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Résumé &mdash; L’anoxie dans les sols à structure agrégée a été étudiée afin de mieux cerner les déterminants physiques
de la dénitrification. Un modèle numérique simulant les transferts d’oxygène nous a permis d’estimer l’anoxie dans des
agrégats homogènes de forme et de dimension variées, présentant éventuellement des occlusions au niveau de leur
surface externe. Ces occlusions correspondent aux contacts entre les agrégats et à leur recouvrement partiel par de
l’eau. L’anoxie au sein des agrégats peut être approchée à l’aide d’un modèle simplifié. Couplé à un modèle de trans-
fert d’oxygène dans l’espace poral interagrégats, ce modèle aboutit, à l’échelle du profil cultural, à des relations entre
l’anoxie et la teneur en eau qui sont similaires aux relations proposées dans la littérature entre la dénitrification et la
teneur en eau. Ce modèle met en évidence des interactions entre les effets de la teneur en eau, de la température et
de la structure. Des résultats expérimentaux ont été obtenus au moyen de la chromatographie en phase gazeuse et de
micro-électrodes à oxygène. La respiration microbienne dépend des concentrations en oxygène et en dioxyde de car-
bone. Ce dernier l’inhibe généralement mais peut l’activer à faible concentration. Il existe une grande variabilité de la
respiration globale des agrégats naturels. La distribution de l’oxygène est irrégulière en leur sein, en raison de la distri-
bution hétérogène de l’espace poral et probablement de la matière organique. En ajoutant au modèle le transport du
dioxyde de carbone et l’effet de l’oxygène sur la respiration, il est possible de retrouver approximativement la respira-
tion globale des agrégats de sol remanié et la distribution de l’oxygène en leur sein. 

anaérobiose dans les sols 1 diffusion gazeuse / respiration microbienne / modélisation numérique / microélec-
trode à oxygène

Summary - Oxygen transport and anaerobiosis in aggregated soils: contribution to the study of denitrification.
Anaerobiosis was studied in aggregated soils in order to improve the knowledge of physical factors affecting denitrifica-
tion. A numerical model was used to simulate oxygen transport and anaerobiosis in homogeneous aggregates of vari-
ous shapes and dimensions, with possible occlusions of some parts of their external surface. These occlusions are due
to contacts with neighbouring aggregates and to water menisci around them. It is possible to obtain similar results
using an empirical model. By using this model and a model describing oxygen diffusion in the inter-crumb pore space
we obtained relationships between anaerobiosis and water content similar to previously proposed empirical relation-
ships between denitrification and water content. The model showed interactions between the effects of water content,
temperature and soil structure. Experiments were carried out using gas chromatography and oxygen microelectrodes.
Microbial respiration depends on oxygen and carbon dioxide concentrations. Carbon dioxide generally inhibits respira-
tion but may increase it at low level. There is a large variability in global respiration of natural aggregates and oxygen
concentration distribution is irregular inside them, as a consequence of the distribution of the pore space and probably
the distribution of the organic matter. For aggregates of remoulded soil, it is possible to simulate their global respiration
and the oxygen concentration distribution inside, when accounting for carbon dioxide transport and oxygen effect on
microbial respiration.

soil anaerobiosis / gaseous diffusion / microbial respiration / numerical modelling / oxygen microelectrode
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INTRODUCTION

Il est bien connu que l’activité microbienne d’un
sol est fortement dépendante de sa teneur en
eau. Aux faibles teneurs en eau, l’activité micro-
bienne peut être réduite en raison du potentiel de
l’eau, de la teneur en eau elle-même ou de la dif-
fusion de plusieurs molécules et ions (Skopp et
al, 1990). Aux fortes teneurs en eau, alors que
ces facteurs peuvent être sans importance, la dif-
fusion des gaz peut devenir insuffisante pour
fournir suffisamment d’O2 aux bactéries

