est canalisé vers la biosynthèse de tanins (Wang et al.1994). Il y a plusieurs décennies, Marbach and Mayer (1974, 1975) ont montré que la polymérisation enzymatique des tannins était impliquée dans l’imperméabilisation des téguments de 3 espèces de pois (Pisum sativum, P. fulvus et P. elatius). 
…/…
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Depuis, ce mécanisme a été impliqué dans la dormance de nombreuses graines qui présentent une dormance tégumentaire et qui appartiennent à des lignées ayant évolué de manière indépendante : Malvaceae (coton, Abutilon theophrastii, Anoda cristata, Sida spinosa), Boraginaceae (Cynoglossum officinale, Anchusa sp.), et Fabaceae (Sesbania macrocarpa, Crotalaria spectabilis, Robinia pseudacacia). Chez Sesbania macrocarpa (= S. exaltata), l’implication de la peroxydase tégumentaire dans l’imperméabilisation et la dormance de la graine a été démontré (Egley et al. (1985). En plus d’une protection des ressources lipidiques de l’oxydation, l’imperméabilisation des téguments confère la dormance et un mécanisme défensif à ces graines. Le fait que ce mécanisme soit conservé entre familles sans parenté phylogénétique suggère une évolution convergente ou parallèle de ce mécanisme, ce qui souligne sa signification adaptative. 
L’implication de la peroxydase et des tanins dans l’acquisition de la dormance ainsi que dans la défense des jeunes plantules confirme la multifonctionnalité de ces molécules. Par ailleurs, ces molécules sont gratuites pour les plantules puisqu’elles se trouvent au niveau des téguments où elles sont placées par la plante-mère. Les tannins participent aux mécanismes de résistance des graines dormantes, leur permettant de persister dans le sol pendant de très longues périodes. Il y a donc intrication des barrières physiques (téguments imperméables) et biochimiques (tanins, peroxydase, flavonoïdes) des graines en un fonctionnement concerté assurant la persistance des graines dans le sol, leur maintien en état de dormance et la défense des jeunes plantules au moment de l’imbibition.

Une autre conséquence de l’origine maternelle des caractères tégumentaires est l’existence de différences non génétiques entre les graines d’une même plante. Par exemple, en cas de limitation des ressources que la plante-mère peut investir dans les graines, les graines des niveaux inférieurs ont en général une masse supérieure, étant les premières servies. Cette masse supplémentaire est un avantage pour les plantules en compétition : ces graines peuvent émerger de profondeurs plus importantes et possèdent une plus grande vitalité à un stade vulnérable de croissance. Par contre, les petites graines sont avantagées en termes de dispersion et de colonisation de milieux ouverts et perturbés. 

Le parasitisme des graines par les insectes réduit la quantité de ressources disponibles aux plantules, perturbe l’imperméabilisation des téguments et la dormance des graines (épaississement et lignification précoce des téguments, accumulation de tanins), modifie l’accumulation et l’exsudation des métabolites secondaires de la graine, et peut aussi favoriser la transmission de nombreuses pathologies (fongiques ou virales) aux graines. D’ailleurs, de nombreux micro-organismes sont adaptés à ce mode de transmission par des insectes piqueurs qu’ils utilisent comme vecteurs pour atteindre l’intérieur des graines (Harman 1983).

De même, la prédation des graines d’une plante n’est pas uniforme : cette variabilité dépend de l’intensité du parasitisme qui est fonction de la densité des insectes. Puisque les réponses biochimiques adaptatives de la graine portent principalement sur les caractères tégumentaires, la combinaison de tous ces facteurs aboutit inévitablement à une variabilité des caractères tégumentaires exprimés par les graines issues d’une même récolte.

Une masse de graine réduite a probablement un effet fortement négatif quand un environnement abiotique soumis à des fluctuations imprévisibles laisse seulement une fenêtre étroite pour l’établissement des plantules. C’est le cas d’habitats caractérisés par de fortes variations du niveau d’eau dans lesquels les plantules doivent croître rapidement pour atteindre une taille qui les met à l’abri de la submersion. Cette croissance initiale rapide est permise par les réserves énergétiques de la graine et par les cotylédons photosynthétiques des Légumineuses. Une perte substantielle de réserves peut donc réduire fortement la croissance et la survie des plantules présentant ces traits d’histoire de vie. 
Effets de la domestication sur la biologie des graines

Depuis la révolution néolithique, la domestication des semences par l’homme s’accompagne de la sélection de traits désavantageux pour l’espèce (maintien du grain sur l’épi par exemple). Pour être précis, chaque caractère présente une certaine variabilité dans les populations naturelles et il est possible de sélectionner les individus que l’on reproduit en fonction de l’état d’un caractère. Même si le maintien du grain sur l’épi limite la dispersion, cette tendance est présente au sein d’une population de graines et le sélectionneur peut choisir ces individus pour la reproduction. Même si elle facilite la moisson, la maturité synchrone des épis augmente le risque de destruction des graines en cas de survenue d’un pathogène ou d’un parasite : dans les populations naturelles, l’hétérogénéité de la maturation est sélectionnée en raison de ses propriétés de réduction des risques. Après 1945, la sélection des semences s’est effectué sur les critères nouveaux des variétés améliorées (pailles courtes, absorption d’intrants). L’utilisation de substances qui raccourcissent les pailles conduit à une disposition uniforme des épis sur un même niveau : cela empêche la circulation de l’air et favorise la transmission de pathogènes fongiques d’un épi à l’autre. La densité à laquelle ces variétés sont semées ne fait qu’accroître ce phénomène : la solution technique consiste alors à utiliser des substances antifongiques, ce qui élimine les associations symbiotiques (endomycorhizes) des champs. 

Chez les espèces domestiquées, la sélection artificielle exercée par l’homme a favorisé les graines comestibles, pauvres en composés antinutritionnels (tanins, alcaloïdes) et qui germent dès qu’on les sème (Powell et al. 1986 ; Van Staden et al. 1989). Chez les graines de Légumineuses en particulier qui sont riches en défenses chimiques, les sélectionneurs ont sélectionné des lignées pauvres en tanins considérés comme des facteurs antinutritionnels. Ces graines possèdent des téguments minces et s’imbibent spontanément. Cependant, l’établissement des plantules de ces lignées est particulièrement mauvais (Powell et al. 1986; Cabrera & Martin 1989; Pascual Villalobos & Jellis 1990). L’absence de tanins dans les téguments est corrélée avec des taux accrus d’exsudation et une susceptibilité accrue aux maladies fungiques (fonte des semis). La présence de tanins dans les téguments a été contre-sélectionnée au cours de la domestication et la répression de leur synthèse empêche l’imperméabilisation des téguments, ce qui diminue la proportion de graines dormantes. Cette interprétation est pleinement soutenue par les études génétiques de lignées sauvages et domestiquées : Wang et al. (1994) montre que la sélection humaine sur les traits des graines a activement favorisé les mutations aboutissant à des génotypes non dormant et dépigmentés et que de tels génotypes ne survivent pas dans les populations naturelles.

Ces variétés domestiquée sont systématiquement plus susceptible que leurs parents sauvages aux pathologies de pré-émergence (Powell et al. 1986, Cabrera and Martin 1989, Pascual Villalobos and Jellis 1990,  Helsper et al. 1994) et aux dommages causés par les insectes (Simmonds et al. 1989). Au champ, la perte de traits relatifs à la dormance aboutit à un faible recrutement des lignées domestiquées quand elles sont en compétition avec des mauvaises herbes ou des lignes sauvages en général (Bello et al. 1995). Ainsi, la compétition avec les adventices réduit l’établissement, la croissance et le rendement des lignées agronomiques (Eaton et al. 1976, Bello et al. 1995). Les espèces cultivées sont souvent envahies par les mauvaises herbes, ce qui suggère de meilleures aptitudes compétitives chez les mauvaises herbes  par rapport aux plantes domestiquées (Patterson 1982). Dans le sud-est des Etats-Unis, les mauvaises herbes constitue un problème récurrent dans la gestion des cultures. Il faut souligner que la plupart des mauvaises herbes les plus sérieuses appartiennent à des familles qui possèdent une  dormance tégumentaire (Fabacées, Malvacées et autres). Ces mécanismes sont fortement avantageux pour les plantules à un stade critique puisque le cout métabolique des enzymes ou des ARNm présents dans la graine sont imputés à la plante-mère. La  localisation des tanins dans les téguments remplit une double fonction, à savoir la défense et la dormance. 
La structure anatomique de ces graines résulte d’une séquence ontologique strictement canalisée qui intègre les multiples fonctions de réduction des risques. Elle représente un cadre efficient d’où peuvent émerger des adaptations particulières. Cependant, la convergence morphologique des graines appartenant à ces lignées indépendantes est remarquable : les téguments riches en polyphénols présentent une zone spécialisée pour l’absorption d’eau (chalaze des Malvacées et strophiole des Fabacées), un hile complexe avec un parenchyme riche en polyphénols, un mécanisme d’imperméabilisation identique qui repose sur une séquence développementale canalisée. Cette organisation anatomique canalise les fluides pénétrant dans la graine : le hile est une interface avec le milieu extérieur et les fluides déchargés dans la graine par les vaisseaux de la gousse s’enrichissent en polyphénols à leur passage. Dans les deux familles, les variétés pigmentées présentent une susceptibilité moindre aux pathogènes et de meilleures chances d’établissement. 

Finalement, un programme développemental précisément régulé qui intègre plusieurs fonctions critiques d’histoire de vie (masse des graines, dormance et dispersion) est nécessairement perdu quand les plantes sont sélectionnées pour de faibles concentrations de défenses chimiques et des téguments perméables. Par conséquent, des auteurs ont suggéré que la très faible émergence des plantules de variétés domestiquées plaide pour une sélection pour des taux intermédiaires de tanins (Cabrera & Martin 1989, Pascual Villalobos & Jellis 1990). L’utilisation de lignées sauvages de pois chiche pour augmenter le rendement a même été suggérée par Singh et Ocampo (1997) : les hybrides présentent un phénomène d’hétérosis (vigueur hybride) qu’ils interprètent comme l’effet d’une combinaison favorable de gènes. La plupart des hybrides possèdent des graines plus lourdes que la variété cultivée et présentent des traits (gousses déhiscentes, propagations végétatives) qui ont été contre-sélectionnés dans les variétés cultivées. Ils démontrent que les effets maternels liés aux téguments ont une influence importante sur la production de graines. 

La sélection sur les semences s’est rarement préoccupée de conserver des mécanismes tégumentaires pour plusieurs raisons : 

1) d’abord par ignorance : ces adaptations ne sont souvent présentes que dans les variétés sauvages, auxquelles les généticiens et agronomes ne s’intéressent que comme origine de gène de résistance ;
2) le tégument des graines est un tissu maternel qui reflète le génotype de la génération précédente. Il ne procède donc pas de l’expression d’un gène embryonnaire. Les conditions environnementales à laquelle la plante-mère est exposée influencent le développement du sac embryonnaire et de l’embryon. Ces conditions affectent aussi ce tissu multifonctionnel qui intègre l’état de l’environnement ayant prévalu à la formation des graines (carences nutritionnelles, sécheresse, parasitisme). L’investissement maternel dans les graines est sélectionné puisqu’il garantit une continuité et une cohérence des stades graines et plantules et améliore le succès reproducteur de la plante-mère. 

3) le régime de sélection en station expérimentale élimine ces adaptations locales qui sont maintenues par la variabilité spatio-temporelle des conditions environnementales. Le régime de sélection pratiqué en station se caractérise par une homogénéité des conditions de sélection. Le milieu est artificialisé pour que les conditions environnementales soient optimales (nutrition abondante, élimination des compétiteurs et pathogènes par des traitements phytosanitaires). 
Cette uniformité des conditions environnementales empêche la divergence des caractères tégumentaires au sein de la population de graines, ce qui exclue le développement d’adaptation locale. En effet, la variabilité des traits maternels dans les populations naturelles est maintenue par la variabilité et l’imprévisibilité des milieux naturels où chaque microsite offre des conditions environnementales différentes en termes de nutriments et de parasitisme. Chaque microsite est l’occasion pour la graine de se spécialiser sur une partie de la variation environnementale, ce qui aboutit à une énorme diversification des caractères tégumentaires au sein de la population. Les conditions environnementales de la mère influencent les graines par l’intermédiaire des hormones qui régulent le développement et la maturation des graines.
L’enregistrement des conditions du milieu par le tégument est un mécanisme ignoré qui présente pourtant une importance écologique capitale : par exemple, une sécheresse prolongée diminue la sécrétion de cytokines racinaires, ce qui ralentit le flux minéral dans la tige et conduit à des graines plus imperméables. Cette séquence est adaptative puisque l’absence de précipitations est prédictive de l’état des nappes phréatiques dans un futur proche. Même les graines à dormance tégumentaire issues d’une même mère peuvent présenter un polymorphisme de germination qui couvre un gradient étendu de réponses liées aux différences de perméabilité (degré et vitesse d’imbibition). L’influence des conditions environnementales est encore plus évidente pour les graines à dormance physiologique.
La sélection de semences en conditions uniformes et optimales élimine la variabilité spatio-temporelle qui favorise la spécialisation d’une graine à un environnement local (microsite) : en annulant la variation environnementale, elle épuise la variabilité des caractères tégumentaires. Par conséquent, tous les caractères non embryonnaires sont homogènes, ce qui constitue une perte considérable de diversité et une élimination des processus de réduction des risques par la plasticité adaptative des graines. On comprend dès lors pourquoi les rendements en station expérimentale peuvent atteindre le double des rendements en milieu naturel (Griffon 2005).
Il faut rappeler ici que l’inscription au catalogue des semences est conditionnée à des critères de distinction, homogénéité et stabilité (DHS) et valeur agronomique et technologique (VAT). Ces critères sont parfaitement aberrants : ils réduisent la plasticité des variétés cultivées de chaque espèce en fixant un ensemble de traits, ils excluent les processus épigénétiques qui génèrent inévitablement de la variation, ils suppriment le polymorphisme de chaque trait au sein de la population, ils annihilent les propriétés de réduction des risques présentes dans les populations naturelles.  

Globalement, la domestication a conduit à une érosion de la diversité génétique au sein de l’espèce. Par exemple, le Mexique recèle 25000 variétés locales de maïs, l’Inde et l’Irak plusieurs milliers de variétés de riz et de blé. Cette diversité intraspécifique reflète la diversité d’adaptations locales présentes dans ces populations végétales. Cette diversité constitue un réservoir de caractères qui peuvent être utilisés pour la sélection de nouvelles variétés mieux adaptées aux conditions locales. Suite au tsunami de 2004, les rizières situées sur des basses terres ont été envahies par l’eau salée : les variétés cultivées dans ces champs ont subies de lourds préjudices. Dans les mois qui ont suivi, des repousses spontanées sur ces sols salés ont permis de sélectionner des variétés tolérantes à des niveaux de salinité très élevés (Shiva 2006). La diversité locale est capitale : sans variabilité du caractère, ces lignées n’auraient pas pu exprimer cette tolérance à la salinité.
Autre exemple, les grains de céréales contiennent des molécules (acide férulique, dérivés caféiques..) qui participent à la protection du grain (Ceballos 1993). Localisées au niveau des téguments, en particulier dans l’assise protéique, les pratiques industrielles modernes éliminent cette assise qui colore la farine. Mais ces substances antioxydantes protégeaient la farine d’altérations biochimiques : l’addition de molécules synthétiques remplit aujourd’hui ce rôle protecteur. Plus généralement, ces molécules qui remplissent un rôle protecteur, sont localisées dans les épidermes (peau des fruits), au niveau de l’écorce pour les aliments solides. En raison des fonctions qu’ils jouent pour la plante, on les retrouve au niveau des interfaces de la plante avec son environnement. 

Applications agroécologiques
Optimisation de la capture du rayonnement solaire dans les agro-écosystèmes

Energie lumineuse, photosynthèse et stress oxydatif

Comme nous l’avons vu, l’énergie solaire constitue le moteur de l’évolution de la biosphère : les végétaux grâce à la photosynthèse sont les producteurs primaires dont les êtres hétérotrophes dépendent. La capture de la lumière par les végétaux met en jeu l’appareil photosynthétique qui est localisé dans les feuilles : il existe de nombreuses adaptations végétales qui visent à optimiser cette capture des rayons lumineux. Par exemple, la disposition alterne des feuilles le long de la tige diminue l’ombre portée des feuilles supérieures et permet aux feuilles inférieures d’augmenter leur efficacité photosynthétique. Cependant, la photosynthèse conduit à la production transitoire d’espèces oxydatives qui désorganisent les membranes cellulaires et génèrent un stress oxydatif dont les feuilles doivent se protéger. L’épaississement des cuticules constitue certes une protection efficace qui diminue les radiations nocives mais qui présente l’inconvénient de diminuer la quantité de lumière qui atteint l’appareil photosynthétique. 

Comme toujours, les plantes vont réussir à concilier ces contraintes opposées avec une élégance et une sophistication uniques. Ainsi, elles ont développé des stratégies alternatives qui ne diminuent pas l’efficacité photosynthétique tout en évitant les lésions tissulaires provoquées par les rayons UV (encadré 13). Ces adaptations sont biochimiques et n’excluent pas des réponses à plus ou moins long terme de type acclimatation que nous verrons après.

La photosynthèse génère tout un ensemble de molécules oxydatives (ion hydroxyl, superoxyde, radical péroxyl, oxygène singulet, eau oxygénée) qui sont réduites dans les vacuoles par des antioxydants végétaux comme la vitamine C (acide ascorbique) et des enzymes de détoxification (peroxydase, superoxyde dismutase). Le cas de l’eau oxygénée (H2O2) est particulier : stable, elle diffuse librement à travers les membranes et les cellules végétales l’accumulent dans des conditions de stress (par exemple lors de l’activation des voies de défenses induites par l’acide salicylique). Dans les vacuoles, H2O2 est réduite par le système peroxydase vacuolaire / flavonols.

Les polyphénols jouent un rôle de filtres UV au niveau de l’épiderme : l’irradiation par des UV induit l’accumulation de flavonols et d’anthocyanes dans ce tissu (Takahama and Oniki 1997). Certains flavonoïdes (anthocyanes, flavonols, dérivés hydroxycinnamiques) interviennent aussi comme donneurs d’électrons à la peroxydase vacuolaire et limitent la propagation aux tissus voisins du stress oxydatif généré par la photosynthèse : au cours de son développement, l’activité antioxydante de la membrane des chloroplastes augmente de manière importante (Yamasaki et al. 1997). Il faut souligner un point important : la vitamine C s’accumule au cours du développement mais est initialement absente. La corrélation négative entre les concentrations de vitamine C et de flavonols antioxydants reflète la diminution du besoin de flavonols antioxydants avec l’augmentation des taux de vitamine C : cela signifie que les flavonols sont particulièrement importants au stade plantule que l’on sait critique dans l’établissement des plantes. Cependant, si ces mécanismes viennent à être dépassés (par exemple si la vitamine C dont le rôle consiste à réduire les flavonols oxydés est absente), la peroxydation de deux flavonols peut créer un produit de polymérisation irréversible qui s’accumule au niveau des lésions irréversibles générées. Les lignées intolérantes aux UV présentent une augmentation de l’oxydation des lipides membranaires et du système ascorbate / peroxydase (Yamasaki et al. 1997). Ces mécanismes jouent un rôle majeur dans les lésons et les dommages provoqués par les rayons UV.
Encadré : photosynthèse, transport d’électrons et stress oxydatif

L’accumulation d’écrans UV (flavonoïdes, cutines) au niveau de l’épiderme mais aussi au sein du tissu foliaire permet de conserver une efficacité photosynthétique élevée tout en bloquant les radicaux libres (Yamasaki et al. 1997). Cela est confirmé par le fait que des mutants d’Arabidopsis déficients en écran UV sont hypersensibles aux radiations UV-B (Li et al. 1993). Dans les feuilles, le système photosynthétique de transport d’électrons est la source d’espèces réactives oxydatives (ERO). Pour éviter la toxicité de ces molécules, les chloroplastes possèdent un système de détoxification (le cycle ascorbate-glutathion) et il a été suggéré que les flavonoïdes éliminent les espèces réactives oxydatives de la même manière que la vitamine E ((-tocophérol) et les caroténoïdes. En fait, Yamasaki et al. (1997) ont démontré que les flavonols agissent comme donneurs primaires d’électrons pou la peroxydase vacuolaire.

Ainsi, au sein de deux tissus adjacents comme l’épiderme et le mésophylle, la répartition des composés s’effectue en fonction de leurs propriétés chimiques. Des changements structuraux mineurs génèrent des propriétés et des fonctions différentes: le patron d’hydroxylation du cycle B influence non seulement la solubilité et la diffusion à travers la membrane biologique, mais aussi l’activité de la molécule. Par exemple, les glycosides du kaempférol (HO en 3’) sont apolaires et agissent comme filtres UV au niveau de l’épiderme où ils sont englobés dans des substances lipophiles (cires, cutines...). Pourtant, ils ne jouent aucun rôle significatif dans l’élimination du H2O2 (Yamasaki et al. 1997). A l’inverse, la rutine (HO en 3’, 4’) possède la structure catéchol du cycle B, qui est déterminante pour l’efficacité antioxydante in vivo (Takahama and Oniki 1997). Ce composé se retrouve dans les cellules du mésophylle où il fonctionne en détoxifiant les ERO générées par la photosynthèse. La modulation différentielle de l’activité est possible parce que les doubles liaisons conjuguées sont critiques pour l’activité écran UV. Les flavonoïdes faiblement oxygénés comme les glycosides du kaempférol agissent comme filtres UV dans les assises épidermiques où ils diffusent alors que les composés oxygénés agissent préférentiellement comme capteurs radicalaires dans les cellules du mésophylle (Takahama et Oniki 1997). De plus, des flavonoïdes répandus autres que les flavonols présentent des propriétés antioxydantes et sont impliqués dans divers aspects protecteurs : en plus de leur activité d’écran UV, les anthocyanes de l’épiderme éliminent  le H2O2 : ce sont de bons donneurs primaires d’électron pour la peroxydase vacuolaire et contribuent donc à la protection contre les lésions oxydatives. En fait, les symptômes de lésions induites par la lumière comme chez des mutants intolérants à une forte intensité lumineuse suggère qu’une irradiation excessive génère un stress oxydatif qui est responsable des lésions observées (brunissement des assises épidermiques, oxydation des polyphénols). Ces lésions sont évocatrices de toxicité induite par les UV-B et les changements au cours du vieillissement des flavonoïdes et de l’ascorbate suggèrent un remplacement dynamique pendant l’expansion de la feuille et la sénescence  (Yamasaki et al. 1997). Ainsi, quand les ERO générées par le stress oxydatif dépasse les capacités de détoxification du système peroxydase/polyphénols/ascorbate, l’absence d’ascorbate ne permet plus la réduction des phénols oxydés et des produits de polymérisation sont générés de manière irréversible (Yamasaki 1997). 

Réponse d’acclimatation des végétaux
La sortie de l’eau, qui exposait les cellules végétales à l’action du rayonnement UV, a donné lieu à une réponse globale présente chez les végétaux. Cette réponse combine des mécanismes morphologiques (changement de l’architecture végétale), physiologiques (épaississement des cuticules) et biochimiques (induction de dérivés cinnamiques dans les cires et cuticules). Le schéma suivant récapitule l’ensemble de ces modifications au niveau du végétal stressé. Les modifications induites vont toutes dans le sens d’une réduction de l’efficacité photosynthétique : la réduction de la taille et de la surface des feuilles diminuent la surface d’interception de la lumière, donc la quantité de lumière atteignant le tissu photosynthétique. La réduction du nombre de stomates par lesquels le CO2 est absorbé, l’épaississement de la feuille et de la cuticule et les changements biochimiques induits (composition des cuticules et écran UV) diminuent aussi l’efficacité photosynthétique du végétal. L’excès de rayons UV aboutit donc à une réduction drastique de l’efficacité photosynthétique qui est vitale : l’absence de réponse d’acclimatation conduirait en effet à des lésions irréversibles qui seraient fatales à la plante.
La compréhension de cette réponse justifie pleinement les aménagements agroforestiers et les cultures étagées ou sous couvert. A l’inverse, l’irrigation par aspersion des champs de maïs au plus fort du rayonnement solaire, comme on peut le voir chaque année dans le sud-ouest, est injustifiable : l’eau produit un effet de loupe sur les feuilles qui concentre le rayonnement solaire et accroît les nécroses causées par la brûlure des tissus foliaires. La réponse classique de fermeture des stomates qui favorise la conservation de l’eau empêche aussi l’absorption du CO2 par les stomates, ce qui bloque la photosynthèse aux chaudes heures de la journée. La présence d’un couvert (étage arboré) permet d’éviter l’essentiel de ces désagréments qui ont des répercussions importantes en termes de rendement. Par ailleurs, la présence de cultures multiples augmente le rendement produit à l’hectare. 
Par ailleurs, le principal facteur d’accroissement de la productivité sur lequel l’homme peut facilement agir sans conséquence négative est l’optimisation de la couverture du sol pour capter tout le rayonnement solaire qui tombe au sol. Le principal gain de productivité pour l’agriculture mondiale réside dans la couverture des sols qui présente l’avantage supplémentaire de limiter l’érosion des sols, de maintenir la fertilité et la structure du sol. L’utilisation d’engrais verts permet de fixer les sols, de les enrichir en azote (légumineuses) et d’augmenter le taux d’humus de la parcelle (compostage de surface).
La figure suivante montre les réponses d’acclimatation des végétaux à un excès de rayonnement UV-B (les plus nocifs pour les plantes).
Cultures associées et semis direct

Le travail du sol par des labours profonds déstructure les horizons du sol et bloque l’activité des vers de terre et autres organismes dont les mouvements souterrains sont gênés par le tassement provoqué par les outils mécaniques (par exemple, semelles de labours). De plus, l’absence de couverts végétaux limite la présence de ses animaux en surface à cause de la prédation élevée (par les oiseaux) qui y règne. Les mouvements des vers anéciques, qui normalement circulent et transportent la matière organique d’un horizon à l’autre, diminuent de manière importante, ce qui a des répercussions négatives sur la texture et la porosité du sol. 

Ce sont ces raisons qui ont poussé les agronomes à développer des techniques simplifiées qui visent à réduire ces impacts négatifs. Ainsi, la réduction du travail du sol est un processus d’innovation dans lequel l’agriculteur et les pratiques mises en œuvre coévoluent avec l’agro-écosystème (accroissement de la matière organique en surface, augmentation de la biodiversité). Ce processus d’innovation va donc bien au delà d’un simple changement de pratiques de travail du sol : il reconfigure le fonctionnement de l’agro-écosystème et sa gestion.
L’idée est de mettre en place une plante de couverture qui peut rester sur la parcelle plusieurs années. Les cultures commerciales sont semées directement dans ce couvert vivant, ce qui conduit à cultiver deux cultures associées sur la parcelle. Après la récolte, la plante de couverture est toujours vivante et peut assurer les fonctions d’une culture intermédiaire sans avoir besoin de la semer. Le développement d’un couvert végétal actif toute l’année peut permettre de gagner en efficacité pour étouffer les adventices, améliorer l’état structural, accroître le taux de matière organique, lutter contre l’érosion, réduire les pollutions et augmenter la biodiversité. L’activité biologique de ce couvert vivant peut donc permettre de développer ce que les écologues appellent la facilitation, c’est-à-dire une modification du milieu dans un sens favorable pour la culture commerciale : davantage de porosité, moins d’adventices…. À l’inverse, ce couvert végétal peut entrer en compétition avec la culture commerciale et réduire ainsi le rendement obtenu. Tout se joue donc autour de cet équilibre entre compétition et facilitation : comment choisir et gérer une plante de couverture pour augmenter la facilitation et diminuer la compétition ?

Une expérimentation a été mise en place en 2002 pour étudier le fonctionnement de 6 plantes de couverture associées à une culture de blé en semis direct. Elle se situe sur l’unité expérimentale de Grignon près de Paris. Les 6 couverts testés (2 graminées et 4 légumineuses) sont la fétuque rouge (Festuca rubra), la fétuque ovine (Festuca ovina), le trèfle blanc (Trifolium repens), le lotier corniculé (Lotus corniculatus), la minette (Medicago lupulina) et la luzerne (Medicago sativa). Le blé a été semé en direct (semoir Semeato) dans ces couverts vivants préalablement fauchés en novembre 2002, 2003 et 2004. Ces associations sont comparées à deux traitements témoins : l’un conduit en semis direct sans plante de couverture et l’autre en labour conventionnel. Au total, ces 8 traitements sont répétés quatre fois. La première année (2002) aucun traitement herbicide n’a été effectué sur les associations pour étudier l’impact de ces systèmes sur le développement des adventices. 
Les rendements de blé obtenus sur les traitements témoins (labour et semis direct sans plante de couverture) montrent que, le non-travail du sol n’a pas eu d’impact sur le rendement du blé (80 q/ha) en 2004 et 2005. Les rendements sur la campagne 2002-2003 sont plus faibles en raison d’une sécheresse printanière qui a entraîné un stress hydrique important sur ces terres assez superficielles. En 2002-2003, l’association avec une plante de couverture a entraîné de fortes baisses de rendement en raison de la compétition qu’a exercée ce couvert vivant sur le blé. Cette compétition s’est également exercée sur les plantes adventices dont l’infestation en absence d’herbicide a été fortement réduite par certains couverts, notamment les légumineuses. A partir de 2003, la stratégie herbicide s’affine selon deux objectifs : lutter contre les adventices si la plante de couverture n’y parvient pas ou freiner la plante de couverture si elle devient trop compétitive pour le blé (herbicides spécifiques à faible dose qui limitent leur croissance sans les tuer). Sur légumineuses par exemple, une application d’Allié à 10 g/ha réalisée mi-mars a permis d’améliorer le rendement du blé associé à des couverts vivants, qui atteint plus de 60 q/ha en 2004 et 2005. En bref, l’enjeu consiste à remplacer le contrôle mécanique (travail du sol) ou chimique (traitements phytosanitaires) des plantes adventices par l’utilisation des régulations biologiques : création de porosité par les racines et les vers de terre, étouffement des adventices par des plantes de couverture, fixation symbiotique d’azote…. 
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Une des clés de la réussite est donc d’arriver à gérer les compétitions qui s’exercent entre le blé, la plante de couverture et les plantes adventices. Il s’agit en particulier d’une compétition pour la lumière : l’évolution de l’interception du rayonnement par le blé et le lotier associés ou par le blé et la luzerne associés montre que le blé est dominant sur la plante de couverture et qu’il intercepte la majeure partie du rayonnement. Cependant, la part interceptée par la luzerne n’est pas négligeable alors que le lotier est beaucoup moins compétitif (architecture aérienne moins compacte). Le pilotage de cette compétition au cours du temps peut rendre ces systèmes plus performants en jouant sur plusieurs leviers : le choix de la plante de couverture (variétés, espèces) et sa gestion au cours du temps (fauche avant semis, herbicides non létaux au printemps…) mais également le choix des blés cultivés (variétés plus hautes et plus feuillues) ou encore d’autres espèces (comme le triticale et le seigle). Les variétés anciennes de blé à pailles longues, qui sont à l’essai chez des paysans du Réseau Semences Paysannes, parviennent parfaitement à ces systèmes complexes.
Par ailleurs, l’impact de ces systèmes sur l’évolution de la porosité du sol est bénéfique. L’observation de coupes a permis de quantifier et de déterminer la porosité du sol à partir d’une analyse de la forme des pores : les pores tubulaires sont créés par un agent biologique (racines, vers de terre…), les fissures sont d’origine climatique (humectation/dessiccation, gel/dégel) et les pores d’assemblage d’origine mécanique (outils de travail du sol). En novembre, la très forte porosité (34 %) de la parcelle labourée se caractérise par une forte proportion de pores d’assemblage créés par la charrue et les outils de reprise superficielle. La porosité des traitements conduits en semis direct est plus faible et essentiellement d’origine climatique et biologique. En mai, l’état structural du sol a évolué. Le labour s’est rappuyé pour atteindre une macroporosité de l’ordre de 10 % en surface et 4 % dans l’horizon 10-20 cm. La macroporosité a également diminué dans le traitement en semis direct sans couvert pour atteindre 4 % en surface et 5 % en dessous. Par contre, elle a augmenté dans le traitement en semis direct avec couvert vivant de luzerne pour atteindre 9 % en surface et 8 % en dessous, des valeurs proches ou supérieures à celles obtenues sur le traitement labouré. La porosité d’origine biologique représentait 29 % de la porosité totale en labour, 45 % en semis direct et 55 % en semis direct avec couvert de luzerne. Des résultats similaires ont été obtenus avec l’association blé-lotier. Ces résultats illustrent la capacité des plantes de couverture à créer ou maintenir de la porosité dans des parcelles en semis direct. 
Maintenir un couvert vivant en culture associée avec le blé en semis direct, peut donc contribuer à étouffer les adventices et augmenter la porosité du sol. D’autres résultats obtenus à l’Inra de Grignon et Versailles ont montré que ces couverts vivants pouvaient être très efficaces pour recycler de l’azote minéral et fournir de l’azote au système par fixation symbiotique s’il s’agit de légumineuses. Cependant, la maîtrise de ces systèmes suppose une connaissance suffisante pour éviter la compétition et les baisses de rendement qui en résultent, même si l’exemple choisi montre qu’on peut d’ores et déjà atteindre 70 q/ha pour un potentiel de 80 q/ha de blé. L’enjeu est donc de développer les connaissances sur les régulations biologiques au sein de ce système pour parvenir à gérer l’équilibre entre compétition et facilitation. 
L’association de plusieurs techniques au sein d’itinéraires culturaux permet de valoriser les apports de chaque technique de manière synergique : l’agriculteur participe à la formation d’un cercle vertueux (couverture et structuration du sol-contrôle des adventices-productivité), à l’inverse du cercle vicieux de l’enchaînement de la Révolution Verte (labours profonds-monocultures-sols nus) voué à une érosion maximale. Même si la combinaison d’outils mécaniques lourds, de traitements phytosanitaires et d’artificialisation extrême de la parcelle (monoculture sans compétiteurs) a eu des conséquences positives sur les rendements, elle aboutit à la formation d’un cercle vicieux de dégradation de la fertilité naturelle des sols (voir chapitre 3). La désertification des sols provoquée par les pesticides accroît encore la dégradation de la porosité du sol et son tassement mécanique. 
Encadré : Les Techniques Sans Labour (TSL)
Le principe des Techniques Sans Labour (TSL) consiste à laisser les résidus de cultures à la surface du sol pour favoriser la restitution de la matière organique (MO) au sol. La redistribution des résidus de récolte et d’éventuelles matières organiques sur une faible profondeur de sol concentre les différents pools de la MO (résidus, biomasse microbienne, métabolites, C stabilisé) dans les horizons de surface (Andrade et al. 2003). Les profils de sols labourés présentent une distribution homogène de la biomasse microbienne sur la profondeur du labour, alors qu’elle présente un gradient vertical en TSL où elle se concentre à la surface du sol. En effet, la biomasse microbienne se développe préférentiellement au sein des horizons où les résidus de cultures sont enfouis (Andrade et al. 2003). Par ailleurs, cette répartition est également modifiée par le niveau de compaction généré par les différentes techniques de travail du sol : la biomasse microbienne diminue dans les zones compactées, notamment dans les horizons fragmentés par les outils. 
Ces Techniques Sans Labour (TSL) présentent plusieurs avantages agronomiques: elles limitent les phénomènes d’érosion, de battance et d’évaporation. Le non labour favorise l’augmentation du stock de carbone dans les premiers horizons du sol et l'accroissement de la quantité, de l’activité et de la diversité des microorganismes (Ibekwe et al. 2002). Cependant, cette concentration accrue de la matière organique (MO) dans les 5 premiers centimètres du sol améliore-t-elle le fonctionnement biologique global du sol ? En effet, le non labour tend à diminuer la porosité totale de la couche non travaillée, particulièrement dans les sols à faible activité structurale (sols sableux, limoneux). Ces tassements en profondeur et la réduction des incorporations de MO dans ces horizons engendrent-ils une diminution de l’activité des microorganismes du sol ? D’un autre côté, l’arrêt du labour s’accompagne d’une augmentation des populations de lombrics (Bohlen et al. 1995), ce qui favorise la macroporosité d’origine biologique (Kay et Van den Bygaart, 2002). Ces questions sont d’autant plus importantes en AB que la croissance des cultures dépend avant tout des processus biologiques du sol qui fournissent les éléments assimilables pour la culture en place. L’interdiction d’utilisation d’herbicides et les apports fréquents de MO au sol en AB induisent des particularités qui jouent sur la vie biologique du sol : augmentations de MO, des microorganismes (Flieβbach & Mäder, 2000) et de l’activité lombricienne (Gerhardt, 1997). Cependant, l’adoption des TSL en AB complique le problème de maîtrise des adventices et des performances des cultures (rendement et qualité) puisque le labour classique est une pratique efficace de maîtrise des adventices couramment utilisée en AB (Peigné et al. 2007).
En maraîchage, la pratique des planches permanentes favorise la biomasse microbienne et son activité de minéralisation potentielle du C et N. Cependant, les indicateurs microbiens mesurés évoluent négativement sur les planches permanentes à cause de la dégradation de la structure du sol. En grandes cultures, la biomasse des lombrics est plus importante dans les systèmes conventionnels avec travail du sol très superficiel (Jordan et al. 2004, Pfiffner et Luka 2007), même après trois années d’expérimentation (Johnson-Maynard et al. (2007). Par comparaison au labour, le travail superficiel (10-15 cm) n’a pas d’effet sur la population lombricienne, de même que dans un système en grandes cultures AB lors de l’adoption de ces techniques (Metzke et al. 2007). L’évolution des populations de lombrics, année après année, semble être plus corrélée à la rotation et au couvert végétal qu’à la pratique de travail du sol. Ce résultat est probablement dû au semis direct sous couvert végétal vivant, qui génère d’importantes ressources trophiques pour les vers de terre.
La rétention de l’eau et le taux de matière organique chutent, avec pour conséquence une diminution des taux d’humus et donc de la fertilité de la parcelle. Cette chute de fertilité ne peut être compensée par des apports d’engrais minéraux : la très courte durée d’exploitation des millions d’hectares de forêts primaires déboisées pour la culture de soja transgénique en est la triste illustration. L’absence de couverture et les pratiques de semis direct après épandage d’herbicides achèvent l’épuisement rapide de ces sols fragiles où la texture et la porosité du sol demeurent critiques. L’absence de couverts végétaux expose le sol à l’érosion ou à la dessiccation et diminue l’activité biologique du sol en surface. 

Planches permanentes en maraîchage

La réduction du travail du sol répond à plusieurs impératifs d’une agriculture durable : la nécessité de préservation des sols d’une part et la nécessité d’économies énergétiques d’autre part. La technique des « Planches permanentes », développée par Wenz et Mussler (Deveyer et al. 2001), offre de nouvelles perspectives en proposant un itinéraire de travail du sol moins agressif : suppression du labour, passages de roues permanents et utilisation privilégiée d'outils non rotatifs. La suppression du labour en maraîchage biologique apparaît tout à fait envisageable : le rendement de la majorité des cultures n’a globalement pas diminué avec la suppression du labour (Vedie et al. 2009). 

Evolution de la MO, de la biomasse microbienne et des activités minéralisatrices (C : classique, PP : planches permanentes ; d’après Vedie et al. 2009).

	Site
	A (0-25 cm)
	B (0-25 cm)
	C (0-12 cm)
	D (0-25 cm)

	Itinéraire
	C
	PP
	C
	PP
	C
	PP
	C
	PP

	C org total (g/kg)
	13,6
	15,3
	15
	14,8
	17,1
	18,6
	15,1
	14,3

	C org labile1 
(% C total)
	18,1
	20,2
	21
	23
	24,4
	31,1
	24
	22

	Biomasse microbienne 
(mg C/kg)
	462 (b)
	506 (a)
	442 (b)
	554 
(a)
	352
	410
	285
	209

	Minéralisation C (mg/kg/28j)
	240 (b)
	297 (a)
	288
	369
	403
	381
	398
	360

	Minéralisation N (mg/kg/28j)
	21,1
	22,2
	20,2 (b)
	29

(a)
	22,1
	20 ?7
	42,4 (a)
	32,2 (b)


1 : C organique labile : diamètre > 50 μm ; a, b : différence significative (P<0,05)
Le rendement de la majorité des cultures n’a globalement pas diminué avec la suppression du labour (voir Tableau plus bas). Par contre, la présence de zones de tassements en PP, notamment latéraux, a affecté la qualité des légumes racines (carottes et radis japonais) dans 3 des 4 sites avec une proportion supérieure de légumes déformés. La gestion des adventices n’est véritablement un problème que sur le site B où le fort développement des vivaces sur l’itinéraire planches permanentes pénalise le rendement de certaines cultures comme le pois.
Enfin, un autre avantage des planches permanentes est la réduction du temps de travail. Les itinéraires suivis sur les planches permanentes, en privilégiant les outils non animés par la prise de force du tracteur, permettent des vitesses d’avancement plus élevées et réduisent ainsi le temps passé aux opérations de travail du sol. Ainsi, sur le site A, le plus « ancien » de l’étude, la réduction du temps de travail atteint 30 % en moyenne sur 6 ans (Tableau 4).

Tableau 3 : Impacts de la pratique des planches permanentes (PP) sur les résultats culturaux (en comparaison avec le témoin C)
	Site
	A
	B
	C
	D

	Développement

des cultures
	Pas de différences
	Pb de levée sur

carottes
	Pb de levée sur

carottes
	Reprise plus hétérogène

	Rendement


	Inférieur en 1ère

année sur poireau. Au moins égal à C

les années suivantes


	Inférieur en 2004

(carotte) et 2005

(pois) : problèmes de

levée et d’adventices
	Pas de différences
	En 2007, rendements

inférieurs de 15 %, en lien

avec problèmes de

structure

	Qualité


	Au moins équivalente
	Inférieure sur

carottes
	Inférieure sur carottes
	Inférieure sur radis

japonais

	Adventices


	Pas de différences
	Fort développement

des vivaces
	Plus nombreuses,

maîtrisables
	Pas de différences


Tableau 4 : Temps de travaux comparatifs sur le site A en minute/planche de 70 m de long
	
	Itinéraire Classique

(Labour)
	Itinéraire Planches

Permanentes
	Gain de temps (%)

	Poireau 2001
	47 min
	21 min
	55 %

	Laitue 2002
	42 min
	32 min
	24 %

	Carotte 2003
	68 min
	48 min
	30 %

	Choux 2004
	78 min
	59 min
	31 %

	Epinard 2005
	40 min
	34 min
	18 %

	Poireau 2006
	64 min
	49 min
	23 %

	Moyenne gain de temps
	30 %


Par contre, la durée des planches permanentes a une influence forte sur les résultats qui restent mitigés ou négatifs les 3 premières années, alors que tous les indicateurs (évolution des propriétés physiques et biologiques du sol, résultats culturaux, économie de temps) évoluent favorablement en 7 ans. Il est logique que plusieurs années de « calage » soient nécessaires avant d’obtenir des résultats satisfaisants : adaptation de l’itinéraire technique, utilisation de matériels de travail du sol adéquats (peu de matériels adaptés à cette pratique sont disponibles en maraîchage). La nature du sol est aussi un facteur primordial : dans les sols à faible stabilité structurale, les interventions « profondes », jusqu’à 25 cm, sont indispensables pour compenser les phénomènes d’auto-tassement.

La pression des plantes adventices (notamment des vivaces) et la préparation du lit de semences pour les légumes semés doivent faire l’objet d’une attention particulière.

Le travail du sol en planches permanentes est une alternative au labour qui présente des intérêts certains d'amélioration du fonctionnement biologique du sol et de diminution des durées de travaux, ouvrant des perspectives importantes d'économie d'énergie. Ainsi, la démonstration apportée par ces nouveaux itinéraires culturaux permet d’envisager d’augmenter les rendements en maintenant la fertilité du sol, ce qui est la base de l’agriculture durable. Cette approche vise à optimiser le fonctionnement du sol dans l’agro-écosystème local et exige une recherche spécifique portant sur les conditions et ressources locales (fertilité du sol, adventices et ennemis naturels). Par exemple, la monoculture est devenue la norme dans l’esprit de nombreux agronomes obsédées par la prétendue compétition des plantes adventices : les prairies naturelles offrent pourtant l’exemple de communautés végétales au sein desquelles la compétition ne semble pas étouffer le développement des espèces voisines. Les résultats de cette expérience montrent que cette compétition peut être gérée au cas par cas, avec une productivité comparable et un bien meilleur impact environnemental. 

Cultures intermédiaires et cultures associées pour la nutrition azotée du blé

L’obtention de rendements réguliers de blé présentant une teneur en protéines satisfaisant la mise en marché est un enjeu majeur en AB. A côté des mauvaises herbes, l’azote est le facteur limitant essentiel du rendement et de la teneur en protéines du blé tendre panifiable (David et al. 2005) et du blé dur destiné à la semoulerie (Desclaux et al. 2008). Les apports d’engrais organique ont généralement un effet significatif sur le rendement et/ou la teneur en protéines (David et al. 2004 & 2005). Néanmoins, cette efficacité est très variable entre années et produits épandus, ce qui s’explique par la faible efficacité de l’engrais organique (entre 15% et 35% au mieux) dans les conditions expérimentales (Prieur et Justes, 2006). 
Par ailleurs, contrairement à une idée généralement admise, l’azote nitrique peut être perdu par lixiviation hivernale (lessivage) en système de culture AB bien qu’aucun engrais azoté de synthèse ne soit utilisé (Hansen et al. 2000, Stopes et al. 2002). Il est donc nécessaire de réduire ces pertes en adaptant le système de culture et notamment en implantant une culture intermédiaire après les cultures d’hiver afin de piéger l’azote minéral du sol pour éviter qu’il ne soit lixivié (Stockdale et al. 2002, Watson et al. 2002, Prieur et Justes, 2006). Les cultures intermédiaires sont efficaces comme piège à nitrate et permettent d‘augmenter le rendement et la teneur en protéines du blé lors des années pluvieuses. L’utilisation de légumineuses fourragères a également l’avantage d’avoir une fonction d’engrais vert même si leur capacité d’absorption d’azote minéral est généralement plus faible que d’autres espèces comme par exemple les crucifères (Mueller et Thorup-Kristensen, 2001). 

Une autre voie possible pour améliorer la teneur en protéines des grains de céréale est de les cultiver en association (culture associée) avec une légumineuse à graines (Hauggaard-Nielsen et al. 2001). Ainsi, la teneur en protéines de l’orge de printemps est augmentée lorsqu’elle est cultivée en association avec du pois de printemps en système de culture AB (Jensen et al. 2006). En AB, les cultures associées sont plus efficaces pour utiliser les ressources naturelles en azote. De plus, un des avantages de ces cultures associées serait également de réduire les attaques de maladies et de ravageurs (Kinane et Lyngkjaer, 2002) ou la présence de mauvaises herbes (Hauggaard-Nielsen et al. 2001). Enfin, des travaux ont montré l’intérêt des cultures associées pour réduire les pertes de nitrate par rapport à une culture mono-spécifique de légumineuse (Hauggaard-Nielsen et al. 2001, 2003). 

L’évaluation des solutions agronomiques autres que la fertilisation azotée organique permet de concevoir des systèmes de culture ayant pour objectif de mieux valoriser les ressources naturelles en azote provenant de la minéralisation des matières organiques humifiées du sol et de la fixation symbiotique des légumineuses. D’une part, des cultures intermédiaires (CI) ont été semées en été et enfouies avant le semis du blé réalisé en novembre afin de limiter les pertes hivernales d’azote nitrique. D’autre part, le blé a été cultivé en association avec une légumineuse à graines (pois ou fèverole d’hiver). Comme nous l’avons vu plus haut, le rendement du blé en culture associée est réduit mais la teneur en protéines est significativement augmentée et le rendement total (blé+légumineuse) est plus élevé. 
Les cultures intermédiaires (CI) correspondent à des cultures semées après la culture principale de vente et qui sont incorporées avant la culture suivante. Leur objectif est double : 1) réduire les pertes d’azote nitrique par lixiviation hivernale (effet piège à nitrate) et, 2) restituer de l’azote à la culture suivante (effet engrais vert). Durant trois années, des CI (moutarde ou vesce/avoine) ont été semés fin août après féverole (en 2005 & 2006) et lentille en 2007, puis incorporées en novembre juste avant le semis du blé tendre à la ferme de Beaulieu en AB (Auch, 32). Le blé suivant a été conduit avec ou sans fertilisation organique de printemps. L’impact des CI sur le rendement et la teneur en protéines a été évalué en comparaison avec un traitement sans CI semée mais où des repousses spontanées de légumineuses se sont développées. 

Les cultures intermédiaires ont une croissance rapide qui réduit le stock d’azote minéral du sol en entrée d’hiver. La production de biomasse est variable : la moutarde est plus ‘productive’ que le mélange vesce-avoine, qui est lui-même plus ‘productif’ que les repousses de féverole et de lentille. Dans ces essais, les CI ont accumulé de 30 à 120 kg d’N/ha. La moutarde a la plus forte capacité d’absorption d’azote minéral et d’accumulation d’azote, sans doute grâce à son enracinement profond. 
En l’absence de CI, la quantité d’azote minéral augmente entre juillet et novembre 2004 du fait de la minéralisation nette de l’azote organique du sol et de la décomposition des résidus de récolte, puis diminue pendant l’hiver du fait des pertes de nitrate par lixiviation. Au contraire, avec l’implantation d’une culture intermédiaire de moutarde, le stock d’azote minéral du sol n’évolue pas entre juillet et novembre du fait de l’absorption d’azote minéral  (piège à nitrate). En sortie d’hiver, l’augmentation du stock d’azote minéral s’explique par la dégradation rapide de la CI dans le sol après son incorporation qui permet la libération d’une quantité importante d’azote minéral immédiatement disponible pour le blé (engrais vert). L’utilisation d’un mélange vesce-avoine donne des résultats intermédiaires. 
La quantité d’azote absorbée par le blé pendant l’hiver ne diffère pas entre les trois traitements, ce qui montre que sa nutrition azotée n’a pas été pénalisée par la mise en place d’une culture intermédiaire. En tout cas, la perte d’azote nitrique par lixiviation lors d’un hiver pluvieux est limitée par les CI et la décomposition rapide des résidus CI après leur incorporation induit une libération rapide d’azote minéral.

Impacts des cultures intermédiaires sur le rendement et la teneur en protéines du blé panifiable 
Les CI permettent de jouer le double rôle de « piège à nitrate » et d’« engrais vert » pour le blé suivant. Le rendement du blé est amélioré après l’implantation et la destruction d’un mélange vesce-avoine. Par contre, les CI de moutarde n’ont pas eu d’effet sur le rendement du blé. L’effet des CI n’est pas significativement différent de celui des repousses de féveroles, ce qui montre l’intérêt de ces dernières pour jouer un effet « engrais vert » non négligeable. L’effet modéré des CI dans ces essais s’explique en partie par le fait que les hivers ont été peu humides, et que, par conséquent, la lixiviation d’azote nitrique a été faible (Mueller et Thorup-Kristensen, 2001). 
Concernant la teneur en protéines des grains, la CI vesce-avoine a permis d’augmenter significativement la teneur en protéines du blé alors que la CI de moutarde n’a pas eu d’effet significatif (Juste et al. 2009). Les repousses de féverole augmentent aussi la teneur en protéines du blé comparativement aux autres CI. Par contre, après moutarde, le nombre d’épis de blé par unité de surface a été significativement plus élevé qu’après vesce-avoine ou repousses de fèveroles, indiquant une disponibilité en azote plus précoce. Mais le nombre de grains par épi s’est avéré plus faible (fertilité des épillets plus faible) après moutarde, ce qui signifierait une moindre disponibilité en azote en fin de cycle. La fertilisation organique de printemps (72 à 80 kg N/ha) a un effet significatif sur les teneurs en protéines en 2005, mais pas en 2006, ce qui illustre la variabilité interannuelle du site. 
Les CI  améliorent la valorisation de l’azote minéral du sol 
L’intérêt des CI en moyenne interannuelle est évalué grâce à une simulation sur les 15 dernières années à l’aide du modèle STICS en utilisant le climat d’Auch (Juste et al. 2009). Cette simulation indique qu’en moyenne sur la série allant de 1990 à 2004, l’utilisation de moutarde en tant que CI permettrait : 

1) de réduire significativement les pertes de nitrate par rapport à l’absence de CI de l’ordre de 10 kg N/ha en moyenne (effet « piège à nitrate »), 

2) d’augmenter le rendement du blé d’environ 0.4 t/ha en moyenne (effet « engrais vert »). 

Si en moyenne l’utilisation de CI de moutarde s’avère utile pour réduire les pertes d’azote nitrique, l’effet de ces CI est neutre en cas d’hiver peu pluvieux. Au contraire, dans le cas d’un hiver pluvieux, leur utilisation permet une réduction des pertes de nitrate par lixiviation de plus de 60% et une amélioration du rendement du blé de plus de 70%. 

En conclusion, même sans valorisation immédiate des CI sur le rendement du blé, la présence de CI permet systématiquement une amélioration  environnementale en diminuant la quantité d’azote potentiellement lixiviable. De plus, une utilisation systématique en période d’interculture pourrait permettre à moyen terme d’augmenter significativement le stock de matière organique du sol et donc le potentiel de minéralisation en azote qui détermine la fertilité du sol vis-à-vis de la nutrition azotée des cultures. 
Intérêts et limites des cultures associées 

Les cultures associées (CA) correspondent à des pratiques anciennes de mélange d’espèces notamment pour produire des graines à destination fourragère. Depuis 3 ans, l’INRA de Toulouse et la ferme de Beaulieu en AB (Auch, 32) évaluent l’intérêt de cultiver du blé dur ou du blé tendre panifiable en mélange avec une espèce protéagineuse (pois d’hiver, féverole ou pois chiche) comme moyen d’améliorer sa teneur en protéines. La récolte se fait en une seule fois mais il est ensuite nécessaire de trier les graines, ce qui peut poser un problème logistique. Les rendements et la teneur en protéines du blé cultivé en couvert mono-spécifique normal (ou ‘blé pur’) sont comparés à ceux du mélange blé et pois d’hiver (CA). 
L’objectif est d’évaluer l‘intérêt des CA pour augmenter significativement la teneur en protéines des graines de blé tendre ou de blé dur, grâce à :

1) la complémentarité des espèces vis-à-vis de l’utilisation des sources d’azote (azote minéral du sol et fixation symbiotique),

2) une meilleure utilisation de l’énergie solaire et,

3) un effet de compétition de la légumineuse sur le blé qui permet une réduction du nombre d’épis qui sont alors mieux alimentés en azote. 
Ainsi, selon Juste et al. (2009), ce ne sont pas les transferts d’azote de la légumineuse vers la céréale qui permettent d’obtenir une meilleure nutrition azotée du blé mais c’est l’effet d’une complémentarité dans l’utilisation des ressources disponibles et une bonne gestion des compétitions entre la céréale et la légumineuse. 
Les cultures associées améliorent la teneur en protéines du blé 

Les associations céréale-légumineuse à graines présentent de nombreux avantages et notamment celui de permettre d’améliorer la teneur en protéines des grains de blé sans apport de fertilisation. Cette hypothèse mérite d’être évaluée pour des cultures d’hiver car peu de références sont disponibles. 

Dans le cas du blé dur comme du blé tendre panifiable, la culture associée a toujours permis d’améliorer la teneur en protéines des graines de blé par rapport à la « culture pure ». Seul le blé tendre fertilisé en 2006 n’a pas eu de gain de protéines en association, à ceci près que l’association avait été fertilisée avec 60 kg N/ha contre 80 kg N/ha pour la culture pure. L’augmentation de la teneur en protéines est de l’ordre de 1,2 point de protéines dans le cas du blé tendre panifiable (au CREAB) et de 1,2 à 2,2 points pour le blé dur (à INRA Toulouse) respectivement en 2007 et 2008 (parcelles avec itinéraires techniques sans intrant de synthèse mais parcelles non certifiées en AB). Il est cependant intéressant de noter que les teneurs en protéines ont été significativement plus élevées en 2007 par rapport à celles de 2006 dans le cas du blé tendre, et ceci, avec ou sans fertilisation organique. De même, dans le cas du blé dur, les teneurs en protéines ont été significativement plus élevées en 2008 par rapport à 2007. Enfin, il est intéressant de noter que le gain de protéines obtenu avec un apport d’azote organique est inférieur à celui obtenu grâce à la culture en association. Ce résultat indique que dans le cas où les ressources en azote sont limitantes, la culture du blé en association pourrait permettre de répondre aux exigences de qualité de la filière aval plus efficacement qu’une fertilisation organique.
Pouvoir concurrentiel des variétés de blé

L’offre variétale en blé tendre est aujourd’hui peu adaptée aux exigences de l’agriculture biologique (Fontaine et al. 2008). En particulier, la compétitivité des génotypes vis-à-vis des adventices n’a pas été prise en compte dans les schémas de sélection au cours des cinq dernières décennies, depuis la généralisation de l’usage des herbicides. Que ce soit en AB où la maîtrise des adventices passe par la gestion de la rotation, le travail du sol et le désherbage mécanique, ou en agriculture conventionnelle où l’utilisation des herbicides tend à se restreindre, l’utilisation du facteur variétal pour diminuer l’enherbement des parcelles est une piste importante. La réduction d’usage d’herbicides exigée par la réglementation européenne, le développement de résistances chez les adventices, ou encore l’augmentation probable du coût des intrants chimiques et du désherbage mécanique lié au renchérissement de l’énergie justifient la recherche de variétés de blé concurrentes des plantes adventices. 
Un essai pluriannuel ITAB-INRA-Arvalis évalue le pouvoir concurrentiel des variétés de blé vis-à-vis des adventices afin de favoriser la prise en compte de ce critère dans les programmes de sélection (Fontaine et al. 2009). Le pouvoir concurrentiel peut se définir comme la capacité d’une plante cultivée à diminuer la nuisibilité des plantes adventices. Il a été évalué par deux approches pour les différents génotypes de blé étudiés : d’une part en mesurant sur les génotypes la perte de rendement relative entre la situation désherbée et la situation enherbée (notion de tolérance aux adventices : capacité à ne subir que de faibles pertes de rendement entre les deux situations), d’autre part en quantifiant sur les adventices des différences de croissance et de production de graines induites par les génotypes (notion de suppression des adventices)

L’analyse des pertes de rendement par variété (voir figure ci-dessus) montre qu’en termes de tolérance aux adventices, Grandval (triticale), LD76B et Pegassos étaient les variétés les plus compétitives, tandis que Caphorn, Glasgow et Sankara se retrouvaient systématiquement avec les pertes de rendement les plus importantes. En ce qui concerne la suppression des adventices, l’effet des 6 variétés de céréale sur la biomasse du RGI était significatif : Grandval et LD76B étaient les plus suppressives, à l’opposé de Glasgow et Caphorn pour lesquels les biomasses de RGI dans les parcelles étaient fortes. Les comportements de Renan et Pegassos étaient intermédiaires. L’impact significatif de la variété est confirmé par le comptage du nombre d’épis : il y avait deux fois plus d’épis de RGI dans les parcelles de Sankara que dans celle de Pegassos, variété connue pour son bon pouvoir concurrentiel.
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Perte de rendement relative en % par rapport à une parcelle désherbée (concurrence des adventices simulée par le Raygrass italien). 

En plus, les biomasses des plantes adventices et les pertes relatives de rendement sont fortement corrélées (coefficient de corrélation de 0,95). Le nombre d’épis de Raygrass et les pertes relatives de rendement étaient assez bien corrélés (coefficient de corrélation de 0,74). Ces résultats montrent que les variétés les plus tolérantes sont aussi les plus suppressives (LD76B et Grandval), tandis qu’à l’opposé, les moins tolérantes (Caphorn, Glasgow et Sankara) sont les moins suppressives. Par contre, la relation est beaucoup moins marquée pour les variétés intermédiaires.

Comme on peut le constater sur le graphique, les pertes relatives de rendement sont très variables selon les variétés considérées. Les caractères phénotypiques du blé qui influencent le plus son pouvoir concurrentiel varient selon que l’on cherche à expliquer la tolérance ou la suppression des adventices et selon les conduites (Fontaine et al. 2009). Néanmoins, la hauteur à maturité est de loin le premier facteur explicatif du pouvoir concurrentiel des variétés : elle permet d’expliquer plus de 2/3 des pertes de rendement dans toutes les situations (sauf une) et apparait dans presque tous les modèles comme la caractéristique la plus explicative du pouvoir concurrentiel. L’interception lumineuse, les nombres de talles et d’épis et la précocité des variétés n’apparaissent pas dans les modèles. Il ressort par contre que la couverture du sol et le port des feuilles étaient, en complément de la hauteur, les variables les plus prédictives du pouvoir concurrentiel des variétés.
Ces essais ont permis d'identifier des caractères déterminants du pouvoir concurrentiel des variétés de blé, en particulier la hauteur, la couverture du sol et le port des feuilles, relativement simples à observer et utilisables en sélection. Cependant, l’interaction entre le génotype et le milieu étant importante, les résultats de ces essais ne sont pas généralisables et la réalisation d’essais dans d'autres situations écologiques (en agriculture biologique avec infestation naturelle d'adventices) est nécessaire, pour être capable d'identifier les caractères les plus importants dans chaque situation et ainsi créer un indice permettant de classer les variétés en plusieurs catégories de pouvoir concurrentiel en fonction des conditions du milieu. Les résultats de ce programme permettront de mieux évaluer l’enjeu de la variabilité génétique disponible en termes de pouvoir concurrentiel des variétés de blé vis-à-vis des plantes adventices. 
Optimisation du cycle de l’azote
Sources d’azote de l’agro-écosystème 

Il existe de nombreuses sources d’azote que les plantes peuvent utiliser pour leur croissance. En général, les plantes supérieures sont capables d’absorber l’azote sous forme d’ammonium ou de nitrate, même si des différences existent entre les deux formes d’ions azotés en termes d’absorption, de transport, d’assimilation, d’exigences en énergie et en dérivés carbonés (Raven 1985, Lewis et al. 1989, Marschner 1995, Guo et al. 2002 & 2006). 
D’abord, l’azote atmosphérique est illimitée à la surface de la Terre, puisque l’air en contient 78%. Les plantes n’y ont pas directement accès, mais des bactéries du sol (Azotobacter, Clostridium) et des bactéries symbiotiques (Rhizobium, Frankia) peuvent fixer l’azote atmosphérique. Les bactéries des horizons aérobies (Azotobacter) et anaérobies (Clostridium) du sol enrichissent le sol via la fixation d’azote au bénéfice de tous les végétaux présents, alors que les bactéries symbiotiques fixent l’azote au bénéfice exclusif de leur partenaire (Légumineuses). Dans le sol, l’azote peut être présent sous forme organique et minérale. L’azote organique subit un stockage immédiat (matières organiques fraîches, résidus, engrais verts, microbes) et un stockage de longue durée (humus). L’humus est une molécule complexe formée par l’action des microorganismes du sol et qui se lie à des composants du sol comme l’argile, ce qui permet la complexation d’ions minéraux (calcium, magnésium..). D’autres microorganismes assurent la minéralisation de l’humus, c’est-à-dire sa décomposition et la libération des molécules et ions complexes. Pour le maintien d’une bonne activité du sol, il est important que la formation et la décomposition de l’humus soient équilibrées. Sous nos climats tempérés, cette minéralisation s’opère au printemps, quand les températures plus clémentes permettent la reprise des populations microbiennes. Mais sous les climats chauds sans saisonnalité, cette minéralisation est continue tout au long de l’année : la décomposition procède alors plus vite que la formation de l’humus. Par conséquent, le taux d’humus de ces sols chute avec le temps, et le maintien de la fertilité de ces sols est particulièrement délicat (voir encadré Terra Preta). Enfin, l’azote minéral du sol provient de la dégradation de la matière organique fraîche et de l’humus et est rapidement transformé en nitrates directement utilisables qui se concentrent dans la solution du sol. 
Les pertes d’azote du sol sont principalement dues à la volatilisation par sécheresse, au lessivage profond et au ruissellement. La volatilisation et la dénitrification provoquent une pollution atmosphérique par l’émission de gaz comme l’oxyde nitreux, l’oxyde nitrique, et l’ammoniac (1, 42). L’oxyde nitreux absorbe les radiations infrarouges et contribue significativement à l’effet de serre, au réchauffement climatique et à la déplétion de la couche d’ozone stratosphérique (8). L’oxyde nitrique contribue à la formation d’ozone troposphérique, un polluant atmosphérique majeur qui affecte la santé humaine, l’agriculture, et les écosystèmes naturels (11). Il est aussi précurseur de l’acide nitrique (26) : le dépôt d’oxyde nitrique et d’ammoniac dans les écosystèmes terrestres et aquatiques peut conduire à l’acidification, l’eutrophisation, des changements de la diversité spécifique, et des effets sur les systèmes prédateurs et parasites (42, 47).
L’étude du Rodale Institute montre que respectivement 47%, 38%, et 17% de l’azote des systèmes biologique/animal,  biologique/légumineuses, et conventionnel était retenue dans le sol un an après l’application (Pimentel et al. 2005). Si l'on exprime les pertes d’azote en pourcentage de l’azote initialement appliqué dans chaque système, les systèmes biologique/animaux,  biologique/légumineuses, et conventionnel perdent respectivement 20%, 32%, et 20% de l’azote total  sous forme de nitrate. La perte importante d’azote du système biologique/légumineuses vient de la réduction de la consommation et de la croissance du maïs suite à une sécheresse sévère. Par contre, des expériences menées au Danemark indiquent que les pertes d’azote par ruissellement des traitements conventionnels étaient le double de celle des systèmes agricoles biologiques (Hansen et al. 2001).
Utilisation des sources d’azote par les plantes 
Toutes les plantes ont besoin d’azote pour leur croissance : les sources sont variées puisque les plantes peuvent utiliser ammonium, nitrate ou urée selon les conditions. La concentration de ces ions fluctue dans la solution du sol et reflète l’activité microbienne du sol : ces ions sont transformés par des microorganismes qui entrent en compétition avec les plantes pour l’utilisation des nitrates de la solution du sol. Par ailleurs, les conditions locales (cultures précédentes, diversité microbienne, nature du sol, température) influencent la cinétique de ces processus, ce qui accentue la grande hétérogénéité des conditions locales (microsites).

L’accumulation de biomasse chez certaines plantes cultivées, comme le blé, est plus faible quand l’azote (N) est fourni sous forme ammoniacale que sous forme nitrate (Haynes & Goh, 1978). Chez d’autres espèces comme le maïs, cet effet est moins apparent (Lewis et al. 1989), ou à l’opposé, par exemple chez le riz (Marschner, 1995). Gigon & Rorison (1972) ont conclu que les espèces végétales avec une préférence pour l’ammoniac poussent en général dans des climats tempérés froids à sols acides où NH+4 est la source majeure d’azote minéral, alors que les espèces présentant une préférence pour les nitrates poussent sur des sols alcalins riches en calcium. Ainsi, l’avoine aurait une préférence pour les nitrates. L’absorption d’ammonium par les racines excrète un ion H+ et contribue à l’acidification du milieu externe, alors que l’absorption de nitrate excrète un ion hydroxyl OH- avec alcalinisation du milieu extérieur (Marschner, 1995). Des études en champ ont montré que la fourniture d’azote sous forme ammoniacale aboutit à une acidification de la rhizosphère et peut donc influence la biodisponibilité du phosphore P et son absorption par les plantes (Marschner et al., 1987; Wallace, 1994; He et al., 1999; Zhang et al., 2004).  

L’efficacité d’utilisation d’urée comme source azotée est souvent très faible, généralement aux alentours de 30–40%, parfois moins (Cao et al. 1984, Choudhury et al. 1997). Cette faible efficacité d’utilisation est attribuée à la volatilisation d’ammoniac, à la dénitrification, et aux pertes liées au ruissellement (Cho 2003, Freney et al. 1990, Ponnamperuma 1972). Le ruissellement des nitrates provoque la toxicité de l’eau du sol (Schresta & Ladha 1998). Des quantités excessives de nitrates dans l’eau de boisson et l’alimentation peuvent provoquer la méthémoglobinémie chez les enfants, des maladies respiratoires et une chute des taux de vitamine A au niveau du foie (Bohloll et al. 1992, Phupaibul et al. 2002). 
Inoculation de bactéries favorisant la croissance végétale

Cependant, l’efficacité des engrais azotés peut être améliorée en réduisant les pertes par des moyens comprenant l’application de bactéries favorisant la croissance végétale (Plant Growth-Promoting, Choudhury et al. 2004 & 2005, Kennedy et al. 2004). Les microorganismes favorisant la croissance végétale comme Rhizobium et Azospirillum peuvent réduire l’utilisation d’urée comme source d’azote du riz par la promotion de la croissance via la production d’auxines, cytokines, gibbérellines et éthylène (Dobbelaere et al. 2003). En principe, l’utilisation de microorganismes favorisant la croissance végétale peut accroître la capacité des plantes cultivées à utiliser plus efficacement l’azote des engrais. L'inoculation par Azospirillum peut accroître l’absorption d’ammonium par les plants de riz (Murty et al. 1988). Rhizobium peut aussi augmenter l’absorption d’azote par les plants de riz en tant que bactérie favorisant la croissance végétale (Biswas et al. 2000 a & b). Bien sur, l’absorption accrue d’azote par les plants de riz conduira à la réduction des pertes d’azote dans l’environnement. Ainsi, l’inoculation de plantes avec des microorganismes favorisant la croissance végétale peut être utilisée avec succès dans les cultures, ce qui devrait entraîner une réduction des problèmes de pollution environnementale résultant des pertes d’azote en retenant l’azote dans le cycle biologique plante/sol.

Les résultats d’études en champ expérimental au nord du Vietnam indique que l’inoculation par les souches multiples d’un mélange favorisant la croissance végétale augmente le rendement en grain et l’absorption d’azote significativement (N’Guyen et al. 2003 & 2008). Pourtant, en raison de la taille moindre des exploitations au nord Vietnam, une étude a été entreprise pour évaluer l’effet de ce  mélange avec des taux variables d’engrais azotés sur le rendement, la nutrition azotée et phosphorée du riz et pour tester l’hypothèse que les souches favorisant la croissance végétale peuvent significativement améliorer l’efficacité de l’utilisation des nutriments chez le riz. Les résultats combinés de deux saisons indiquent que l’application du mélange a permis d’économiser 43 kg N / ha avec un rendement additionnel de riz de 270 kg / ha sur deux saisons consécutives. De plus, lors de la seconde saison, le rendement maximum de riz avec l’urée comme source unique d’azote a été réalisé avec environ 60 kg de moins d’azote apr hectare quand l’inoculation par des microorganismes est effectuée.

D’autres chercheurs ont aussi rapporté les effets bénéfiques de l’inoculation par des bactéries favorisant la croissance végétale sur l’augmentation de l’absorption des nutriments par le riz y compris l’absorption d’azote et de phosphore (Yanni et al. 1997, Biswas et al. 2000). L’absorption accrue des nutriments peut être attribuée à des changements morphologiques des racines, spécialement le nombre, la longueur et l’épaisseur des racines accrus (Yanni et al. 1997, Biswas et al. 2000). Les augmentations d’absorption d’azote en résultat de la fertilisation azotée confirment des résultats précédents (Choudhury 1994 & 1997). Balandreau (2)  a souligné que le fondement pour l’inoculation avec des souches microbiennes repose sur la colonisation précoce avec des souches bénéfiques déjà adaptées à l’environnement du riz. Il ne devrait pas y avoir besoin d’introduire des bactéries étrangères puisque les souches du mélange ont toutes été isolées de champs de riz. Des bactéries diazotrophes ont un avantage compétitif à cause de leur aptitude à utiliser les  exsudats carbonés des racines de riz pour fixer leur propre azote, et peuvent contribuer dans une mesure mineure à la nutrition azotée du riz via la fixation biologique d’azote. Une irradiation ou une température plus élevée et des taux photosynthétiques supérieurs favorisent la prolifération de l’inoculat dans la rhizosphère en conséquence de taux d’exsudation plus élevée des racines de riz. Le nombre de ces études est encore restreint, même si des résultats similaires ont été obtenus avec une seule souche fixatrice d’azote de Burkholderia vietnamensis (Van et al. 2000). L’aptitude des souches inoculées à améliorer l’efficacité d’utilisation des engrais azotés et à réduire l’exigence de niveaux élevés d’application est confirmée par tous ces résultats. L’efficacité de l’inoculation est reconnue et le défi réside dans l’optimisation des bénéfices économiques et biologiques de ces produits.
Coopération des souches bactériennes

Les bactéries du genre Azospirillum peuvent vivre seules dans le sol ou coloniser les surfaces, elles se comportent parfois en endophytes et favorisent la croissance végétale. Elles peuvent augmenter le rendement de cultures importantes poussant sur des sols et dans des régions climatiques variées : l’inoculation au champ permet des augmentations significatives du rendement de l’ordre de 5 à 30% dans 60 à 75% des rapports publiés (Okon & Labandera-Gonzalez 1994, Fuentes-Ramirez & Caballero-Mellado 2005, Castro-Sowinski et al. 2007). Les effets de l’inoculation par Azospirillum sont attribués à un développement racinaire amélioré et à une absorption accrue d’eau et de minéraux. La sécrétion de substances favorisant la croissance végétale, surtout l’acide indole-3-acétique (IAA) est responsable de cet effet (Dobbelaere & Okon 2007, Spaepen et al. 2007).
L’inoculation double (ou co-inoculation) avec Rhizobium et Azospirillum ou d’autres Rhizobactéries favorisant la croissance végétale augmente significativement à la fois le nombre de nodules supérieurs et le nombre total de nodules, les activités de réduction de l’acétylène, une  dilution plus rapide d’azote marqué (15N) et la concentration totale d’azote des macro- et micronutriments minéraux chez plusieurs espèces de légumineuses par rapport à l’inoculation avec Rhizobium seul (Sarig et al. 1986, Burdman et al. 1998, Rodelas et al. 1996 & 1999). L’inoculation du haricot commun ou de la luzerne (Medicago sativa) avec Azospirillum brasilense en l’absence de Rhizobium aboutit à la production d’exsudats racinaires par les plantules à 6 jours, avec une capacité accrue d’induire l’expression des gènes de nodulation de Rhizobium par rapport aux exsudats des  contrôles non-inoculés (Burdman et al. 1998). Cela coïncide avec un changement de la composition chimique des exsudats racinaires et de la qualité des flavonoïdes des plants inoculés (Burdman et al. 1996, Volpin et al. 1996). La présence d’Azospirillum dans la rhizosphère élicite ou active l’hydrolyse de phytohormones et de flavonoïdes dans le tissu racinaire, libérant ainsi les composés sous leurs  formes actives (Dobbelaere & Okon, 2007).
Le haricot commun (Phaseolus vulgaris L.) est cultivé en Amérique et en Afrique. Cependant, les rendements sont très faibles (en moyenne 0,5 tonne par ha), principalement à cause de mauvaises pratiques, comme les apports inefficaces d’engrais azotés (Hungrıa et al. 2000). Cette inefficacité peut être attribuée à une mauvaise nodulation et à la sensibilité de la symbiose aux stress environnementaux comme les températures élevées (Hungrıa et al. 2000). De plus, la nodulation et la fixation azotée sont inhibées par de fortes concentrations de sels qui réduisent l’efficacité symbiotique (Zahran, 1999). Le stress salé augmente la biosynthèse des facteurs de nodulation et altère leur structure, ce qui génère un grand nombre de nouveaux facteurs de nodulation différents et biologiquement actifs (Estevez, 2007). L’étude des caractères symbiotiques des rhizobiums sous stress salin est très importante pour l’agriculture (Nogales et al. 2002, Mhadhbi et al. 2004, Bouhmouch et al. 2005). Lors d’une expérience d’inoculation en serre de pois chiches, A. brasilense a  réduit significativement les effets négatifs sur la croissance végétale provoqués par l’irrigation avec une eau salée (Hamaoui et al. 2001). L’inoculation des pois chiches avec A. brasilense a accru la nodulation et le développement des racines et de la tige, à la fois sous irrigation d’eau du robinet ou salée. Cependant, la plupart des études de co-inoculation Rhizobium-Azospirillum se sont concentrées sur les paramètres croissance végétale et nodulation : il existe peu de données sur l’effet simultané d’une double inoculation et de conditions stressantes sur l’échange de signaux précoces entre les partenaires symbiotiques. 
L’étude des effets d’une inoculation simple (Rhizobium nodulant le haricot) ou combinée avec A. brasilense sur la formation des nodules, la fixation azotée et la croissance végétale du haricot commun (P. vulgaris) montre que la co-inoculation avec Azospirillum brasilense bénéficie clairement à la plante en augmentant la ramification racinaire et l’activité de réduction de l’acétylène, confirmant des observations préalables avec d’autres plantes et légumineuses en particulier (Dobbelaere and Okon, 2007). La vitesse d’élongation racinaire, l’absorption minérale de l’azote, du phosphore, du potassium et des micro-éléments sont améliorées suite à l’inoculation par Azospirillum (Dobbelaere and Okon, 2007). Cela aboutit aussi à une meilleure nutrition minérale en phosphore, fer et molybdène qui sont des micro-éléments essentiels pour la formation des nodules et l’activité de fixation d’azote (Burdman et al. 1998). Par ailleurs, un pH accru peut favoriser l’infection rhizobienne, la formation de nodules et l’activité de fixation : la libération d’inducteurs de nodulation par le soja et le haricot commun est moindre à pH 4,50 qu’à pH 5,80 (Hungrıa & Vargas, 2000). Ces différences de pH pourrait être due à des échanges favorables d’anions et de protons affectés par l’auxine et d’autres régulateurs de croissance végétale produits par Azospirillum (Bashan 1991, Spaepen et al. 2007, Dobbelaere & Okon 2007). Comme pour la luzerne (Volpin et al. 1996) et le haricot commun (Burdman et al. 1996), l’inoculation avec Azospirillum affecte favorablement la production d’une plus grande gamme de flavonoïdes chez P. vulgaris au jour 14. De même, l’effet le plus important sur les activités de différentes enzymes et le métabolisme de l’auxine dans les racines de maïs était observé aux jours 14 à 21 après inoculation avec Azospirillum (Fallik et al. 1988 & 1989).
L’activation des gènes de nodulation par les flavonoïdes implique des mécanismes subtiles (Long, 1989, van Rhijn & Vanderleyden 1995, Spaink et al. 1998). Une souche mutante d’A. brasilense ne produisant que 10% d’auxine par rapport au type sauvage affectait beaucoup moins la nodulation et la fixation azotée chez les haricots co-inoculés, ce qui suggère que les effets positifs de la production de flavonoïdes pourraient être attribués à l’auxine et autres substances de croissance végétale produites par Azospirillum dans la rhizosphère (Spaepen et al. 2007). Au contraire, chez des légumes inoculés ou co-inoculés avec Pseudomonas putida (Shaw et al. 2006) ou Chryseobacterium balustinum (M. Dardanelli et al. 2008), les bactéries convertissent chimiquement  et utilisent les flavonoïdes comme sources de carbone. Dans le cas d’Azospirillum, il ne semble pas que les flavonoïdes soient utilisés ou modifiés par la bactérie. Sous les conditions testées, les exsudats des traitements salés (50 mM NaCl) inhibent l’induction des gènes de nodulation. Néanmoins, les exsudats (flavonoïdes) produits en présence d’Azospirillum restent capables d’induire significativement la transcription des gènes de nodulation par R. tropici et R. etli en présence ou absence de sel. Les résultats obtenus indiquent un effet positif et additif de chaque espèce bactérienne dans les processus initiaux de nodulation et une amélioration claire des effets négatifs du sel. 
La comparaison des souches bactériennes montre que R. etli produit clairement de plus grandes quantités de facteurs de nodulation que R. tropici à n’importe quel moment (Dardanelli et al. 2008). Ces résultats confirment les observations préalables qui suggèrent que R. etli est plus réactif que R. tropici aux flavonoïdes présents dans les exsudats racinaires du haricot (Dardanelli et al. 2008). En présence de sel (50 mM NaCl), l’intensité et le nombre de facteurs est maintenu avec l’inoculation par Azospirillum ou la co-inoculation avec Rhizobium, mais pas avec Rhizobium seul. Il est possible que la ramification et le métabolisme racinaire accrus provoqués par Azospirillum chez les pois chiches (Hamaoui et al. 2001), soient d’importants facteurs de résistance au stress de la salinité, et affecte positivement l’induction des gènes de nodulation dans l’interaction. 
Ces résultats pourraient être pertinents pour la culture des haricots et d’autres légumes dans de nombreuses régions du monde puisque souvent, une eau saumâtre est la seule source disponible pour l’eau d’irrigation. De plus, un drainage insuffisant des parcelles irriguées ou l’évaporation rapide d’eau dans des régions chaudes conduit à une salinisation des sols qui deviennent impropres aux cultures. Dès le troisième millénaire avant notre ère, les sols de Mésopotamie subissaient des dégradations irréversibles qui étaient la conséquence d’une irrigation mal contrôlée : la mise en place de nouvelles parcelles irriguées s’est rapidement heurtée à des problèmes d’espace (guerres entre cités-états) et de contrôle hydrographique (situation géopolitique des villes sur le fleuve). Aujourd’hui encore, l’irrigation mal maîtrisée de régions chaudes dégrade les parcelles agricoles en salinisant les sols : la co-inoculation d’espèces légumineuses serait alors particulièrement avantageuse en termes de réhabilitation des sols et de productions agricoles en situations marginales. 

En conclusion, les effets positifs de la co-inoculation par Azospirillum et Rhizobium sont observés au niveau du développement racinaire, de la fixation azotée, de la production d’une gamme plus large de signaux flavonoïdes, de la transcription des gènes de nodulation, des facteurs de nodulation et de tolérance des effets négatifs causés par le sel. Ces résultats suggèrent aussi qu’Azospirillum permet une exsudation plus longue et persistante des flavonoïdes par les racines de haricot. Ces tendances positives confirment les effets positifs observés sur de nombreuses cultures après inoculation par Azospirillum (Dobbelaere & Okon, 2007). Il faut enfin souligner que des études effectuées sur des espèces non fixatrices d’azote produisent des résultats similaires :  ces expériences confirment le meilleur statut hydrique des plantules de blé, maïs ou sorgho inoculées par Azospirillum sous stress hydrique, osmotique et salé (Sarig et al. 1988, Alvarez et al. 1996, Creus et al. 1998).
Association maïs/légumineuses
Le rapide déclin de la matière organique du sol et de la fertilité biologique dans les cultures de mais en Afrique peut être renversé par l’utilisation de rotations contenant des légumineuses fixatrices d’azote (Sileshi et al. 2008). Une étude récente montre que la rotation de mais avec un mélange de légumineuses est plus favorable à la macrofaune du sol par rapport aux jachères de végétation traditionnelle locale et à la monoculture du mais. Bien qu’à l’image d’autres études (Garnier et al. 1997; Gastine et al. 2003), aucune différence n’ait été trouvé entre les parcelles pures et les mélanges correspondant de légumineuses pour la plupart des variables mesurées, les mélanges de Légumineuses accroissent la richesse et l’abondance des détritivores majeurs (vers de terre, termites et mille-pattes) par rapport à la parcelle richement fertilisée de la monoculture de mais. 
Bien que l’abondance des divers traitements demeure semblable pendant les périodes de jachère et de culture, les processus qui régulent les communautés de la macrofaune pendant les phases de jachère et de cultures peuvent différer. Pendant la phase de jachère, l’accumulation de litière sur la surface du sol peut induire une l’élévation de l’abondance et de la richesse de la macrofaune du sol dans les parcelles de légumineuses plutôt que dans les monocultures de mais. Les vers de terre, mille-pattes et termites, qui sont détritivores, ont probablement bénéficiés de ces traitements qui rajoutent des grandes feuilles et une importante biomasse de litière au sol (Sileshi & Mafongoya, 2007). Pendant la période de jachère, les légumineux arbres maintiennent une canopée et une litière toute l’année. D’où, le microclimat dans les parcelles de légumineuses est différent de celui de la monoculture de mais. Une canopée bien développée peut aussi effectivement protéger la macrofaune du sol d fortes variations de température et du stress hydrique (Martius et al. 2004).