(Leffelaar, 1979 ; Smith, 1980 ; Arah et Smith,
1989). Dans ces conditions, des bactéries anaé-
robies facultatives peuvent substituer les ions

NO3- ou NO2- à l’O2 comme accepteur final
d’électrons dans les réactions respiratoires
(Knowles, 1982 ; Firestone, 1982). Dans ce pro-
cessus, NO3- ou NO2- sont généralement
réduits en N2O ou en N2 rejetés dans l’atmo-
sphère (processus de dénitrification). Parfois, le

NO3- ou le NO2- peuvent être aussi réduits en

NH4+ de manière dissimilative (Knowles, 1982 ;
Fazzolari et al, 1990a et 1990b).

Plusieurs chercheurs ont utilisé des relations

empiriques dépendant de la teneur en eau pour
modéliser les transformations biologiques de
l’azote et du carbone dans le sol (Bridge et
Rixon, 1976 ; Rolston et al, 1984 ; Linn et Doran,
1984 ; Clay et al, 1985 ; Grundmann et Rolston,
1987 ; Johnsson et al, 1987 ; Vereecken et al,
1991), mais les possibilités d’application de ces
fonctions peuvent être limitées aux conditions de
sol dans lesquelles elles furent obtenues (Grant,
1991). Skopp et al (1990) ont modélisé l’activité
microbienne du sol par une fonction dépendant
de la teneur en eau et de la porosité en considé-
rant plusieurs processus dans le sol (diffusion de
l’O2 et des substrats). Ces fonctions de la teneur
en eau sont reliées au taux de saturation en eau

du sol, à sa teneur en eau volumique ou au
potentiel hydrique. Elles décrivent l’activité micro-
bienne en relation à une activité de référence qui
dépend elle-même d’autres paramètres (concen-
tration en NO3-, teneur en matières organiques,
température du sol). Plusieurs de ces fonctions
ont été utilisées pour décrire la dénitrification.
Ces dernières sont maximales à la saturation et

prennent une valeur nulle en dessous d’une
teneur en eau critique comprise généralement
entre 60% et 80% de la teneur en eau à satura-
tion (Aulakh et al, 1982 ; Rolston et al, 1984 ;
Grundmann et Rolston, 1987 ; Sexstone et al,
1988). Vereecken et al (1991) ont supposé que

l’activité dénitrifiante existait à toutes les teneurs
en eau, y compris les plus faibles.

L’influence de la température, des concentra-
tions en NO3- et en NH4+, de la teneur en
matières organiques ont généralement été prises
en compte en introduisant des fonctions multipli-
catives (Rolston et al, 1984 ; Clay et al, 1985 ;
Grundmann et Rolston, 1987). Ce faisant, les
chercheurs ont implicitement supposé qu’il n’y a
pas d’interactions entre les paramètres ou que
ces interactions pouvaient être négligées. En fait,
des interactions peuvent exister (Groot et De
Willingen, 1991). Par exemple, la température
agit simultanément de différentes façons. Aux
fortes teneurs en eau, elle influence la solubilité
de l’O2 dans l’eau, la diffusion de l’O2 dans l’air
et dans l’eau et l’activité microbienne (Skopp,
1985 ; Renault et Stengel, 1994). Pour la dénitri-
fication, un changement de température ne modi-
fie pas seulement l’activité microbienne dans les

régions anoxiques, mais aussi la fraction volu-

mique de ces régions dans le sol. Grant (1991)
considérait les effets simultanés de la températu-
re sur l’activité microbienne et la solubilité de

l’O2. Les réponses qu’il a simulées indiquent une
interaction entre la teneur en eau du sol et la

température : lorsque la température décroît, la
teneur en eau minimale pour qu’il y ait dénitrifica-
tion croît.

Sans aucun doute, l’estimation expérimentale
des fonctions microbiologiques est difficile en rai-
son de la variété des facteurs affectant l’activité
microbienne. C’est probablement la raison pour
laquelle plusieurs auteurs ont utilisé la même

fonction, quel que soit le type de sol et sa struc-
ture (Hansen et al, 1991). Cependant, la structu-
re du sol affecte beaucoup le transport de l’O2 et

sa fraction en état d’anoxie (Greenwood et Berry,
1962 ; Smith, 1980 ; Renault et Stengel, 1994).
Le dernier problème concerne les échelles
variées d’intérêt d’espace et de temps
(McConnaughey et Bouldin, 1985). En particulier,
plusieurs fonctions relatives à la dénitrification
ont été établies à l’échelle de la parcelle cultivée
(Rolston et al, 1984 ; Grundmann et Rolston,
1987). Hansen et al (1991) ont utilisé la fonction
proposée par Rolston et al (1984) pour modéliser
la dénitrification à une échelle millimétrique.
Lafolie (1991) a proposé une fonction au regard
des travaux de Rolston et al (1984) et de
Johnsson et al (1987) dans le même but. Ce fai-
sant, ces auteurs ont supposé que la relation
entre la teneur en eau moyenne et la dénitrifica-
tion globale était identique à la relation entre la
teneur en eau locale et la dénitrification locale.
Une telle hypothèse ne peut pas être acceptée,



car il existe des variations spatiales de la teneur
en eau et de l’activité microbienne. De plus, la
concentration en O2 moyenne peut changer avec
la profondeur, et alors la relation entre la fraction
anaérobie d’un sol et la teneur en eau doit

dépendre de la profondeur dans le sol. Pour tenir
compte des variations spatiales de la teneur en
O2, Rijtema et Kroes (1991) et Refsgaard et al
(1991) ont introduit le transport de l’O2 et sa

consommation pour décrire l’activité microbienne
du sol.

Dans cet article, nous synthétisons un
ensemble de travaux théoriques et expérimen-
taux visant à caractériser le transport de l’O2
dans le sol et, plus spécifiquement, la fraction du
sol en condition d’anoxie. Ce travail est basé sur
l’étude numérique des transferts d’O2 dans les

sols à structure agrégée. Il est complété par une
étude expérimentale des transferts au sein des
agrégats. En effet, tous les modèles décrivant
l’anoxie dans les sols admettent plusieurs hypo-
thèses généralement non vérifiées. Ces hypo-
thèses portent sur l’homogénéité physique et bio-
logique des agrégats et sur la description de la
respiration microbienne. Pour ce faire, nous
avons étudié la respiration globale des agrégats
au moyen de mesures chromatographiques et de
mesures polarographiques (influence de la
concentration en O2, inhibition par le CO2, varia-
bilité interagrégats). Le coefficient de diffusion de
l’O2 interne à l’agrégat et la distribution de l’O2
au sein des agrégats ont été étudiés par l’utilisa-
tion de microélectrodes à O2.

MODÉLISATION DES TRANSFERTS
D’OXYGÈNE

Organisation du sol

Le sol est assimilé à un ensemble d’agrégats de
forme et de dimension variées. Vt étant le volume
d’un agrégat et St sa surface externe, il est pos-
sible de définir un rayon re par analogie avec les
caractéristiques d’une sphère :

Nous admettons que la distribution volumique
des rayons re est de type log-normal. Les agré-
gats sont en contact avec leurs voisins. Au
contraire des travaux précédents, ces contacts

sont supposés non négligeables. Nous faisons
l’hypothèse que les zones de contact entre agré-
gats sont isolantes pour les transferts d’O2.
L’espace poral est divisé en un espace poral
intra-agrégat et un espace poral interagrégats.
L’eau sature d’abord l’espace poral intra-agrégat
et peut, ultérieurement, envahir aussi l’espace
poral interagrégats. Dans l’espace poral inter-
agrégats, l’eau apparaît d’abord en ménisques
autour des agrégats (Leffelaar, 1977 ; Leffelaar,
1979). Cette position décroît encore la surface où
les transferts d’O2 sont possibles.