Les espèces de légumineuses différent pour la vitesse de décomposition de leurs litières réciproques (Chirwa et al. 2004; Mafongoya et al. 1998) et racines. Des différences du rapport carbone-azote (C:N) des types de litières est un facteur important influençant la variation de l’abondance de la macrofaune. Par exemple, la biomasse des mille-pattes est fortement corrélée au rapport C:N dans la litière (Warren & Xiaoming, 2002). Les litières qui se décomposent lentement (Chirwa et al. 2004) peuvent offrir suffisamment de nourriture pour les vers de terre et les mille-pattes. La qualité des ressources organiques produites par les légumineuses semble aussi influencer la disponibilité des nutriments dans la culture de maïs. Des espèces comme Sesbania contenant de fortes quantités d’azote, de faibles concentrations de lignine, et des polyphénols libèrent rapidement des nutriments contribuant ainsi à la fourniture initiale de nutriments végétaux (Mafongoya et al. 1998). 
Généralement, les sols sous jachère de légumineuses ont un pH plus élevé par rapport aux parcelles en monoculture de mais et à celles où maïs et végétation mélangée alternent. Cela confirme des rapports précédents qui suggéraient que l’application de résidus organiques pouvait corriger l’acidité du sol dans une certaine mesure (Chintu et al. 2004; Haynes & Mokolobate 2001, Noble et al. 1996). L’addition de 20 t/ha de feuillage frais de légumineuses accroît le pH du sol de 0,2 à 0,6 unités pH : cette augmentation atteint 0,8 à 1,5 unités pH avec l’addition de 40–50 t/ha (Noble et al. 1996). 
L’augmentation du pH pendant la décomposition des résidus végétaux est fortement liée au contenu en cations des résidus (Chintu et al. 2004). Les résidus à décomposition rapide conduisent à une libération significative de cations peu de temps après l’application provoquant par là une augmentation rapide, quoique transitoire, du pH. L’utilisation répétée de sulfate d’ammonium ((NH4)2SO4) et d’urée ((NH2)2CO) sur des parcelles continuellement cultivées avec du maïs dans des conditions de sol déjà acides peuvent encore abaisser le pH à cause des réactions chimiques que les engrais subissent pour libérer l’azote. L’augmentation logique du rendement en grains de mais dans les mélanges de légumineuses peut être en partie attribué à l’interaction entre les quantités énormes de biomasse recyclée et la faune détritivore, qui améliore probablement le taux de matière organique du sol et le pool minéral d’azote disponible pour la culture de maïs. La distribution spatiale de la matière organique riche en nutriments dépend des pratiques agricoles et des activités des détritivores comme vers de terre, mille-pattes et termites (Kreuzer et al., 2004). La macrofaune peut aussi stimuler la croissance végétale par des effets indirects tels que l’augmentation de la disponibilité des nutriments ou la modification des communautés microbiennes de la rhizosphère. Les vers de terre sont connus pour stimuler la minéralisation et l’absorption de l’azote, ainsi que la production primaire (Scheu, 2003). Dans les agro-écosystèmes de maïs, l’activité des vers de terre a été estimée à 11–30% des exigences azotées de la culture (Whalen & Parmelee, 2000). La macrofaune contribue au pool d’azote minéral par leurs interactions avec les communautés microbiennes du sol  ainsi que l’azote minéral excrété par les animaux actifs et libérés des tissus morts (Eriksen-Hamel & Whalen 2008; Hodge et al. 2000). La respiration par les racines et leurs composants microbiens associés représente aussi une part significative de la respiration du sol dans la plupart des écosystèmes. Les racines vivantes contribuent directement à la respiration u sol, et les racines mortes et les exsudats racinaires fournissent le carbone comme source d’énergie et de nutriments pour les biomasses microbiennes (Davidson et al. 2006). 
Fixation azotée et engrais verts

Les engrais verts ou couverts végétaux sont des plantes que l’on cultive non pour les récolter mais pour augmenter et maintenir la fertilité du sol. L’agriculteur utilise la propension de la plante à améliorer le milieu où elle se trouve à son profit. La culture de l’engrais vert accomplit un travail pionnier pour la plante, qui est détourné par l’agriculteur au bénéfice des cultures qu’il récolte. L’engrais vert est un pionnier qui doit développer un système radiculaire puissant pour se nourrir.
Comme nous l’avons vu plus haut, les "engrais verts" ou les "Cultures Intermédiaires Pièges à Nitrates" (CIPAN) constituent des couverts végétaux qui permettent d'éviter que les sols restent nus pendant l'hiver. Les principaux avantages sont l’obtention d’un sol sain et propre pour la culture suivante, la réduction de l'érosion et des fuites d'azote. Outre leur rôle de "pièges à nitrates", ils permettent aussi de lutter contre les plantes adventices par effet de concurrence, ce qui évite la sélection d’une flore spécifique. Par stimulation du saprophytisme ils améliorent aussi la résistance des cultures aux attaques parasitaires, notamment les champignons pathogènes du sol. Au niveau agronomique, les engrais verts en interculture améliorent les qualités physiques du sol (porosité, capacité de fixation de l’eau, réduction de la battance) et l'infiltration de l'eau, stimule l’activité microbienne du sol potentiellement favorable à la dégradation des produits phytosanitaires, limite les risques d’érosion diffuse et localisée. Ils prélèvent les éléments minéraux de la roche-mère ou de l’atmosphère. 
 
La fixation symbiotique de l’azote atmosphérique par les Légumineuses joue un rôle capital dans le cycle de l’azote et la fertilité des sols. Si le rôle des Légumineuses comme engrais vert est bien connu, peu sont conscients des quantités d’azote fixées par les différentes espèces de Légumineuses. Par ailleurs, vue l’importance d’un précédent Légumes dans une rotation, la comparaison des valeurs d’azote fixées par espèce permet aux agriculteurs d’affiner leur choix. Les Légumineuses occupent une place de choix en raison de leur aptitude à fixer l’azote atmosphérique (voir tableau ci-dessous. Les vesces associées au blé donnent des résultats intéressants à cause de leur capacité d’étouffement des adventices. Si l’agriculteur souhaite améliorer le rapport sucre/cellulose/azote d’une rotation culturale, il peut mettre en place l’association sarrasin/seigle/vesce. Cependant, les systèmes radiculaires peuvent aussi se concurrencer, ce qui est le cas de ceux de la luzerne et du chardon des champs. 
	
	

	Espèce
	Azote fixée (livres/acre, approx kg/ha)

	
	

	
	

	Luzerne
	70-198

	Luzerne-dactyle
	13-121

	Lotier corniculé
	44-100

	Pois chiche
	21-75

	Haricot commun
	2-192

	Trèfle incarnat
	57

	Fève
	158-223

	Pois fourrager
	155-174

	Vesce
	99

	Trèfle ladino
	146-167

	Lentilles
	149-168

	Trèfle violet
	61-101

	Soja
	20-276

	Trèfle souterrain
	52-163

	Mélilot
	4

	Trèfle blanc
	114

	
	


De même, les prairies naturelles associent de nombreuses espèces végétales parmi lesquelles les Légumineuses tiennent une place importante (trèfle, luzerne, vesces…). Ces prairies présentent un rendement théorique inférieur à celui des prairies monospécifiques qui permettent une conduite et une date de fauche plus précise (Pousset 2009). Cependant, le fourrage des prairies monospécifiques est moins équilibré et sa qualité chute en cas d’intempéries retardant la fauche. La prairie monospécifique est vulnérable et sensible aux aléas climatiques et au mode d’exploitation, alors que les prairies mélangées produisent une herbe plus riche et plus équilibrée, et l’exploitation est plus facile et plus souple car les contraintes sont moins impératives (respect des dates de fauche).  

Une prairie mélangée constitue un bon précédent pour les cultures qui le suivent dans la rotation. Les mélanges possibles sont nombreux en fonction du sol et du climat, du type d’élevage ou de la rotation. L’association de graminées et de légumineuses est fréquente : le mélange trèfle blanc/ray grass anglais est couramment utilisé lorsque le couple sol-climat et favorable. Si les conditions climatiques et pédologiques sont difficiles, d’autres espèces comme la fétuque, le dactyle, le lotier, le sainfoin sont préférables.
Méthodes de contrôle des ravageurs et pathogènes
Depuis la modernisation de l’agriculture, le nombre d’espèces de ravageurs et d’agents pathogènes a augmenté. En outre, les situations de stress écologique telles que les cycles de sécheresse, la pluviométrie surabondante, la chaleur ou le froid peuvent accroître l’incidence des ravageurs et des maladies. Certes, il n’existe pas de recette précise pour éloigner infailliblement les ravageurs et parasites des champs, mais des pratiques culturales comme l’assolement, les rotations, le travail du sol, les associations de plantes peuvent limiter efficacement les populations de parasites et ravageurs. Cette démarche prophylactique est complétée par les nombreuses méthodes de lutte biologique. Au-delà du présent, ces approches participent à rééquilibrer les milieux et favorisent le travail des auxiliaires : avec le temps, les infestations de parasites et ravageurs deviennent moins fréquentes et la présence locale d’auxiliaires qui s’abritent dans les haies garantit une réponse rapide en cas d’agression. 
Méthodes préventives

La prévention des maladies et des ravageurs dans les champs se fonde sur plusieurs pratiques (rotations, semences résistantes, fertilisation modérée, travail du sol, haies…). Malgré son intérêt dans la lutte antiparasitaire, la pratique de rotations culturales complexes tend à disparaître à cause de l’ultra spécialisation des cultures. A l’inverse, la monoculture de céréales s’est imposée dans les zones de grandes cultures avec des conséquences néfastes.  
La rotation joue pourtant un rôle important sur la santé des cultures. Le retour trop fréquent de cultures identiques entraîne un phénomène de « fatigue » des sols caractérisé par une insuffisance de la végétation des cultures concernées. D’après Pousset (2009), le retour fréquent des mêmes végétaux entrainerait un déséquilibre des rhizosphères provoquant un affaiblissement des défenses de la plante contre les parasites. La luzerne, les trèfles, les céréales sont sensibles à ce phénomène. 
Dans le cas des parasites, ces microorganismes sont souvent spécialisés sur leur(s) plante-hôte(s) : la pratique des rotations permet d’interrompre les cycles de reproduction du parasite, perturbe la localisation des plantes-hôtes et évite l’infestation du sol par les parasites. Certains nématodes provoquent la pourriture du collet des betteraves mais s’attaquent aussi au colza : il est souhaitable d’éviter la succession de ces deux cultures. A l’inverse, la monoculture de bananes a contribué au maintien de populations importantes de nématodes. Les traitements chimiques ont provoqué la pollution massive des sols antillais, sans régler le problème de l’infestation des nématodes. 
De même, les champignons pathogènes du sol sont plus virulents si des cultures sensibles reviennent fréquemment dans la rotation. C’est le cas du piétin des céréales et des pois, de la fonte des trèfles (sclérotiniose), du charbon du maïs, de la hernie du chou, la fusariose des céréales, la pourriture des racines de luzerne…  Dans les vergers, les feuilles mortes abritent souvent des spores ou des parasites : leur élimination limite les infestations futures. De plus, nous avons vu plus haut que les ravageurs localisent les parcelles en utilisant les indices de localisation que sont les substances volatiles émises par les cultures. On comprend donc qu’une monoculture produit une concentration locale des substances volatiles spécifiques au dessus du champ qui favorise la localisation de la parcelle par les ravageurs.
Intérêt des rotations culturales pour le contrôle des ravageurs
Une lutte antiparasitaire efficace se base sur un système bien conçu de rotation des cultures. C’est pourquoi Niek Vos, paysan néerlandais, cultive plus de 8 plantes différentes par an et s’abstient de pratiquer la même culture dans le même champ pendant au moins 6 ans. Il cultive la pomme de terre, la luzerne, le maïs, la betterave, le blé, les oignons, les carottes et l’avoine. De nombreuses maladies sont ainsi évitées lorsque ces cultures ne sont pas pratiquées sur la même parcelle de terre pendant une période relativement longue. Le fait de pratiquer la rotation culturale et d’ajouter une année de jachère au cycle, donne des récoltes de pommes de terre exemptes de nématodes (Globodera spp.) et de rhizoctonie (Rhizoctonia solani). Le procédé des longs intervalles d’ensemencement permet d’éviter les taches des feuilles de carottes (Alternaria dauci) et le mildiou de l’épi de blé (Fusarium graminearum). Cependant, vu les nombreuses espèces cultivées, cette rotation culturale a un impact considérable sur le revenu agricole. Toutes les cultures ne sont pas également rentables dans la mesure où le prix de certaines d’entre elles est plus bas sur le marché. Toutefois, la rotation exige la diversité, d’où la nécessité de pratiquer également des cultures moins rentables. 
Processus d’interaction avec la saison 
Plusieurs ravageurs et maladies peuvent être évités en semant au bon moment. Il est également possible d’éviter les pertes de récoltes si une plante est cultivée en l’absence de parasites. La mouche des carottes (Psila rosae), par exemple, peut causer de sérieux dégâts aux champs de carottes. Dans le cadre de leur cycle de reproduction, les adultes émergent deux fois par an et contaminent alors les carottes En semant les champs de carottes au début du mois de juin, bien après ces sorties, Niek Vos s’assure que les insectes ne contamineront pas sa récolte. De même, la présence de spores du mildiou, (Phytophthora infestans) augmente considérablement pendant la période de croissance. Niek et ses voisins savent qu’il est important de semer et de récolter la pomme de terre le plus tôt possible dans la saison. Une bonne stratégie consiste à commencer par une pré germination des semences de pommes de terre. Le moment de la plantation devrait être comparé au risque de dégâts provoqués par le gel au tout début de l’année. Le modèle d’exploitation agricole permet d’optimiser la lutte contre les ravageurs : la construction des nichoirs pour les oiseaux prédateurs tels que les faucons est, par exemple, un moyen efficace d’éviter les dommages causés aux betteraves par les rongeurs. Lorsque les nichoirs sont utilisés pour la nidification, ces oiseaux attrapent beaucoup de souris pour nourrir leurs petits.

Au niveau agronomique, l’expérience a montré qu’il existe une relation étroite entre certaines pratiques agronomiques communes et la présence de ravageurs et de maladies. Par exemple, la quantité de fumier utilisée par hectare. La disponibilité de l’azote, en particulier, permet une croissance rapide de la culture, influant directement sur la manière dont se développe la culture. Cette croissance stimule la productivité ; elle a cependant un impact négatif dans la mesure où elle augmente la sensibilité de la culture au champignon. Il conviendrait donc d’appliquer, avant les semis, une quantité limitée de fumier sur les champs où poussent davantage de cultures sensibles.

La rotation joue donc un rôle considérable pour accentuer ou diminuer les attaques des parasites. Aux niveaux aérien et souterrain, chaque culture entraîne le développement de nombreux organismes parasites ou ravageurs qui sont susceptibles de lui nuire. Tant que la culture ne revient pas trop souvent, le développement des ravageurs et parasites reste limité ; au contraire, la succession d’une même culture favorise le développement important des populations biologiques. Pour certaines cultures spécialisées, la fréquence d’une culture dominante dans la succession est très élevée : en 2003, la probabilité que deux cultures de maïs se succèdent sur la même parcelle était de l’ordre de 90 % dans les Pyrénées-Atlantiques, comme dans les Landes. Elle est proche de 70 % en Alsace et atteint 40% en Bretagne. Ces agriculteurs se trouvent confrontés à des problèmes spécifiques et insolubles : l’attaque de parasites spécialisés comme la chrysomèle des racines de maïs condamne les monocultures à l’échec. Même si l’infestation peut être maitrisée par des moyens chimiques ou autres, la répétition des cultures de maïs crée des conditions favorables au développement des chrysomèles. Seul un intervalle suffisant entre deux cultures permet d’agir sur la dynamique des populations du ravageur puisqu’il entraine la rupture de son cycle de développement.   

La théorie de la trophobiose 

Les plantes fertilisées avec des matières organiques présentent peu de problèmes liés aux ravageurs et aux maladies (Chaboussou 2004). La théorie de la trophobiose permet d’établir un lien important entre ces deux faits observables et vérifiés par les agriculteurs dans la pratique. Selon cette théorie, la sensibilité d’une plante cultivée par rapport aux ravageurs et aux maladies dépend de son état nutritionnel. Les ravageurs et les maladies n’attaquent pas une plante saine. La santé d’une plante est directement liée à son équilibre interne qui est en perpétuelle évolution. Selon Chaboussou, les ravageurs et les maladies n’attaquent pas toutes les plantes, mais uniquement celles qui pourraient servir d’aliments à l’insecte ou au pathogène. Si une plante dispose d’une quantité de substances suffisante pour alimenter les ravageurs et les maladies, elle n’a pas été traitée selon les méthodes optimales de culture. Aussi, pour qu’une plante soit résistante, est-il important de gérer correctement sa croissance. Tous les facteurs qui affectent l’équilibre interne et le fonctionnement d’une plante peuvent diminuer ou accroître sa sensibilité aux attaques des ravageurs et des maladies. Ces facteurs peuvent être liés à la plante (adaptation au climat local, âge de la plante, greffage) ou à l’environnement (climat, lumière, température, humidité, vent) ou aux pratiques de gestion (fertilité du sol, moment de la plantation, espacement, labourage, émondage, type d’engrais utilisé). 
Ce chercheur apporte une réponse originale à la différence de sensibilité des plantes aux parasites selon le mode de fertilisation. Il montre que l’action de nombreux pesticides et engrais modifient la composition biochimique de la plante. Si ces modifications correspondent aux exigences alimentaires (en général très strictes) des parasites, le traitement va provoquer indirectement une infestation du parasite sur la plante traitée. Ainsi, si les méthodes de fertilisation ou de traitement différent, il est concevable qu’un parasite se développe à un rythme accéléré sur une plante donnée et pas du tout sur une bouture de cette plante dont la composition différente ne convient pas à ces exigences. Pour confirmer cette relation, il étudie l’effet de divers traitements fongicides et insecticides sur la multiplication des acariens. S’il est admis que la pullulation des acariens (araignée rouge) est liée à l’utilisation massive des insecticides, cette explosion des populations d’acariens est généralement attribuée à la destruction par les pesticides des ennemis naturels des acariens. En fait, Chaboussou démontre un lien causal indirect : d’une part, les pesticides modifient la biochimie de la plante (rapport K/Ca, sucres/azote, la teneur en acides aminés, protéines) ; d’autre part, certaines de ces modifications favorables à leurs exigences alimentaires accélèrent la multiplication des acariens.
Confirmation expérimentale de la théorie de la trophobiose

Un système agricole diversifié est plus apte à garder son équilibre à travers les multiples relations qui existent entre les composantes biotiques et abiotiques. En effet, il faut du temps à un écosystème agricole pour devenir apte à solutionner les problèmes des ravageurs et autres maladies grâce, à la lutte biologique que mènent les parasites et les prédateurs. Cet équilibre idéal n’est toujours pas réalisé dans de nombreux systèmes de production agro écologique. Il est encore possible de trouver la pratique de la monoculture à petite échelle même dans l’agriculture écologique et organique en raison de l’accès aux marchés ou de la demande.
Dans les années 1980, l’équipe technique du Centro Ecológico, une ONG de Rio Grande do Sul (Brésil), en collaboration avec des agriculteurs et d’autres techniciens, a cherché les voies et moyens de surmonter certaines des difficultés techniques de la production écologique. Ils ont en particulier analysé les idées de Chaboussou selon lesquelles l’état nutritionnel d’une plante résulte de l’interaction entre sa génétique, l’environnement local et les pratiques de gestion. Ainsi, les pratiques culturales sont analysées afin de comprendre les causes du problème au lieu de se contenter de traiter les conséquences, à savoir ravageurs, maladies et faiblesse de la productivité. Leur analyse montre que la modernisation de l’agriculture dans la région suivie a augmenté la quantité de légumes et de fruits cultivés avec une utilisation intensive d’engrais inorganique et de pesticides. Cette pratique a entraîné une incidence accrue des ravageurs et des maladies ainsi que des problèmes d’environnement et de santé. Les sols érodés dont la fertilité est faible et l’utilisation de variétés modernes de légumes (surtout les tomates et les oignons) et de fruits (pomme, pêche et raisin) moins adaptés au climat local et subissant d’intenses attaques d’insectes et de maladies, constituaient des défis à relever par les agriculteurs écologiques.
Modification des pratiques culturales

Les changements de pratiques ont commencé par la suppression des causes principales de déséquilibre du sol et des plantes : les engrais inorganiques et solubles. En lieu et place, le fumier et l’engrais vert ont été introduits, même dans les vergers cultivés selon les systèmes traditionnels. Par la suite, les agriculteurs ont cherché des moyens de compléter la nutrition des plantes. Grâce à ces changements, le niveau des attaques de la plupart des ravageurs et des maladies est devenu tolérable. Les paysans et techniciens locaux peuvent rechercher les moyens d’améliorer le métabolisme de la plante et, par conséquent, sa santé. Cela peut se faire en sélectionnant les meilleures plantes chaque année et en collectant leurs semences pour avoir des plantes mieux adaptées à la zone, en modifiant les pratiques de gestion du sol, en utilisant plus d’engrais vert, ou en laissant pousser les mauvaises herbes pour les utiliser comme engrais vert. 

Les agriculteurs intervenaient aussi directement dans la nutrition de la plante pour améliorer sa résistance : cette pratique est dénommée lutte physiologique. Selon la théorie, une plante saine, bien nourrie sera rarement attaquée par les ravageurs ou agents pathogènes. Les dommages provoqués par les insectes, nématodes, virus et bactéries sont la conséquence des problèmes de la plante et non leur cause. 
…/…

Confirmation expérimentale de la théorie de la trophobiose

De nombreux produits bon marché et simples peuvent être utilisés dans les systèmes de production pour améliorer la nutrition de la plante. Parmi ces exemples, on peut citer la cendre, la roche en poudre ou les biofertilisants liquides. En général, ces intrants sont abondants, disponibles localement et faciles à introduire dans les pratiques de l’agriculteur. Un produit très commun en constitue un bon exemple : le bio fertilisant liquide enrichi. C’est une technologie bon marché que les agriculteurs utilisent effectivement et que l’on peut trouver actuellement dans presque tous les systèmes agricoles écologiques en Amérique latine. Par exemple, les thrips disparaissent des oignons lorsqu’on les pulvérise avec des biofertilisants liquides enrichis. De même, « lorsque nous avons commencé les traitements nutritionnels plus foliaires, les vignes ne mourraient pas aussi souvent, elles devenaient plus vigoureuses et les grappes étaient plus grosses. Les traitements nutritionnels rendaient les feuilles plus épaisses et réduisaient la moisissure ».
Bio fertilisants liquides enrichis

Les bio fertilisants liquides enrichis peuvent être préparés avec n’importe quelle matière organique fraîche. En général, ils sont faits avec du fumier de ferme, mais peuvent également être préparés uniquement avec des éléments végétaux. Pour enrichir le mélange, on peut également y ajouter des minéraux comme la cendre ou de la poudre de roche ainsi que des mauvaises herbes. Les minéraux favorisent le processus de fermentation et améliorent la qualité du produit final  Des ajouts de lait, de lactosérum sont pratiquées aussi. Fondées sur de solides connaissances scientifiques et novatrices, la plupart des connaissances accumulées ont été tirées d’expériences participatives et visent à stimuler de nouvelles initiatives des agriculteurs. Si nous pouvons comprendre que pour toute situation difficile, il y aura toujours une réaction naturelle, nous pouvons chercher les voies et moyens d’améliorer les déséquilibres de nos systèmes de production. Selon cette théorie, la vraie façon de protéger les plantes est de prévenir l’attaque des ravageurs et des maladies en fournissant un environnement sain et équilibré et un approvisionnement en vivres. Cela peut être renforcé si nous stimulons la lutte physiologique, par exemple en utilisant des bio fertilisants liquides enrichis. Nos expériences pratiques, fondées sur la théorie de la trophobiose, nous ont montré que nous pouvons gérer de façon écologique une unité productive isolée, ou même juste une partie de cette dernière. Globalement, une compréhension de la trophobiose a été particulièrement utile au cours du processus de transition vers des systèmes de production agro-écologiques, surtout en période de stress environnemental.

Guazzelli M. J., Meirelles L., Barreto R., Gonçalves A., Motter C. et Rupp L. C. Mars 2008. la trophobiose pout lutter contre les ravageurs et les maladies. Agriculture durable à faibles apports externes,.23 (4) : 16-18. 
Par exemple, les traitements fongicides et insecticides de la vigne modifient la composition de la plante (diminution de l’azote et augmentation corrélative des sucres réducteurs) : l’altération de la composition de la plante est favorable au régim alimentaire des acariens (acides aminés et sucres réducteurs). La pullulation explosive d’acariens qui suit les traitements de la vigne s’explique par ce changement nutritionnel de la plante favorable aux parasites et par l’élimination des ennemis naturels des vignes. De même, le développement de l’araignée rouge sur la vigne explose suite à un traitement (carbaryl) qui altère la composition de la plante dans le sens des préférences alimentaires du parasite.  D’après Chaboussou, certains traitements fongicides de la vigne (zinèbe, manèbe et propinèbe) entraînent une augmentation significative des attaques d’oïdium. Il écrit : « Il est vraisemblable, par conséquent, que le zinèbe, le manèbe et le propinèbe modifient la plante de telle sorte que celle-ci voit sas sensibilité exacerbée par rapport à la maladie. Et c’est pourquoi, faisant un pas de plus en avant grâce à ces répercussions, on peut se demander dans quelle mesure les produits anticryptogamiques agissent  par effet strictement fongicide ou bien par une action anticryptogamique provenant d’une augmentation de résistance, due elle-même aux perturbations biochimiques entraînée dans la plante par le pesticide en question ».

Ces données démontrent que l’extension du parasitisme est directement liée à la composition biochimique de la plante. La manière dont la plante est cultivée joue donc un rôle déterminant dans sa sensibilité au parasitisme puisque cette composition est modifiée par l’emploi de pesticides et d’engrais chimiques. La résistance des plantes en culture biologique peut s’expliquer en partie par ces différences  Par ailleurs, l’humus et les sols vivants ont la propriété de fournir aux plantes une nourriture qui leur permet de résister aux parasites. Howard, précurseur le l’agriculture biologique, avait observé ce « miracle de l’humus » : il régénère son verger de pommier dont le sol épuisé favorisait les attaques fongiques et dégâts d’insectes en augmentant progressivement la teneur du sol en humus. En trois ans, les parasites ont disparu, les arbres étaient plus sains et les fruits d’excellente qualité.

Indicateurs locaux et diagnostic

Au niveau diagnostic, l’évaluation de la situation écologique existante repose sur l’examen d’indicateurs biologiques locaux : mauvaises herbes et développement des plantes cultivées par exemple. Les mauvaises herbes fournissent de bonnes informations sur les sols. Par exemple, un sol dominé par Digitaria sanguinalis (la digitaire sanguine) nous informe sur la pauvreté de la structure dudit sol. Ainsi, une plante cultivée ici utiliserait probablement beaucoup d’énergie pour s’implanter et pourrait présenter des insuffisances nutritionnelles. 
De même, les ravageurs et les maladies indiquent l’origine des difficultés des plantes comme un manque de substances nutritives. Même si elles se trouvent dans le sol, ces substances nutritives peuvent ne pas être absorbées par la plante. Par exemple, la nécrose apicale des tomates est due à un manque de calcium à des périodes où le sol est très sec, mais pas nécessairement à un manque de substances minérales.
L’activité des animaux constituent aussi un indicateur des conditions locales : la destruction des habitats, la pollution chimique ou la surexploitation des milieux sont les causes majeures d’érosion de la biodiversité. La présence d’auxiliaires sur la ferme n’est possible que si ces auxiliaires trouvent des habitats et lieux de repos ou nidification qui leur conviennent. Les abeilles sont considérées comme des « sentinelles de l’environnement » : en raison de leur coévolution avec les plantes à fleurs, ces insectes sont dépourvus des systèmes de détoxification enzymatique qui permettent aux ravageurs de contourner les défenses végétales. 

	
	
	

	Plante indicatrice
	Nom scientifique
	Indication diagnostique

	
	
	

	
	
	

	Oseille
	Portulaca oleracea
	Sol argileux, faible pH, manque de calcium et/ou de molybdène

	
	
	

	Pourpier
	Portulaca oleracea
	Sol bien structuré, avec des matières organiques (MO)

	
	
	

	Pied-de-coq
	Echinochloa crusgalli
	Sol insuffisamment aéré, dont les éléments nutritifs peuvent être toxiques

	
	
	

	Carex
	Carex spp.
	Sol pauvre, à faible teneur en calcium

	
	
	

	Amarante
	Amaranthus spp.
	Azote disponible (MO)

	
	
	

	Fougère Aigle
	Pteridium aquilinum
	Excès d’aluminium toxique

	
	
	


	
	
	

	Culture


	Insecte ou indicateur de maladie
	Indique une insuffisance de

	
	
	

	
	
	

	Tomate
	Nécrose apicale
	Calcium

	
	
	

	Haricots
	Virus des taches bronzées de la tomate

Mouche blanche(Bemisa tabaci) /

Virus mosaïque de thermopsis à

feuilles rhomboïdales
	

	
	
	

	Chou-fleur
	Pourriture grise (Botrytis sp.)
	Bore

	
	
	

	Maïs


	Noctuelle ponctuée (Spodoptera sp.)
	

	
	
	

	Maïs


	Dragonnie balsamique Massangeana

foreur (Elasmopalpus lignosellus)
	Zinc


	
	
	


C’est la raison pour laquelle les abeilles, capitales pour la pollinisation de nombreuses espèces végétales, sont si sensibles à l’utilisation d’insecticides chimiques, alors que de nombreux ravageurs développent une résistance à ces molécules en quelques années.
De nombreuses études ont montré l’effet néfaste du changement des paysages agricoles sur la diversité des insectes (Morris 1979, Rushton et al. 1989, Morris & Rispin 1993, Di Giulio et al. 2001, Vickery et al. 2001, Kruess & Tscharntke 2002). En particulier, l’intensification de l’agriculture provoque des effets néfastes sur la faune via la destruction des habitats, la réduction de la biodiversité et la pollution auxquels les prédateurs sont très sensibles en raison de la concentration des molécules toxiques dans les chaînes trophiques. Les changements d’abondance ou de richesse spécifique de certaines espèces clés pour des processus comme la décomposition de la matière organique sont des indicateurs précieux du fonctionnement de l’agro-écosystème. En règle générale, l’intensification des pratiques agricoles entraîne une modification défavorable des communautés locales en termes d’abondance et d richesse spécifique.
Dans le paysage agricole, les bouses et excréments contribuent à la biodiversité locale en regroupant des centaines d’espèces d’invertébrés (Hanski & Cambefort 1991). Les bousiers du genre Aphodius sont les insectes coprophages dominants en Europe et jouent un rôle essentiel dans la décomposition des excréments et le recyclage de la matière organique et des nutriments végétaux qu’ils contiennent (Fry & Lonsdale 1991). Sans ce recyclage, les pâtures se couvriraient bientôt d’étendues d’herbes présentant une digestibilité et une valeur nutritive faibles, et devenant finalement impropres aux pâturages (Gittings et al. 1994). En plus du déclin général de tous les ordres d’insectes en raison de la destruction des habitats (Lumaret 1994, Samways 1994), les bousiers sont menacés par plusieurs facteurs, à la fois au niveau de la population et de la communauté. L’effet des traitements vétérinaires sur les bousiers (en particulier, l’ivermectine) affecte les communautés de bousiers en réduisant leur diversité spécifique (Wall & Strong 1987, Madsen et al. 1990, Lumaret et al. 1993, Floate 1998, Dadour et al. 1999. 
Pour évaluer l’impact de la gestion des fermes sur un groupe important d’insectes (bousiers), leur abondance, leur biomasse, leur diversité et leur richesse spécifique est examinée dans des fermes intensives, biologiques ou pâturages extensifs (Hutton & Giller 2003). Les fermes biologiques présentent une biomasse, diversité et richesse spécifique significativement supérieures aux fermes intensives. L'abondance d’Aphodius sur les fermes biologiques était significativement plus élevée que sur les deux autres types de ferme au printemps et en automne. La biomasse d’Aphodius sur les fermes biologiques était significativement plus élevée que sur les fermes extensives au printemps, à la fin de l’été et en automne, et supérieure en automne par rapport aux fermes intensives.
Une expérience de colonisation a montré que la variation d’abondance des bousiers entre différents types de bouses dépendait du type de ferme. Des comparaisons multiples montrent que les excréments des fermes biologiques contiennent une biomasse d’insectes significativement supérieures aux deux autres types. En bref, la gestion agricole intensive fondée sur l’utilisation d’engrais chimiques et de drogues vétérinaires (ivermectine) combinée à la suppression des haies végétales est néfaste pour la diversité des bousiers et la décomposition des bouses. L’agriculture biologique a des effets bénéfiques sur les communautés de bousiers. Les écosystèmes diversifiés caractérisés par la diversité des espèces d’ongulés accroissent la diversité des bousiers et améliorent donc la décomposition des bouses.

Quittons les horizons du sol pour observer les conséquences de l’intensification sur les animaux aériens. On sait que l’agricultue intensive est néfaste pour de nombreuses espèces d’oiseaux qui consomment pourtant des quantités importantes d’insectes (Gibbons et al. 1996, Chamberlain et al. 2000, Isaacson et al. 2002). De même, les chauves-souris sont de précieux auxiliaires de l’agriculteur et du jardinier car elles détruisent de grandes quantités de ravageurs des cultures. Les espèces communes en France sont la pipistrelle, l’oreillard vulgaire, le murin ou le rhinolophe. Malheureusement, leurs effectifs ont chuté lors des dernières décennies, en raison de la raréfaction de leurs abris, de la nourriture et à cause de la pollution chimique. Ainsi, l’intensification de l’agriculture est une des causes majeures du déclin de nombreuses populations de chauve-souris en Europe. L’aménagement d’abris et de lieux de repos (arbres creux, greniers) et la limitation des produits chimiques permet de préserver des effectifs suffisants à leur rôle d’auxiliaires.

Puisque l’agriculture biologique interdit l’utilisation de produits de synthèse, des auteurs ont testé l’hypothèse selon laquelle l’intensification d’une agriculture utilisant de fortes concentrations de produits chimiques a été un facteur du déclin des populations de chauve-souris en comparant les fermes conventionnelles et biologiques. Les richesses spécifiques et l’activité des chauves-souris sont comparées pour un appariement de fermes conventionnelles et biologiques.
L’activité totale des chauves-souris était significativement plus élevée sur les fermes biologiques que sur les fermes conventionnelles. Les passages enregistrés des chauves-souris au dessus de l’eau étaient significativement plus élevé sur les fermes biologiques que conventionnelles. De même, l’activité d’exploration était significativement supérieure sur les fermes biologiques. Les espèces dominantes des deux types de fermes étaient Pipistrellus pipistrellus et Pipistrellus pygmaeus. Les passages enregistrés d’espèces du genre Myotis étaient significativement plus nombreux sur les fermes biologiques par rapport aux conventionnelles. Cette différence reste significative pour les habitats et zones humides.

L’activité des deux espèces Myotis daubentonii et Myotis brandtii était plus élevée sur les fermes biologiques que sur les fermes conventionelles. De plus, l’activité de Myotis bechsteinii et de Myotis brandtii était supérieure au dessus des habitats humides des fermes biologiques par rapport à ceux des fermes conventionnelles. Dans les habitats boisés, les pâtures et les zones arables, certaines espèces (Rhinolophus hipposideros et Rhinolophus ferrumequinum) n’étaient présentes que dans les fermes biologiques.

En conclusion, les chauves-souris occupent une position de bio-indicateurs, tout en étant victimes des changements agricoles. Les différences d’activité des chauves-souris observées selon le type de ferme pourrait bien refléter des caractéristiques comme eds haies plus élevées et une meilleure qualité de l’eau dans les fermes biologiques. Une activité d’exploration accrue suggère aussi que la qualité des habitats en termes de disponibilité des proies est supérieure dans les fermes biologiques. Des méthodes de culture moins intensives profitent aux chauves-souris, et l’augmentation du nombre de fermes biologiques pourrait inverser les déclins observés des populations de chauves-souris (Wickramasinghe et al. 2003). 
Le respect de la vie sauvage pour bénéficier de l’activité des auxiliaires 
Certains éternels sceptiques ironisent sur l’efficacité de ces auxiliaires pour le contrôle des ravageurs et il est certes délicat d’établir un bilan objectif et précis de l’activité de ces auxiliaires. Certains auxiliaires sont parfois utiles, parfois nuisibles (par exemple la taupe). L’hirondelle, amie du jardinier qui consomme des insectes nuisibles, ne gobe-t-elle pas parfois des insectes auxiliaires (coccinelles, syrphes) ? Cependant, la plupart des moqueurs se caractérisent par une absence totale de compétences sur les problèmes naturalistes et ignorent par ailleurs les démonstrations qu’ont apportées de nombreux naturalistes. A leur intention, nous allons faire un bref bilan de l’efficacité de l’activité de certains auxiliaires : une chouette chevêche, à la base très insectivore, détruit chaque année plus de 1400 campagnols (Lenz 1900). Un couple de chouette effraie peut capturer jusqu’à 150 petits rongeurs en une journée. L’hirondelle consomme chaque jour 500 à 1000 insectes (Pousset 2009). Le roitelet provoque la destruction annuelle de 8 à 10 millions de petits insectes (Blagoskonov 1968). Quand ils ont une couvée, un couple de mésanges ou d’hirondelles consomment des centaines d’insectes qu’ils  rapportent à leurs petits.  
Pour les parasites comme les champignons, l’action des auxiliaires est indirecte : la consommation des fruits pourris tombés au sol ou restés dans l’arbre par les animaux diminue le stock de spores présent au sol provoquant la tavelure ou la moniliose. Ils réduisent le risque d’apparition de ces maladies au printemps suivant. Par contre, de nombreux insectes piqueurs participent indirectement à la transmission de maladies fongiques ou virales aux plantes et parfois, les pollinisateurs transmettent des pathogènes lors de la pollinisation des fleurs : les champignons et virus transmis lors de la pollinisation pourront se développer dans le fruit à l’abri de la compétition. De nombreuses pathologies des fruits sont de fait transmises via des vecteurs animaux. 
Pousset (2009) note que depuis le milieu du XX° siècle, les interventions phytosanitaires se sont multipliées, en partie à cause de l’aggravation de l’impact des agresseurs sur les cultures. Cette inflation des traitements s’explique par la combinaison de plusieurs causes : certaines cultures se sont étendues sur des terres et des zones climatiques qui ne leur convenaient pas toujours. Par exemple, la culture du blé sur des terrains froids et humides favorise les maladies comme le piétin verse. De plus, la sélection variétale a privilégiée la capacité des plantes à valoriser les fortes fumures minérales azotées, et donc le rendement au détriment de la résistance. La nutrition artificielle et déséquilibrée des plantes dans l’agriculture moderne les expose à cette sensibilité aux ravageurs. Nous avons vu plus haut que la monoculture, ou du moins une simplification excessive des rotations favorisent le parasitisme et la prolifération des insectes ravageurs. La destruction directe ou indirecte des auxiliaires et de leurs abris (déboisement, pollution, suppression des haies..) accentue les problèmes de prolifération soudaine d’insectes ravageurs. De même, les fumures souvent excessives, déséquilibrées et trop solubles utilisées en agriculture sont absorbées trop rapidement par les végétaux et stimulent la germination des spores du sol, ce qui aggrave l’incidence des maladies parasitaires. On comprend aussi que les échanges internationaux amplifient la dissémination des champignons pathogènes, virus et ravageurs…  Le DDT favorise les attaques de rouille sur le blé : un traitement peut perturber la physiologie de la plante traitée et provoquer l’utilisation d’autres produits sensés corriger la perturbation initiale : cela finit par ressembler à un cercle vicieux.

La diminution de l’activité biologique des sols et la sensibilisation des plantes par certains pesticides interviennent aussi dans l’augmentation de la fréquence des traitements. A l’inverse, la richesse d’un sol en humus et certains dérivés phénoliques leur confère de propriétés de suppression des maladies.
Suppressivité des sols
Certains pathogènes du sol qui attaquent plusieurs cultures en serre (aubergine, concombre, melon, tomate) sont très persistants dans le sol et ne peuvent donc être contrôlés par des rotations culturales en serre (Ebben et al. 1978, Grove & Campbell 1987). Les maladies du sol en serre sont actuellement contrôlées par une désinfection chimique du sol (bromure de méthyle) dans les systèmes conventionnels et par la vapeur dans les systèmes de production biologiques (Pegg & Brady 2002). Cependant, ces deux méthodes affectent l’environnement et/ou la santé humaine. Par exemple, le bromure de méthyle contribue à la déplétion de la couche d’ozone, ce qui accroît les radiations UV-B et les risques de cancer de la peau et l’incidence de la cataracte chez les humains (Van Loehnen et al. 2003, Workneh & Van Bruggen 1994). De même, les traitements par la vapeur augmentent significativement l’utilisation d’énergie pour la production en serre et les deux méthodes affectent négativement la microflore et la faune bénéfique du sol (Van Loehnen et al. 2003, Bennett et al. 2003). D’où une pression importante des consommateurs et du législatif pour éliminer le bromure de méthyle dans les systèmes de production conventionnels et pour réduire la stérilisation par la vapeur pour le contrôle des maladies du sol dans les systèmes biologiques (Van Loehnen et al. 2003).