Modélisation des transferts 3-D dans

des agrégats de formes et de tailles variées

La distribution des concentrations en O2 dans

l’espace et le temps est donnée par la solution
de l’équation tridimensionelle suivante :

où &omega; est le vecteur donnant la position au sein de
l’agrégat (m, m, m), CO2 est la concentration en

O2 transformée en sa concentration en équilibre
dans l’air (mol m-3), t est la date (s), &jadnr; est la
porosité équivalente, Dag est le coefficient de dif-

fusion dans l’agrégat lorsque les concentrations
en O2 sont transformées en concentrations en

équilibre dans l’air (m2 s-1), RO2 est la respiration
microbienne (mol m-3 s-1), &part; est l’opérateur diffé-
rentiel, div est l’opérateur divergence et Vest
l’opérateur nabla.

Dag, &jadnr; et RO2 peuvent dépendre de &omega; pour
tenir compte des hétérogénéités spatiales. En
plus, RO2 dépend de la concentration en O2.
Pour des agrégats homogènes, l’équation précé-
dente peut être simplifiée :

Cette équation doit être résolue en tenant
compte simultanément de conditions initiales et
de conditions aux limites des agrégats. Nous
avons considéré des conditions de flux nul pour
les régions externes de l’agrégat où celui-ci est
en contact avec d’autres agrégats ou recouvert
par un film d’eau d’épaisseur non négligeable :



où n est le vecteur normal à la frontière &part;&Omega; du
domaine considéré.

Nous avons choisi des conditions de concen-
tration imposée pour les régions externes de
l’agrégat en contact avec l’espace poral inter-
agrégats :

où Cia est la concentration en O2 dans l’espace
poral interagrégats au niveau de l’agrégat.
À partir de ces équations et des conditions aux

limites des agrégats, nous avons réalisé des
simulations numériques pour étudier la durée de
la phase d’installation des concentrations au sein
des agrégats (durée du régime transitoire) pour 2
types de conditions initiales :

Pour des agrégats saturés en eau, nous mon-
trons que cette durée n’excède pas 6 h dans le
cas d’agrégats dont la concentration initiale est
en équilibre avec celle de l’air et 3 h dans le cas
d’agrégats initialement en état d’anaérobiose
totale. Aussi, nous avons privilégié le déterminis-
me de l’anoxie après que l’équilibre des concen-
trations en O2 a été atteint.

Pour arriver à ces résultats et aux résultats qui
suivent, nous avons résolu l’équation [3] au
moyen de la méthode des éléments finis (varian-
te de Galerkin). Cette résolution nous permet
d’arriver à la distribution spatiale des concentra-
tions en O2 au sein d’agrégats de forme quel-
conque et à différentes dates. À partir de ces
données, il nous est alors possible de calculer la
fraction anoxique de l’agrégat en question.

Pour des agrégats sphériques, Currie (1961)
et Greenwood et Berry (1962) ont montré qu’il n’y
a pas d’anaérobiose dans un agrégat isolé tant
que son rayon est inférieur à un rayon critique rc
vérifiant l’équation suivante :

où M est la respiration microbienne supposée
constante tant qu’il y a de l’O2 dans le milieu.

Pour des agrégats r de rayon supérieur à rc, ils
montrent qu’il existe un centre anoxique de rayon
r0 tel que :

r0/r est donné par la relation (Smith, 1980) :

avec :

En considérant K comme la respiration globale
de l’agrégat exprimée par unité de volume
d’agrégat incluant les zones anoxiques ne respi-
rant pas, on a alors la relation :

où K/M est le rapport des volumes respirant et
total.

Greenwood et Berry (1962) avaient proposé
d’étendre ces résultats à des agrégats de formes
diverses et caractérisés par le rapport de leur
surface à leur volume. Quelques essais expéri-
mentaux réalisés sur des agrégats artificiels iso-
lés en Agar-Agar montraient que l’extension
d’une telle relation semblait possible. Nous avons
testé ces mêmes possibilités d’extension au
moyen de simulations pour des agrégats de
formes variées et ayant une fraction de leur sur-
face externe bloquée. Pour ce faire, nous avons
défini, par analogie avec les caractéristiques
d’une sphère, un rayon équivalent r’ par la rela-

tion suivante :

où Sc est la surface de l’agrégat en contact avec
d’autres agrégats (m2) et Sw sa surface couverte

par un film d’eau (m2).
Dans le cas d’agrégats isolés, il y a un très

bon accord entre le modèle sphérique et les
résultats que l’on obtient par simulation numé-

rique à partir de la résolution de l’équation (3)
pour des agrégats de forme parallélipédique,
cylindrique et sphérique (fig 1). Les caractéris-
tiques géométriques des différents agrégats sont
données au tableau I.



Dans le cas d’agrégats ayant une fraction de
leur surface externe bloquée, il y a encore un bon
accord entre le modèle sphérique et les simula-
tions pour des agrégats ayant un rayon équiva-
lent, en absence de blocages, supérieur ou égal
en ordre de grandeur au rayon critique rc malgré
une grande variabilité des résultats (fig 2). Cette

variabilité pourrait s’expliquer par la distribution
des surfaces bloquées à la périphérie de l’agré-
gat. Pour des agrégats très petits par rapport au
rayon critique, le modèle sphérique associé au
rayon équivalent r’ aboutit à une surévaluation de

l’anoxie qui peut être très importante (fig 2). Pour
retrouver des estimations correctes, nous



sommes amenés à proposer de remplacer le
rayon critique rc par un rayon critique plus grand
après ajustement aux données simulées :

L’anoxie au sein de l’agrégat peut alors encore
être estimée en utilisant les équations [9], [10] et
[11]. Les détails sur les calculs non présentés ici
sont indiqués dans Renault et Stengel (1994).

Modélisation des transferts d’O2 dans le sol

La distribution des concentrations en O2 dans

l’espace poral interagrégats est donnée par la
solution à l’équation suivante :

où &epsiv;ia est la porosité interagrégats libre à l’air

(m3 m-3), Dia est le coefficient de diffusion inter-

agrégats (m2 s-1) et K’(z) correspond à la respi-
ration globale des agrégats (K(z)) rapportée non
plus au volume de l’agrégat mais au volume de
sol.

L’équation [14] a été résolue au moyen de la
méthode des éléments finis (variante de
Galerkin). Cette résolution nous permet d’arriver
à la distribution spatiale des concentrations en
O2 en un point quelconque de l’espace poral
interagrégat et à différentes dates. À partir de
ces données, il nous est alors possible de calcu-
ler la fraction anoxique des agrégats à toutes les
profondeurs.

K’(z) dépend de la concentration en O2 dans

l’espace poral interagrégat, donc de la profon-
deur z. Son estimation nécessite de connaître

l’importance des surfaces de contact entre agré-
gats et leur recouvrement par de l’eau. Les sur-
faces de contact ont été estimées par la formule
suivante (Renault et Sierra, 1994) :

Les surfaces couvertes par de l’eau ont été
estimées par la formule (Renault et Sierra, 1994) :

où &epsiv;ia.w est la porosité interagrégats occupée par
de l’eau.

Ainsi, pour un profil de sol de 0,25 m de pro-
fondeur (on suppose qu’à 0,25 m il n’y a plus de
flux d’O2 vers la profondeur), on montre que la
prise en compte des contacts entre agrégats et
de leur recouvrement par de l’eau a une influen-
ce considérable sur les résultats (fig 3a et b). Si
l’on néglige ces contacts et le recouvrement des
agrégats par de l’eau, la respiration globale des
agrégats est plus grande pour une concentration
en O2 donnée dans l’espace poral interagrégats
d’après nos simulations numériques. Par voie de
conséquence, l’anoxie au sein des agrégats est
plus faible en surface, mais elle peut devenir faci-
lement généralisée au-delà d’une profondeur
donnée. On montre par ailleurs l’existence d’un
effet de la structure du sol qui s’exerce principa-
lement par l’intermédiaire de la distribution gra-
nulométrique des agrégats (fig 4). On montre
enfin l’effet de la température (fig 5a et b). Cet
effet dépend fortement de la teneur en eau : il est