Plusieurs méthodes alternatives de traitement des sols ont été proposées comme remplaçantes potentielles à la désinfection chimique et thermique du sol. Elles comprennent : (1) les amendements biologiques du sol (fumier animal, engrais verts, et/ou composts de déchets organiques), (2) les agents de contrôle biologique (ACB) et, (3) des extraits végétaux/ ou d’algues et/ou d’autres composés (chitine) qui sont liés au  « renforcement des plantes » ou « résistance induite » (Noble & Coventry 2005, Xiao et al. 1998, Matthiessen & Kirkegaard 2006). L’application d’apports de matière organique (fumier, engrais verts, composts) supprime un ensemble de maladies du sol (Noble & Coventry 2005). Cet effet est du à un ensemble de mécanismes comprenant : (1) la compétition accrue et l’antagonisme par les organismes du sol associés à l’activité microbienne du sol, (2) la résistance des racines induite par des composés de la matière organique et/ou (3) la libération de composés antimicrobiens par la matière organique (Xiao et al. 1998; Noble & Coventry 2005). 
L’effet suppressif de l’incorporation d’engrais verts de moutarde, de résidu de cultures et/ou de déchets au sol a été lié à leur concentration en glucosinolates (Sarwar & Kirkegaard 1998, Kirkegaard & Sawar 1998; Xiao et al. 1998, Matthiessen & Kirkegaard 2006). L’hydrolyse des glucosinolates présents dans les tissus de la moutarde aboutit à la libération d’isothiocyanate, et un effet de bio fumigation sur une gamme de pathogènes du sol (Morra & Kirkegaard 2002, Bailey & Lazarovits 2003, Matthiessen & Kirkegaard 2006). L’apport de tissus de moutarde peut donc conduire à des effets suppressifs additionnels par rapport à d’autres apports de matière organique (déchets verts ou fumier composté). Les changements de l’activité biologique globale du sol associés à des apports de matière organique peuvent aussi augmenter la vitesse de minéralisation de la matière organique du sol. Cela est particulièrement important dans les systèmes de culture biologique de tomates, où les engrais minéraux azotés et phosphorés biodisponibles sont interdits, et où les apports de matière organique fertilisante (fumier animal, engrais verts et composts de déchets organiques) sont les principales sources de fertilité (Lampkin 2002). Les traitements du sol comme la stérilisation par la vapeur, qui réduit l’activité biologique du sol, sont donc indésirables parce qu’ils réduisent non seulement le potentiel de compétition/antagonisme du sol, mais aussi la vitesse à laquelle l’azote et d’autres nutriments végétaux sont minéralisés et mis à disposition de la plante.
Le contrôle biologique de l’oïdium Pyrenochaeta lycopersici et de souches de Verticillium par des antagonistes fungiques (oomycètes et bactéries) a été décrit (Bochow 1989, Pegg & Brady 2002). Certaines souches du champignon Trichoderma ont une activité antagoniste contre Pyrenochaeta lycopersici (Vanachter et al. 1998) et une large gamme de champignons (Trichoderma, Gliocladium et Penicillium) ont été décrites comme des agents potentiels de contrôle biologique des espèces de Verticillium (Pegg & Brady 2002). L’oomycète Pythium oligandrum permet le contrôle de Verticillium et d’autres maladies du sol (Benhamou et al. 1999). Des applications racinaires de souches antagonistes de Bacillus subtilis et Streptomyces graminofaciens réduisent le développement des symptômes des maladies fongiques et augmente la vitesse de croissance et les rendements des cultures dans les sols infestés (Bochow 1989). De même, B. subtilis contrôle efficacement les verticilloses (Podile et al. 1985. Des applications d’extraits végétaux ou d’algues et des composés comme la chitine réduisent l’incidence des maladies du sol (Vruggink 1970, Sneh et al. 1971).
Cela explique que les amendements organiques réduisent les maladies des plantes et augmentent les rendements. Des apports de matière organique (25% à 50% v/v) qui permettent le contrôle des maladies sont communs dans les systèmes de production biologique qui minimisent l’utilisation d’engrais solubles (Soil Association 2005). Les traitements à base de chitine offrent aussi un contrôle efficace contre les verticilloses et constituent une alternative aux traitements de désinfection des sols. Des amendements de matière organique ou de chitine peuvent participer à de systèmes de protection intégrée qui remplacent la désinfection au bromure de méthyle dans les systèmes de production conventionnels ou dans les serres, en particulier là où Verticillium pose des problèmes majeurs. De plus, 12 jours après le traitement des serres au bromre de méthyle, le pathogène réapparait, et le traitement  n’affecte pas les champignons à une profondeur de 30–40 cm (Bourbos 1986). Les inoculums de Verticillium présents à ces profondeurs peuvent recoloniser les couches supérieures du sol en une saison. 

Par conséquent, il existe un lien entre l’activité biologique du sol, l’incidence des maladies du sol et les rendements (Giotis et al. 2009). Les corrélations observées entre l’activité biologique du sol et la sévérité des maladies indiquent que la compétition accrue avec les saprophytes du sol pourrait être le mécanisme responsable de l’incidence réduite des maladies racinaires et de l’accroissement du rendement en fruits, de leur taille et nombre (Giotis et al. 2009). Cela confirme des résultats antérieurs qui démontraient que l’incorporation de matière organique au sol augmente l’activité macrobienne du sol et/ou les microorganismes antagonistes du sol (Xiao et al. 1998). Cependant, la libération de composés antimicrobiens par les tissus de moutarde peuvent aussi avoir contribué à la réduction des maladies racinaires et à l’amélioration des performances végétales (Sarwar & Kirkegaard 1998, Kirkegaard & Sawar 1998). La suppression des maladies du sol suite à l’inclusion de cultures de moutarde dans les rotations est lié à la libération de composés biocides (isothiocyanates) lorsque les glucosinolates présents dans les tissus sont hydrolysés pendant leur décomposition (Morra & Kirkegaard 2002, Bailey & Lazarovits 2003, Matthiessen & Kirkegaard 2006). L’apport de nutriments additionnels associés à la minéralisation de la matière organique a pu contribuer aux augmentations observées de rendement, de la taille et du nombre de fruit, puisqu’il a pu améliorer l’aptitude des plantes à compenser les pertes racinaires provoquées par les pathogènes du sol.
L’amélioration des performances constatée par Giotis est due aux effets suppressifs du sol, puisque les plantes traitées ou non présentent des niveaux d’attaque et des rendements, tailles et nombres de fruits similaires. Plusieurs études ont suggéré un éventail de mécanismes d’action de la chitine et/ou des dérivés. Par exemple, les dérivés de la chitine agissent comme éliciteurs et induisent la résistance aux maladies racinaires (Reddy et al. 1999). D’autres études suggèrent que l’amélioration de la croissance pourrait être due à l’azote additionnel du traitement chitine (Ohta et al. 1999). Puisque les dérivés de la chitine forment des films minces entourant les structures du sol, il a été suggéré que les dérivés chitiniques constituent une barrière physique empêchant l’invasion par les pathogènes du sol et/ou l’exsudation de nutriments racinaires qui réduit les attaques des pathogènes (El Ghaouth et al. 2000). Enfin, il faut souligner que la possibilité de remplacer la désinfection du sol à la vapeur par des amendements offre des bénéfices environnementaux et économiques pour les fermiers. 

La sévérité des lésions du Fusarium diminue avec la concentration de nitrates et augmente avec une fertilisation ammoniacale (Jones et al. 1993). Les composts d’écorce immobilisent l’azote,  préférentiellement sous forme d’ammoniac. L’impact de ces composts sur la nutrition affecte la sévérité de la fusariose (Hoitink et al. 1991). Des composts de vase qui libèrent de l’ammoniac pendant la minéralisation augmentent les maladies à Fusarium (Hoitink et al. 1987). 
Une conséquence de la suppressivité des composts est une faible activité des pathogènes. Cependant, les propagules ne disparaissent pas dans les composts, même dans le cas du compost le plus suppressif. Cela indique que le mécanisme de contrôle qui opère dans les composts est associé à une microbiostase qui est liée elle-même à une lente réduction de la survie des propagules (Lockwood 1988). Des valeurs élevées d’activité et de biomasse microbienne sont associés à la microbiostase (Hoitink et al. 1996). Cela empêche la germination des spores de pathogènes dont la germination dépend des nutriments (Lockwood 1988). De plus, l’activité microbienne des milieux est liée à la compétition (Hoitink et al. 1991).

Certains sols suppressifs des fusarioses présentent un degré élevé de microbiostase provenant d’une activité microbienne élevée (Alabouvette et al. 1996). Une activité élevée de la β-glucosidase peut indiquer une compétition pour les composés carbonés et pourrait donc être un indicateur de microbiostase. Des amendements de divers composts (18 composts différents) à un sol stérilisé par la vapeur confèrent une suppression des fusarioses du lin, sauf pour celui présentant le niveau de respiration le plus faible (Termorshuizen et al. 2006). Cependant, certains composts/sols qui sont suppressifs présentent aussi de très faibles niveaux de respiration. Les stades de croissance, le déclin ou la persistance d’une population de Fusarium dans le sol dépend de l’équilibre écologique et de la disponibilité des nutriments (Jones et al. 1993). Les conditions environnementales des composts ne sont pas favorables à ce pathogène, ce qui confirme qu’un pH élevé est une condition favorable pour la suppression des fusarioses (Jones et al. 1993, Borrero et al. 2004). A des pH élevés, des nutriments importants pour les Fusarium (Cu, Fe, P ou Mg) sont moins disponibles (Handreck & Black 1991, Jones et al. 1993, Borrero et al. 2004). Le pH, en tant que déterminant de la  sévérité des fusarioses, est associé à la disponibilité des macro- et micronutriments importants pour la croissance, la sporulation ou la virulence de F. oxysporum (Jones et al. 1993). 
Par ailleurs, les populations d’actinomycètes et de bactéries (relatives à la suppression) sont favorisées dans des sols au pH élevé (Jones et al. 1993). Cela confirme l’importance du pH comme un indicateur environnemental des maladies provoquées par Fusarium (Jones et al. 1993, Alabouvette et al. 1996, Cotxarrera et al. 2002). Par contre, Termorshuizen et al. (2006) ne trouve pas de relation entre la suppression de la fusariose du lin et le pH des sols amendés avec des composts. De même, Van der Gaag et al. (2007) ne trouve aucune relation entre les fusarioses des cyclamens et des bégonias et le pH des composts. Ce type de mécanismes de suppression, qui sont associés aux facteurs abiotiques et à l’activité microbienne totale du milieu de croissance ou du sol, favorise une suppression générale des pathogènes. D’un autre côté, une suppression spécifique est favorisée pour un ou seulement quelques microorganismes (Weller et al. 2002). Des mécanismes de suppression générale et spécifique des fusarioses ont été décrits (Alabouvette et al. 1996). Cependant, la suppression spécifique n’est pas toujours liée à un pH et à une activité β-glucosidase élevés. Les cultures hydroponiques (tourbes ou fibres diverses) sont susceptibles aux fusarioses. 

En bref, la gestion des déchets générés par l’agriculture est un problème complexe. Aussi, l’utilisation de composts suppressifs pour la croissance végétale peut résoudre ces problèmes. Le pH et l’activité β-glucosidase peuvent alors être des outils pour l’identification des composts suppressifs des fusarioses. De toute façon, le compostage reste l’une des meilleures techniques de réduction des volumes de déchets. 

L’utilisation d’endophytes pour le contrôle biologique
Cosmopolites sordidus (Germar) est le principal ravageur des cultures de bananes à travers le monde (Gowen, 1995). En Afrique de l’Est, il reste une menace sérieuse à la production de bananes, provoquant des pertes de rendement qui peuvent atteindre 100% (Koppenhofer et al. 1994, Gold et al. 2004). Ce ravageur provoque des lésions physiologiques aux bananes en creusant et consommant les rhizomes et les tiges, ce qui conduit à une absorption réduite des nutriments, à une sénescence foliaire précoce, à un remplissage réduit des régimes et à des cassures des plantes (Rukazambuga et al. 1998). Actuellement, la gestion de C. sordidus repose sur des practiques culturales, l’utilisation d’insecticides, le contrôle biologique et la résistance des plantes-hôtes, qui ne suffisent pas toujours pour un contrôle adéquat (Gold et al. 2001). Des agents microbiens comme le champignon entomopathogène Beauveria bassiana, ont aussi été testés pour supprimer les populations adultes de C. sordidus (Nankinga, 1999, Godonou et al. 2000, Schoeman & Botha, 2003). Bien que très efficace en laboratoire, l’application de B. bassiana, comme bio-pesticide conventionnel, doit encore être améliorée dans les champs (couts élevés et application technologique inadéquate). De plus, les adultes de C. sordidus sont ciblés, et non les stades larvaires à l’intérieur de la plante. 
Ces limitations ont amené certains chercheurs à utiliser B. bassiana comme un endophyte artificiel. Par rapport aux bio-pesticides conventionnels, les endophytes présentent l’avantage de cibler les larves de C. sordidus dans le rhizome, à des couts d’application réduits parce qu’un petit inoculum suffit (Akello et al. 2007). De plus, l’endophyte B. bassiana est protégé des facteurs biotiques et abiotiques qui limitent son utilisation en conditions externes. B. bassiana peut survivre comme un endophyte artificiel chez plusieurs espèces végétales (Posada and Vega 2005 & 2006, Gomez-Vidal et al. 2006, Quesada-Moraga et al. 2006). Dans le mais (Zea mays L.), l’endophyte B. bassiana offre une protection contre la pyrale (Ostrinia nubilalis, Bing and Lewis 1991) et la sésamie (Sesamia calamistis, Cherry et al. 2004). 
Lorsque des cultures tissulaires de plants de bananes sont inoculés par une suspension de B. bassiana, la colonisation par l’endophyte atteint 78,7% et  persiste pendant au moins 4 mois (Akello et al. 2007 a & b). L’endophyte B. bassiana affecte significativement la survie et le développement du ver de la banane sur les plants de bananes. La réduction de la population larvaire est directement associée à l’endophyte. Les dommages larvaires varient selon les parties végétales, les dommages périphériques étant les plus étendus, suivis par les lésions au rhizome et à la base des tiges. Les plantes contrôle présentent des dommages plus sévères que les plantes traitées avec B. bassiana. L’inoculation des plantes avec B. bassiana réduisent les lésions du ver de la banana de 42,0 à 86,7% selon les parties végétales considérées. Toutes les parties végétales des plantes inoculées avec B. bassiana  présentent moins de dommage que les plantes contrôle. B. bassiana a été ré-isolé dans 60 % des plantes inoculées par B. bassiana, mais dans aucune des plantes contrôle. Le pourcentage de colonisation varie aussi selon les parties végétales : il est plus élevé dans la partie externe du rhizome (par rapport à la zone interne). Avant l’infestation par les larves du ver, la croissance végétale n’était pas affectée par l’inoculation de B. bassiana. Il n’y a pas d’effet de l’inoculation sur la croissance végétale à la récolte, excepté pour le poids des tiges qui est plus élevé chez les plantes inoculées.

…/...

L’utilisation d’endophytes pour le contrôle biologique

Cela confirme les observations de Bing & Lewis (1993) qui ont démontré que 60% des larves de pyrales collectées sur des plants de maïs inoculés par B. bassiana étaient tués par le champignon. Toujours sur le maïs, Cherry et al. (2004) montrent que la fréquence de S. calamistis était bien inférieure dans les plants traités avec B. bassiana par rapport aux plants non-inoculés. Lorsque les plants de bananes étaient inoculés par B. bassiana, les lésions larvaires étaient fortement réduites. Le traitement par endophyte des plants de maïs avec B. bassiana reduit les lésions de la pyrale par 17,6 à 41,0 % (Bing and Lewis 1991 & 1993). Les tunnels creusés par S. calamistis étaient moins nombreux et plus courts dans les plants traités avec B. bassiana que dans les plants non traités (Cherry et al. 2004). Pour les bananes aussi, il semble que l’endophyte B. bassiana affecte négativement l’alimentation et le développement des larves, ce qui aboutit à des lésions végétales réduites. Des recherches sur les changements comportementaux induits par le pathogène révèle une gamme de comportements altérés des insectes comprenant une alimentation réduite lorsqu’ils sont infectés par Beauveria (Roy et al. (2006). Par exemple, Tefera & Pringle (2003) ont mis en évidence une réduction significative des dégâts de Chilo partellus, dès 1 à 4 jours après l’inoculation avec B. bassiana ou Metarhizium anisopliae. De même, Blanford & Thomas (2001) et Ekesi (2001) ont montré que certains insectes infectés par des champignons entomopathogènes consomment moins que les insectes sains pendant l’incubation de la maladie, aboutissant à des dommages moindres aux cultures. La réduction des lésions dans les plants de bananes sont corrélées positivement au pourcentage de colonisation. Les parties végétales présentant un pourcentage plus élevé de colonisation avaient moins de dommages. Cela indique que la pathogénicité de l’endophyte B. bassiana contre les larves du ver de la banane pourrait être accrue avec une meilleure colonisation tissulaire des plants de banane.

En conclusion, des endophytes comme B. bassiana chez les bananes affectent négativement le développement et la survie larvaire et réduisent les dégâts aux plantes. Cela démontre aussi que l’endophyte B. bassiana est un outil innovant pour la gestion de ravageurs cryptiques. 
Utilisation d’agents de contrôle biologique

Le champignon Fusarium culmorum provoque des pathologies des céréales appelées fusarioses, ce qui about it à une perte de rendement et une contamination des grains par les mycotoxines (déoxynivalénol DON). Des recherches sont effectuées pour déterminer les organismes qui permettraient un contrôle potentiel de ces maladies. Deux souches bactériennes (Pseudomonas fluorescens et Pseudomonas frederiksbergensis) réduisent significativement la sévérité des symptômes du blé et de l’orge provoqués par F. culmorum et les pertes de poids des grains provoquées par la maladie sous serre et en plein champ. Les études en serre montre que ces bacteries sont plus efficace pour controler la maladie lorsque l’application a lieu 24 h avant l’inoculation par le pathogène. Les essais au champ avec inoculation par F. culmorum montrent que le traitement par l’une ou l’autre souche bactérienne réduisait aussi significativement les concentrations de mycotoxines (DON) de 74 à 78% dans les grains de blé et d’orge. Cette étude est particulièrement prometteuse car elle détaille pour la première fois l’aptitude de souches bactériennes pour le contrôle des fusarioses et la réduction simultanée de la contamination par les mycotoxines du blé et de l’orge en conditions naturelles (Khan & Doohan 2009a).

Une autre étude des mêmes auteurs compare l’efficacité d’agents de contrôle biologique (Pseudomonas fluorescens) avec un dérivé de la chitine (chitosan®) pour contrôler les fusarioses du blé et de l’orge (Khan & Doohan 2009b). Les deux agents (chitosan et P. fluorescens) s’avèrent également efficaces pour réduire la contamination du grain par les mycotoxines (DON) synthétisées par F. culmorum, mais le premier est plus efficace pour contrôler le développement des symptômes de fusariose et les réductions associées du poids des grains.. En serre ou au champ, le traitement par les dérivés de chitine commercialement disponibles (coquilles de crabes) réduit la sévérité du développement des symptômes de fusariose sur le blé et l’orge par 74%. Alors que le traitement avec P. fluorescens réduit la sévérité du développement des symptômes sur ces grains par 48%, les deux traitements (chitosan et P. fluorescens) préviennent la réduction du poids des grains associée à la maladie par 58% et 35% respectivement. Les deux agents réduisent significativement les teneurs de toxines (DON) du blé et de l’orge en serre et au champ avec une efficacité égale (réductions de 74% et 79% par le chitosan et P. fluorescens, respectivement). L’utilisation du chitosan pour le contrôle des fusarioses et le niveau de  contamination des grains est d’autant plus prometteuse que des synergies entre traitements sont possibles.

La réduction de l’accumulation des mycotoxines du grain a été rapporté pour quelques bactéries (Palazzini et al. 2007, Khan and Doohan 2009). Le traitement des épis de blé avec Cryptococcus sp. et C. nodaensis (Sato et al. 1999) réduisait la sévérité de la fusariose (F. graminearum) jusqu’à 57% (au champ), mais ces levures ne réduisaient pas significativement les teneurs de toxines présentes du grain (Schisler et al. 2002). En fait, le contrôle de la fusariose par des agents de contrôle biologique et des fongicides n’est pas toujours suivi par une réduction des mycotoxines du grain. Par exemple, l’application de fongicides (strobilurine, azoxystrobine) sur des épis de blé inoculés avec Fusarium avenaceum, F. culmorum et Microdochium nivale augmente considérablement les teneurs en DON des grains en conditions naturelles (Simpson et al. 2001). Ellner (2006) a rapporté un effet similaire de fongicides à base de strobilurine sur la contamination des grains de blé par les mycotoxines (DON).

D’autres produits chimiques (acide salycilique NaSA, isonicotinique INA et β-amino-n-butyrique BABA) contrôlent efficacement la fusariose du blé (Zhang et al. 2007), mais leurs effets sur l’accumulation des mycotoxines dans le grain n’a pas été étudié. L’application de ces produits chimiques (NaSA, INA et BABA) était plus efficace pour la réduction de la sévérité des fusarioses lorsqu’ils étaient appliqués 10 jours (plutôt que 3 jours) avant l'inoculation du pathogène (Zhang et al. 2007). De plus, Khan et al. (2006) ont démontré que P. fluorescens peut induire l’expression des gènes de défense dans des plantules de blé exposées à F. culmorum et des analyses en cours indiquent qu’un phénomène semblable se produit au niveau des épis. Les dérivés de la chitine (chitosan) induisent les défenses végétales comme la lignification, l’expression accrue des activités phénylalanine-ammonia-lyase (PAL) et péroxidase (POD) lorsqu’ils sont injectés dans des feuilles de blé (Vander et al. 1998).
Globalement, ces résultats indiquent qu’un amendement du sol avec le chitosan peut induire une résistance systémique des plants de blé et d’orge aux maladies dues à Fusarium (Khan et al. 2006). Il faut souligner que le chitosan présente aussi une activité antifongique (Zhang & Tan 2003). Des extraits de chitine dérivés de sources marines peuvent donc fournir des ingrédients actifs pour contrôler les fusarioses des céréales et d’autres plantes.
Effets de la combinaison de microorganismes sur le contrôle biologique

La suppressivité des sols repose sur les interactions des microorganismes qui agissent de manière concertée pour contrôler les maladies par différents modes d’action (Weller et al. 2002). Ainsi, la combinaison d’agents de contrôle biologique différents peut réduire la variabilité du contrôle biologique et améliorer son efficacité, chacun ayant des mécanismes différents de suppression (Guetsky et al. 2001 & 2002) En fait, les microorganismes protègent les plantes via des mécanismes directs et indirects, à savoir mycoparasitisme, antibiose et compétition pour les nutriments. L’importance relative de chaque mécanisme dépend des espèces et varie entre souches (Fravel et al. 2003, Harman et al. 2004). L’isolement des microorganismes candidats de la même niche écologique permet d’augmenter les effets bénéfiques d’un mélange microbien sur la plante (Alabouvette & Lemanceau, 1998). 
L’association du champignon antagoniste P. oligandrum avec deux autres antagonistes (Fusarium oxysporum et/ou Trichoderma harzianum) a été testée pour déterminer si l’un des traitements améliore la résistance des tomates au pathogène foliaire Botrytis cinerea. Ce pathogène attaque plus de 200 espèces végétales et est responsable de pertes économiques dans des cultures comme la vigne ou les tomates en serre (Elad 1996). La pénétration des hyphes de F. oxysporum à l’intérieur de cellules de P. oligandrum prouvent le mycoparasitisme. D’après la littérature, l’antagonisme microbien de F. oxysporum est associé à la compétition pour les sources de carbone (Fravel et al. 2003), mais les interactions de F. oxysporum et P. ultimum impliuent des mécanismes de mycoparasitisme et d’antibiose (Ishimoto et al. 2004, Benhamou et al. 2002). Les relations de P. oligandrum avec les champignons sont diverses (Rey et al. 2008): par exemple, F. oxysporum est clairement antagoniste de P. oligandrum, mais une autre souche de P. oligandrum détruit la souche F. oxysporum f. sp. radicis lycopersici, pathogène important des tomates (Benhamou et al. 1997). 
Les interactions de T. harzianum et P. oligandrum présentent des activités d’antibiose et de mycoparasitisme. Ces deux agents sont parfois considérés comme des organismes symbiotiques opportunistes : ils peuvent coloniser les racines sans laisser de symptômes végétaux (Harman et al. 2004, Rey et al. 2008). Cependant, une différence clé avec les organismes symbiotiques est la mort en quelques jours des hyphes qui colonisent les tissus racinaires parce qu’elles élicitent les réactions de défense végétale. La souche de T. harzianum utilisée peut envahir les parois du champignon Rhizoctonia solani et produire des protéines spécifiques liées au mycoparasitisme (Vasseur et al. 1995). Les enzymes hydrolytiques et les antibiotiques produits par T. harzianum agissent en synergie dans l’antagonisme envers plusieurs espèces de champignons pathogènes (Schirmbock et al. 1994).

La résistance systémique induite dans les plants de tomates en réponse à la colonisation racinaire par P. oligandrum seul ou en combinaison offre une protection à la plante contre les attaques foliaires de Botrytis cinerea, mais le niveau de contrôle atteint est identique pour tous les traitements. Alors que la synthèse de protéines de défense était réduite dans tous les traitements, leur synthèse (PR-1 et PR-3) augmente suite aux attaques de B. cinerea chez les les plants traités avec les antagonistes et cette accumulation est identique quelle que soit la combinaison d’antagonistes appliqués aux racines de tomate. En conclusion, il semble que la combinaison d’antagonistes est capable d’activer plusieurs voies métaboliques qui, à leur tour, peuvent accroître la cohérence de la résistance induite chez les plantes. 
Gestion intégrée des nuisibles
Le terme répulsion/attraction (push-pull) a été conçu comme une stratégie de gestion des insectes nuisibles (IPM) par Pyke en Australie en 1987 (115). Ces auteurs ont étudié l’utilisation de stimuli répulsifs et attractifs déployés en tandem, pour manipuler la distribution du papillon Helicoverpa dans le coton, en réduisant la dépendance aux insecticides, auxquels les papillons étaient devenus résistants. 
Principes des stratégies de répulsion/attraction (push-pull) 

Les stratégies de répulsion/attraction (push-pull) utilisent une combinaison de stimuli modifiant le comportement pour manipuler la distribution et l’abondance des nuisibles et/ou des insectes auxiliaires pour la gestion des nuisibles. Ces stratégies visent à réduire l’abondance des nuisibles sur la ressource, culture ou animal de ferme. Les nuisibles sont dissuadés ou repoussés de la ressource par des stimuli qui masquent l’apparence de l’hôte ou sont répulsifs. Les nuisibles sont simultanément attirés (pull) par des stimuli apparents et attractifs vers d’autres sites comme les cultures-pièges où ils sont concentrés, facilitant leur élimination. La plupart de ces stratégies visent le comportement des nuisibles plutôt que la manipulation d’organismes bénéfiques. Cependant, cette stratégie peut aussi servir à concentrer les ennemis naturels là où ils sont requis pour le contrôle biologique, présentant ainsi un double mécanisme.de gestion des ravageurs et des auxiliaires. Puisque les stimuli utilisés agissent généralement par des mécanismes non toxiques, l’intégration à des méthodes de réduction des populations est possible.

Ces stratégies mélangent divers éléments de gestion des nuisibles et offrent un cadre conceptuel pour leur déploiement effectif. Les méthodes de manipulation du comportement des insectes utilisent des stimuli modificateurs du comportement, surtout des indices visuels et des signaux chimiques. Les stratégies de diversification de l’habitat (cultures intercalaires et cultures pièges) fonctionnent aussi par une manipulation comportementale fondée sur divers stimuli modifiant le comportement. Par exemple, les cultures pièges peuvent détourner la pression des nuisible de la culture principale parce qu’elles sont plus attractives (62, 127). Les mécanismes déterminant la préférence des nuisibles reposent sur certain stimuli visuel ou sensoriels, d’où l’utilisation de plantes pièges pour délivrer des stimuli attractifs modifiant le comportement des nuisibles.

Le principe de la stratégie consiste à maximiser l’efficacité et la durabilité du contrôle biologique en minimisant les effets environnementaux négatifs. Bie que chaque composent individuel de la stratégie soit généralement moins efficace qu’un insecticide à large spectre, l’efficacité de la stratégie est accrue par le déploiement combiné des composants (modification comportementale et diversification de l’habitat). La concentration des nuisibles sur un site prédéterminé permet de maximiser l’efficacité des méthodes de réduction des populations. La réduction des populations par des méthodes de contrôle biologique ou des molécules végétales très sélectives est préférée aux insecticides synthétiques à large spectre. En agriculture, le but est de maximiser la production du système entier en minimisant les couts : des cultures intercalaires qui peuvent être valorisées par la récolte sont préférées à des cultures sacrificielles, ce qui augmente encore les bénéfices du déploiement de cette stratégie. 
Les composants de la stratégie

La fonction répulsive de la stratégie rend la ressource difficile à localiser, non attractive, ou impropre à la consommation pour les nuisibles. Cette dissuasion est fondée sur l’utilisation de stimuli qui affectent les comportements d’évitement des ennemis naturels et influencent négativement la localisation de l’hôte et son acceptabilité en terme de nourriture et de reproduction. Ces stimuli peuvent agir sur des distances longues ou courtes et aboutissent à la dissuasion des nuisibles et à leur éloignement de la ressource qu’ils n’approchent même pas. Les stimuli à longue distance représentent la première ligne de défense: empêchant ou réduisant l’infestation en premier lieu. Les stimuli à courte distance peuvent aussi empêcher des comportements spécifiques des nuisibles. Du côté des composants d’attraction de la stratégie, les stimuli attractive sont utilisés pour détourner les nuisibles de la ressource vers une culture piège. Les stimuli concernés agissent principalement à longue distance. Cependant, Les stimuli à courte distance peuvent compléter l’arsenal en arrêtant et retenant les nuisibles dans un site déterminé pour favoriser leur concentration et prévenir leur retour vers la ressource
La liste des stimuli répulsifs ou dissuasifs comporte des indices visuels ou chimiques très hétéroclites selon leur origine (synthétiques, végétaux ou insectes), selon qu’ils sont utilisés pour affecter la reconnaissance et le choix de l’hôte à distance (indices visuels, répulsifs synthétiques, substances volatiles de l’hôte, phéromones anti-agrégation et d’alarme) ou affecter l’acceptation de l’hôte (anti-nutritifs, répulsifs d’oviposition ou phéromones). Il s’agit de :


- Indices visuels 

- Répulsifs synthétiques

- Substances volatiles (Huiles essentielles de citronnelle, eucalyptus)
- Les signaux chimiques dérivés de l’hôte. 

- Phéromones anti-agrégatives. 

- Phéromones d’alarme. 

- Anti-nutritifs. 

- Substances et phéromones anti-oviposition. 

Les stimuli attractifs comprennent principalement des :
- Stimulants visuels
- Substances volatiles de l’hôte. 


- Phéromones sexuelles et d’agrégation 

- Stimulants gustatifs et d’oviposition 

Plusieurs méthodes permettent l’émission des stimuli qui modifient le comportement des nuisibles lors du déploiement d’une stratégie push-pull. Les signaux les plus communs sont : 


- Produits naturels ou analogues synthétiques identiques au produit naturel
- Diversification végétative: cultures intercalaires et culture pièges
- Variétés résistantes 


- Induction végétale
- Pièges 

Cette stratégie peut être incorporée directement à des stratégies de gestion des nuisibles utilisant des insecticides, mais aussi des alternatives comme les régulateurs de croissance des insectes, et des insecticides végétaux comme l’extrait de neem, les endotoxines de Bacillus thuringiensis (Bt) et la spinosyne (isolée de Saccharopolyspora spinosa). Les insecticides biologiques (nématodes entomopathogènes, champignons, bactéries et virus) ont été peu utilisée. Les plantes qui attirent les nuisibles, mais sur lesquelles ils ne peuvent survivre, servent de cultures pièges en tuant les adultes ou les larves (73, 127, 143). 
Développement des stratégies Répulsion / Attraction

La stratégie la plus célèbre a été développée en Afrique pour les petits fermiers. Bien qu’elle vise les fermiers pauvres, des enseignements peuvent être appliqués à l’agriculture biologique et à faible niveau d’intrants.

Contrôle des insectes foreurs du mais et sorgho.

Le mais et le sorgho, qui nourrissent des millions d’africains pauvres, subissent les attaques des insectes foreurs (Chilo partellus, Eldana saccharina, Busseola fusca, et Sesamia calamistis) qui provoquent des pertes de rendements de 10% à 50% (69, 74). Bien que les conseillers agricoles de la région recommandent l’utilisation de pesticides chimiques (Cook et al. 2007), des milliers de fermiers d’Afrique utilisent une stratégie push-pull pour la protection du mais et du sorgho. Elle implique l’utilisation combinée de cultures intercalaires et plantes pièges : les insectes sont repoussés des cultures par les cultures intercalaires, comme l’herbe à molasse (Melinis minutiflora), le Desmodium (D. uncinatum)ou D. intortum (push), et sont concentrées sur des plantes pièges attractives, principalement Pennisetum purpureum ou l’herbe du Soudan (Sorghum vulgare sudanense, pull). Melinis minutiflora, lorsqu’elle est intercalée au mais, ne réduit pas seulement l’infestation des insectes foreurs, mais accroît aussi leur parasitisme par Cotesia sesamiae (70, 71). L’analyse des substances volatiles de l’herbe à molasse met en évidence des composés attractifs identiques à ceux du maïs mais avec l’addition de 5 autres composés. Les intercultures de Desmodium produisent aussi ces composés avec de grandes quantités d’autres sesquiterpènes (75) : intercalées au mais ou au sorgho, elles suppriment l’herbe parasitique Striga hermonthica, qui constitue une contrainte importante des terres arables en région de savane. Une culture piège d’herbe du Soudan accroît aussi l’efficacité des ennemis naturels (71). Bien que les insectes foreurs pondent massivement sur les plants de Pennisetum,  ils produisent une substance gommeuse qui restreint le développement larvaire, limitant les populations survivantes. Cette stratégie a contribuée à augmenter les rendements et la production de bétail, améliorant considérablement la sécurité alimentaire de la région (74, 76). 
Contrôle d’Helicoverpa sur le coton.

Les espèces d’Helicoverpa ont des papillons nuisibles polyphages consommant toute une gamme de plantes. La combinaison d’application d’extraits de neem à la culture principale (push) avec une plante piège attractive (Cajanus cajan ou le mais, pull) protège les cultures de coton (Gossypium hirsutum) en Australie des attaques d’Helicoverpa armigera et H. punctigera. Les plantes pièges, en particulier Cajanus cajan, réduit le nombre d’œufs sur les plants de coton. Des essais montrent que la stratégie push-pull était significativement plus efficace que ces composants isolés et réduit le nombre d’œufs 3 jours après application par 92%, 40%, et 78%. Récemment en Inde, des études ont confirmé que la combinaison du neem et de plantes pièges (Cajanus cajan ou okra Abelmoschus esculentus), constituait une stratégie efficace contre H. armigera (Duraimurugan & Regupathy 2005).
Contrôle de Sitona lineatus sur les haricots.

Sitona lineatus, est un nuisible des champs de légumes en Europe, Moyen-Orient, et aux USA. Les adultes consomment les feuilles dont ils réduisent la surface, alors que les larves attaquent les nodules racinaires qui fixent l’azote. Un extrait commercial de neem (anti-nutritif, push) et la  phéromone d’agrégation (4-methyl-3,5-heptanedione, pull) ont été testés pour contrôler S. lineatus dans des champs de fèves (Vicia faba). Les deux composés altèrent l’abondance et la distribution des insectes. L’extrait de neem était aussi efficace que l’insecticide du traitement contrôle pour réduire l’abondance des insectes, mais des applications répétées étaient nécessaires pour maintenir l’efficacité. La culture traitée avec la phéromone d’agrégation peut servir de culture piège dont l’effet est renforcé par les signaux chimiques. De plus, les marges des champs plantés en trèfle et autres Légumineuses peuvent compléter le schéma car elles agissent aussi comme refuge des prédateurs de S. lineatus. En tout cas, la population agrégée doit être contrôlée assez rapidement pour prévenir la redistribution des adultes dans les cultures.

Contrôle du  doryphore sur les pommes de terre. 

Le doryphore (L. decemlineata) est un nuisible des cultures de solanacées, particulièrement la pomme de terre (Solanum tuberosum), aux USA et en Europe. Il est attiré par les substances volatiles de la plante-hôte, et des cultures pièges de pommes de terre précoce pulvérisées chaque semaine par le mélange attractif (hexenyl acétate, linalool et salicylate de méthyle) présentaient une agrégation des adultes, des œufs et des larves plus intense que les plantes pièges non traitées. Les rendements des parcelles bordées par ces cultures pièges ne différaient pas significativement des parcelles traitées conventionnellement, mais elles réduisaient la consommation  d’insecticides par 44%. En serre, des plants de pommes de terre traitées avec un anti-nutritif dérivé du neem étaient significativement moins attractives lorsqu’elles étaient déployées en combinaison avec des plantes traitées par un attractif. Au champ, les rangs traitées par l’attractif étaient alternées entre des rangs traités avec l’anti-nutritif dans le périmètre des cultures pièges, alors que le centre de la parcelle demeurait non traité. Cet arrangement original de stimuli attractifs et répulsifs manipulent efficacement la distribution des insectes, et la combinaison de l’attractif avec un insecticide maintient le rendement par rapport aux parcelles traitées conventionnellement. Cette stratégie pourrait être encore améliorée en utilisant la phéromone d’agrégation qui par ailleurs, entre en synergie avec le mélange synthétique des substances volatiles de l’hôte. Le  mélange synthétique pourrait être utilisé aussi pour accroître l’attraction et le contrôle biologique par les prédateurs.

Contrôle des Meligethes du colza.

Une stratégie push-pull fondée sur une plante piège attractive a été développée pour protéger le colza (Brassica napus) des insectes nuisibles spécialistes. Le navet (Brassica rapa) est l’hôte préféré de plusieurs insectes nuisibles du colza (9, 33). Des simulations indiquent qu’un périmètre de plantes pièges est l’arrangement le plus efficace. En champ, un périmètre de plantes pièges de navet réduit significativement l’abondance du ravageur (Meligethes aeneus) dans les parcelles de colza de printemps par rapport à des parcelles sans plante piège. Des stimuli visuels et olfactifs liés au stade de développement étaient au moins en partie responsables de la préférence du ravageur pour le navet. Les variétés les moins appréciées de colza avec de faibles teneurs en glucosinolates (qui libèrent de faibles quantités d’isothiocyanates volatiles très attractifs pour les nuisibles) constituent la culture principale. Comme composants répulsifs, des substances volatiles émises par les plantes non-hôtes  (lavande, Lavandula angustifolia) dissuadent le ravageur dans des essais en laboratoire et au champ, mais les anti-nutriments sont inefficaces (55). Les parasitoïdes des ravageurs répondent aussi aux stimuli des plantes-hôtes (68), et leur comportement peut-être manipulé pour augmenter le contrôle biologique dans la culture piège. De même, l’utilisation de l’entomopathogène Metarhizium anisopliae est prometteuse au sein de la culture piège (27).

Ces stratégies présentent le potentiel le plus important en production horticole en raison des parcelles relativement confinées et la forte valeur du produit. Deux exemples de stratégies sont en développement.

Contrôle du ver de l’oignon.

Delia antiqua est un ravageur important de l’oignons (Allium cepa) dans les régions tempérées. Des petits bulbes d’oignons sont utilisés comme culture piège pour détourner l’oviposition des jeunes plantules d’oignons : cependant, sauf faibles densités de mouches, cette stratégie seule ne suffit pas pour un contrôle adéquat, et une stratégie push-pull a été suggérée (97). Le cinnamaldéhyde semble un dissuasif d’oviposition prometteur (37), et une stratégie combinant de petits bulbes d’oignons comme plantes pièges et des plantules traitées avec le cinnamaldéhyde a été testée en serre (36, 97). Chaque composant réduit l’oviposition significativement après deux jours, mais l’effet est maximum lorsqu’ils sont associés dans le traitement push-pull. Des preuves conséquentes indiquent  que la combinaison provoque un effet multiplicatif plutôt qu’additif, même si la stratégie est encore testée en champ.

Contrôle des thrips sur les chrysanthèmes.

Le thrips Frankliniella occidentalis est un ravageur important des chrysanthèmes en serre; ils provoquent des lésions et transmettent des virus, et leur présence est inacceptable sur les fleurs commercialisées. Le prédateur Amblyseius cucumeris est utilisé dans des stratégies de gestion des nuisible (IPM) mais seules les larves du premier stade consomment le ravageur, d’où un contrôle variable. La punaise prédatrice Orius laevigatus est capable de contrôler les thrips sur les fleurs, et les mites prédatrices (Hypoaspis miles et Hypoaspis aculeifer) permettent de contrôler les stades souterrains des thrips (11, 12). 
Une stratégie push-pull a été développée pour repousser les thrips des cultures et les concentrer sur des cultures pièges où les prédateurs sont libérés ou maintenus. Les substances volatiles de plants de romarin (Rosmarinus officinalis) peuvent être utilisés comme répulsifs des thrips, mais elles repoussent aussi le prédateur O. laevigatus (11). Les effets négatifs des composants sur les auxiliaires doivent être minimisés, c’est pourquoi l’anti-nutriment polygodial (extrait de Tasmannia stipitata) est choisi comme répulsif (13). Pour des raisons pratiques, l’attraction par les variétés préférées de chrysanthèmes est choisie: la variété Springtime est la plus attractive (11) et fournit du pollen pour le maintien des prédateurs en l’absence de thrips. Les plantes pièges sont efficaces lorsqu’elles sont arrosées de β-farnesène, substance volatile attractive de la plante-hôte qui réduit les infestations sur la culture principale avec le traitement anti-nutritif (11, 13). La phéromone d’alarme des thrips (decyl et dodecyl acetate) et la phéromone d’agrégation (lavandulyl acetate et neryl-2-methylbutanoate) conviennent comme composants additionnels, respectivement. La phéromone d’alarme augmente les taux de décollage et  réduit les taux d’atterrissage des adultes (88), induit la chute des larves des plants, et réduit aussi l’oviposition (133). Les prédateurs et parasitoïdes peuvent utiliser ces composés pour la localisation de l’hôte (132), ce qui peut améliorer l’efficacité des prédateurs.