négligeable à saturation (puisque tout le volume
du sol est en état d’anoxie) et maximal lorsque



l’eau sature les agrégats mais est absente de
l’espace poral interagrégats. Cet effet températu-
re peut entraîner l’existence de Q10 apparents
pour la dénitrification très supérieurs à 2. En
effet, le Q10 combine les effets de la température
sur le volume des sites anoxiques et les effets de

la température sur l’activité microbienne (dont
l’activité dénitrifiante) dans ces sites. Ces résul-
tats sont en accord avec les résultats expérimen-
taux de Craswell (1978). Enfin, les résultats que
nous avons obtenus sont similaires aux relations

entre la dénitrification et la teneur en eau (fig 6).
Cela conforte l’idée que la teneur en eau a un
effet sur la dénitrification essentiellement par le
biais du volume anoxique. Cette conclusion est
conforme aux résultats expérimentaux de
Sexstone et al (1988) sur la dénitrification.

MATÉRIELS ET MÉTHODES
EXPÉRIMENTALES

Le sol

Nous avons travaillé sur un sol limono-sableux

prélevé dans l’est de la France à environ 20 km
de Dijon et utilisé par Hénault (1993) pour une
étude sur la dénitrification. Le sol présente des
traces d’hydromorphie temporaires ou passées
(présence de concrétions ferro-manganiques). Il

est caractérisé par une dénitrification habituelle-
ment importante (JC Germon, communication
personnelle). Des agrégats ont été prélevés dans
la couche travaillée entre 10 et 25 cm de profon-
deur afin de minimiser l’importance des racines
d’un blé en début de montaison. Les caractéris-

tiques générales de cette couche de sol sont
reportées dans le tableau II. Ces agrégats ont
été tamisés et fractionnés en 12 classes granulo-
métriques (tableau III). Pour obtenir des quanti-
tés similaires d’agrégats des différentes tailles,
les mottes ont souvent été fractionnées manuel-
lement. Les analyses faites séparément sur
chaque classe granulométrique montrent qu’il n’y



a pas de corrélation entre la taille de la motte et
les résultats de ces analyses (matières orga-
niques totales, matières organiques légères, den-
sité apparente).

Parallèlement, des agrégats de sol remaniés
ont été fabriqués à partir du même sol selon un
protocole précédemment décrit (Fies et Stengel,
1981). De la terre fine a été humidifiée en pré-
sence d’un excès d’eau (1,9 fois l’humidité équi-
valente du sol) afin d’obtenir une pâte homogè-
ne. Cette pâte a été desséchée très lentement
dans le but d’éviter l’apparition de fissures. Les
massifs secs obtenus ont alors été découpés en
cubes de dimensions variées et usinés dans une

éplucheuse à pomme de terre afin de leur confé-

rer une forme sphérique. Les agrégats ainsi obte-
nus ont été ultérieurement réhumectés puis
conservés 2 sem ou plus à la température du
laboratoire avant expérimentation. De façon
générale, nous avons travaillé sur des agrégats
théoriquement saturés, à l’exception des expéri-
mentations réalisées sur des agrégats de sol
remanié pour l’étude de la respiration microbien-
ne et de son inhibition par le CO2. Pour ces
expérimentations, le taux de saturation recherché
était d’environ 90% afin d’éviter l’existence de

gradients de concentration de O2 et/ou de CO2
au sein des agrégats.