La protection des plantes forestières représente le plus grand défi pour ces stratégies en raison des surfaces grandes et souvent inaccessibles. Cependant, des stratégies fondées sur les phéromones permettent de contrôler les ravageurs des écorces de conifères (Scolytidae) et semblent très prometteuses (23, 61).

Contrôle des scolytes sur les conifères. 

Les ravageurs des écorces sont des ravageurs importants des conifères dans les régions tempérées. Les phéromones d’agrégation sont utilisées pour le comptage, le piégeage en masse, et dans les stratégies qui concentrent les populations de ravageurs sur des arbres pièges qui sont détruits (22). Les phéromones anti-agrégatives qui induisent la dispersion des zones infestées présentent aussi un grand intérêt (22). La combinaison des phéromones d’agrégation et anti-agrégation dans une  stratégie pushpull fondée sur le piégeage en masse permet de contrôler une infestation d’Ips paraconfusus qui décimait une parcelle de pins rares (Pinus torreyana) en Californie (126). 
Des entonnoirs pièges amorcés avec des formulations à libération lente des phéromones d’agrégation commercialement disponibles (ipsénol, cis-verbénol, et ipsdiénol) sont placés sur des arbres morts dans une rangée face aux arbres à protéger. Les phéromones d’anti-agrégation (ipsdiénol et verbénone) étaient émises de distributeurs situés dans la parcelle non infestée. Plus de 330000 ravageurs ont été piégés et la mortalité des arbres a cessée. Lors d’une étude similaire, la phéromone anti-agrégative (3-methylcyclohex-2-en-1-one, répulsion) et les pièges imbibes avec les phéromones d’agrégation (frontaline, seudenol, et 1-methylcyclohex-2-en-1-ol, attraction) réduisaient les populations de ravageurs du sapin de Douglas (Dendroctonus pseudotsugae) dans les parcelles traitées. 
Lindgren & Borden (84) essayent de réduire les infestations du ravageur Dendroctonus ponderosae dans une parcelle de pins (Pinus contorta) en les concentrant sur une parcelle voisine. La phéromone anti-agrégative verbénone constitue le composant répulsif au sein des parcelles, et des appâts attractifs imbibés de trans-verbénol, exo-brévicomine, et la kairomone de l’hôte (myrcène) sont testés comme attractifs dans les parcelles voisines. La répulsion par la verbénone réduit significativement le pourcentage d’arbres attaqués dans les parcelles ciblées, mais l’addition du traitement attractif ne réduit pas davantage les attaques dans les parcelles centrales. De même, la direction de déplacements des infestations (par Dendroctonus frontalis) était modifiée avec succès en appliquant la verbénone aux arbres infestés et aux arbres tampons autour de l’infestation, en supplément du déploiement de la phéromone d’agrégation frontaline sur des arbres appâts dans une zone piège prédéterminée (15). L’efficacité de la verbénone peut être accrue en la combinant avec d’autres phéromones (22), substances volatiles des plantes non hôtes (58, 147), ou les deux.

Contrôle de nuisibles en médecine humaine et vétérinaire
Les connaissances sur les préférences d’hôtes, à la fois inter- (54) et intraspécifique (16, 35, 118), sont exploitée dans des stratégies push-pull pour les insectes hématophages et carnivores, qui sont les nuisibles les plus destructeurs au plan vétérinaire et médical. Ainsi, à titre d’exemples, des stratégies push-pull ont été développées pour le contrôle des hématobies, des moustiques et moucherons, et des cafards. 
Gestion et contrôle des espèces adventices : le rôle des rotations et successions culturales

La communication végétale est extrêmement répandue au-delà des phénomènes d’allélopathie. La rotation visera donc à associer des plantes qui entretiennent des relations bénéfiques et à éviter l’association de plantes peu compatibles. Elle cherchera également à favoriser les cultures qui ne se laissent pas étouffer par la flore adventice. Les cultures d’une même espèce se nuisent si les plantes sont trop proches, « le blé est l’ennemi du blé ». Les racines d’oignons sécrètent une substance qui gène la croissance des autres oignons, les crucifères libèrent des substances antifongiques qui inhibent le développement des mycorhizes, mais peuvent assainir un sol où les propagules fongiques abondent. Les semis clairs donnent de meilleurs résultats pour de nombreuses cultures, sauf si la faible densité du semis favorise trop les plantes adventices qui envahissent le semis 

Au cours de leur dégradation, les pailles et les racines des céréales libèrent des substances qui inhibent la germination et le développement de ces mêmes céréales. Il est souhaitable pour cette raison d’attendre la décomposition des pailles, racines et chaumes avant la mise en place d’une nouvelle céréale. La décomposition de la biomasse aérienne du colza inhibe la levée et le développement des jeunes plantules de trèfle violet : cette inhibition persiste assez longtemps, ce qui élimine le colza comme bon précédent cultural. Le seigle est connu pour freiner le développement de certaines mauvaises herbes, en particulier les matricaires. Le sarrasin et la caméline présentent des effets allélopathiques nets : une décomposition convenable des tiges et des racines est conseillée avant d’installer une autre culture. C’est aussi le cas de l’orge qu’il est donc préférable de placer en fin de rotation. L’Agrostis à stolons perturbe la levée des semences de graminées dans les prairies où elle abonde. Le colza fourrager, dont la végétation est puissante et abondante, peut concurrencer efficacement les plantes adventices.
Au contraire, les Légumineuses constituent un bon précédent cultural et sont généralement de bonnes compagnes des autres cultures. Elles enrichissent le sol par l’intermédiaire de la fixation azotée et leurs racines puissantes fissurent la terre en profondeur. Ce faisant, elles complètent l’action du chevelu racinaire des graminées qui crée une structure grumeleuse et stable dans la couche superficielle du sol. Leur association dans les prairies est très bénéfique pour ces raisons et les mélanges céréaliers (avoine/vesce ou triticale/pois) en sont un bon exemple. En général, ces mélanges produisent davantage que les végétaux de l’association cultivés séparément. L’association permet donc d’améliorer les performances de chaque partenaire.
Gestion préventive

Pour limiter les risques d’apparition de mauvaises herbes, il faut déjà limiter le risque d’apparition de leurs semences sur la parcelle. Celles-ci peuvent provenir de la parcelle elle-même, de ses abords, du matériel… Il faut donc bien veiller à empêcher la montée en graines des adventices (dans et en bordure de parcelle), implanter des haies pour bloquer le transport aérien des semences, utiliser du matériel « propre »… Malgré ces efforts, des semences se retrouvent sur les parcelles : soit on empêche la germination ou au contraire on la provoque pour pouvoir ensuite détruire les plantules avant l’implantation de la culture (faux semis).
Le maintien d’un couvert végétal en permanence peut également empêcher un salissement excessif de la parcelle à condition de choisir un couvert « agressif » vis à vis des adventices (concurrence sur la lumière, l’eau, les éléments nutritifs…). A ce petit jeu, la palme revient au sarrasin qui a un effet étouffant très important. Evidemment, la destruction de ce couvert doit intervenir avant la montée à graine pour ne pas obtenir l’effet inverse de celui recherché.

Il faut se souvenir que les adventices ne sont pas que des plantes qui « dérangent » : elles donnent des indications sur l’évolution des sols et permettent de prévoir des dysfonctionnements avant qu’il ne soit trop tard : ce sont alors des plantes bio-indicatrices. Les pratiques culturales et le travail du sol est à penser en fonction de ces plantes : d’une part pour limiter leur prolifération, mais aussi en prenant le temps de les observer pour comprendre le message qu’elles transmettent sur l’état du sol. Par exemple, la germination de la graine de l’Ambroisie (Ambrosia artemisiifolia) indique la perte de l’humus et la disparition du complexe argilo-humique. A contrario, la présence de plantain lancéolé (Plantago lanceolata) indique un bon équilibre eau – fertilisant - matière organique et une bonne activité microbienne aérobie dans le sol. C’est une plante des meilleures prairies. 
Dans les prairies spontanées, un cortège d’espèces locales s’installent et donnent aussi des indications sur l’évolution du sol : la recolonisation d’un milieu ouvert par les espèces pionnières est un processus normal mais si les plantes pionnières occupent une place exagérée dans la succession, cela traduit un manque de sélectivité du désherbage ou un couvert déséquilibré
Maîtrise des adventices grâce à la succession culturale

L’utilisation de cultures pluriannuelles couvrant bien le sol (prairie temporaire, luzerne) en tête de rotation gêne la germination et le développement des mauvaises herbes. La fauche régulière ou le pâturage de ces cultures permettent de couper ces plantes avant qu’elles aient produit des semences viables : cette pratique permet d’intervenir sur le compartiment banque de graines du sol qui jour un rôle capital dans la dynamique des populations d’adventices.

Certaines cultures sont facilement envahies par les mauvaises herbes et sont qualifiées de salissantes : blé, betterave, pois protéagineux, lin… D’autres cultures limitent la végétation spontanée des plantes adventices et sont qualifiées de nettoyantes : les mélanges céréaliers, le chanvre,  le sarrasin, le colza. L’alternance de cultures d’hiver et de printemps est fondamentale car elle permet de diversifier la flore spontanée et d’établir au sein de cette flore une compétition et un équilibre qui réduit son agressivité pour les cultures. Chaque type de cultures possède son cortège de plante adventices associées : coquelicots, gaillets, ravenelles, graminées, chardons, rumex dans les cultures d’hiver, moutarde, folle avoine, laiteron dans les cultures de printemps précoces et chénopodes, renouées, morelles ou graminées estivales dans les cultures de printemps tardifs. De nombreuses plantes sauvages  se développent à une période préférentielle de l’année qui est fonction de la longueur du jour, de la température, de l’humidité… En faisant une place à ces flores successives, elles entrent peu ou prou en compétition et tendent à se neutraliser mutuellement : la gène qu’elles occasionnaient aux cultures est réduite.

Dans le cas contraire où la rotation ne comporte que des cultures d’hiver, les mêmes espèces (coquelicot, gaillet, ravenelle, vulpin, chardons, rumex…) s’épanouissent chaque année dans la même parcelle et constituent une réserve de graines considérable au sol. Les espèces citées dominent la flore spontanée et les autres espèces adventices ne peuvent les contrer. La concurrence de ces adventices se concentre sur la culture qui souffre de cette compétition et peut être envahie complètement.

Une utilisation judicieuse des engrais verts peut aussi contribuer à la maîtrise des adventices. La préférence pour des espèces à végétation rapide et puissante permet d’étouffer les mauvaises herbes qui peinent à germer, à pousser te à former leurs graines sous la végétation du sarrasin, du chanvre, de la moutarde ou de mélanges céréaliers. Le choix d’espèces végétales proches de la flore indicatrice et correctrice permet d’amplifier l’effet. En effet, les plantes indicatrices et correctrices contribuent à équilibrer le sol et si ce rôle est rempli par l’engrais vert, la présence de végétaux correcteurs est moins nécessaire et leur pression sur les cultures diminue. 

Par ailleurs, l’efficacité des herbicides nous a habitués à des champs propres où aucune mauvaise herbe ne pousse. Pourtant, les meilleurs rendements sont associés à une présence discrète de plantes sauvages comme le mouron des oiseaux ou le trèfle blanc spontanée : le mouron limite les pertes d’azote du sol et le trèfle fixe l’azote atmosphérique. 
Gestion des réserves de graines du sol

Certaines plantes sauvages produisent des graines qui peuvent persister à l’état de dormance pendant des années dans le sol  (rumex, chénopode, moutarde..). Les sols agricoles contiennent de grandes quantités de graines des plantes adventices qui germent dès que les conditions sont favorables (e général, près de la surface du sol). Un plant de colza produit des milliers de graines/m2 qui sont dormantes et peuvent persister dans le sol pendant des dizaines d’années. En plus, de nombreuses espèces annuelles germent en réponse à la lumière et le travail du sol par les agriculteurs provoque la germination des mauvaises herbes qui envahissent le champ. 
L’agriculteur utilise des façons culturales qui font remonter les graines à la surface et provoquent leur germination. Par la suite, il faut détruire les plantules dans la parcelle avant qu’elles n’aient produit leurs graines. Cependant, il ne faut pas abuser de ce travail du sol car il favorise la décomposition des matières organiques et accroit le risque de pertes d’éléments nutritifs. Le printemps et la fin de l’été sont les deux époques les plus favorables pour ces opérations de déstockage : cependant, la réduction de la réserve des graines d’adventices du sol prend des années et demande patience et persévérance.

De nombreuses graines sauvages ne germent pas si elles sont enterrées à plus de 8 cm de profondeur. Le nettoyage des lits e semences a pour objectif de faire germer les graines enfouies à 10 cm et de détruire les plantules sans faire remonter de graines.  L’agriculteur effectue une ou plusieurs façons culturales superficielles qui laissent les graines profondes en état de dormance. Il a crée une zone superficielle propre en la vidant de ses graines et le seis peut intervenir.
Malgré leur ressemblance, déstockage et faux-semis sont des opérations différentes le faux-semis évite de remonter des graines alors que le déstockage les remonte pour les faire germer. 
Le faux semis 
Le principe du faux semis consiste à préparer le sol, mécaniquement ou chimiquement, pour faire germer les mauvaises herbes et les détruire dès qu'elles ont germé. L’objectif visé est de limiter les infestations précoces dans les cultures en réduisant le stock de graines d’adventices par élimination des graines germées. En raison du travail de préparation du sol, le champ d'application de cette méthode concerne surtout les grandes cultures (cultures sarclées) et le maraîchage Cette pratique peut être réitérée plusieurs fois avant de semer. 

Le nombre de semences contenues dans le sol peut être très élevé. Néanmoins, seule une faible fraction (5 à 10 % selon les espèces) est apte à germer au moment de l’implantation d’une culture. Puisque chaque travail du sol relance le processus de germination des adventices, il est possible d’utiliser cette particularité pour réduire le stock semencier en pratiquant la technique du « faux semis ». Par exemple, en maraîchage, la technique du faux semis consiste à réaliser un véritable semis à " blanc", c'est-à-dire le même travail du sol qu’avant un semis, mais sans semer. Le faux semis est particulièrement efficace pour les cultures d’été et il est souhaitable de le pratiquer avant une pluie qui favorise la germination des adventices. Pour détruire les jeunes plantules, il est préférable d’utiliser des outils peu profond : de type herse étrille ou houe rotative, en travaillant à 3/4 cm de profondeur, pour éviter de faire remonter des nouvelles graines en condition de germination.
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Cette technique est très efficace sur les espèces annuelles à dormance faible, type repousses de cultures (colza, céréales), ray-grass, brome, vulpin… Par contre, elle est inefficace dans le cas des vivaces après moisson (liserons, chardons, rumex, chiendent). Il est important de réaliser le faux semis assez tôt avant le semis (3 à 4 semaines) dans de bonnes conditions de levée des mauvaises herbes (lit de semences, humidité, sol). Pour éviter de remonter des graines en surface, il ne faut pas travailler le sol ou le reprendre superficiellement (5 cm maximum si possible) après la destruction du faux semis. Le tableau suivant résume les points forts de la technique   
Pour la destruction du faux semis, les moyens mécaniques, thermiques ou chimiques sont envisageables : 

· moyens mécaniques par herse étrille. Outil bien adapté, elle ne travaille qu'en surface et ne remonte donc pas les graines. Elle permet aussi un travail rapide tout en limitant le tassement du sol, vu sa grande largeur.
· moyens thermiques, en maraîchage essentiellement. Le désherbage thermique pour les cultures semées, comme la carotte, peut intervenir après le semis de la culture mais avant son émergence.

· moyens chimiques, en cas d'impossibilité des autres techniques. Le produit ne doit pas être rémanent dans le sol pour ne pas nuire à la culture suivante. Les principaux herbicides utilisés sont le glyphosate, le diquat et le paraquat.

Cette technique est intéressante mais comporte des contraintes et des limitations. D’abord, elle ne s’applique qu’aux herbes annuelles et ne détruit pas les plates vivaces. Elle nécessite une préparation du sol longtemps avant l’implantation de la culture et des conditions climatiques favorables à la germination (précipitations et pluie). Enfin, dans le cas d’une destruction chimique, les résidus et leurs impacts écologiques diminuent l’intérêt de cette technique.

Le désherbage mécanique 
Quatre modes d’action entraînent la destruction des adventices et peuvent se conjuguer : le sectionnement des racines, l’extirpation des racines associée à leur mise à nu, l’arrachage des plantules et le recouvrement de la plantule. L'utilisation du désherbage mécanique est une solution qui permet de limiter l'emploi des produits phytosanitaires. Le désherbage mécanique peut être utilisé seul (binage ou hersage ou buttage), ou combiné avec le désherbage chimique du rang (binage mixte/désherbinage). Le désherbage mécanique est effectué par déchaumage, binage, sarclage, hersage ou buttage. Il est plutôt devenu un complément du désherbage  chimique.

Pour le binage et le hersage, le sol et le temps doivent être secs, voire desséchants, pour mieux détruire les mauvaises herbes. Le terrain doit être relativement aplani pour une bonne efficacité de ce type de désherbage. Le désherbage mécanique fonctionne mieux sur des terres légères et riches en matière organique, que sur des terrains très lourds et compacts. Les techniques les plus utilisées sont :

1) le binage ou sarclage : il permet de détruire les mauvaises herbes en les coupant à faible profondeur. Le sarclage avec des bineuses est une technique très efficace dans l'interligne. Cette méthode est fréquente sur le maïs et la betterave, le tournesol et le soja.

2) le hersage permet de lutter contre les mauvaises herbes jeunes, tout en aérant le sol en surface avec des dégâts limités à la culture. L'outil le plus adapté est la herse étrille à longues dents souples. Cette méthode est très fréquente pour les céréales et pommes de terre. La majorité des cultures se prêtent à un hersage à la herse étrille avant la levée s'il est suffisamment léger pour ne pas bouleverser les semences ni abîmer les embryons. La herse étrille travaille en plein sur la culture (maïs, prairie, protéagineux) mais le désherbage mécanique à la herse étrille doit être réalisé sur des mauvaises herbes jeunes et fragiles (stades limites selon les espèces). 

3) le buttage permet d'étouffer les adventices dans la ligne. Ces buttages sont habituels pour certaines cultures, comme les pommes de terre ou les poireaux. Dans ce cas, le premier buttage sera plus faible à la plantation pour permettre le buttage pendant la culture. D'autres cultures peuvent aussi être buttées (maïs, choux, haricots, oignons ...) dans l'optique du désherbage. Le buttage des tournesols par les disques permet de recouvrir les adventices sur le rang (effet herbicide).   

	
	

	Lutte contre les ravageurs

et les maladies
	Limitation de l’activité des limaces car perturbations du biotope, destruction des abris et des œufs.

	Lutte contre les adventices
	Destruction des adventices et diminution du stock semencier.

	Agronomie
	Pas d’apparition de résistances.

Aération du sol/désencroütement des sols battants.

Meilleur réchauffement au printemps.

Amélioration de l’activité biologique du sol.

Facilité de mise en œuvre dans les sols légers.

Restructuration du sol en surface, donc meilleure infiltration de l'eau et moins de ruissellement.

	Environnement
	Absence de résidus d'herbicides dans le sol, les eaux et les aliments.

Limitation de l’utilisation de pesticides

	Economie
	Large choix de matériel couvrant toutes les cultures

	
	


Les limites de la technique concernent le risque de destruction d’une partie des racines de la culture si le binage se fait trop près de la ligne. L’efficacité du hersage est moindre pour les graminées et le désherbage sur les rangs en grandes cultures pose des problèmes. Ces méthodes nécessitent souvent de multiplier les passages et leur mise en œuvre est exigeante (temps de travail et surcoût liés).

Le désherbage thermique 

Une élévation de la température des tissus végétaux peut provoquer la coagulation des protéines et détruire les parties aériennes de la plante visée. Cette méthode permet de limiter la pression en herbicides chimiques par la destruction des adventices au moyen de températures élevées. Il est souhaitable qu’un maximum d’adventices soit sorti pour entreprendre le désherbage thermique, éventuellement en association avec la technique du faux semis. L’intervention au stade cotylédonaire des adventices augmente l’efficacité du désherbage. On peut combiner le désherbage thermique au désherbage mécanique entre les rangs qui joue un rôle de sarclage et de binage (diminution des arrosages, ameublissement du sol…) et qui fragilise les mauvaises herbes rescapées.

Le principal intérêt de cette technique est d'être applicable là où tout travail du sol est impossible, à cause de l'état du sol trop humide, pendant la mauvaise saison pour désherber l'interligne des cultures (mâche, poireaux...), ou parce que la culture est déjà en place : 

- soit sous forme d'embryon, et alors un désherbage thermique peut détruire les mauvaises herbes déjà levées sans nuire à la culture : c'est le traitement en prélevée de la culture, 


- soit en traitement de post levée, dans des cultures suffisamment développées, résistantes à la chaleur et en sol inaccessible (oignons, bulbes, maïs...).

La sensibilité spécifique des adventices est variable : les plantes à port érigé avec des feuilles peu épaisses (chénopode, mouron) sont les plus faciles à contrôler par cette méthode. Pr contre, les plantes à port rampant ou ayant un point végétatif protégé (pâturin, capselle) sont plus difficiles à maîtriser: Les graminées sont les plus résistantes à cause de leur point végétatif protégé. Enfin, que ce soit pour les Monocotylédones ou les Dicotylédones, les annuelles nécessitent généralement 1 à 2 applications et les vivaces installées plusieurs applications pour simplement freiner. Les applications de cette technique se trouvent en grandes cultures (maïs, soja, tournesol, betterave), en maraîchage au stade pré levée (carottes, salades, asperges, choux …) ou post levée (ail, oignon, poireaux).
	Lutte contre les ravageurs et maladies
	Limitation de l’incidence des ravageurs par modification des différents aspects de la dynamique des populations

	
	

	Lutte contre les adventices
	Destruction des adventices

	
	

	Environnement
	Limitation de la pression en herbicides




Les limites de la technique sont liées au coût élevé et à l’utilisation d’énergie fossile avec émission de gaz à effets de serre et polluants atmosphériques. Les monocotylédones sont plus difficiles à détruire, les passages doivent être répétés et il demeure un risque d ‘incendie.



Gestion de la diversité génétique in situ
La graine, organe multifonctionnel

Le potentiel de croissance des graines est impressionnant : une graine pesant moins d’un gramme peut donner naissance à un arbre qui pèse plusieurs tonnes et produit des millions de graines. Cet aspect croissance vertigineuse a toujours étonné l’humanité qui l’a transposé dans ses mythes, mais la graine intègre plusieurs autres fonctions : multiplication de l’espèce, dissémination dans l’espace et conservation dans le temps (dormance). Cette aptitude unique de dormance permet la constitution d’une banque de graines au sol qui représente un réservoir de la diversité génétique, véritable mémoire génétique de la population végétale.

Ces graines contiennent aussi des réserves (huiles, farines et sucres) qui attirent les animaux et forme la base de l’alimentation d’oiseaux. En échange, les animaux consommateurs sont des agents de dispersion des graines : ce rôle peut être passif (graines accrochées à la fourrure) ou actif (graines consommées et dispersées après passage intestinal). Certaines graines ne germent qu’après passage intestinal, d’autres comme la noix de coco doit subir une période d’immersion dans l’eau salée pour germer. Ces traits sont modelés par l’habitat et/ou l’interaction avec les animaux : l’habitat typique des cocotiers (plages) et le mode de dispersion des noix de coco (mer) ont modelé la biologie et la physiologie de ces graines. 
Dès l’apparition de l’agriculture, l’humanité s’est efforcée de domestiquer certaines espèces végétales qui sont devenues les bases de son alimentation. Cependant, avant même la Révolution Néolithique, les semences étaient déjà utilisées par les chasseurs-cueilleurs. La semence est définie ici comme tout organe ou fragment végétal capable de reproduire la plante / la graine, mais aussi fruits, bulbes, tubercules, morceaux de tige,  boutures…

Les premiers signes caractéristiques des plantes cultivées s’observent sur certaines plantes, en particulier les céréales : des épis peu nombreux et plus gros, contenant des graines solidement fixées aux épis qui murissent simultanément. L’influence du régime de sélection sur l’évolution des graines est assez évidente pour que l’humanité l’ait remarqué et utilisé à son avantage : ainsi, les premiers paysans ont initié une sélection anthropique sur les populations naturelles sauvages. Les plantes cultivées qui en résultent sont des parents proches des populations sauvages voisines, avec qui des échanges de gènes s’effectuent via le pollen. Au cours de l’histoire, le rôle de l’agriculteur en tant que sélectionneur consiste à orienter ces flux en favorisant certains croisements (pollinisation libre) ou, au contraire, en empêchant certains croisements (suppression des fleurs mâles ou des épis). Avec la répétition des cycles de sélection par les paysans et le transport des semences cultivées bien au-delà de leur aire d’origine, les flux de gènes entre formes sauvage et cultivée se sont réduits, ou même interrompus en cas d’absence d’une forme. Dans des cas extrêmes, des barrières reproductives vont se mettre en place : les deux formes séparées évoluent dans des habitats différents, ce qui favorise l’apparition d’espèces différenciées.
Lorsque grâce aux expériences conduites, ces proto-agriculteurs ont pris conscience des mécanismes d’isolement reproductif et de leurs effets, ils ont pu développer une sélection anthropique qui réoriente le programme développemental des graines. Cette reprogrammation permet de sélectionner et de maintenir des traits (par exemple, la maturation synchrone) qui disparaîtraient rapidement sans l’intervention répétée du paysan. Le paysan peut produire artificiellement des barrières reproductives entre plantes proches (castration des fleurs, épis enveloppés), ce qui crée un isolement virtuel qui favorise la divergence de deux formes ; à l’inverse, il peut favoriser, ou même créer un flux génique entre plantes éloignées (pollinisation artificielle). 
Gestion des flux de gènes sauvages dans les cultures

Dans les centres d’origine, les paysans sont confrontés dans leur champ à la coexistence des formes sauvages et des variétés cultivées qui en proviennent. Certaines plantes reçoivent du pollen sauvage en proportion variable : ces hybrides sont indiscernables avant l’épiaison (chute précoce des graines). Ces hybrides présents dans les champs vont polliniser des plantes cultivées en émettant leur pollen. Ces plantes hybrides qui perdent leurs graines ont peu de valeur pour le paysan : elles épuisent les ressources en eau du sol, consomment les éléments minéraux dont elles privent les épis cultivés, occupe un espace non productif et font de l’ombre aux plantes productives. Ces graines hybrides tombent au sol et germent lors de la jachère qui suit la culture : elles sont ainsi éliminées peu à peu.
Ces variétés hybrides sont connues des paysans qui les distinguent dans certains cas : les paysans africains savent discerner le mil et ses formes hybrides à la forme du feuillage, à la pilosité de la plante ou à la précocité du tallage. Les champs de millet et de maïs présentent aussi des plantes hybrides qui poussent dans les champs, mais les paysans sont en général réticents à l’idée d’éliminer ces hybrides de leurs champs dont ils extirpent pourtant les mauvaises herbes. 
Par les choix qu’ils opèrent, les paysans vont évoluer dynamiquement les populations cultivées et sauvages : cette gestion de la diversité génétique in situ permet l’adaptation de la graine aux conditions environnementales et météorologiques. La culture des plantes et la récolte des graines à chaque saison permettent un changement dynamique de la population de graines qui s’adapte grâce à la plasticité du végétal. Les conditions environnementales et climatiques biaisent les proportions relatives des génotypes présents, et la population de graines produites évolue dynamiquement dans le sens d’une adaptation locale. La conservation ex situ des graines dans les glaces du Svaalbard ne permettent pas cette évolution dynamique et cette adaptation locale : les graines sont conservées sans être cultivées, ce qui exclut l’évolution dynamique de la population de graines. En bref, ce mode de conservation ne permet pas d’innovation génétique : la composition de la population ne peut changer que par perte de certains génotypes, par exemple dans le cas où certains génotypes de la population ont un survie réduite.
Cette distinction est capitale pour comprendre l’origine et l’évolution de la diversité génétique qui est aujourd’hui présente dans les semences paysannes. Si l’humanité a un impact négatif sur la biodiversité sauvage, il faut reconnaître qu’elle est en grande partie la source de la diversité génétique de variétés cultivées. Avant le développement des transports et la facilité des échanges commerciaux, les paysans cultivaient des variétés locales qui étaient adaptées au terroir et au climat. Ces sélections multiples ont généré une énorme diversité génétique que nous devons à ce long travail de sélection locale. Par exemple, la diversité des variétés de pomme (environ 3000 variétés) est le résultat direct de ces sélections multiples. Il faut souligner aussi que les critères distinctifs que comportent ces variétés ne se limitent pas à la productivité ou à l’adaptation locale : certaines variétés étaient sélectionnées pour la conservation longue durée, pour la fabrication de compotes ou confitures…
Le nécessaire équilibre entre dégénérescence et excès de pureté

Les variétés traditionnelles encourent deux risques majeurs et opposés : la dégénérescence et l’excès de pureté. La dégénérescence est un retour vers des formes proches de l’état sauvage, la stabilisation de l’état hybride créant des plantes envahissantes impropres à la culture (mauvaise herbe, ivraie). L’excès de pureté génère une variété génétiquement uniforme, sans diversité ni possibilité d’évolution. Ces variétés trop homogènes sont extrêmement vulnérables face à l’adversité du milieu (agresseurs parasitaires, hétérogénéité des sols, accidents climatiques).
Les paysans étaient conscients de cette nécessité d’échapper à l’uniformité et c’est leurs choix en matière de flux génique qui ont modelés l’hétérogénéité des champs de blé traditionnel. Ils ont composé cette hétérogénéité en constituant leur semence à partir d’épis d’aspects très différents. Les riziculteurs malgaches opèrent de même. Les cultivateurs chinois de millet mélangent les grains (« le millet doit être bigarré ») et les cultivateurs de maïs du Mexique et du Guatemala mélangent les grains issus d’épis gros et courts à ceux issus d’épis minces et longs. Les cultivateurs de mil gardent volontairement une diversité de coloration des grains pour tromper les oiseaux.

En Palestine, on trouve aujourd’hui encore deux formes de blés qui coexistent dans les champs: Triticum dicoccoides (sauvage) et Triticum dicoccum (cultivée). Cette plante exige une quantité importante de semences, ce qui correspond à un nombre d’épis élevé : comment alors conserver une diversité ?  C’est alors qu’intervient l’ivraie et que se justifie le maintien d’hybrides dans les champs. En effet, le pollen d’ivraie qu’elle reçoit enrichit régulièrement la diversité génétique utile qui provient des formes sauvages. L’art du sélectionneur consiste à maintenir un équilibre entre ces deux extrêmes : si l’hybride est souvent surabondant dans les champs, la variété dégénère ; à l’inverse, si la contribution de l’ivraie est insuffisante, la variété devient vulnérable et disparaît.
Même pour des plantes à reproduction clonale comme la pomme de terre ou l’igname, l’ingéniosité et la pertinence des paysans leur permet de réintroduire de la diversité génétique dans la population cultivée. En Guyane, les plants d’igname qui sont cultivés dans les parcelles autour des villages forment un clone : la diversité génétique des cultures tend à se réduire de génération en génération. Cependant, les paysans se gardent bien d’éliminer les plantes sauvages apparentées qui croissent dans le périmètre : au contraire, ils les conservent et favorisent périodiquement l’échange de pollen et le croisement avec les formes sauvages. Cette épisode de reproduction sexuée réintroduit des caractères sauvages dans le patrimoine génétique de la culture et permet de lutter contre l’uniformité dangereuse de la population végétale. Les paysans incas adoptent des pratiques similaires pour réintroduire des caractères sauvages dans les cultures de pomme de terre. 
La relation entre les plantes sauvages qui constituent un immense réservoir de biodiversité et les plantes cultivées qui en dérivent souvent a été modelée par le savoir-faire des communautés paysannes. Au cours de la domestication puis de la sélection actuelle, les conditions de sélection des espèces sauvages ont eu une influence radicale sur le choix des graines et des caractères comme la dormance. Pour des raisons d’allocation de ressources, la sélection directionnelle sur le gain de productivité des variétés « à haut rendement » s’accompagne d’une susceptibilité accrue de ces variétés face à l’adversité locale (climat, ressources, ravageurs), ce qui a provoqué une dépendance structurelle envers les intrants chimiques.
Régimes et critères de sélection

En agriculture paysanne, le paysan cherche à développer des semences adaptées naturellement au milieu (climat, sol, agresseurs) et à ses propres façons culturales (semis direct, mélange de variétés..). L’imprévisibilité des aléas climatiques et parasitaires favorise la diversité des espèces et la variabilité des variétés cultivées : en effet, une population ne peut évoluer et s’adapter que si elle recèle une variabilité génétique sur laquelle la sélection s’applique. La sélection naturelle favorise les individus porteurs des variations qui leur confèrent un avantage par rapport à leurs compétiteurs.  Sans variation, pas de changement possible. Les partisans de l’uniformité doivent assumer son corollaire : ce qui est uniforme est mort. Aussi, le paysan sélectionne dans ses champs une population d’individus différents pour reconduire sa semence. A chaque cycle de culture, la population va évoluer pour s’adapter au nouveau contexte : cette sélection évolutive conserve les caractéristiques du type sans empêcher l’évolution de la variété. De plus, la complémentarité entre individus différents stimule la croissance et la résistance des plantes aux agressions physiques et biologiques.
L’agriculture industrielle a éliminé l’adaptation au terroir comme critère de sélection parce qu’elle vise des marchés internationaux et que les semences qu’elle produit seront commercialisées à l’autre bout du monde. Pour cela, ces variétés doivent être aussi uniformes que possible : elles sont sélectionnées dans des stations expérimentales où les intrants (engrais, pesticides, irrigation) et les moyens mécaniques sont illimités. Dans ces conditions d’uniformité artificielle, ces semences respectent les critères du catalogue DHS et VAT (Distinction Homogénéité Stabilité et Valeur Agronomique et Technologique). La variété est distincte si elle se distingue nettement de toute autre variété qui est notoirement connue. Elle est réputée homogène si elle est suffisamment uniforme dans ses caractères pertinents. Elle est stable si ses caractères pertinents restent inchangés quels que soient le lieu et l’année de culture. 

Ces critères favorisent la sélection de variétés qui s’expriment de manière homogène dans des zones géographiques différentes, et de manière régulière dans le temps. En clair, elle sélectionne les variétés qui présentent la variabilité génétique la plus faible et donc moins susceptible de s’adapter à des conditions environnementales variées. Le rendement des variétés est évalué en condition chimique de « confort maximum » : cela explique les écarts du simple au double qui existent entre les rendements théoriques en station et les rendements effectifs au champ (Griffon 2005).  
Des variétés de blé à pailles de plus en plus courtes ont été sélectionnées pour résister à la verse qu’occasionnait un excès de fertilisation azotée : les fournisseurs d’engrais, qui sélectionnent aussi les semences, commercialisent celles qui répondent à leurs produits. Par ailleurs, l’uniformisation des pailles limite la circulation d’air entre les épis et favorise la transmission de maladies fongiques d’une plante à l’autre : les modifications de l’architecture des variétés participent à la transmission des agents pathogènes et augmentent considérablement la susceptibilité de ces variétés à  l’adversité. De plus, ces variétés cultivées en monoculture correspondent plus aux critères industriels (machinabilité) qu’aux critères pédologiques ou environnementaux. Les variétés de blé modernes provoquent de nombreuses allergies aux glutens, contrairement aux variétés anciennes. Ces variétés modernes ont été sélectionnées en raison de leur machinabilité (pétrissage mécanique) et des glutens fortement polymérisés favorisent le pétrissage mécanique. Hélas, ces molécules polymérisées provoquent aussi des allergies chez l’humain : cependant, ces critères industriels s’imposent comme l’absolu de la modernité. Cette sélection est conservatrice puisqu’elle vise à maintenir les caractères d’une variété identiques à ceux qu’ils étaient à l’origine de la variété.
En général, les paysans au cours de l’histoire ont pratiqué une sélection massale sur la base du phénotype. Les plantes qui semblent avantagées sont maintenues et leur reproduction est favorisée. Cette technique est particulièrement efficace pour sélectionner des caractères influencés par des facteurs environnementaux complexes et qui ne sont pas hérités en tant que caractères récessifs ou dominants. C’est la technique la plus proche de la sélection naturelle et la plus utilisée par les agricultures paysannes.

Conséquences sur l’érosion de la biodiversité
Dès 1996, la FAO a mis en garde contre la perte de diversité des ressources phytogénétiques dans le monde. Cette érosion de la biodiversité cultivée entraîne la perte irréversible de gènes vitaux pour l’agriculture et la sécurité alimentaire. La FAO identifie deux causes principales de cette érosion : l’expansion d’une agriculture commerciale moderne et l’introduction des variétés à haut rendement. Cette perte de diversité des variétés cultivées est générale :
- la Chine exploitait une dizaine de milliers de variétés de blé en 1949. En 1970, seul un millier de variétés subsistent. 

- 95% des variétés de choux, 91% des variétés de maïs, 94% des variétés de pois et 81% des variétés de tomates cultivées au siècle dernier ont été perdues aux Etats-Unis.

- les espèces éthiopienne d’orge subissent une érosion importante et le blé dur est envoie de disparition en Ethiopie. Dan les Andes, on retrouve une érosion massive des variétés locales et des cultures indigènes.

- au Chili, les pertes de variétés locales de pomme de terre, de seigle, d’orge, de lentilles, de pastèques, de tomates et de blé ont été signalées.

· En France, 80% des variétés potagères inscrites au catalogue en 1960 ont disparu.

L’agriculture industrielle et la sélection pratiquée ont favorisé quelques espèces et variétés adaptées au marché de la transformation agro-industrielle et de la grande distribution. Stabilité et homogénéité sont des critères qui vont à l’encontre de la biodiversité. Les conséquences de cette érosion sont une moindre adaptabilité au caractère changeant du milieu ainsi qu’une sensibilité accrue aux maladies nouvelles qui provoquent de graves dégâts à ces cultures uniformes.

A l’inverse, la semence paysanne est sélectionnée pour l’adaptation des plantes au terroir (climat, maladies locales). Une même variété cultivée à des endroits différents par des paysans différents va diverger en s’adaptant aux conditions locales. La valeur de cette biodiversité tient à ce que chaque terroir recèle une variété différente avec des plantes locales uniques. Cela évite l’artificialisation du milieu par les engrais, pesticides…
Les variétés modernes fixées et homogènes ne conviennent pas à la culture biologique. Les techniques de laboratoire (fusion protoplasmique, multiplication in vitro, irradiation..) utilisées pour la production de semences conventionnelles ne conviennent pas ici car ces méthodes visent à reproduire l’individu à l’identique, ce qui détruit la biodiversité naturelle des variétés. Au cours de deux dernières décennies, les variétés hybrides F1 que les paysans ne peuvent ressemer à cause de leur auto-dégradation ont progressé. Pendant longtemps, les semences hybrides ne concernaient que quelques espèces allogames comme le maïs ou le tournesol. Aujourd’hui, ces variétés hybrides ont envahi le catalogue alors que les variétés non hybrides en sont progressivement retirées : cette évolution accroît vertigineusement l’érosion de la diversité cultivée dont dépend l’espèce humaine.  

	
	
	

	
	Catalogue 1979
	Catalogue 2003

	
	Non hybride
	Hybride
	Non hybride
	Hybride
	Variétés anciennes

	Carotte
	41
	6
	12
	66
	4

	Chou-fleur
	92
	0
	17
	83
	2

	Courgette
	10
	17
	8
	75
	0

	Melon
	29
	5
	8
	249
	13

	Radis
	65
	1
	42
	16
	2

	
	
	
	
	
	


Réseau Semences Paysannes, Bulletin RSP, janvier 2004.
La sélection participative entre amélioration des plantes et sélection paysanne
Le cas du blé : les paysans boulangers

Le principe consiste à associer des chercheurs et des paysans dans la démarche de sélection. Les méthodes et critères de sélection sont définis dans les champs par les paysans et chercheurs, ce qui permet de travailler sur la plante entière. Cette démarche est suivie par les paysans boulangers en relation avec des chercheurs de l’INRA et porte sur la qualité nutritive des variétés anciennes et sur la réduction des intolérances au gluten lors de la consommation de pains issus de ces variétés. 
Ce petit tour d’horizon de la sélection variétale montre que le terme de « variétés modernes » est contradictoire : celles-ci sont en fait des « lignées pures », puisqu’elles sont issues du meilleur individu, isolé dans une population, puis multiplié. La véritable variété, c’est la « population » qui constitue un ensemble d’individus divers. Le travail sur les « variétés anciennes » cherche donc à repartir d’une diversité génétique plus large, pour retrouver notamment cette capacité de la plante à faire lien avec le sol, s’adapter à son terroir et évoluer avec eux. Les variétés obtenues par ce travail peuvent être qualifiées de « variétés paysannes ».Les paysans boulangers recherchent des variétés de blé différentes pour la qualité nutritive du pain. Le travail sur les variétés paysannes n’est qu’une première étape dans l’approche de la qualité du pain puisque la meunerie et la panification jouent aussi un rôle important dans le résultat final.
La boulangerie industrielle a généralisé le pain blanc fabriqué à partir de variétés modernes de moins en mois nombreuses. L’industrie a horreur de la diversité qui est trop difficile à gérer et inadaptée aux économies d’échelle. Contrairement aux variétés anciennes qui offrent une gamme de saveurs, d’arômes et de couleurs très diversifiée, ces pains blancs industriels se caractérisent par une absence d’arôme et de saveur. De plus, les cas d’intolérances au gluten explosent chez les patients qui consomment ces pains industriels et disparaissent quand les médecins suppriment purement et simplement le blé de leur alimentation. 

Le gluten est un ensemble de protéines insolubles dans l’eau mais solubles dans l’alcool. Les céréales contiennent des glutens différents : on peut donc être intolérant au gluten du blé et pas au gluten de l’avoine. Ces protéines de gluten jouent un grand rôle dans la panification, à tel point que les variétés anciennes sont réputées impanifiables à cause de protéines inadéquates. Cependant, les allergies au gluten sont connues depuis longtemps : les molécules de gluten attaquent les villosités intestinales, ce qui provoque des saignements et peut entraîner la mort dans les cas graves. Si ces allergies augmentent ces dernières années, ce sont surtout les intolérances au gluten qui se développent. 
Les intolérances au gluten se traduisent par une suite alternée de petites diarrhées, constipations et ballonnements, mais aussi reflux gastrique, acidités (ulcères) et hémorroïdes... Mais d’autres manifestations sans lien avec l’appareil digestif sont souvent associées : eczéma, acné, psoriasis, asthme, pathologie articulaire, troubles du comportement et hypoglycémie. Face à ces intolérances, les diététiciens obtiennent des résultats en remplaçant le blé par le seigle. Mais dans les cas plus graves, il faut passer 2-3 mois sans gluten, puis réintroduire petit à petit certaines céréales comme l’épeautre. 

Le gluten est la molécule indispensable à la panification. Les paysans boulangers présument que cette intolérance vient des caractéristiques spécifiques des molécules de gluten des variétés modernes de blé. En effet, un critère utilisé par la meunerie industrielle est le taux de protéine, ce qui a orienté toute la sélection variétale vers l’obtention d’un taux de protéine maximum. La dernière étape de cette sélection est la généralisation depuis 20 ans des blés « durs » qui ont un fort taux de protéines. L’absence de réaction des malades aux variétés anciennes suggère que leurs protéines de gluten sont différentes et plus digestibles. 

Bien entendu, les variétés anciennes ou paysannes sont totalement inadaptées aux critères de la boulangerie et meunerie industrielle et du catalogue commun des variétés qui exigent une qualité technique d’adaptation de la pâte à la mécanisation (pétrin, diviseuse, façonneuse, etc.) et à la levure chimique, une grande homogénéité et une grande stabilité. Cependant, les paysans boulangers montrent qu’il est possible de panifier des variétés anciennes pures (sans un pourcentage de farine de variétés modernes riches en gluten), et d’autre part de montrer la diversité des saveurs obtenues.
Le travail effectué consiste donc à affiner les critères de qualité (mouture, levain naturel, pâte et cuisson, qualité gustative et aromatique) et des critères sanitaires (caractéristiques du gluten). L’élucidation du lien entre ces critères et les caractères morphologiques ou agronomiques (longueur de paille, nature de l’enracinement, forme de l’épi, « résistance » aux maladies..) est capitale et représente une thématique abordée par une recherche participative. 
Démarches participatives et variétés maraîchères : les choux

Avec des besoins urgents en variétés et en semences, l’espèce chou, plante légumière de prédilection en Bretagne, a été un modèle de choix pour les professionnels bretons et les chercheurs. En effet, les semences biologiques deviennent obligatoires en AB et les variétés adaptées aux contraintes, spécificités et principes liés à ce mode de production manquent. La gamme variétale commerciale disponible pour la production biologique était restreinte du fait de la faible importance économique de la filière et du faible intérêt des semenciers traditionnels au développement d’une gamme biologique au début des années 2000. Par ailleurs, au sein de la gamme variétale traditionnelle pour le circuit long, se trouvaient uniquement des variétés hybrides sélectionnées pour l’agriculture conventionnelle parmi lesquelles se généralisaient des variétés hybrides sélectionnées sur la base de Stérilités Mâles Cytoplasmiques ou CMS à fusion de protoplastes, technique de sélection jugée incompatible avec le mode de production biologique par les professionnels bretons. Le type variétal idéal, ou idéotype, préconisé pour l’AB doit permettre de répondre aux besoins du marché avec les mêmes exigences qu’en conventionnel (qualité du produit, homogénéité du produit commercial, durée de production courte, etc.) et posséder des qualités de rusticité (tolérance aux bio-agresseurs) et une souplesse d’utilisation (tolérance aux conditions climatiques changeantes), tout en étant simple à multiplier en AB. Par ailleurs, les circuits courts de commercialisation (vente directe), et de plus en plus les circuits longs également, recherchent des produits originaux, diversifiés et ayant parfois une origine bien identifiée. Les besoins des professionnels de l’AB sont donc divers. Le type variétal permettant de répondre à ces attentes et sur lequel se sont focalisés chercheurs et professionnels est donc la variété-population.
L’évaluation a été menée de manière conjointe par les producteurs (dont certains ont hérité d’un savoir-faire en matière de production de variétés fermières de choux), les opérateurs d’aval, l’association PAIS et la recherche, selon une approche participative qui a permis de répondre efficacement et de manière relativement rapide aux questionnements et besoins des professionnels (Chable et al. 2003). La sélection participative est avant tout une organisation de la sélection par et avec les utilisateurs des variétés : les professionnels définissent leurs besoins (idéotypes variétaux à développer afin de répondre au mieux aux spécificités de leur mode de production, de leur terroir, ainsi qu’aux besoins du marché), la PAIS et la recherche mettent en œuvre les schémas d’évaluation et de sélection permettant d’y aboutir.
Développement de la sélection participative et freins à son développement

L’expérience bretonne fait boule de neige. A partir des expériences conduites en Bretagne sur les choux et l’obtention de variétés de chou d’hiver et de chou de couleur correspondant aux besoins des professionnels de l’AB, et des expériences sur diverses espèces, se développent en effet d’autres initiatives, essentiellement portées par des structures professionnelles, qui impliquent un nombre croissant de producteurs biologiques. Actuellement, se construisent des cadres (le plus souvent associatifs) adaptés au développement de la sélection participative prenant en considération les contraintes réglementaires, économiques et sociologiques. Les acteurs concernés cherchent à s’organiser et à se doter de moyens collectifs autour de la graine (matériel, local de stockage et de conditionnement, appui technique et animation), et à devenir une force de proposition réglementaire afin de préserver leur autonomie semencière et disposer de variétés adaptées à leurs modes de production et de commercialisation.

En Bretagne, l’association « Kaol kozh » (« vieux chou » ou « vielle graine » en breton, « bien commun » en russe) vient de voir le jour. Portée initialement par une partie des producteurs impliqués dans les programmes de sélection participative de la PAIS, cette structure a pour vocation de conserver, multiplier et remettre en culture des variétés-populations intéressantes pour la production biologique bretonne d’espèces potagères et fourragères. Elle s’articule aujourd’hui autour d’une vingtaine de producteurs qui cherchent à ouvrir leur organisation au plus grand nombre (producteurs, mais aussi jardiniers amateurs et consommateurs). La structuration des producteurs au sein de cette association va leur permettre entre autres de réaliser un investissement collectif de matériel de battage, tri, nettoyage et conditionnement des semences des variétés qui seront multipliées dans le cadre de l’association, et de disposer de moyens financiers humains afin d’animer la structure et de mettre en place des actions de formation pour les professionnels. Cette association devrait permettre de valoriser les travaux de la PAIS et les variétés de légumes qui en découlent. Il reste néanmoins la question de l’existence juridique de ces variétés et le frein réglementaire concernant leur diffusion (don, échange, ou éventuellement commercialisation) et leur utilisation par les professionnels.
La réglementation en réflexion au niveau européen

Quelques initiatives en lien avec les travaux de sélection participative menés dans les différentes régions de France et en Europe sont assez encourageantes du point de vue d’une évolution réglementaire. En effet, le programme FSO (Farm Seed Opportunities), piloté par l’INRA SAD et réalisé par 12 partenaires dans 6 pays d’Europe a débuté en 2007 et a pour objectif principal de contribuer à l’élargissement du marché des variétés locales en interpellant tous les acteurs concernés, en focalisant sur le développement de méthodologies pour une stratégie de sélection et en facilitant le marché des semences de landraces (“variétés de pays”), variétés de conservation et variétés pour amateurs. En pratique, ce programme vise à développer des méthodologies impliquant les acteurs concernés pour la conservation et l’amélioration des variétés par les communautés paysannes et la détermination de supports scientifiques pour des adaptations réglementaires pour le marché des semences. Ce programme devrait ainsi aboutir à la proposition de nouvelles règlementations concernant la production, la multiplication et la commercialisation de semences de ces variétés paysannes.

Parallèlement à ce programme de recherche, et en relation avec les différents travaux de sélection participative engagés en France sur les espèces potagères mais aussi de grandes cultures (notamment blé et maïs), plusieurs projets de Maisons de la semence naissent en France et en Europe, en particulier dans le cadre d’un programme européen Inter-Reg piloté par Bio d’Aquitaine et qui vise à développer ce type de structures dans plusieurs régions (notamment en Aquitaine, en Bretagne, …) afin de conserver dans de bonnes conditions ces variétés paysannes et les mettre à disposition des professionnels qui souhaiteraient les utiliser.

La recherche et la sélection participatives s'inscrivent dans une démarche qui renforce la spécificité de l'AB. Sur le plan technique, elle permet de diversifier les objectifs et de disposer de plantes cultivées particulièrement adaptées au terroir, mais aussi aux exigences agronomiques des agriculteurs et à leur mode de commercialisation. L’initiative bretonne a permis de redécouvrir une certaine biodiversité dans la gamme des crucifères légumières dans un premier temps, puis d’autres espèces potagères, et de se réapproprier la production de semences de variétés adaptées aux professionnels et à leurs modes de production et marchés. Des initiatives proches ont également vu le jour dans d’autres régions et sur d’autres espèces (potagères ou de grandes cultures), mais elles se heurtent toutes aux mêmes contraintes : le manque de moyens (financiers et humains) pour réaliser efficacement le travail de sélection, ainsi qu’à la contrainte réglementaire, qui interdit la commercialisation des semences paysannes. Néanmoins, un programme de recherche européen sur la sélection participative devrait aboutir dans les années à venir à une proposition d’évolution réglementaire au niveau européen ayant pour objectif de favoriser les démarches de sélection participative et définir un cadre réglementaire adapté aux semences de ferme et à l’AB.

Les blés jardinés

Contrairement aux apparences, des rendements en céréales très élevés sont possibles en agriculture biologique (Pousset 2009). Cet auteur analyse en profondeur les raisons diverses qui expliquent que ces rendements soient rares en AB et propose des améliorations susceptibles d’accroître les rendements en AB. Des méthodes oubliées comme la culture jardinée des céréales permettent d’obtenir des rendements élevés sur des espaces restreints.
Un bon tallage suivi d’une bonne montaison donne naissance à des épis productifs : certains épis e blés d’Egypte comportent plus de 300 grains par épi. Les variétés à épis barbus sont moins attaquées par des ravageurs comme oiseaux ou pucerons. D’une façon générale, les variétés modernes se réveillent très tôt au printemps, avant que le terrain ne puisse offrir suffisamment d’azote Elles sont faibles en paille et se défendent mal contre les adventices. Elles donnent de bons résultats en agriculture « pseudo-biologique », qui respecte le cahier des charges mais tolère des apports notables d’azote au printemps sous forme d’engrais organique à action rapide (guano). Les variétés anciennes, quant à elles, donnent d’excellents rendements si elles sont cultivées dans des conditions qui leur conviennent.
Culture du blé au jardin

Selon Pousset (2009), cinq conditions doivent être réunis pour l’obtention de rendements élevés dans la culture jardinée : un semis très précoce, un semis très superficiel, des écartements importants et donc une quantité de semences particulièrement faible, une installation en sillon ou un repiquage après passage en pépinière, une protection efficace contre les oiseaux. Le respect de ces conditions est aisé sur des petites surfaces, et s’ajoute à celles de l’agriculture biologique : bon précédent cultural, compostage des matières organiques, travail du sol judicieux, faux-semis, lits de semences.
Le semis très précoce doit avoir lieu entre mi-août et fin septembre. Si le temps est sec, un arrosage modéré associé à un mulching convient. Un autre avantage d’un semis précoce est que l’incidence de la carie est réduite dans les sols encore chauds (15-20°C). Les graines sont enterrées à un centimètre de profondeur ou appliquées sur le sol que l’on couvre d’une fine couche de mulch. Les graines profondes donnent des plantules dont les tigelles s’allongent démesurément et incapables de former un « plateau de tallage » vigoureux. On dispose un grain tous les 15 cm au fond de sillons espacés de 40 à 50 cm. Quand les plants sont assez vigoureux, on les éclaircit en en laissant un sur deux : on obtient un écartement de 30 cm sur le rang. Le fait de semer puis d’éclaircir permet une meilleure compétitivité vis-à-vis des adventices au démarrage de la culture. L’installation en sillon et le repiquage permettent d’amplifier la formation des racines secondaires : les repiquages successifs de plants de blé à un mois d’intervalle renforcent l’appareil radiculaire. Les avantages des sillons sont nombreux : ils augmentent la surface de contact entre la terre et l’air et la fixation d’éléments nutritifs atmosphériques par les micro-organismes (Azotobacter). Ils permettent la multiplication des talles plus efficacement qu’un buttage, sans risque de sensibilité à la sécheresse. Ils facilitent l’apport de compost et l’arrosage en cas de besoin. S’il y a passage par la pépinière, on repique les plants avec la motte en octobre. 
L’entretien de la culture se limite à des arrosages en cas de besoin et un sarclage soigné. A la fin de l’hiver (février-mars), on opère à la fermeture du sillon par griffages successifs : le premier referme un tiers du sillon, le deuxième un mois plus tard referme les 2/3 et le dernier en mai le referme complètement La fermeture progressive des sillons stimule la formation d’un nombre élevé de talles, de racines et donc d’épis. Attention aux oiseaux : des filets bien disposés donnent les meilleurs résultats.

Rendements en grandes cultures
En culture conventionnelle, un blé à haut rendement démarre sa végétation de bonne heure (fin d’hiver)  et profite des apports d’engrais azotés chimiques. La paille est courte et s’il le faut raccourcit à l’aide de produits chimiques pour limiter les risques de verse. Ces variétés à paille courte sont vulnérables face aux adventices, qu’il faut maîtriser avec des herbicides. L’absorption d’ammonitrate influe sur le métabolisme du blé, avec modification des protéines et de la composition de la sève. Ces modification sont associées à une sensibilité accrue aux ravageurs et pathogènes (rouille, oïdium et pucerons), d’où la nécessité de traitements insecticides et antifongiques. Ce blé, qui nécessite des soins constants, produit des rendements élevés si les soins sont convenables. Les multiples protections chimiques dont il bénéficie permettent des rotations très courtes comme blé-maïs ou colza-blé-orge, voire blé-blé.
En culture biologique, un blé à haut rendement est rustique, capable de produire en profitant des qualités du terrain, il résiste convenablement aux maladies et aux ravageurs. Les grains ont une teneur satisfaisante en protéines. Son développement végétatif est important : la paille est longue, ce qui lui confère un avantage compétitif face aux adventices. Les épis longs sont porteurs de grains nombreux et gros. Il démarre tardivement en fin d’hiver, parce qu’il attend le « réveil microbien » du sol qui lui fournit son azote.
Pousset (2009) raisonne sur trois pistes d’obtention de l’azote nécessaire à un rendement de 100 qx/ha : la culture classique, la culture biologique avec le raisonnement habituel, la culture naturelle. Une culture classique bien conduite correspond  à une rotation courante colza-blé-orge, labours systématiques plus ou moins profonds, utilisation d’engrais chimiques et de pesticides. I s’agit d’une ferme moderne typique dont l’activité est rémunératrice. Cependant, la mise à disposition de composés azotés par le sol est limitée car les mécanismes naturels de la fertilité sont contraints : les pailles enfouies par les labours consomment l’azote du sol pour leur décomposition. Cette immobilisation de l’azote empêche l’azotobacter de se multiplier et de fixer l’azote atmosphérique. La minéralisation d’un humus peu abondant libère peu d’azote et les lessivages facilités sur ces sols dénudés entraînent des pertes supplémentaires d’azote. Les herbicides et pesticides diminuent l’activité microbienne.
La deuxième situation représente une exploitation qui respecte le cahier des charges bio mais qui conserve un raisonnement « conventionnel ». Les engrais chimique sont remplacés par la fumure organique, les herbicides par l’outillage (sarclage). La rotation est meilleure, avec l’uitlisation de légumineuses en tête de rotation. La teneur en humus s’est améliorée grâce aux épandages de matières organiques et la vie microbienne est plus active. Malheureusement, les pailles sont enfouies trop profondément et les sols sont souvent dénudés : cela provoque une réduction de la fixation d’azote atmosphérique et une augmentation des pertes par lessivage.
Dans la troisième situation, les facteurs naturels de la fertilité sot stimulés : les Légumineuses tiennent une place importante dans la rotation, l’humus est abondant et activement minéralisé par la vie microbienne intense. Cette vie microbienne est favorisée par les mulchages fréquents de matières organiques et  la cellulose à la surface du terrain capte l’azote atmosphérique : le peu d’azote qui pouvait être perdu est ainsi stabilisé en début d’hiver. Les micro-organismes qui décomposent les racines enfouies captent les nitrates et empêche leur lessivage. La fertilité entre dans un cercle vertueux. 

Les critères d’amélioration des plantes qui ont prévalus pendant la Révolution Verte ont abouti à la création de nombreuses variétés de blés à pailles très courtes qui peuvent absorber de fortes doses d’engrais azotés sans verser. Ces variétés ont un réveil végétatif précoce en fin d’hiver et ont donné des rendements réguliers et élevés. Cependant, cet apparent succès mérite une analyse précise : pour un même rendement, les blés à paille très courte ont des besoins en éléments nutritifs, en particulier l’azote, supérieurs à ceux des variétés à paille longue (Pousset 2009). Dès 1960, Jean Marie Roger avait souligné que la réduction des tiges et des feuilles limitait inévitablement l’assimilation chlorophyllienne : dans une optique naturelle, ces faits incitent à l’adoption de variétés à paille longue et à feuillage abondant, qui sont en général des variétés anciennes. Une surface foliaire importante accroît l’assimilation chlorophyllienne et favorise l’utilisation optimale des éléments nutritifs fournis par le sol. La végétation bien développée abrite le sol du vent et du soleil et favorise l’activité biologique du sol. Elle limite les risques d’échaudage et facilite la maîtrise des adventices. Les pailles abondantes enrichissent le sol en matières organiques et le développement racinaire, proportionnel à la végétation, garantit une meilleure exploration du sol. Par ailleurs, le développement radiculaire du blé est souvent proportionnel au développement aérien, qui est corrélé au nombre d’épis.
Le mélange de variétés de hauteurs variables aboutit à une répartition étagée dans l’espace des épis, ce qui assure une bonne aération et un bon éclairement, d’où une réduction des risques de maladies. De plus, la susceptibilité aux maladies des variétés composant le mélange est variable : le pathogène est confronté à une mosaïque de plantes de sensibilité différente, ce qui réduit considérablement les dégâts par rapport à une parcelle homogène. Ces variétés à paille longue sont presque toujours des variétés anciennes à réveil végétatif tardif, ce qui est un atout en culture sans intrant (Pousset 2009).

Semences régénérées, semis clairs et précoces

Les blés cultivés expriment rarement leur potentiel de tallage (Pousset 2009). Un tallage satisfaisant assure un développement racinaire important qui favorise l’exploration du sol, améliore la nutrition du blé et permet d’initier plus d’épis. En fait, l’obtention d’un bon rendement en agriculture naturelle repose sur une croissance harmonieuse du blé. Ces principes sont mis en pratique dans le cadre des blés jardinés, et s’ils sont difficilement transposables en grandes cultures, ils peuvent inspirer des pratiques favorables à une culture sans intrant du blé. 
D’abord, il convient d’utiliser des variétés à forte végétation qui ne se laissent pas étouffer par les adventices et explorent le sol plus efficacement. La date des semis doit être précoce (1 à 2 semaines plus tôt)  et la densité modérée : le principe est de semer clair en répartissant au mieux les graines. Il est préférable de semer les grains à distance sur des rangs voisins que l’inverse. Pousset conseille des rangs écartés de 17 cm avec une densité 2 fois plus faible. Si l’on diminue encore la densité, le problème des adventices ressurgit : si la culture est trop claire au départ, la pression des adventices est trop forte et pénalise le rendement final.  

La semence de départ doit venir d’un praticien de la culture biologique qui réussit sans intrant, et on préfèrera les semences obtenues sur des terres fertiles et à bonne teneur en matières organiques. La semence pour les récoltes ultérieures sera prélevée sur sa propre récolte sans risque de dégénérescence si l’on n’utilise pas d’engrais et de pesticides. Dans ces conditions, Pousset souligne que « non seulement le blé ne dégénère pas mais il s’adapte peu à peu au terroir de la ferme et sa productivité augmente ». Le lit de semences doit être bien préparé (déstockage et faux-semis) et les graines sont enfouies à une profondeur faible et régulière. Le réflexe erroné qui consiste à semer plus serré sur de terres maigres provoque une compétition entre les talles insuffisamment développés : un semis clair permet aux talles développés de donner des épi productifs. 
Le pire ennemi du blé est le blé : la trop grande proximité des plants entre eux les stresse car leurs racines émettent des substances toxiques pour leurs voisins. Ce stress est plus important sur des terres maigres où la nourriture est peu abondante, d’autant que l’investissement défensif de la plante est lui-même accru en condition de stress. La culture sans intrant de blé est fondée sur la mobilisation de « l’usine du sol », d’où l’importance des rotations, du travail du sol, des semis… Pousset estime que le choix de variétés à bon développement végétatif cultivées en mélange et issues de semences régénérées constitue un atout essentiel et trop méconnu. Les semis précoces et clairs ouvrent des perspectives prometteuses, en particulier pour les caractères de résistance aux maladies fongiques.
Pérénnisation des plantes annuelles

Une compraison annuelle/pérenne
Bien que l’agriculture produise comme jamais avant, elle est la “ plus grande menace à la biodiversité et au fonctionnement des écosystèmes de toutes les activités humaines “ (Clay 2004). En 2005, le rapport des Nations-Unies (Millennium Ecosystem Assessment) précisait: “ Les cultures ont souvent un impact négatif sur les services de l’écosystème. Les systèmes cultivés utilisent plus d’eau, accroissent sa pollution et l’érosion des sols, retient moins de carbone, émet plus de gaz à effet de serre, et diminuent significativement la diversité biologique et de l’habitat par rapport aux écosystèmes qu’elles remplacent” (Cassman and Wood 2005). Jackson (1980) a suggéré que les rôles opposés de l’agriculture (production et déplétion des réserves) proviennent de la longue confiance de l’humanité envers les systèmes e cultures annuels. L’impact écologique des cultures annuelles peut être minimise par le développement de céréales pérennes, ce qui résout le dilemme central de agriculture.
Depuis le début de l’agriculture, plus d’un quart de la surface terrestre a été convertie à l’agriculture et ce rythme de conversion croît. Cette expansion récente des zones cultivées est accompagnée par l’accélération de l’utilisation d’engrais chimiques et de pesticides, ce qui altère significativement le cycle naturel des nutriments et diminue la biodiversité à plusieurs échelles (Tilman et al.2001, Cassman and Wood 2005). Les écosystèmes terrestres naturels se composent surtout de plantes pérennes mélangées (Chiras & Reganold 2004), alors que plus des 2/3 des zones cultivées sont des monocultures d’espèces annules. La conversion des paysages naturels en paysages agricoles change les communautés végétales capitales pour les processus écosystémiques. Les plantes pérennes sont des gestionnaires très efficaces et très réactives des nutriments du sol et de l’eau. A l’inverse, les cultures annuelles nécessitent une  préparation du lit de semences, une gestion précise des intrants, et une météorologie favorable pendant une fenêtre de temps étroite. Les saisons végétatives plus courtes et les systèmes racinaires moins développées des cultures annuelles protègent moins de l’érosion du sol, retient l’eau et les nutriments moins efficacement, accumule moins de carbone dans le sol, et sont moins résilients aux nuisibles et stress abiotiques que les communautés végétales pérennes (Glover 2005). Le type de végétation (annuelle ou pérenne) est le facteur le plus important de la perte du sol. Une expérience en champ qui dure depuis plus de cent ans au Missouri montre que la couverture par les cultures pérennes est 50 fois plus efficace pour maintenir l’horizon superficiel du sol (Gantzeret al.1990).
Les méthodes sans labours réduisent les pertes de sol mais ne réduisent pas les pertes d’eau et de nutriments des cultures annuelles (Randall & Mulla 2001). Des données pour le mais, le riz et le blé indiquent que seulement 18% à 49% de l’azote appliqué comme engrais est absorbé par les cultures; le reste est perdu par lessivage ou volatilisation (Cassman et al.2002). Les pertes d’azote des cultures annuelles peuvent être 30 à 50 fois supérieures par raport aux cultures pérennes (Randall and Mulla 2001). Les cultures pérennes accumulent aussi plus de carbone dans le sol (320 à 440 kg/ha/an) que les annuelles (0 à 300 kg/ha/an, Robertson et al.2000). Par l’accumulation supérieure du carbone et ces moindres exigences en produits phytosanitaires, les cultures pérennes peuvent restreindre la contribution agricole aux  changements climatique : le potentiel des cultures pérennes est estimée autour de –200 à –1050 kg d’équivalents CO2/ha/an, comparés au potentiel positif des cultures annuelles de 10 à 1140 kg/ha/an (Robertson et al.2000). La plus grande sensibilité des annuelles aux conditions superficielles du sol et leur saison végétative raccourcie suggèrent qu’elles sont affectées plus profondément par les augmentations de température d’une ampleur prédite par les modèles de changement climatique. Des élévations de 3 à 8° C devraient accroître les rendements de Panicum virgatum, fourrage pérenne et culture énergétique, par 5000 kg/ha, alors que le déclin des rendements d’espèces annuelles comme le mais (–1500 kg/ha), soja (–800 kg/ha), sorgho (–1000 kg/ha), et blé (–500 kg/ha) sont prédits (Brown et al.2000).

Dans  les régions tropicales, l’agroforesterie, les intercultures et les fourrages pérennes offrent des opportunités pour remplacer les cultures annuelles sensibles à l’érosion par des cultures pérennes et pour maintenir la productivité des terres marginales qui ne peuvent pas supporter des cultures annuelles de céréales pendant de longues périodes (Cassmanet al.2003). Approximativement 69% des cultures de la planète sont ensemencées en céréales, légumes, et oléagineux. Ces trios groupes (tous annuels) produisent la bas alimentaire de l’humanité, qu’ils soient consommés directement ou par le bétail. A l’inverse, le foin et les pâtures occupant seulement 15%, et les fruits pérennes (baies et noix) moins de 4% des surfaces agricoles. Le développement de céréales pérennes permettrait d’accroître la proportion des cultures pérennes.
Les deux traits d’intérêt d’une culture de grains sont le rendement de graines comestibles par unité de surface, qui est la mesure de la productivité, et la taille des grains individuels, qui affecte l’utilisation et la qualité alimentaire. Les rendements et la taile des graines de plantes sauvages herbacées, annuelles ou pérennes, sont plus faibles que celles d’espèces cultivées annuelles, et en moyenne, les espèces pérennes sauvages produisent des graines plus petites que les espèces annuelles sauvages. Les sélectionneurs de céréales pérennes essayent en quelque sorte de reproduite les accomplissements des peuples Néolithiques qui ont domestiqués et améliorées les céréales sur lesquelles l’agriculture dépend aujourd’hui.

Des données expérimentales sur les rendements d’espèces ancêtres sauvages sont rare à cause des petites graines, de la maturité asynchrone et de leurs dispersions (déhiscence spontanée des graines avant la récolte). Parmi les rendements rapportés pour les espèces annuelles sauvages, les plus élevés sont produits par les ancêtres de l’orge, du blé dur et de l’avoine.

La productivité de l’orge et du blé dur expliquent pourquoi elles furent les premières  espèces de céréales domestiquées il y a 10000 ans. Les rendements des ancêtres du sorgho, millet et tournesol sont plus modestes (voir plus bas). Les rendements élevés des cultures modernes résultent d’une sélection à long terme et intense pour une allocation accrue de l’énergie photosynthétique à la graine et à une compétition intraspécifique réduite. Cette sélection est possible grâce à l’intervention protectrice de l’agriculteur. A l’inverse, les rendements relativement faibles des espèces pérennes sauvages résulte de la sélection naturelle dans des environnements fortement compétitifs (DeHaan et al. 2005). Alor que la valeur sélective des annuelles sauvages dépend fortement de la production de graines et de leur dispersion, les espèces pérennes sauvages dépendent plus des structures de survie végétative. Une sélection artificielle dans un environnement agricole approprié devrait accroître la production de graines en maintenant la pérennité. Cette sélection artificielle peut générer des cultures pérennes de céréales avec des rendements acceptables, si elle est appliquée aux traits agronomiques et aux traits de pérennité simultanément.
	
	
	
	
	
	

	
	Ancêtre
	Rendement de l’ancêtre (kg grains/ha)
	Espèce domestiquée
	Rendement de l’ancêtre
(kg grains/ha)
	Références

	Croissance
	Nom commun
	Nom botanique
	
	
	
	

	
	
	
	
	
	
	

	Annuelle
	
	Triticum turgidum ssp. dicoccoides
	2100a
	Blé dur
	4600
	Beharav & Nevo 2004

	
	Orge sauvage
	Hordeum spontaneum
	1860a
	Orge
	2690a
	Vega and Frey 1980

	
	Fol avoine
	Avena sterilis
	1480a
	Avoine
	3720a
	Lawrence & Frey 1976

	
	Sorgho sauvage
	Sorghum bicolor ssp. arundinaceum
	710
	Sorgho
	4310
	Cox TS & Frey 1984, Cox TS et al. 1985

	
	Millet sauvage
	Pennisetum glaucum ssp. monodii
	470
	Millet
	2820
	Bramel-Cox et al. 1986

	
	Tournesol sauvage
	Helianthus annuus


	200
	Tournesol
	— b
	Cummings & Alexander 2002

	
	
	
	
	
	
	

	Perenne
	
	Thinopyrum intermedium
	600a
	
	—
	Wagoner 1990

	
	Moyenne de 25 fourrages
	
	490a
	—
	—
	Wagoner 1990a

	
	
	Desmanthus illinoensis
	890
	—
	—
	DeHaan et al. 2003

	
	Luzerne
	Medicago sativa
	820
	—
	—
	Bolanos-Aguilar et al. 2002

	
	Tournesol de Maximilien
	Helianthus maximiliani
	410
	—
	—
	Jackson & Jackson 1999

	
	
	
	
	
	
	


a. Poids des gousses et coques inclus.

b. Données pour les rendemnets de graines des tournesol sauvages et domestiqués d’une même expérience sont indisponibles.

Les avantages d’une production pérenne de grains

Meilleur accès aux ressources et saison végétative prolongée.
La saison végétative des plantes pérennes est plus longue que celle des annuelles, elle peuvent donc intercepter la lumière solaire, utiliser l’eau de pluie et absorber des nutriments pendant des moments où les zones de cultures annuelles demeurent complètement nues. Au Land Institute (Kansas), les rhizomes  de sorgho pérenne émergent au printemps au moins un mois avant les sorghos annuels, et les tiges qui en dérivent poussent plus vite. Des statistiques du Département de l’Agriculture (USDA) montrent qu’au moment où les cultures de soja commencent la photosynthèse, un champ de luzerne a déjà produit 40% de la production saisonnière (Sheaffer et al.2000).

Une utilisation des nutriments plus économes.
L’efficacité d’utilisation des nutriments par les plantes perennes leur confère un potential accru pour des récoltes durables à long terme. Les prairies naturelles du Kansas ont été récoltées pendant 75 à 100ans sans autre approt de fertilité que les nutriments provenant de depots atmospheriques, le recyclage des matériaux parentaux et la fixation biologique d’azote. La comparaison entre champs de blé et prairies adjacentes exploitées depuis  75 ans montre un production similaire de grains ou de fourrages, alors que les champs de blé recevaient approximately 70 kg d’engrais azotes par an et que les prairies n’taient pas fertilisées. Malgré une exportation similaire  et des apports substantialement differents d’azote, les prairies conservent des taux significativement supérieurs d’azote total et de carbone dans le sol à une profondeur d’un mêtre que les cultures annuelles adjacentes. Les deux systems production presentment des taux de phosphore et de potassium similaires, alors que les champs de blés sont fertilises chauqe année. 
	
	
	

	Nutriments
	Champs de blé (kg/ha)
	Prairies (kg/ha)

	
	
	

	Azote total
	9630a
	12520b

	Carbonbe total
	126700a
	179300b

	Phosphore total
	4677a
	4280a

	Potassium échangeable
	3499a
	3317a

	
	
	


Les valeurs avec des lettres différentes sont significativement différentes au seuil de probabilité de 5% (Cox et al. 2006).
.
Forte production de biomasse.

Les plantes pérennes produisent une biomasse aérienne plus importante que les annuelles, et une partie du carbone peut être réalloué à la production de grain par sélection. Malgré un rendement en graines inférieurs, les espèces pérennes domestiquées on tune meilluere productivité de biomasse aérienne que les cultures annuelles (DeHaan et al. 2005). Le carbone alloué à la végétation excessive (d’un point de vue humain) est en effet disponible pour une reallocation par la sélection. Cette réallocation est responsable des gains de rendements obtenus avec es variétés annuelles de la Revolution Verte (Evans 1998).
Production durable sur des terres marginales. 
En raison de la pression de la population, des paysages vulnérables comme les zones pentues et à horizon superficiel mince, deviennent des sources importantes  de nourriture. “Les cultures de céréales annuelles ne sont pas durables sur le long terme à cause de risques sévères d’érosion. Les cultures pérennes et les systèmes d’agroforesterie sont plus adaptés à ces environnements” (Cassman et al. 2003 p.319). Des fourrages pérennes sont déjà disponibles et le développement de céréales pérennes permettra de satisfaire les demandes en grains tout en protégeant le sol de l’érosion.

Deux approches complémentaires de sélection de céréales pérennes
La domestication directe démarre par l’identification d’espèces pérennes avec une production de graines élevée et régulière et d’autres traits utiles. Cela se poursuit par la sélection au sein de l’espèce pour augmenter la fréquence des traits de domestication comme floraison et maturité synchrone, grosses graines indéhiscentes, et forte production de graines par unité. Les différences morphologiques importantes entre le mais et son ancêtre téosinte résultent de changements dans seulement cinq petites régions de son génome (Doebley & Stec 1993). Des siècles d’expérience démontrent qu’une fois l’espèce domestiquée, sa production de graines et d’autres traits peuvent être améliorés par sélection phénotypique. De plus en raison de la compatibilité sexuelle de ces lignées, l’éventail entier de diversité génétique de l’espèce est disponible pour incorporation dans le patrimoine génétique du sélectionneur.
La seconde approche, l’hybridation, permet d’éviter le processus de domestication en profitant de la variation génétique utile déjà établie dans les variétés cultivées. Les partisans de cette approche espèrent que la sélection artificielle au sein de populations dérivées d’hybrides interspécifiques ou intergénériques permettra de produire une variété plus vite que la domestication. Des 13 cultures les plus répandues, 10 sont capables de s’hybrider avec des parents pérennes. Les recherches actuelles menées au Land Institute en collaboration avec Washington State University portent sur le blé, le sorgho et le tournesol pérennes.
L’aménagement de l’espace et l’agroforesterie

.

La cohérence d’un concept ancien
On peut définir l’agroforesterie comme l’utilisation délibérée d’arbres en synergie écologique ou économique avec les pratiques locales d’agriculture ou d’élevage. En 1970, les scientifiques qui étudiaient l’évolution et l’avenir des forets tropicales arrivèrent à la conclusion qu’il fallait protéger et gérer les forets tropicales en y associant les pratiques des populations locales. L’agroforesterie a immédiatement suscité l’intérêt, en particulier pour les zones tropicales dont les terres sont fragiles et le climat parfois violent. 

La redécouverte de l’arbre par l’agronomie renoue pourtant avec l’origine de l’agriculture. Au néolithique (-30000 à -10000), l’homme défriche les parcelles par abattis-brulis : l’ouverture est mise à feu et les débris végétaux libèrent les éléments minéraux qui fertilisent le sol.  Mais le sol superficiel et léger se détériore rapidement, d’où la nécessité de déplacer les parcelles assez régulièrement et le nom d’agriculture itinérante. La parcelle abandonnée devient une jachère arbustive et le mélange de plantes cultivées et spontanée crée une agriculture forestière.

Dans cette pratique, l’arbre est la clé de la fertilité du sol : il entretient le sol qu’il enrichit par la décomposition de sa biomasse foliaire, son ombre le protège du desséchement, ses racines le fixent. Il offre l’abri à une multitude d’animaux et modifie le microclimat, il améliore l’infiltration de l’eau et diminue le ruissellement et la perte d’éléments nutritifs. Il limite les inondations et favorise le fonctionnement des nappes phréatiques. Pour l’homme, il est la source de nourritures, de médicaments, de fibres, de matériaux de construction, d’énergie…

La domestication des animaux et l’élevage nomade pratiqué au néolithique aboutissent à la découverte d’un sylvopastoralisme : dans ces zones parfois pauvres, les pousses tendres des arbres jouent un rôle capital dans l’alimentation du bétail : ces arbres fourragers constituent une grande partie de la ration alimentaire des troupeaux au Sahel. Les agroforêts tropicales associent plusieurs strates arborescentes, des cultures de sous-bois et même de l’élevage. Dans nos pays tempérés, l’assolement, succession de cultures et de jachères dans le champ (latin ager), est pratiqué à l’époque romaine et s’inspire du fonctionnement de la forêt en abattis-brûlis. La séparation des cultures et des arbres par l’agronomie moderne et la mécanisation de l’agriculture firent disparaître ces associations de culture, d’élevage et de cueillettes diverses qui modelèrent les paysages de bocage, mais aussi dans des zones d’étangs comme les Dombes. 
Le concept d’arbre à usages multiples
L’arbre associe des fonctions de production et de service écosystémique. Il produit des aliments (fruits), du bois, des fourrages, des substances médicamenteuses, des fibres, du bois de construction et joue simultanément un rôle de haies antiérosives, de brise-vents, de stabilisateur de la structure du sol, de libération des minéraux par dégradation de la roche-mère…. Les combinaisons envisageables sont infinies et dépendent des conditions locales (espèces, habitats, microclimat).

De nombreux travaux ont été nourris par ce concept et ont généré divers modèles conceptuels d’associations entre arbres, cultures et animaux. Certains aménagements forestiers associent arbres et cultures qui sont présents en même temps sur la parcelle (agroforesterie simultanée). A l’inverse, arbres et cultures peuvent se succéder dans le temps : suite à une culture, la jachère sera plantée d’arbres fixateurs d’azote par exemple. La grande force de l’agroforesterie est de permettre de satisfaire simultanément des besoins économiques et sociaux, d’assurer des fonctions écologiques capitales à la durabilité de la pratique sans interférer avec l’usage culturel de populations locales. 