Distribution des concentrations en O2 et
coefficient de diffusion au sein des agrégats

Des micro-électrodes à O2 ont été fabriquées
selon un protocole proposé initialement par
Revbech et Ward (1983), largement décrit par
Revsbech et Jorgensen (1986), et ultérieurement
amélioré par Revsbech (1989). Une description
générale de l’électrode est proposée sur la figure
7. Pratiquement, on mesure un courant élec-
trique (dont l’ordre de grandeur est de 100 pA)
directement lié à la réduction de l’O2 au niveau

d’une cathode en or. Lorsque la différence de
potentiel entre cette cathode et une électrode de
référence est fixée à 0,75 V environ, l’O2 est tota-



lement réduit au niveau de la cathode et le cou-

rant électrique, proportionnel au flux d’O2 entre

la pointe de l’électrode et la cathode en or,
devient proportionnel à la concentration externe
en O2. En fait, un courant parasite peut exister.
Il est lié à la migration d’ions au sein de la solu-
tion et à d’autres processus mal maîtrisés. La

mise en place d’une électrode «de garde» en
argent et au même potentiel que la cathode en
or permet de réduire les champs électriques
entre cette cathode et la solution d’électrolyte de
l’électrode. Le bruit résiduel peut ainsi être
réduit à quelques pA. Une telle électrode peut
mesurer des concentrations en O2 dans l’air,
dans l’eau ou dans un milieu poreux. Sa

consommation en O2 est négligeable et ne pro-
voque aucune modification des concentrations
mesurées. La taille de la pointe (entre 10 &mu;m et

50 &mu;m) ne provoque pas de perturbation du
signal lorsque l’électrode est insérée dans un
milieu poreux saturé. Ces électrodes ont été uti-

lisées pour estimer le coefficient de diffusion

intra-agrégat et pour obtenir des distributions
d’O2 au sein des agrégats.

L’estimation du coefficient de diffusion a été

réalisée sur une série d’agrégats naturels et arti-
ficiels après stérilisation par irradiation afin d’éli-
miner toute consommation interne d’O2. Pour ce
faire, l’électrode était placée à une profondeur
fixée au sein de l’agrégat. La concentration exter-
ne en O2 était brutalement modifiée (passage de
21% à 100% d’O2) et l’on suivait alors l’évolution
de la concentration en O2 au niveau de la pointe
de l’électrode. À partir d’un modèle décrivant le
transfert de l’O2 dans une sphère homogène
(équation [3] en coordonnées sphériques et en
absence de respiration microbienne), on estimait
alors un coefficient de diffusion par ajustement
des données simulées aux données expérimen-
tales. La même opération était répétée à 3 ou 4
profondeurs afin de tester la méthode et l’homo-
généité des agrégats analysés.

Des profils d’O2 ont été mesurés pour une

concentration externe en O2 égale à 21 %. Les
mesures ont été réalisées sur des agrégats natu-
rels et remaniés de différentes tailles. Elles ont

été effectuées à l’aide d’un micro-manipulateur
pour des déplacements de 0,1 à 0,25 mm entre 2
points de mesure successifs.

Sexstone et al (1985) avaient déjà utilisé des
micro-électrodes à O2 à des fins similaires. Leurs

électrodes ne comportaient pas de cathode de
garde et les mesures de diffusion qu’ils réali-
saient se faisaient sur des agrégats non stérili-
sés.

Respiration globale des agrégats
et effet de l’O2 et du CO2

On a mesuré la respiration globale d’agrégats
naturels de différentes tailles (par lots) pour diffé-
rentes concentrations en O2. Ces mesures ont
été réalisées à l’aide des micro-électrodes à O2
précédemment décrites sans fixation du CO2
produit par la respiration. Les expérimentations
se faisaient sur des durées de 5 j. La respiration
a été estimée à partir du changement de la
concentration en O2 à l’intérieur des enceintes
utilisées pour le confinement des agrégats. La
respiration globale des agrégats a par ailleurs été
estimée individuellement sur 62 agrégats de 4
mm de rayon environ.