La combinaison de ces avantages permet la conjonction d’objectifs de production et de durabilité que les plantations de caféier sous arbres d’ombrage illustrent à merveille : l’objectif premier des exploitant est la production de café. L’ombrage améliore la qualité du café : les conditions de faible lumière sont ses conditions d’origine (sous-bois forestiers éthiopiens), ce qui explique que les investissements des plantations en produits phytosanitaires, eau d’irrigation et main d’œuvre sont plus réduits que pour les plantations de plein soleil. Les rendements du café sont bons, et les arbres produisent du bois, fixent le sol et améliorent le sol par la décomposition de la litière et peuvent fixer l’azote dan le cas de Légumineuses (Acacia).       
Un petit tour du monde des pratiques agroforestières 

Les exemples se déclinent à l’infini selon la région du monde. Commençons par les jardins agroforestiers d’Indonésie qui illustrent parfaitement l’intégration de l’agroforesterie à une culture locale. Il s’agit e petites parcelles qui entourent les maisons et se rejoignent en créant de véritables villages sous couvert arboré. Sur plusieurs strates arborées, se côtoient de grands arbres aux usages divers, des arbustes, des lianes, des palmiers, un étage inférieur de plantes annuelles cultivées assez tolérantes à l’ombre, toute cette végétation se combinant avec des activités d’élevage, basse cour, ruminants, et étangs de pisciculture. L’équilibre écologique de ces parcelles est parfait, comparable à une forêt naturelle et garantit la durabilité des pratiques. La diversité qui y règne est surprenante : oiseaux, insectes, lianes, épiphytes… L’entretien du jardin-forêt est assuré au jour le jour par les villageois dont il constitue le lieu de vie communal.  
Dans le delta du Nil, une agriculture étagée s’est développée : les palmiers dattiers abritent des oliviers, sous lesquels poussent des agrumes et des cultures maraîchères (tomates) au sol  La production est intensive, ce qui est possible grâce à l’irrigation. Quatre strates de cultures se superposent, et les rendements restent stables : ici, l’exploration du sol par les racines d’arbres et la protection du couvert végétal permettent une intensification de la production par surface qui serait impossible sans l’intégration des étages de culture. Sous ces climats désertiques, l’eau est présente en profondeur et les racines d’arbres jouent un rôle de pompe hydraulique : l’intense transpiration des feuilles provoque une différence de potentiel hydrique dans la plante qui aspire l’eau du sol par compensation. Ce concept n’est pas entièrement nouveau dans ces pays puisqu’il est à la base du fonctionnement des oasis. Ces paradis de verdure tirent parti de la présence d’eau dont elles optimisent la conservation grâce à la végétation (réservoir d’eau, pompe et ombrage). Par ailleurs, le sol de l’oasis est protégé d’une dessiccation intense qu’entraînerait l’absence de couvert sur ces sols sableux. La création et l’entretien par les habitants de l’oasis de galeries souterraines profondes (fogharas) assure le transport de l’eau avec une réduction maximale des pertes par évaporation. Si la fertilisation organique est bonne (restitution de litière), la fertilité du sol est améliorée et la décomposition des matières organiques favorise la formation d’humus qui joue un rôle important dans la conservation de l’eau par les sols : le fonctionnement même des oasis montre bien que les agriculteurs de ces régions désertiques ont appris, depuis des siècles, à gérer l’eau en respectant le fonctionnement du milieu et en optimisant l’utilisation de cette ressource précieuse, là-bas plus qu’ailleurs. Certes, ils n’avaient guère le choix, mais l’agronomie du XX° siècle n’a pas su (ou voulu) s’inspirer de ces exemples d’intégration des activités agricoles à un milieu pourtant fragiles. Au lieu de conserver ces aménagements ingénieux et de s’en inspirer pour d’autres milieux délicats, elle a souvent incité les populations locales à abandonner ces aménagements qui, sans entretien, se détériorent. 
Plus près de nous, l’exemple du bocage intègre l’arbre à une multitude d’activités humaines, agricoles et autres. Les parcelles sont de petite taille et sont systématiquement entourée de haies et de fossés drainants. De nombreux arbres sont cultivés sur ces parcelles en association avec des cultures et des activités d’élevage : ces arbres remplissent divers rôles (antiérosif, brise-vents, régulation du microclimat local, fourniture de bois ou de substances médicamenteuses, abri pour les animaux…). La présence de haies entretient un microclimat favorable à la diversification des niches écologiques : de nombreux organismes trouvent ainsi un habitat qui leur convient (plantes sylvestres et messicoles, petits mammifères, oiseaux de milieux ouverts et fermés). On ne soulignera jamais assez à quel point cette hétérogénéité du paysage de bocage est favorable aux cultures, alors que la politique de remembrement des trente glorieuses a systématiquement arasé ces aménagements complexes pour les remplacer par un océan de monocultures de céréales. La destruction des aménagements bocagers qui participaient à la conservation des ressources hydriques locales et l’irrigation à base d’énergie fossile subventionnée par les pouvoirs publics ont conduit à un gaspillage tellement aberrant de l’eau qu’il convient de se demander si l’homme moderne est intelligent. Les monocultures qui ont remplacé ce milieu si équilibré ont provoqué une augmentation des traitements phytosanitaires qui ont pollué massivement nappes phréatiques et cours d’eau. Ces symptômes d’une agriculture non durable soulignent assez l’utilité d’aménagements que les partisans des remembrements ont négligés : l’obstination comptable de ces économes a rendu de bien mauvais services à l’agriculture, en particulier aux agriculteurs convaincus par un raisonnement simpliste de type « toujours plus ». Comme le souligne Emmanuel Torquebiau, « partout où l’agriculture productiviste s’impose, l’arbre est devenu un ennemi ».
L’origine du bocage en Europe remonte à la fin du Moyen-âge : sa genèse et son développement vont de pari avec la croissance démographique et le développement de la petite propriété foncière. Le bocage représente donc une solution d’avenir, surtout dans les zones à fore croissance démographique où les limites d’espace obligent à une exploitation durable des terres qui se combine à autres activités de la société. C’est le cas en Guinée, au Cameroun ou encore au Kenya où face à la pression démographique, la plantation d’arbres a permis de réduire l’érosion du sol. La plantation d’arbres fixateurs d’azote (Acacia albida) débute un cycle de régénération des sols : les racines explorent le sol profond à la recherche d’eau et le feuillage crée un ombrage qui protège le sol de la dessiccation. L’élevage de petits ruminants permet l’entretien des parcelles et des étendues d’eau permettent un élevage avicole et piscicole selon les cas. Après une décennie, le sol dégradé a été régénéré et permet des cultures et un élevage familiaux qui évitent l’exode rural. 
Dans d’autres zones d’Afrique, les paysans savent régénérer un sol latéritique par des méthodes naturelles et efficaces : ils entassant le bois mort sur la parcelle et les termites qui occupent les branchages creusent des galeries dans la couche de latérite. L’eau peut ainsi pénétrer à nouveau le sol, lessiver les minéraux qui étaient concentrés dans les couches superficielles et elle favorise la germination des semences du sol. Là aussi, l’arbre joue un rôle capital : hélas, les paysans manquent souvent de moyens de transport (chariots) pour le bois mort et ne peuvent appliquer leur pratique parce que le stock de bois est éloigné de la parcelle à restaurer (Dufumier). Ces arbres peuvent participer aux revenus des populations locales : le karité est soigneusement protégé par les paysans lorsqu’il germe en plein champ : le fruit délicieux est consommé sur place et l’amande d son noyau est riche en matières grasses qui peuvent être consommées sur place ou valorisées à l’exportation pour les usages cosmétiques. Les arganiers des zones désertiques sont aussi protégés en raison de la valeur de son huile qui est recherchée en cosmétologie pour ses propriétés dermatologiques.
Aménagements et conception d’agro-écosystèmes durables
Sur les terres où la Révolution verte a commencé, le plafonnement des rendements et la salinisation des terres ont incité le CIMMYT a chercher des solutions correctives à partir de 2000. Les techniques nouvelles sont fondées sur l’abandon du labour de la parcelle de riz récoltée : le blé est semé directement dans les pailles et sa germination profite ainsi de l’humidité résiduelle du sol. Le cultures de riz et de blé sont semée sur des planches séparées par des sillons permanents qui permettent une irrigation éventuelle et u drainage des parcelles avec concentration de la salinité dans les sillons. Le blé peut être cultivé en association ou des cultures intercalaires de légumineuses alimentaires (pois, fèves) qui améliorent la fertilité du sol. Les pailles de blé sont restituées au sol et les planches sont préparées pour la culture suivante de riz.    

Les zones périurbaines surpeuplées exigent des solutions techniques fondées sur une écologie qui doit intégrer les dimensions rurales, urbaines et industrielles. Les villes consomment de grandes quantités d’aliments et rejettent des montagnes de déchets : le compostage des déchets organiques est bénéfique puisqu’il combine l’obtention de fertilisants organiques de qualité et le recyclage simultanée des déchets organiques. Ici, la faible surface des parcelles et l’abondance de main d’œuvre représente un avantage pour une intensification de la production agricole sur des bases écologiques : le désherbage est manuel et les attaques parasitaires peuvent être détectées et contrôlées de manière précoce. Cependant, l’entretien de la fertilité du sol repose sur les associations de culture ou les mélanges de culture : la combinaison permanente de cultures compatibles assure une utilisation optimale de l’espace et de la période végétative. De plus, les couvertures végétales ne peuvent guère contribuer à la fertilité du sol car elles sont souvent indisponibles en raison de la densité humaine

Dans la zone périurbaine de Pondichery où la densité de populations est très élevée, une agriculture adaptée aux conditions tropicales humides a été développée par des agronomes locaux. Ils testent des combinaisons complexes de production qui présentent des effets synergiques entre elles. Elle associe la riziculture en conduite intégrée (contrôle des ravageurs par les prédateurs, utilisation de plantes insecticides ou répulsives locales) à des productions maraîchères fertilisées par les composts, à la culture d’engrais verts (Légumineuses, Leucaena) qui assurent la fertilisation  organique du sol, à la production de champignons sur les pailles de riz, à l’élevage laitier (bovins, ovins, caprins) et à l’élevage piscicole par la pratique d’aquaculture dans des retenues d’eau. Cet ensemble complexe est un écosystème productif complexe et diversifié à l’extrême qui utilise toutes les ressources de l’écosystème et sont comparables aux jardins-créoles en Haïti. Les complémentarités et les synergies entre ces productions variées permettent une productivité très élevée, de l’ordre de grandeur d’une rizière qui produit deux récoltes annuelles, tout en maintenant la fertilité du sol. Cet agro-écosystème est moins polluant, moins couteux et plus résilient qu’une monoculture intensive de riz : la diversification des productions rremplit des propriétés de réduction des risques, car elle garantit au minimum l’obtention d’une récolte en cas de conditions défavorables. 
Ces biovillages s’inspirent du fonctionnement de l’écosystème naturel dont ils imitent les fonctionnalités  naturelles. Cet écosystème productif original emploie un ensemble de pratiques qui s’intègrent parfaitement au fonctionnement général : les rizières sont labourées à l’aide de la traction animale (fumure) et fertilisées par des engrais verts, l’utilisation de variétés rustiques plus résistantes aux maladies renforce la lutte biologique qui peut intégrer des plantes insecticides locales. Les rizières abritent des poissons qui servent à l’alimentation protéique et les pailles ensemencées servent de substrat pour la production de champignons, qui constituent aussi une excellente source de protéine. Le substrat épuisé peut servir de compost, qui fertilise les productions maraîchères. Les espaces herbagés sont plantés de cultures fourragères qui servent à l’alimentation de petits élevages aviaires (canards, poulets, pintades, dindes) ou des poissons. La production de plantes médicinales ou d’épices et les cultures florales (jasmin) sont des cultures à forte valeur ajoutée qui stabilisent l’économie locale. D’autres activités d’élevage (culture du ver à soie) ou l’apiculture y sont également pratiquées : outre la production de miel, la présence abondante de nombreux pollinisateurs est capitale dans un milieu floristique aussi diversifiée où la pollinisation pourrait être limitante si les espèces végétales étaient en compétition pour l’attraction de pollinisateurs trop parsemés. Les champs sont cultivés pour les usages locaux et donnent de nombreuses productions diversifiées (mil, sorgho, canne à sucre, coton), ainsi que des fruits (mangue, noix de coco, goyave). 
La fertilisation met en jeu toutes les techniques naturelles applicables : fumures animales, légumineuses, engrais verts obtenus à partir de neem, toute la gamme des biofertilisants (Azospirillum, Photobacter…) et les composts produits localement. De même, la lutte biologique fait usage de toutes les stratégies et pratiques : plantes pièges, poste d’observation pour les prédateurs, pesticides à base de plantes locales (neem, Vitex, Pongamia…), lâchers de trichogrammes locaux.  
En zone tropicale sèche, l’intensification sur une base écologique doit s’articuler autour de la dynamique de la capture, de la conservation et de la réaccumulation de l’eau dans l’écosystème et dans le paysage puisque l’eau est le facteur limitant principal. Selon le milieu, de nombreuses techniques destinées à capter l’eau sont disponibles : elles correspondent aux différen,tes configurations que recouvre le paysage (plateau, fonds sableux, pentes plus ou moins raides). L’idée de ces aménagements est d’améliorer la capture de l’eau et de réduire l’érosion hydrique sur les pentes. Des aménagements suer les parties hautes permettent de capter l’eau et d’éviter les ruissellements qui érodent le sol, puis l’aménagement se poursuit vers l’aval. Ces impluviums à mi-pente peuvent alimenter en eau  des arbres qui fixent le sol, ou des terrasses peuvent être aménagées avec des cultures de mil. Des micro-barrages permettent de pratiquer une irrigation modérée, et des aménagements perpendiculaires aux pentes limitent l’érosion hydrique. Ces techniques sont variées et doivent être choisies en fonction du milieu : elles sont irremplaçables en termes de restauration des milieux dégradés et contribuent au miracle du reverdissement de plateaux, de pentes ou de vallées fortement dégradés. Le projet de. la vallée de Keïta au Niger se fonde sur ces principes de réaccumulation lente et de conservation de l’eau dans le paysage. Des cordons de pierre perpendiculaires à la pente brise la lame d’eau qui ruisselle et emporte le sol suite aux orages violents. Des arbustes fourragers, peu exigeants en eau, retiennent les cordons de pierre et abritent une végétation herbacée de graminées. L’abandon des pailles sur le sol et l’apport éventuel de brindilles favorise l’activité des termites qui creusent des galeries par lesquelles l’eau s’infiltre. Plus bas, des petites parcelles peuvent être semées en sorgho qui tire profit des rares pluies et des terrasses sont aménagées et plantées en arbres fourragers : la présence de sols plus profonds et la décomposition de la litière améliorent un peu la fertilité et des petits barrages permettent le maraichage (oignons) dans le fond de la vallée. La rétention progressive de l’eau dans l’écosystème et la plantation de nombreux arbres fourragers qui profitent des rares précipitations modifie le paysage qui reverdit et permet un accroissement significatif de la production locale 
Cette restauration des milieux permet une amélioration du cadre de vie des populations locales: de nouvelles cultures de céréales et de mil ou de sorgho voient le jour, l’irrigation permet une production d’huile de tournesol et de légumes. La plantation d’arbres fourragers complète les ressources alimentaires des animaux d’élevage qui bénéficient aussi de points d’eau nouvellement aménagés. L’augmentation des troupeaux représente une valeur utile pour faire face aux aléas climatiques (production laitière, réserve de viande, moyen de transport et valeur d’épargne). La fumure des animaux est valorisée pour la fertilisation des parcelles proches des habitations. Des associations arbres/cultures se rencontrent dans des zones plus arrosées : les cultures de mil bénéficient de l’apport d’azote et de l’ombrage d’arbres comme Acacia albida qui fixe l’azote atmosphérique. Cet arbre est particulièrement adapté à ces cultures associées puisqu’il perd ses feuilles en saison des pluies, c’est-à-dire pendant la végétation du mil dont il ne gène pas la croissance. Il retrouve ses feuilles en saison sèche et protège le sol de la dessiccation. Ses racines profondes vont chercher l’eau et les nutriments qui s’accumulent dans sa biomasse foliaire : à la chute des feuilles, la décomposition de la litière restitue ces minéraux au sol. 

La combinaison de toutes ces techniques a rarement été entreprise, mais elle devrait permettre d’accroître significativement les rendements. A partir des réalisations existantes dans le Sahel, Griffon pense qu’elle permettrait de doubler les rendements en biomasse végétale et plus si des zones désertifiées peuvent être remise en culture  Certes, les aménagements du milieu que nécessite un tel projet implique un investissement en moyens financiers et en main d’œuvre, mais une aide publique au développement sur ces projets serait très efficace pour augmenter les ressources alimentaires locales tout en restaurant les milieux. Seule l’imitation du fonctionnement des écosystèmes permet de régénérer les sols parce qu’elle brise le cercle vicieux de la dégradation des sols d’une part, et qu’elle réoriente la trajectoire évolutive du milieu vers des pratiques écologiquement durables.
Dans les régions où la période de sécheresse est plus courte, le cycle végétatif plus long permet parfois d’effectuer deux récoltes par an. Le climat plus modéré permet des produire suffisamment de biomasse pour constituer des couvertures végétales qui protègent le sol et fournissent des nutriments aux plantes voisines. Au Brésil (Cerrados), une culture rapide est installée en début de cycle et sa végétation est broyée pour réaliser des mulchs. Cette première culture sert de couverture de protection pour la culture principale qui la suit. Ces paillages peuvent être épais (jusqu’à 15cm) et remplissent cinq fonctionnalités complémentaires : 1) la protection du sol contre l’érosion, 2) la rétention de l’eau de pluie en limitant l’évaporation de l’eau du sol, 3) l’établissement au niveau du sol   de conditions de température et d’humidité favorables à la faune du sol, à la décomposition de la biomasse, à sa minéralisation et donc à la nutrition des plantes, 4) inhibition de la germination et étouffement des mauvaises herbes, 5) la réduction de maladies fongiques dont la transmission est favorisé par un sol dénudé. Ces pratiques écologiques se difusent rapidement car elles permettent un semis direct sans labour grâce à l’ameublissement du sol par les mulchs. Au Brésiol, plusieurs millions d’hectares sont ainsi cultivés. Ces pratiques s’étendent aussi en agriculture paysanne : la culture du frijol tapado en Amérique du Sud consiste à cultiver les haricots dans un mulch de mauvaises herbes. La végétation des plants d’haricot devient rapidement couvrante, ce qui permet de réaliser un nouvelle couche protectrice de la végétation et qui conserve l’humidité. Les haricots récoltés, la végétation peut former une couche de mulch qui fournit des nutriments à un e culture suivante (de maïs par exemple). Les peuples précolombiens ont toujours associés maïs et haricot : le maïs sert de support au haricot qui améliore la fertilisation azotée et minérale du maïs. Les couvertures vivantes de Mucuna permettent d’accroître fortement les rendements et de réduire l’érosion : elle convient à des zones de collines u de pentes où se concentrent de nombreuses petites exploitations familiales.
L’arbre et la régulation du microclimat

Les arbres ont un effet positif sur le microclimat et l’hydrologie locale parce qu’ils influencent la circulation des courants aériens et le remplissage des nappes phréatiques. Mais cette contribution indirecte à la régulation du microclimat se combine à un effet direct, mais souvent peu connu, des plantations d’arbres. En effet, les arbres émettent des substances volatiles qui servent de germe pour les gouttes de pluie. L’oxydation de ces substances volatiles constitue les noyaux de condensation autour desquels les nuages se forment, un peu à l’image des impuretés minérales à l’origine des pierres précieuses. La forêt régule ainsi sa pluviométrie : la présence d’arbres favorise la formation de nuages. La forêt équatoriale du Mont Cameroun est toujours enveloppée de brumes et la pluviométrie annuelle peut y atteindre plus de 10m. A l’inverse, la déforestation entraîne une aridification du climat que l’on comprend aisément, puisque la destruction des arbres (puits de carbone) réduit les capacités de stockage du gaz carbonique. La régulation du climat par l’émission de substances volatiles ne se limite pas aux forêts : la formation des grandes masses nuageuses a lieu au dessus des océans et est corrélée à l’explosion d’algues qui forment le phytoplancton. Ses algues émettent des substances volatiles, en particulier des sulfures qui sont oxydés dans l’atmosphère et constituent les noyaux de condensation autour desquels les nuages se forment.   .    

Dans les régions exposées, le vent constitue un facteur physique agressif pour le sol qu’il érode et pour la végétation : la plantation de haies brise-vents améliore le microclimat de la parcelle et s’intègre à des aménagements agroforestiers variés (par exemple, système agroforestier associant culture du blé mécanisé et haies de peuplier, ou cultures maraîchères, barrières de peuplier et haies d’arbustes à valeur thérapeutique).

L’altitude et le froid constituent aussi des contraintes sévères pour la croissance végétale : pourtant, les peuples andins ont su développer des systèmes complexes qui régulent le microclimat et permettent la culture de pommes de terre à des altitudes de 4000m à 5000m avec des rendements très supérieurs à ceux obtenus par l’agronomie classique, y compris avec fertilisation. A cette altitude, peu d’arbres croissent et la végétation est rare : les troupeaux de lamas constitue l’essentiel de l’élevage et fournissent viande et laine à ces peuples. Le climat est froid et aride, le manque d’eu et le froid représentent des contraintes supplémentaires. Leur innovation conceptuelle est impressionnante : dans un premier temps, ces paysans réalisent des buttes parallèles séparées par des fossés qui entourent entre les buttes, à l’exemple de ce que ferait un maraîcher qui pratique les cultures sur butte. Puis ils plantent les pommes de terre et mettent à l’eau le système de canaux qui serpente entre les buttes : la nuit tombée, l’eau crée une brume qui enveloppe les buttes et persiste jusqu’au matin. La brume adoucit la température et maintient les plantes dans une atmosphère humide, les buttes permettent des cultures denses grâce à l’épaisseur et l’aération du sol qu’elles réalisent. La combinaison de ces deux pratiques donne des résultats impressionnants en termes de rendements obtenus avec peu de moyens.  

Influence des itinéraires techniques sur la production d’antioxydants

De nombreuses études démontrent les bienfaits pour l’organisme des antioxydants, notamment en ce qui concerne la prévention des cancers, des maladies cardio-vasculaires et d’autres pathologies inflammatoires. Cependant, bien peu de ces études s’intéressent aux facteurs en amont qui permettent à la plante de produire un certain nombre de métabolites secondaires antioxydants. Pour la société de consommation, seul l’aspect consommation motive l’offre d’une large gamme de produits (naturels et/ou de synthèse) qui contribuent à complémenter des apports nutritionnels de base, mais l’impasse sur la question fondamentale de l’influence des conditions de culture inhibe le développement d’une véritable science des aliments.
L’enjeu est pourtant de taille : la compréhension des mécanismes impliqués et la possibilité pour l’homme de favoriser par des interventions « naturelles » ces mécanismes, entre en compétition avec la vision du génie génétique qui aspire à faire produire, par une plante génétiquement modifiée, bon nombre d’antioxydants. Pourtant, nous allons voir que la meilleure façon de stimuler les mécanismes végétaux de production d’antioxydants ne réside pas dans la manipulation de gènes totipotents, mais dans la compréhension des influences complexes et subtiles entre sol, plante et climat. L’objectif d’amélioration des plantes pour la production d’antioxydants dépend plutôt de la compréhension des influences environnementales sur les métabolites secondaires puisque, comme nous l’avons déjà vu, leur fonction originale consiste à moduler les interactions du végétal avec son environnement. 

En effet, la plante développe en cas d’agression, une série de réactions chimiques qui déclenchent la production de protéines spécifiques, les protéines de défense. Les types d’agression que subit la plante sont multiples : elles sont liées au climat, au type de sol, à l’excès ou l’absence d’eau et/ou de chaleur, aux prédateurs et/ou pathogènes. En cas d’attaque, la plante développe des mécanismes de défense basés sur la reconnaissance de molécules liées à l’infection (ou l’agression), appelées « éliciteurs » Cette réaction primaire déclenche la production de signaux photochimiques activant des gènes de défense spécifiques, ce qui provoque une réaction d’hypersensibilité (RH). Cette RH se manifeste par la nécrose des cellules végétales au point d’infection : elle limite ainsi le développement des agents pathogènes. Un second mécanisme est alors activé par la production induite de molécules anti-infectieuses et la mise en place de barrières physiques (callose, lignification, bourrelets cicatriciels). Au-delà du point d’infection, cette réaction d’hypersensibilité s’étend à la plante entière pour parer aux attaques ultérieures (Résistance Systémique Acquise, RSA).

C’est la plante qui constitue le stock principal d'antioxydant de  l’alimentation par le biais de la production de métabolites secondaires. Le nombre de métabolites secondaires produits par les plantes est énorme (500000 molécules décrites), parmi lesquelles on compte environ 4000 molécules aux propriétés antioxydantes. La composition des métabolites secondaires est différente d’une plante à l’autre, et, pour un même plante au sein des différents tissus. Sur ces 4000 molécules nous trouverons principalement des flavonoïdes (polyphénols), des caroténoïdes (α- et β-), des vitamines (vitamine C et E par exemple), des lycopènes. Il y a également transfert des antioxydants aux animaux qui en consomment (présence dans le lait et la viande).

Un panorama des études expérimentales  sur la production d’antioxydants 

Du point de vue de la production d’antioxydant, la plante réagit différemment en fonction du mode de culture. Plusieurs études étrangères attestent la supériorité du mode de production biologique sur l’agriculture conventionnelle qui utilise engrais minéraux et pesticides.

Une étude italienne (Lombardi-Boccia et al., 2004) analyse l’impact de la culture de pruniers biologiques et conventionnels sur la production de 3 vitamines antioxydantes : l’acide ascorbique (vit C), la vitamine E et le β-carotène. Cette étude d’une durée de 3 ans utilise le protocole suivant : des parcelles conventionnelles, des parcelles bio divisées en trois : sols labourés, sous couvert de trèfle fauché régulièrement et enfin sur pairie naturelle. Les résultats peuvent se résumer ainsi : 
1) sur sols labourés, les pruniers conventionnels sont davantage pourvus en polyphénols et quercétine que les bio, alors que ces derniers montrent des taux de myricétine et de kaempférol supérieurs.
2) sur sol enherbé en trèfle, les pruniers biologiques ont significativement plus d’acide phénolique que les conventionnels.

3) sur prairie naturelle, les pruniers biologiques ont significativement plus d’acide ascorbique, d’α- et γ-tocophérols (vit A) et de β-carotènes.

Asami et al. (2003) trouvent des niveaux systématiquement supérieurs d’acide ascorbique sur fraise en comparant des systèmes biologiques et conventionnels. Les mêmes comparaisons sont observées sur culture de maïs : les polyphénols totaux sont de 41 à 58% supérieurs en biologique qu’en conventionnel, selon le mode de stockage après récolte (surgelé, congelé ou simplement séché à l’air libre). 

	Teneur en acide ascorbique (vit C) et polyphénols totaux (mg/100g PF) d’aliments


	
	Fraise
	Maïs

	
	Conventionnel
	Biologique 
	%
	Conventionnel
	Biologique 
	%

	Vit C
	ND
	ND
	ND
	2,1
	3
	152%

	Polyphénols
	412
	620
	150%
	24,7
	39
	158%

	
	
	
	
	
	
	


Une autre étude italienne (Carbonaro et al. 2002) portant sur poiriers et pêchers démontre la supériorité des systèmes biologique (cahier des charges européen) sur les conventionnels (utilisation de fertilisants chimiques et de pesticides). Les mesures effectuées portent sur les taux de PPO (polyphénoloxydases) et les polyphénols totaux. Le dispositif expérimental comprend blocs et répétitions, utilisant les mêmes variétés récoltées aux mêmes stades de maturité. 

	Activité Polyphénoloxydase et teneur en polyphénols totaux (mg/100g PF) d’aliments 



	
	Pêches
	Poires

	
	Conventionnel
	Biologique 
	%
	Conventionnel
	Biologique 
	%

	Activité PPO
	2053
	2655
	129%
	959
	3021
	152%

	Polyphénols
	21,3
	29
	136%
	58,4
	64,5
	110%

	
	
	
	
	
	
	


Les pêches biologiques de cet essai contiennent 1/3 de polyphénols de plus que les pêches conventionnelles, l’activité de la PPO est quant à elle 3 fois supérieure en biologique. Ces chiffres mettent en évidence l’augmentation significative des systèmes de défense antioxydants des plantes liées aux pratiques biologiques ; la stimulation des systèmes de protection de la plante est effective en l’absence de pesticides. 

Une autre équipe européenne (Levite et al. 2000) a mis en évidence une production accrue d’un polyphénol (resvératrol) en tentant d’analyser le « french paradox » (effet d’un régime riches en antioxydants et de la consommation de vin modérée sur la bonne santé). Huit sites d’observation sont mis en place en Suisse, pour comparer les pratiques biologiques et conventionnelles, en couplant des parcelle proches (terroir, climat et génétique comparables) et vinification identique. La teneur en resvératrol est systématiquement supérieure pour le vin rouge comparé au vin blanc. Les teneurs des vins biologiques sont supérieures dans 7 cas et inférieures dans deux cas. Les vins biologiques contiennent en moyenne 32% de plus de resvératrol que les vins conventionnels. 

	Teneur en resvératrol de variétés de vins biologiques et conventionnelles (Levite et al. 2002)


	
	Teneur en resvératrol (ppm)

	
	Conventionnel
	Biologique
	%

	Pinot noir- Neuchâtel
	13,9
	12,7
	91%

	Pinot noir- Morges
	13,5
	17,6
	130%

	Pinot noir- Peissy
	8
	11,0
	138%

	Pinot noir- Ligerz
	8
	14,9
	186%

	Gamay- Morges
	23,6
	328
	139%

	Chardonnay- Neuchâtel
	0,2
	0,3
	150%

	Chasselas-Auonne
	0,1
	0,1
	130%

	Pinot gris- Neuchâtel
	0,9
	0,8
	89%

	Huit comparaisons 
	
	
	132%

	


Ren et al. (2001) étudient les 5 principaux légumes consommés par les japonais (oignons, choux, épinards, poivre vert et qing-gen-cai) démontrent également la supériorité des produits biologiques (capacité antioxydante 2,2 fois supérieure en bio pour les épinards, de 20 à 50% sur les choux chinois, oignon et qing-gen-cai). Les flavonoïdes présentent des taux de 1,3 à 10,4 fois supérieurs dans les légumes produits en bio. La mesure de l’activité antimutagène de ces légumes est six fois supérieure en biologique comparé aux mêmes légumes produits en conventionnel.

Tarozzi et al. (2005) ont mené une étude sur les oranges. Celles cultivées en bio présentent des taux de polyphénols, d’anthocyanines et d’acide ascorbique supérieurs à celles cultivées sur un mode conventionnel ainsi que l’activité globale antioxydante qui en découle.

D’autres études démontrent une production accrue de phyto-nutriments (qui sont la plupart du temps des antioxydants) : c’est le cas des polyphénols de la pomme de terre (Hammon et al. 1990), des flavonoïdes sur la pomme (Weibel 2000). Sur tomates, l’équipe de Caris-Veyrat et al (2004) trouve une teneur supérieure des produits biologiques pour la vitamine C, les caroténoïdes et les polyphénols, sans toutefois pouvoir démontrer une différence significative en ce qui concerne le lycopène et la naringénine, contrairement aux résultats précédemment obtenus par Pither et Hall 1990). Brault et Molgaard (2001) estiment que la production de polyphénols est supérieure de 10 à 50% en bio (en fonction de différentes espèces cultivées).
Pour Benbrook (2005), la production biologique implique des taux d’antioxydants accrus de quelques pourcents à 300% supérieurs. Une compilation des expérimentations avec des plans expérimentaux comparables montre que 13 cas sur 15 présentent des productions d’antioxydants supérieures en bio, produisant en moyenne 1/3 de composés phénoliques de plus. Cette étude met également en évidence que la somme des vitamines et flavonoïdes est de 2 à 3 fois supérieure dans les systèmes biologiques comparés aux systèmes conventionnels : vitamines et flavonoïdes constituent le pool antioxydant des végétaux et de l’homme via l’alimentation.
Impact des pratiques (irrigation, compostage) sur la production d’antioxydants.

L’influence du terroir et de l’irrigation sur la production d’antioxydants ont été étudiées sur les vignes. Par la comparaison de deux terroirs et deux modalités (irrigation ou non irrigation), Oliveira et al. (2003) démontrent que les caractéristiques du terroir ont un impact plus important sur les concentrations de caroténoïdes que les pratiques d’irrigation.
La comparaison de deux techniques culturales sur fraise biologique (en planche sur plastic ou sur le rang), Wang et al. (2002) démontrent une production d’antioxydants significativement supérieure pour la culture en planche sur plastic. Les flavonoïdes totaux sont supérieurs de 14% avec ce type de culture. Cette même équipe a comparé les systèmes biologiques et conventionnels. Les pratiques conventionnelles étudiées mettent en évidence l’application répétée de bromure de méthyle (lutte contre les nématodes) alors que les systèmes biologique pratiquent une culture de fraise sur compost. Wang et al. (2003) démontrent l’impact favorable du compost sur la production de flavonoïdes et des antioxydants totaux (élévation des taux d’acide ascorbique et de glutathion).

Impact de la nature du sol et de la fertilisation sur la production d’antioxydants.

Une étude néo-zélandaise (Ferguson et al. 2004) met en évidence l’importance du sélénium dans le sol. Des sols déficitaires produisent des aliments pauvres en sélénium, et provoquent des niveaux sanguins qui ne sont plus capables d’assumer la formation de certaines enzymes qui jouent un rôle préventif (protection de l’oxydation de l’ADN). Sur tomate, une équipe (Dumas et al. 2003) démontre une augmentation des niveaux de lycopène proportionnelle à l’apport de phosphore, pour des apports d’azote couvrant la production. Une augmentation des niveaux d’azote provoque une réduction des taux de vitamine C assortie d’une augmentation de rendement. Cette relation entre niveau d’azote, rendements et production de vitamine C est reconnu sous le nom « d’effet de dilution » (Davis et al. 2004, Farrell, 2003).

Les facteurs impliqués dans la production supérieure d’antioxydants naturels selon l’itinéraire cultural (biologiques versus conventionnels)

L’agriculture biologique n’apporte pas d’azote sous forme directement accessible. Plusieurs études démontrent que la disponibilité de l’azote est corrélée négativement avec la synthèse de polyphénols antioxydants. Les explications probables de ce phénomène tiennent à la balance C/N, aux différences de vitesse de croissance des plantes (entre systèmes biologiques et conventionnels) et à la compétitivité au niveau de la fabrication des protéines végétales. Plus les nutriments sont disponibles pour la plante, plus le développement de celle-ci est rapide et moins importante est la production d’antioxydants. Les taux de polyphénols sont inférieurs en systèmes conventionnels car il y a rupture de la production naturelle de métabolites secondaires : cette rupture est attribuable à l’utilisation des pesticides et fertilisants minéraux. La production des métabolites secondaires est positivement corrélée au degré de stress que subit la plante.

Les pratiques de l’agriculture biologique (utilisation de compost, engrais vert), sont propices à une libération lente de l’azote pour la plante, et donc à une production accrue d’antioxydants (polyphénols et vitamines). De plus, une forte disponibilité d’azote dans les sols stimule la germination des spores de champignons pathogènes, comme nous l’avons vu : l’indisponibilité d’éléments minéraux est à la base de l’effet combiné d’une réduction des populations pathogènes et d’une production accrue de polyphénols par les plantes.  
L’agriculture de demain

A l’aube du XXI° siècle, les institutions internationales chargées de l’agriculture et de l’alimentation reconnaissent l’existence d’une tension entre la production alimentaire mondiale et la croissance démographique de la population humaine. Cette tension est aggravée par la perte régulière de surfaces agricoles pour des raisons diverses : l’urbanisation d’une part, la dégradation des terres agricoles d’autre part. Cette perte de fertilité des sols est en grande partie la conséquence de la modernisation de l’agriculture, avec un rôle majeur du machinisme agricole et des produits phytosanitaires. Cette situation les a conduit à envisager d’autres méthodes de culture, parmi lesquelles l’agriculture biologique sous ces différentes déclinaisons. Ces mêmes institutions ont récemment organisé des conférences internationales pour évaluer l’impact d’une conversion des terres à l’agriculture biologique : il faut se souvenir que la plupart des paysans dans le monde n’ont pas accès aux moyens techniques et financiers qu’exigent les biotechnologies. A ce titre, le problème de la faim ne peut être résolu par des technologies couteuses, d’autant plus que le milliard d’êtres humains qui souffrent de carence alimentaire sont principalement des paysans pauvres qui ne peuvent pas satisfaire aux besoins familiaux. 
Cette détérioration des sols est aussi liée à l’utilisation de pesticides dont l’impact environnemental est amplement documenté. La réflexion sur la réduction des pesticides a renforcé la prise de conscience des effets pervers de l’utilisation de ces produits phytosanitaires : certains pays sont passés à l’acte, comme le Danemark qui a diminué de moitié sa consommation de pesticides sans réduire les rendements. Ces exemples pratiques démontrent l’existence d’une marge de manœuvre importante, tout en réduisant parallèlement le risque toxicologique lié à l’utilisation de ces produits. 

En résumé, la conversion de l’agriculture vers des formes de cultures moins intensives en intrants reçoit une attention croissante de l’agronomie qui s’ouvre à des disciplines centrées sur l’écologie. Hélas, les agriculteurs voient trop souvent l’écologie comme l’ennemie à abattre, ou du moins comme la source de contraintes excessives qui les musèlent. Injustement stigmatisés par certains discours idéologiques, les agriculteurs conventionnels répliquent souvent par un mépris affiché pour toutes formes d’agriculture naturelle. Cette opposition stérile participe à l’idée selon laquelle l’agriculture biologique est une lubie de rêveurs attardés qui serait bien incapable de nourrir l’humanité. Les promoteurs d’une agriculture prétendument moderne (et assurément polluante) ont diffusé ce mythe des rendements très inférieurs de l’agriculture biologique : pourtant, la réalité est toute différente et les débats scientifiques se tranchent par l’expérimentation et non par l’invective ou l’anathème. Laissant les adorateurs du progrès radieux à leur ricanement, il est temps d’examiner les études scientifiques relatives à l’agriculture biologique
Systèmes de culture biologiques et conventionnels : les enjeux environnementaux et économiques

L’agriculture moderne est-elle raisonnable ?

La dépendance totale de l’agriculture sur les engrais et les pesticides synthétiques et chimiques a des impacts profonds sur la santé publique et sur l’environnement. Les coûts occasionnés par leur utilisation sur la santé et l’environnement sont estimés à 10 milliards de dollars par an aux Etats-Unis (Pimentel 2005). Aux Etats-Unis toujours, plus de 90% des agriculteurs de maïs utilisent des herbicides pour contrôler les mauvaises herbes (Pimentel 1993).  L’Atrazine est l’un des herbicides les plus utilisés sur le maïs et est en même temps l’herbicide le plus retrouvé dans les ruisseaux  et dans les nappes d’eau. Aux Etats-Unis (USGS 2001).

Les pertes (fuites) d’engrais et de fumiers ont été associées avec la dégradation de quelques grandes zones de pèche en Amérique du nord (Frankenberger 2003). L’érosion du sol provoquée par les engrais à base de nitrates dans les grandes zones de production de maïs a contribué de façon significative à la croissance de la zone morte (anaérobique) du golfe du Mexique.  L’académie des sciences aux USA (2003) constate que le coût des engrais utilisés en excès se chiffre à 2,5 milliards de dollars.  Les pratiques agricoles modernes sont aussi liées à l’érosion du sol. Les coûts estimés des dépenses supplémentaires inutiles s’élèvent au-delà de 45 milliards de dollars par an (Pimentel 1995)

Un système de gestion intégré de pesticides et d’engrais—c'est-à-dire un système d’agriculture biologique intégré - peut réduire l’utilisation des engrais chimiques tout en permettant une agriculture plus saine et moins chère.  Pimentel et al. (1996) et l’Académie Nationale des Sciences (2003) ont démontré que ces systèmes de  gestion peuvent réduire l’utilisation des pesticides tout en maintenant des résultats élevés  et en améliorant le rendement économique. Les programmes mis en place par les gouvernements au Danemark, en Suède, en Ontario et en Indonésie ont démontré clairement  que l’on peut réduire l’utilisation des pesticides sans affecter les rendements élevés et la qualité (NAS 2003).

Les avantages combinés de l’agriculture biologique

L’agriculture biologique cherche à valoriser les processus écologiques qui améliorent la nutrition des plantes tout en préservant le sol et les ressources en eau. Ces processus permettent d’améliorer la qualité de l’environnement ainsi que le rendement économique de l’agriculteur. Le Programme National Biologique (USDA-AMS 2002) a codifié les méthodes de production biologique qui se fondent sur des pratiques certifiées et vérifiées par des tierces personnes (third party reviewers)   Ces systèmes informent le consommateur sur les méthodes de production des aliments et lui permet de choisir ses aliments en toute connaissance de cause. Le Programme National Organique interdit l’utilisation des produits chimiques, des OGM et des boues d’égouts dans la production biologique.

Alors qu’au départ l’agriculture biologique était peu répandue aux Etats-Unis, le nombre d’agriculteurs qui la pratique est en augmentation considérable. Dimitri & Greene (2002) constatent que le nombre d’hectares a doublé entre 1992 et 1997 : la surface s’élève actuellement à plus de 500000 ha.  Le chiffre de vente des aliments « bio » dépasse 7 milliards de dollars par an et continue d’augmenter  à plus de 10% par an.  Alors que le consommateur s’inquiète de plus en plus de la qualité de ses aliments et notamment des effets que peuvent causer l’emploi des produits chimiques,  l’avenir pour l’agriculture biologique paraît de plus en plus favorable.  La distribution de plus en plus répandue de ces aliments encourage ces tendances.  

Le Rodale Institute Farming Systems Trial compare les systèmes d’exploitation biologiques avec les systèmes conventionnels depuis 1981.  Le bilan de ces deux systèmes a été réactualisé après 22 années d’analyses comparatives (Pimentel et al. 2005).  L’étude prend en compte les critères suivants : l’impact sur l’environnement, la faisabilité économique et l’efficacité énergétique. Les informations issues de ce travail peuvent fournir un outil pour le développement des politiques agricoles qui souhaitent prendre en compte la protection de l’environnement tout en augmentant le rendement économique et l’efficacité énergétique. 

Comparaison des systèmes biologiques et conventionnels 
De 1981 à 2002 des enquêtes sur le terrain ont été menées par le RIFS Trial, Pennsylvanie. Le modèle expérimental compare trois systèmes de culture :

1) Conventionnel (à base d’herbicide et d’engrais synthétique)

Ce système comprenait une unité agricole typique de monoculture et utilisait un système de rotation des produits (maïs, maïs, soja, maïs et soja) qui reflète les opérations conventionnelles de la région du « Middle West ». Ce système comprend plus de 40 millions d’hectare de cultures en Amérique du Nord. L’utilisation des produits phytosanitaires (engrais et pesticides) suit les recommandations de l’Université de Pennsylvania State.  Les résidus des moissons sont laissés à la surface du terrain afin de retenir le sol et les ressources en eau.  Pendant la saison, le système conventionnel n’a pas plus de sol exposé que dans le système biologique-animal ou dans le système biologique légumineux. Par contre, le système conventionnel n’a pas de plante de couverture en dehors de la saison. 


2) Biologique, fumier animal, légumineux

Ce système représentait une opération typique d’élevage de bétail : les cultures  servent uniquement à l’alimentation des animaux. Ce système de rotation utilisé dans les états du Mid-West (Virginie, Pennsylvanie, Caroline du Nord…) comprend un système de rotation de 5 ans basé sur le maïs, le soja, le sillage de maïs, le blé et puis le mélange foourrager trèfle rouge/luzerne avec une couverture de seigle avant le maïs ensilé et le soja.  Ce système de rotation était plus complexe que celui utilisé dans le système conventionnel.


3) Biologique, légumineuses
Ce système représentait une opération typique de production de grains, sans bétail. Comme le système conventionnel, il produit une récolte de grains chaque année; cependant, il n’utilise pas de fertilisants synthétiques commerciaux, basés plutôt sur les engrais verts comme source d’azote. La rotation comprend la vesce (culture de couverture hivernale utilisée comme engrais vert), le maïs, le seigle (culture de couverture hivernale), le soja, et du blé d’hiver. La vesce est incorporée avant le semis du maïs comme engrais vert. Les deux systèmes biologiques (élevage et légumineuses) comprennent des grains, comme le blé semé seul ou avec une légumineuse. Les practices de contrôle des mauvaises herbes est similaire dans les deux systèmes biologiques qui n’utilisent pas d’herbicides pour le contrôle des mauvaises herbes.
Les résultats de cette étude unique peuvent se synthétiser ainsi : 
• La matière organique du sol (carbone du sol) et l’azote sont plus élevés dans les systèmes biologiques, offrant de nombreux bénéfices pour la durabilité de l’agriculture.

• Bien que la teneur en matière organique et en azote du sol soit plus élevée dans les systèmes biologiques, les taux de perte de nitrates restent similares à ceux de la production de maïs conventionnel et de soja.

• Les taux supérieurs de matière organique du sol aident à conserver le sol et les resources hydriques, ce qui est très favorable pendant les années de sécheresse.

• La consommation d’énergie fossile des systèmes biologiques est 30% inférieure à celle du maïs conventionnel.

• Selon la culture, le sol, et les conditions météorologiques, les rendements des cultures biologiques à l’hectare égalent ceux de l’agriculture conventionnelle.

• Bin que l’investissement en travail est 15% supérieur pour les systèmes biologiques, ils sont distribués plus régulièrement au cours de l’année dans les systèmes de production conventionnels.

• Grâce aux prix supérieurs des produits biologiques, le bénéfice économique net par hectare est égal ou supérieur aux cultures conventionnelles.

• Les rotations de culture et les couvertures végétales typiques de l’agriculture biologique réduisent l’érosion du sol, les problèmes de ravageurs, et l’utilisation de pesticide.

• Le recyclage des déchets du bétail réduit la pollution tout en bénéficiant à l’agriculture biologique.

• Une biomasse aérienne et souterraine abondante (matière organique du sol) augmente aussi la biodiversité, ce qui accroît le contrôle biologique des ravageurs et la pollinisation des cultures par les insectes.

• Des techniques traditionnelles de l’agriculture biologique peuvent être adoptées par l’agriculture conventionnelle pour la rendre plus durable et écologiquement saine.
Le mythe des rendements réduits
Alors que de nombreuses affirmations sur la prétendue réduction des rendements sont avancées sans aucun soutien expérimental, cette étude est conçue pour évaluer globalement les impacts environnementaux, énergétiques et économiques des différentes formes d’agriculture. Aucune étude comparative n’évalue aussi systématiquement les flux de matière (eau, éléments minéraux, matière organique) entrants et sortants: pourtant, cette étude n’est jamais citée lors de ces débats. Ignorance ou occultation ?  
Rendements des cultures sous régime de précipitation normal
Lors des 5 premières années de l’expérience (1981–1985), les rendements de maïs s’élevaient à 4222, 4743, et 5903 kg à l’hectare pour les systèmes biologique animal, biologique légumineuse, et conventionnel, respectivement. Les rendements du système conventionnel sont significativement supérieurs aux deux systèmes biologiques en phase de conversion. Après cette période de conversion, les rendements de maïs étaient similaires pour tous les systèmes: 6431, 6368, et 6553 kg à l’hectare pour les systèmes biologique animal, biologique légumineuse, et conventionnel, respectivement (Pimentel et al. 2005). Globalement, les rendements de soja de 1981 à 2001 s’élevaient à 2461, 2235, et 2546 kg à l’hectare pour les systèmes biologique animal, biologique légumineuse, et conventionnel, respectivement (Pimentel et al. 2005). Le rendement inférieur du système biologique légumineux est attribué à l’échec de la récolte de 1988, quand les conditions climatiques étaient trop sèches pour supporter les cultures intercalaires d’orge et de soja. Si l’année1988 est retirée de l’analyse, les rendements de soja sont similaires pour tous les systèmes.
Rendements des cultures sous régime de sécheresse
La décennie qui s’étale de 1988 à 1998 présentait 5 années au cours desquelles les précipitations totales d’avril à août ne dépassaient pas 350 mm (à comparer à 500mm en moyenne). Les rendements moyens de maïs de ces 5 années sèches étaient significativement supérieurs (28% à 34%) pour les deux systèmes biologiques : 6938 et 7235 kg à l’hectare dans les systèmes biologique animal et légumineuse, respectivement, par rapport aux 5333 kg à l’hectare du système conventionnel. Pendant les années de sécheresse, les deux systèmes biologiques n’étaient pas statistiquement différents en termes de rendements de maïs. Pendant la sécheresse extrême de 1999 (les précipitations totales d’avril à août ne dépassaient pas 224 mm), le système biologique animal a des rendements de maïs significativement plus élevés (1511 kg/ha) que le système biologique légumineuse (421 kg/ha) ou conventionnel (1100 kg/ha). Les rendements de soja évoluent différemment de ceux de maïs pendant la sécheresse de 1999. En fait, les rendements de soja s’élevaient à 1800, 1400, and 900 kg/ha pour les systèmes biologique animal, biologique légumineuse, et conventionnel, respectivement. Ces traitements sont significativement différents au seuil de 5% (Pimentel et al. 2005).
Sur une période de 12 ans, les volumes d’eau qui percolent de chaque système étaient supérieurs de 15% et 20% pour les systèmes biologique animal et biologique légumineuse par rapport au système conventionnel, respectivement. Cela indique un rechargement accru de l’eau du sol et un ruissellement réduit dans les systèmes biologiques par comparaison au système conventionnel. Pendant les saisons 1995, 1996, 1998 et 1999, la teneur en eau du sol water a été mesurée : les résultats montrent que les sols des systèmes biologiques conservaient significativement plus d’eau que le système conventionnel (Pimentel et al. 2005). 
Consommation d’énergie fossile

La consommation d’énergie fossile couvre les carburants pour les machines agricoles, les fertilisants, les semences, et les herbicides. La production de maïs conventionnel consomme 5,2 millions de kilocalories (kcal) d’énergie à l’hectare. La consommation d’énergie pou les systèmes biologiques animaux et légumineux étaient de 28% à 32% inférieurs à celle du system conventionnel, respectivement. Les fertilisants commerciaux du système conventionnel proviennent de l’énergie fossile, alors que la nutrition azotée des systèmes biologiques provident de légumineuses ou de fumiers, ou des deux. La consommation d’énergie fossile pour la production de soja dans les systèmes biologiques animaux, légumineuses et conventionnel sont similaires: 2,3 millions kcal, 2,3 millions kcal, et 2,1 millions kcal/ha, respectivement.
Biologie des sols
Les sols des deux systèmes biologiques présentaient des populations mycorrhiziennes plus importantes et généraient une colonisation accrue des racines que dans le système conventionnel (Douds et al. 1993). Les mycorhizes arbusculaires accroissent la résistance aux maladies, améliore les flux hydriques, et augmente et augmente l’agrégation du sol (Miller & Jastrow 1990, Hooker et al. 1994, Wright et al. 1999, Augé 2000). La respiration du sol est accrue de 50% dans le système biologique animal par rapport au conventionnel, 10 ans après l’initiation de l’essai (Wander et al. 1994). L’activité microbienne des sols biologiques est plus élevée que dans les sols du système conventionnel, ce qui explique les taux métaboliques accrus des systèmes biologiques (Lavelle & Spain 2001).

Une solution au réchauffement climatique

Les pratiques agricoles actuelles ne sont pas durables pour un ensemble de raisons. La perte du carbone du sol est une conséquence très défavorable des pratiques modernes : aux Etats-Unis, les sols du Mid-West qui contenaient jusqu’à 20% de matière organique présente aujourd’hui des taux de matière organique entre 1 et 2% (La Salle & Hepperly 2009). Ces pertes de carbone contribuent à l’érosion du sol par la dégradation de sa structure, une vulnérabilité accrue à la sécheresse par réduction de la capacité de rétention du sol et la perte de nutriments. De plus, les pratiques actuelles favorisent la décomposition de la matière carbonée du sol en CO2, ce qui aggrave le réchauffement climatique. Récemment, des chercheurs ont montré que la fertilisation azotée ne favorise pas l’accumulation de matière organique, contrairement à la croyance répandue (Khan et al. 2007). Les autres conséquences du paradigme agricole actuel sont l’eutrophisation des rivières, la perte de réserves énergétiques (intrants dérivés du pétrole), la dégradation des sols et la santé animale.
Le nouveau paradigme proposé par le Rodale Institute est qualifié d’agriculture biologique régénérative : en effet, les pratiques d’agriculture biologique régénérative améliorent l’accumulation et la séquestration du carbone du sol en l’enlevant de l’atmosphère. Cette séquestration accrue est due à la capacité des sols d’éponger et est maximal en hiver quand la végétation est absente. En effet, les sols retiennent plus du double de carbone (1740 tonnes) que la végétation terrestre (672 tonnes): la clé de cette rétention est la gestion de la matière organique du sol (accumulation de substances humiques stables pendant des années). Alors que l’utilisation d’intrants synthétiques diminue la matière organique du sol, les pratiques décrites l’accroissent : les sols forestiers (6 à 10% de matière organique du sol) ont une capacité de séquestration supérieure que les habituelles mesures de biomasse aérienne ne l’évaluent (La Salle & Hepperly 2009). Sur les 27 ans d’expérimentation, les systèmes biologiques ont augmenté le carbone du sol de 30%, alors que le système conventionnel ne présente pas d’augmentation du carbone et, dans certains cas, en perd. Les travaux sur cette séquestration du carbone mettent en évidence le rôle majeur des champignons mycorhiziens : ils ralentissent la décomposition de la matière organique et sont plus abondants et divers dans les sols biologiques. Cela explique la corrélation forte entre des taux accrus de carbone du sol et une abondance très supérieure de champignons mycorhiziens. Ces champignons agrègent la matière organique avec l’argile et les minéraux : dans les agrégats, le carbone est plus résistant à la dégradation et mieux conservé. Le mécanisme commence à être élucidé : les champignons produisent une substance collante (glomaline) qui stimule l’agrégation des particules du sol.
Les pratiques biologiques réduisent aussi les émissions de gaz à effet de serre et la consommation d’énergie fossile par 33%. Les plus gros postes de dépenses énergétiques dans un système conventionnel maïs/soja sont les engrais azotés pour le maïs suivis des herbicides épandus sur les deux cultures (La Salle & Hepperly 2009). Par ailleurs, les redements des systèmes biologiques ègalent ceux du système conventionnel, sauf les années de sécheresse où les rendements des systèmes biologiques sont 30% plus élevés que ceux du système conventionnel. Cet avantage est lié à la teneur supérieure en carbone des sols biologiques qui retiennent mieux l’eau.  
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Comparaison de l’efficacité énergétique de différents systèmes de production du maïs (en gallons de diésel/acre)

Cette approche qui utilise le cycle naturel du carbone réduit la pollution chimique des cours d’eau, et les couts induits. Les couts sociétaux d’une fertilisation excessive sont illustrés par la baie de Chesapeake où, malgré la dépense de millions de dollars, des quantités importantes d’azote stérilisent la baie.
L’agriculture durable au service des paysans pauvres

La situation alimentaire des fermiers pauvres 

La production alimentaire par tête au cours des 40 dernières années a augmentée de 17% (moyenne en 2003, 2780 kcal/j), alors que la majorité des sous-alimentés chroniques sont des petits fermiers. Cependant, la consommation de 33 pays pauvres reste en deçà de 2200 kcal/j et la demande alimentaire continuera sa croissance et se déplacera vers d’autres productions alimentaires dans les décennies à venir, puisque :

1)  la croissance de la population accroît la demande absolue d’aliments, 

2) la croissance économique accroît le pouvoir d’achat des gens, 

3) l’urbanisation croissante encourage les gens à adopter de nouvelles diètes; 

4) les changements climatiques menacent à la fois les ressources en eau et en terre cultivable. 

D’après ces auteurs (Pretty et al. 2006), une offre alimentaire accrue ne suffit pas pour éliminer la famine et la pauvreté: « les succès quantitatifs de l’agriculture industrielle dans les décennies récentes a masqué des externalités négatives significatives, avec des problèmes environnementaux et sanitaires croissants et couteux, en Equateur, Chine, Allemagne, Philippines, Royaume-Uni et Etats-Unis ». Par ailleurs, il est douteux que ces systèmes puissent réduire la famine et la pauvreté. Les paysans pauvres ont besoin de technologies à bas prix et aisément disponibles et de pratiques qui accroissent la production alimentaire locale et leurs revenus. En même temps, la dégradation des réserves d’eau et du sol menace la sécurité alimentaire et la santé des ruraux qui vivent souvent sur des sols exposés à la dégradation. L’idée de durabilité de l’agriculture se focalise sur une production alimentaire qui fasse le meilleur usage des services et ressources naturelles sans les dégrader. L’agriculture durable en tous cas, souligne les avantages potentiels d’utiliser au mieux les génotypes des plantes et des animaux de manière écologique. 

De nombreuses initiatives démontrent que l’agriculture des pays pauvres peut être fortement améliorée en termes de productivité et de durabilité. Les fermiers des 286 projets répartis dans 57 pays ont amélioré la productivité de leurs récoltes depuis les années 1990, tout en augmentant l’efficacité d’utilisation de l’eau et la séquestration du carbone, et en réduisant l’utilisation des pesticides. Ces initiatives analysées par Pretty et al. (2006) s’inscrivent dans le cadre d’une agriculture durable qui conserve les ressources avec le double avantage de réduire les effets adverses sur l’environnement et de contribuer à des services  environnementaux importants (atténuation des changements climatiques).

Pratiques durables favorables à la production et à l’environnement

Dans le monde, divers projets utilisent des combinaisons de technologies et de pratiques qui conservent les ressources non renouvelables. Ces méthodes sont diverses, ce qui justifie leur application à des milieux et cultures variés. Elles comprennent principalement : 

1) la gestion intégrée des nuisibles, qui utilise la résilience et la diversité des écosystèmes pour la gestion et le contrôle des nuisibles, des maladies, et des mauvaises herbes, réservant les pesticides aux cas où les options habituelles sont inefficaces, 

2) la gestion intégrée des nutriments, qui vise à la fois l’équilibre entre la fixation d’azote sur la ferme et l’importation de sources de nutriments organiques et minéraux, et la réduction des pertes de nutriments par le contrôle de l’érosion, 

3) les labours superficiels, qui réduisent le labour parfois à zéro, de telle manière que le sol soit conservé et que l’humidité disponible soit utilisée plus efficacement, 

4) l’agroforesterie, qui incorpore les arbres multifonctionnels dans les systèmes agricoles, et la gestion collective des ressources forestières proches, 

5) l’aquaculture, qui incorpore poissons, crevettes, et d’autres ressources aquatiques au sein des fermes, comme dans les champs de riz irrigués et les marres à poisson, ce qui conduit à des accroissements de la production de protéines, 

6) la rétention d’eau dans les zones arides, ce qui signifie que des sols abandonnés auparavant et fortement dégradés peuvent être cultivés, et des cultures additionnelles peuvent être plantés sur des zones de terre irriguées grâce à une meilleure rétention de l’eau de pluie, 

7) l’intégration du bétail aux fermes, comme les vaches laitières ou les volailles.

Les différentes interventions menées font l’objet d’un suivi des institutions internationales et des universités : les résultats sont stimulants et posent de nouvelles interrogations. Le tableau ci-dessous résume les caractéristiques principales des fermes et cultures étudiées en fonction de leur climat, et démontrent que l’application de ces pratiques a conduit à des gains importants de rendements pour toutes les cultures et milieux. 

Ces résultats montrent indiscutablement que les interventions internationales récentes qui ont mis l’accent sur la durabilité de l’agriculture ont augmenté la productivité alimentaire totale dans les régions sous-développées du monde.

	

	Adoption et impact des technologies de l’agriculture durable sur 286 projets répartis dans 57 pays (D’après Pretty et al. 2006).

	
	
	
	

	Dénomination FAO des systèmes
	Nombre de fermiers adoptants
	Nombre d’hectares en agriculture durable
	Accroissement moyen des rendements en % (Ecarts-types entre parenthèse)

	
	
	
	

	Petite ferme irriguée
	177287
	357940
	129,8 (21,5)

	Riz inondé
	8711236
	7007564
	22,3 (2,8)

	Petite ferme pluviale humide
	1704958
	1081071
	102,2 (9,0)

	Petite ferme pluviale d’altitude
	401699
	725535
	107,3 (14,7)

	Petite ferme pluviale Froid/aride
	604804
	737896
	99,2 (12,5)

	Combinée
	537311
	26846750
	76,5 (12,6)

	Côtière artisanale
	220000
	160000
	62,0 (20,0)

	Urbaine et jardin familial
	207479
	36147
	146,0 (32,9)

	Tous projets confondus
	12564774
	36952903
	79,2 (4,5)

	
	
	
	


Plusieurs interrogations supplémentaires en découlent: 

1) Dans quelle mesure les fermiers peuvent-ils encore accroître la production alimentaire par hectare et par ferme en utilisant des technologies peu couteuses et localement disponibles? 

2) Quels impacts ces méthodes ont-elles sur les biens et sur les services environnementaux (en particulier, considérant l’efficacité d’utilisation de l’eau, la séquestration du carbone, et l’utilisation de pesticides comme signes indicateurs de changements des effets adverses sur l’environnement)?

Les opérations et les interventions qui sont effectuées sont analysées et publiées dans des revues scientifiques (Pretty et al. 2006). Les interventions ont été menées dans 57 pays pauvres sur 37 M ha (3% de la surface cultivée des pays en voie de développement) et ont accru la productivité des fermes tout en améliorant l’offre de services environnementaux critiques. Globalement, ces résultats peuvent être résumés ainsi : le rendement moyen des cultures est augmenté de 79%. Toutes les cultures présentent des gains en termes d’utilisation de l’eau, avec l’amélioration la plus spectaculaire pour les cultures pluviales. De même, toutes les cultures qui sont analysés présentent des gains en termes de potentiel de séquestration du carbone et de réduction des pesticides : 77% des analyses montrent un déclin de l’utilisation des pesticides de 71% alors que les rendements augmentaient de 42%. 

Impact de ces pratiques sur les services écologiques

Ces pratiques durables améliorent les indicateurs locaux (productivité de l’eau), ce qui se répercute sur la nutrition et la santé des cultures. Le tableau ci-dessous récapitule les principaux enseignements en termes d’efficacité d’utilisation de l’eau. 

	

	Changements de la productivité hydrique de cultures majeures suite à l’adoption des technologies et pratiques de l’agriculture durable dans 144 projets (D’après Pretty et al. 2006).

	
	
	
	
	

	Irriguée
	
	
	
	

	Riz (n=18)
	1,03 0,22)
	1,19 (0,12)
	0,16 (0, 04)
	15,5%

	Coton (n=8)
	0,17 (0,04)
	0,22 (0,05)
	0,05 (0,02)
	29,4%

	Pluviale
	
	
	
	

	Céréales (n=80)
	0,47 (0,06)
	0,80 (0,09)
	0,33 (0,02)
	70,2%

	Légumes (n=19)
	0,43 (0,07)
	0,87 (0,16)
	0,44 (0,11)
	102,3%

	Racines et tubercules (n=14)
	2,79 (0,73)
	5,79 (1,08)
	3,00 (0,65)
	107,5%

	Jardins urbains et familiaux
	
	
	
	

	Légumes et fruits (n=5)
	0,83 (0,29)
	2,96 (à,97%)
	2,13 (0,71)
	256,6%

	
	
	
	
	


La crise de l’eau est assez universelle, puisque les prélèvements d’eau dans les rivières a été multiplié par 6 entre 1900 et 1995, à un rythme supérieur à la croissance de la population. La demande croissance d’eau douce menace maintenant l’intégrité de nombreux écosystèmes aquatiques, et des services environnementaux associés. Puisque l’agriculture représente 70% des prélèvements actuels d’eau dans les rivières, l’amélioration de la productivité de l’utilisation de l’eau en agriculture est un défi urgent. La possibilité d’accroître la production alimentaire tout en maintenant les services de l’écosystème associés à l’eau repose sur la capacité d’accroître la productivité de l’eau, c’est-à-dire en produisant plus de kg d’alimentation par unité d’eau. Les pratiques de l’agriculture durable peuvent réaliser cela en: 

1) supprimant les limitations sur la productivité en améliorant la fertilité du sol; 

2) réduisant l’évaporation du sol par des labours superficiels; 

3) utilisant des variétés plus efficaces pour utiliser l’eau; 

4) réduisant les pertes d’eau irrécupérables; 

5) stimulant la productivité par l’irrigation supplémentaire en systèmes pluviaux; 

6) induisant des changements microclimatiques qui réduisent l’exigence des cultures en eau.

Ces pratiques durables permettent aussi d’améliorer la gestion des nuisibles sans recourir aux pesticides chimiques. Au niveau international, les programmes de gestion intégrée des nuisibles (IPM) illustrent comment l’utilisation des pesticides peut être réduite et modifiée sans pénalité en termes de rendement sur un ensemble d’agro-écosystèmes, comme le riz irrigué en Asie (31) et le mais pluvial en Afrique (32). 

En principe, l’introduction des méthodes de gestion intégrée des nuisibles peut donner lieu à  quatre cas: 

1) l’utilisation des pesticides et les rendements augmentent (A); 

2) l’utilisation des pesticides augmente et les rendements déclinent (B); 

3) à la fois l’utilisation des pesticides et les rendements chutent (C); 

4) l’utilisation des pesticides décline et les rendements augmentent (D). 

La sagesse conventionnelle veut que l’utilisation des pesticides et les rendements soient positivement corrélés, et les seules trajectoires possibles devraient être A et C. Une transition vers D indique que l’utilisation actuelle des pesticides a des effets négatifs sur les rendements. C’est possible dans le cas d’une utilisation excessive d’herbicides ou lorsque les pesticides provoquent une explosion des populations de ravageurs secondaires. 

Les résultats montrent que 10 projets suivent la trajectoire A avec un accroissement de l’utilisation de pesticides. Ils appartiennent surtout aux systèmes zéro-labour qui conduisent souvent à une utilisation accrue des herbicides pour le contrôle des mauvaises herbes, bien qu’il existe des exemples de systèmes biologiques sans labour. Les 5 cas de trajectoire C présentent un déclin de 4,2% des rendements avec une réduction de 93,3% de l’utilisation des pesticides. L’analyse des 62 initiatives dans 21 pays en voie de développement montre que la plupart des cas appartiennent à la catégorie D qui réduit les pesticides par 70,8% tout en augmentant les rendements de 41,6%. Les causes de gain de rendements induits sont complexes. Les fermiers bien entrainés améliorent aussi les pratiques agronomiques et écologiques et investissent l’argent économisé sur les pesticides dans des semences et des fertilisants de meilleure qualité. Ces analyses montrent le potentiel considérable de réduction des couts environnementaux sans pénalité sur la productivité. 

L’agriculture durable et la fertilité des sols

Restaurer la fertilité du sol

La fertilité des sols dégradés a été restaurée en Amérique Latine en plantant un haricot nommé Mucuna. Le Mucuna produit 100 tonnes par hectare de matière organique dont la décomposition rend le sol friable et riche en substance nutritive pour plusieurs années. Il produit son propre fertilisant (fixation de l'azote atmosphérique) qu’il conserve dans le sol pour que les autres plantes puissent en bénéficier. Au fur et à mesure que le sol s'améliore, les rendements sont multipliés par deux et parfois par trois.
L'un des essais agricoles le plus long du monde, l'Expérimentation Broadbalk, qui continue après plus de 150 années, à la Station Expérimentale de Rothamsted, compare un système agricole fondé sur l'utilisation d'un fertilisant naturel à base de fumier à un système qui utilise des fertilisants chimiques. Les rendements de blé sont relativement plus importants sur les parcelles biologiques que sur les lots fertilisés par des intrants chimiques. Par ailleurs, la fertilité du sol et notamment la présence de matière organique ainsi que les niveaux d'azote sur les parcelles biologiques ont augmenté de 120 % sur la durée des 150 années, alors que sur la même période, l'augmentation n'était que de 20 % sur les lots fertilisés chimiquement. 
Une autre étude compare les caractéristiques écologiques et la productivité de 20 fermes commerciales de Californie. Si les rendements des champs de tomates et les attaques d'insectes prédateurs restent très proches entre les deux systèmes agricoles, les indicateurs de la santé du sol présentent une différence significative. Le potentiel de minéralisation de l'azote, la diversité et l'activité microbienne sont améliorés : par exemple, le potentiel de minéralisation de l'azote est trois fois plus élevé et la présence de carbone organique augmente de 28 % dans les fermes biologiques. Les indicateurs de bonne santé de la terre sont au plus haut, le nombre de maladies diminuent, notamment pour la maladie de la racine de la tomate, qui diminue significativement dans les fermes biologiques.

Une autre étude californienne compare quatre systèmes agricoles testés entre 1994 et 1998 sur des plants de tomates et des parcelles de maïs dans la vallée de Sacramento: un biologique, un intégré, un conventionnel avec une rotation toutes les quatre années et un conventionnel avec une rotation toutes les deux années. Les systèmes biologique et intégré ont montré un potentiel de minéralisation des réservoirs d'azote supérieur par rapport aux systèmes conventionnels, respectivement de 112 % et 36 %. Pourtant, grâce au recours à des plantes couvrantes, la libération d'azote dans les systèmes biologique et intégrée s’effectue de manière plus lente et continue pendant toute la période de croissance des plantes. Au contraire, dans les systèmes conventionnels qui reçoivent une fertilisation synthétique, la minéralisation de l'azote minéral est accrue de 100 % par rapport au système biologique et de 28 % par rapport au système intégré. Dans ces conditions, le système conventionnel présente une probabilité plus importante de lessivage de l'azote en cas d'orage avec, comme conséquence, des problèmes de pollution dans les systèmes impliqués.

A propos de la productivité des systèmes, les rendements moyens des plants de tomates et des parcelles de maïs n'ont pas varié pour les quatre systèmes étudiés sur la période d'essais de cinq années. Les chercheurs en ont conclu que le faible risque potentiel de lessivage de l'azote et les faibles niveaux de minéralisation des systèmes biologiques et intégrés montrent que ces systèmes améliorent la durabilité agricole des terres et la qualité de l'environnement tout en assurant des rendements similaires aux systèmes conventionnels.
L’amélioration de l'écologie du sol

L'avantage de l'agriculture biologique sur l'agriculture conventionnelle est maintenant confirmé par ces études, et notamment l'étude suisse qui dure depuis 21 ans. Cet essai agricole montre que le sol nourri avec du fumier était plus fertile et produisait plus de récoltes pour un apport donné d'azote et d'autres fertilisants. L'amélioration de la qualité du sol des fermes biologiques est particulièrement significative : les sols biologiques produisent 3,2 fois plus de biomasse et contiennent une grande quantité de vers de terre, deux fois plus d'arthropodes (prédateurs importants) et 40 % de plus de champignons mycorhiziens. La diversité accrue de la flore microbienne dans les sols biologiques permet la transformation du carbone des débris organiques en biomasse et permet d’atteindre une biomasse microbienne plus importante. Par conséquent, une flore microbienne plus abondante et diverse dans sa nature permet de mieux utiliser la ressource complexe qu'est la terre. L'amélioration de la fertilité du sol ajoutée à sa plus grande diversité biologique permettent de réduire le recours à des intrants extérieurs et entraîne des bénéfices environnementaux à long terme.
Des expérimentations conduites dans trois fermes biologiques et conventionnelles durant les années 1996 et 1997 ont étudié les effets d’intrants synthétiques et les effets des modifications alternatives du sol, notamment par un ajout de compost sur le sol. La densité des espèces Trichoderma (champignons du sol bénéfiques qui sont des agents de contrôles biologiques de champignons pathogènes de la plante) et la présence de microorganismes qui détruisent le champignon pathogène Phytophthora étaient plus importantes dans le sol. De même, la densité de deux pathogènes végétaux, Phytophthora et Pythium, était moins importante dans les sols biologiques. Au niveau de la productivité, des différences de rendements minimes ont pu être observés entre les sols traités de manière alternative et ceux épandus d’intrants chimiques. En 1997, lorsque tous les agriculteurs plantèrent des tomates, les rendements furent meilleurs pour les exploitations qui, historiquement, avaient choisi de produire bio, indépendamment de la façon dont les sols avaient été préparés. Dans ces sols, les concentrations de minéraux sont plus élevées et l'utilisation de fertilisants biologiques améliore la qualité des sols des fermes conventionnelles. Les chercheurs en conclurent : « qu'il n'existait aucune preuve pour corroborer les allégations selon lesquelles les exploitations AB ne produisent que des rendements faibles ».
Lessivage des sols et pollution de l’eau

Les systèmes conventionnels sont souvent associés à des problèmes tels que lessivage des sols et pollution des nappes phréatiques. L'apport en quantité trop importante de fertilisant  phosphorique entraîne son accumulation dans la terre arable et a pour conséquence une perte plus grande de cet élément dans les eaux superficielles. Ainsi, l'eutrophisation de l'eau est due à sa pollution par l'azote et le phosphore. La concentration élevée de substances nutritives stimule la production d'algues qui bloquent les rayons du soleil, ce qui entraîne la mort de la végétation aquatique et la destruction d'un habitat important, source de nourriture et d'abris, pour les poissons. Lorsque ces algues meurent, elles se décomposent et l'oxygène est utilisé au détriment de la vie aquatique.
Un essai Suisse d'une durée de 21 années a également étudié la façon dont les pratiques de l'AB jouent un rôle sur l'accumulation du phosphore dans le sol et a comparé ces résultats par rapport à ceux qui sont obtenus avec les pratiques conventionnelles. Des échantillons de terre ont été prélevés d'une parcelle non fertilisée, de deux parcelles cultivées de façon conventionnelle et de deux autres cultivées biologiquement. Les réservoirs annuels moyens de phosphore sur les deux systèmes biologiques ont été négatifs pour chaque période de rotation comprise dans la durée totale de l'essai de 21 années. Ces chiffres indiquent que l'élimination du phosphore par les produits récoltés est supérieure au phosphore introduit par les fertilisants. Le système conventionnel qui a reçu des fertilisants minéraux et du fumier de ferme présentait un réservoir positif sur les trois rotations. Par ailleurs, le phosphore inorganique disponible dans la terre arable durant la totalité de l'essai diminue de façon certaine dans toutes les parcelles, sauf pour celles qui suivaient les pratiques agricoles conventionnelles. La pollution par le phosphore est donc moindre dans les systèmes biologiques, ce que confirme l'essai de l'Institut Rodale. Les systèmes conventionnels ont un impact beaucoup plus important sur l'environnement : les pertes de nitrates (60 % de plus sur une période de 5 ans) contaminent les eaux de ruissellement que l'on retrouve jusque dans les nappes phréatiques et dans les systèmes biologiques. Les sols des systèmes conventionnels étaient également imprégnés de façon non négligeable avec du carbone hydrosoluble donc plus vulnérable au lessivage. Les systèmes biologiques ont un meilleur taux d'infiltration de l'eau ce qui les rend moins sensible à l'érosion, limitant ainsi la pollution de l'eau provenant des écoulements en surface.

En guise de conclusion…
Une politique de recherche et de production pour l’agriculture de demain

Les défis intriqués voire paradoxaux de l’agriculture (production accrue sur des surfaces réduites) exigent de véritables changements qui ne se limitent pas à une évolution de la technologie. L’innovation au sens où nous l’entendons ne consiste pas en solutions technologiques qui corrigent le problème d’origine en en créant d’autres, que de nouvelles solutions technologiques règleront ultérieurement. La solution des problèmes n’est à rechercher qu’au niveau technique, ce qui traduit une vision excessivement mécaniste de l’agriculture (le « technological fix » ou « solution technologique » des anglo-saxons). C’est cette attitude de déplacement et d’occultation un peu puérile que l’agronomie classique, confiante en son arsenal phytochimique, a trop souvent mis en avant : cette évolution a provoqué une perte des savoir-faire paysans au bénéfice des techniciens agricoles qui sont devenus prescripteurs en lieu et place du paysan. Grâce aux moyens mécaniques et chimiques à sa disposition, l’agriculture moderne a artificialisée les cultures à un degré qui rend les régulations habituelles inopérantes : par exemple, les traitements insecticides et la destruction des haies diminuent les populations locales d’ennemis naturels, ce qui réduit le contrôle biologique naturel dans les milieux écologiques. La solution technologique proposée consiste alors à créer des plantes transgéniques, comme le coton Bt qui devait permettre de contrôler les papillons ravageurs. Mais après une décennie de cultures, le coton Bt est devenu la cible de ravageurs secondaires qui ne sont pas contrôlés par les variétés Bt disponibles : la réponse technologique qui consiste à développer de nouvelles variétés ne peut que repousser ou aggraver le problème dont la cause profonde est en fait le déséquilibre de l’écosystème au sein duquel les régulations habituelles des populations ne peuvent plus opérer, faute de combattants pour citer Corneille.
L’innovation que nous appelons de nos vœux consiste à changer de perspectives sur la vie végétale et sur les mécanismes de coopération omniprésents dans les écosystèmes mais moins remarquables que les mécanismes compétitifs. De toute manière, les conséquences globales de la Révolution verte découlent de ses faiblesses et erreurs théoriques et le rêve extrémiste d’artificialisation des milieux et de maîtrise totale des cultures qu’elle portait conduit à une impasse productive (réduction des rendements) et environnementale (dégradation des sols, suppression de régulations internes). Il faut donc chercher des pratiques innovantes qui évitent les pièges et les fausses solutions qui découlent de la simplification extrême des écosystèmes. Le fondement de ces innovations repose sur le fonctionnement des écosystèmes, ce qui accroît la durabilité des pratiques agricoles. 
Cette innovation intéresse tant les paysans que les chercheurs qui ont mutuellement besoin les uns des autres pour avancer vers un nouveau paradigme d’agriculture durable, plus réaliste et plus résilient qu’auparavant. Mais cette innovation doit aussi se poursuivre par une réflexion approfondie sur des aspects psychologiques : l’arsenal phytosanitaire a généré une automatisation des méthodes de traitement, et cette tendance est renforcée par l’organisation des chambres d’agriculture qui émettent périodiquement des incitations voire des obligations de traitement. Cette automatisation de la décision de traitements asservit le paysan qui perd sa liberté et sa faculté d’évaluation, tout en aggravant le problème : l’uniformité de la réponse sur des zones étendues garantit l’émergence de nouveaux problèmes. Mais surtout cette automatisation conduit au fantasme d’éradication totale des ravageurs : maillons d’une politique agricole stalinienne (l’ordre de traitements émane d’autorités administratives éloignées, souvent parisiennes), les agriculteurs « modernes » ne sont plus maîtres des décisions de traitement et deviennent allergiques à la présence du moindre insecte dans leurs champs. Les conséquences psychologiques de cette organisation de l’agriculture sont rarement évoquées : la détermination des seuils de décisions n’appartient plus au paysan, mais à une administration hiérarchique éloignée du terrain. Toute alternative aux choix administratifs est systématiquement occultée, voire interdite : les conflits autour de l’interdiction des purins de plantes ou encore du désherbage à l’eau chaude (!) en témoignent. Au sens écologique, cette uniformisation des méthodes de traitement provoque des résistances multiples chez les ravageurs, mais elle traduit surtout une dépossession des aspects décisionnels et valorisants qui ramène les paysans à l’époque du servage où le seigneur prenait toutes les décisions. Un tel mépris de l’administration pour l’autonomie des agriculteurs a accéléré la perte des savoirs et savoir-faire locaux qui dévalorise encore plus le monde agricole. Mais le projet européen consiste à concentrer les exploitations agricoles, à réduire encore et toujours le nombre d’actifs agricoles, tout en exigeant qu’ils accomplissent des activités d’entretien des milieux !!! Le XX° siècle nous a clairement montré que cette approche dominatrice est vouée à l’échec et destructrice des sols.
A l’inverse de cette approche, ce livre tente de mettre en valeur l’infinie plasticité des végétaux et le fonctionnement des écosystèmes (par exemple contrôle biologique ou suppressivité des sols) pour le développement d’une agriculture durable. Il est assez clair que toutes les pistes n’ont pas été explorée avec la généralisation d’une agriculture dispendieuse en ressources non renouvelables qui montre maintenant ses limites  Le retour à un fonctionnement « naturel » des agro-écosystèmes présentent l’avantage de mitiger les conséquences environnementales des cultures intensives en intrants qui se caractérisent par une biologie des sols complètement perturbée, avec pour conséquence une altération des grands cycles géologiques. De plus, les perturbations évoquées sont la conséquence de ce déséquilibre écologique et la transition vers une agriculture naturelle aurait des effets positifs sur la libération de gaz à effet de serre, sur l’érosion des sols et de la biodiversité. Cette évolution pourrait même contribuer à mitiger les effets de la consommation de carburants fossiles puisque les sols des systèmes biologiques accumulent plus de carbone que les sols des systèmes conventionnels.
La recherche participative nous semble un moyen privilégié de recherche pour connecter les sphères productives et intellectuelles, tout en apportant des réponses différenciés et pertinentes à des problèmes locaux. Ces deux milieux se déprécient mutuellement, au plus grand détriment d’une véritable innovation. Les scientifiques prétendent trop souvent apporter des réponses à des problèmes dont ils n’ont même pas une connaissance pratique ; à l’inverse, les paysans commettent parfois des confusions totales, par ignorance ou par insuffisance. L’absence de dialogues entre les deux sphères empêche de lever rapidement l’ambigüité, et les deux communautés s’emmurent dans un rejet stérile de ce que l’autre peut apporter à la réflexion collective. Par exemple, il nous semble que le terme écologie est empreint d’une confusion à peu près totale dans les milieux paysans, confusion que s’empressent d’entretenir les vendeurs de produits phytosanitaires et tous ceux qui ne veulent pas admettre que la nature sait produire sans béquilles chimiques. Cette situation est très dommageable pour tous et un véritable dialogue, respectueux et ouvert, entre chercheurs et paysans est plus que jamais indispensable, du moins si l’on doit véritablement s’attaquer aux problèmes de l’agriculture au lieu de tergiverser sans fin sur des opinions idéologiques. 
Les faits cités dans cet ouvrage illustrent assez l’étendue des possibles dans l’optique de cette innovation collective qui seule nous permettra d’améliorer l’alimentation d’êtres humains de plus en plus nombreux sans hypothéquer la fertilité des sols et, plus globalement, la productivité des milieux. Les avantages multiples de cette agriculture naturelle, et les inconvénients tout aussi multiples d’une agriculture dispendieuse et non durable, ne laissent guère de choix aux générations futures. Ce livre constitue une boîte à outils qui recense les pratiques compatibles avec une agriculture durable : l’écologie et l’agronomie se trouvent au centre de ces pratiques qui renouent avec le milieu vivant qu’aurait du rester le sol. Hélas, les pollutions chimiques massives ont stérilisé les sols qui, en l’absence de microorganismes, ne reconstituent pas les réserves de matière organique et deviennent de plus en plus impropres aux cultures. Cette perte de terre arable est un des problèmes majeurs du XXI° siècle, d’autant plus que la population humaine croît de manière soutenue. 
Même si de nombreuses associations sont ouvertes à cette approche participative, des moyens matériels doivent aussi être mis sur la table pour soutenir l’émergence de nouvelles collaborations via des conventions entre associations agricoles et milieux de la recherche (INRA, CNRS, IRD…). A l’inverse de la recherche en stations expérimentales où tout est égal, l’approche participative permet des plans d’échantillonnage très larges dans le réseau des fermes impliquées et permet d’étudier, ou même de comprendre, les relations subtiles entre climat, sol et plante. Un tel savoir sur les préférences écologiques des variétés de semences anciennes, par exemple, est capital pour les choix que l’agriculteur doit effectuer et seule une approche multi-variée (où tout n’est pas égal) permet d’élucider ces relations multiples et souvent complexes. Avec le développement de méthodes statistiques performantes, l’analyse multi-variée est à la portée des expérimentateurs et devrait être généralisée pour l’analyse des situations agronomiques complexes.
Cela n’empêche pas l’état de réorienter la recherche publique qui a souvent délaissé certaines problématiques complexes comme l’agronomie ou l’écologie, pour investir dans des disciplines strictement analytiques comme la biologie moléculaire. Or, il devient clair que les disciplines analytiques seules ne peuvent apporter de réponses à des problématiques complexes, même si elles permettent d’élucider certains mécanismes de la complexité  du fonctionnement des écosystèmes. C’est d’ailleurs une volonté politique sans faille qui a mobilisée la recherche agronomique lors de la Révolution verte, avec des résultats concrets (la mise au point de nouvelles variétés) et conceptuels (Révolution verte). Cette volonté politique s’accompagnait du soutien financier et matériel (irrigation, barrages) des institutions internationales (Banque Mondiale, FMI) et s’est soldée par des remaniements multiples qui ont, par la suite, eu des conséquences néfastes sur l’environnement. Quelle urgence, quelle catastrophe attendent les institutions internationales pour mettre des moyens aussi considérables qu’alors au service d’une agriculture durable qui vise la qualité des produits et le respect des ressources non renouvelables et de l’environnement comme la matrice même de toute forme d’agriculture ?  
Il est vrai que la mutation précédente allait dans le sens d’une surconsommation de produits phytosanitaires couplée à la vente de matériels mécaniques : ces transferts de technologie stimulaient en réalité l’économie des pays riches qui masquaient leur domination sous le prétexte de la lutte contre la famine. Le bilan des investissements massifs de la Révolution verte est cependant plutôt négatif, et l’évolution des sols et des cultures souligne l’inefficacité de ces politiques qui n’ont pas atteint leur objectif de réduction de la sous-alimentation. Par exemple, la crise alimentaire de 2008 a fait passer le nombre de sous-alimentés de 850 millions à 1050 millions, soit une augmentation de 200 millions. Non seulement la souveraineté alimentaire des pays n’a pas été atteinte, mais les dégradations environnementales ont atteint de tels niveaux que les cultures sont de plus en plus difficiles, ce qui réduit constamment les surfaces arables. Cette tendance ne peut pas être poursuivie et une transition vers une agriculture plus naturelle est une des rares solutions envisageables en termes d’agriculture durable. Bien sur, la mutation en question contribuerait à réduire la consommation de produits toxiques et polluants, rendrait les pays sous développés plus autonomes en termes de souveraineté alimentaire, donc plus autonomes politiquement, et réduirait leur dépendance économique. Nous n’osons pas imaginer que cette accès à l’autonomie et à la diversité culturelle n’explique la faiblesse du soutien des grands argentiers de la planète à cette politique vitale pour l’avenir de l’humanité.
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