Pour l’estimation de la respiration globale des
agrégats artificiels et pour l’appréhension des
effets de l’O2 et du CO2, un chromatographe en
phase gazeuse a été utilisé afin de mesurer simul-
tanément les concentrations des 2 gaz. Les
concentrations en O2 ont varié de 2% à 21% et
celles du CO2 de 0% à 12%. Pour obtenir une
concentration de 0% en CO2, celui produit par la
respiration des agrégats était fixé par une solution
de potasse placée dans l’enceinte de confinement
des agrégats. Les expériences duraient encore
5 j. Pratiquement nous n’avons pas pu estimer la
production de CO2 des agrégats de sol remaniés
en raison du fort pouvoir d’absorption du sol lié à
son pH (7,8) (importance de l’ion HCO3-).

RÉSULTATS EXPÉRIMENTAUX

Estimation du coefficient de diffusion
au sein des agrégats

Deux exemples de variation de la concentration
en O2 au cours du temps sont présentés sur les
figures 8a et 8b. Pour les agrégats de sol rema-
nié, on présente aussi l’ajustement de ces don-
nées au moyen d’un modèle décrivant le transfert
de l’O2 dans un agrégat sphérique (équation [3]
en coordonnées sphériques et en absence de
respiration microbienne). L’ordre de grandeur du
coefficient de diffusion ajusté (10-11 m2 s-1) est
en accord avec les résultats obtenus pour des

agrégats naturels par Sexstone et al (1985).
Pour les agrégats de sol remanié, le rapport

entre l’expérience et le modèle est très satisfai-
sant (fig 8a) : l’estimation du coefficient de diffu-
sion ne dépend pas de la position de l’électrode
au sein de l’agrégat et les données expérimen-



tales peuvent être ajustées indifféremment toutes
ensembles (un seul ajustement pour l’ensemble
des profondeurs observées) ou séparément (un
ajustement pour chaque position de la microélec-
trode). Le coefficient de diffusion estimé pour
l’agrégat de la figure 8a est de 1,49 10-11 m2 s-1.

Au contraire, il existe un désaccord entre le
modèle et l’expérience pour les agrégats naturels.
On observe par exemple sur la figure 8b que
l’évolution de la concentration en O2 à 2,5 mm est

plus rapide qu’à 1,0 mm de profondeur pour
l’agrégat considéré. Ce résultat peut être interpré-
té par la présence de chemins préférentiels de
transfert en surface ou au sein de l’agrégat. De
façon plus générale, une hétérogénéité de distri-
bution de l’espace poral avec, éventuellement,
des macropores partiellement saturés (galeries
de vers, lieux de passage d’une ancienne racine,
fissures) va rendre inadéquate l’utilisation d’un
modèle de transfert en milieu homogène. Le coef-
ficient de diffusion estimé pour les 2 premières
profondeurs (1,37 10-11 m2 s-1 à 0,5 mm, 1,40

10-11 m2 s-1 à 1,0 mm, et 1,39 10-11 m2 s-1 pour
l’ensemble des 2 profondeurs) ne diffère pas
significativement des valeurs obtenues pour les
agrégats de sol remaniés.

Effet de l’O2 et du CO2 sur la respiration

Les résultats de l’expérimentation réalisée sur
des agrégats de sol remanié, saturés à 90% et
placés dans différentes ambiances gazeuses, ont
montré que l’effet de l’O2 pouvait être décrit,
dans la gamme des concentrations étudiées, par
la loi de Michaelis Menten. Nous avons combiné
à cette loi une inhibition de type compétitif due à
la présence éventuelle de CO2 (fig 9a et b).



où RO2-max est la respiration maximale en
absence de limitations liées à l’O2 ou au CO2
(mol m-3 s-1) ; Km-O2 est la constante de
Michaelis pour l’O2 (mol m-3) ; et Ki-O2 est la

constante d’inhibition de la consommation d’O2
par le CO2 (mol m-3).

Cependant, le mode d’action réel du CO2
reste inconnu. Il pourrait être lié à l’influence
directe de ce composé sur la respiration micro-
bienne. Mais il pourrait aussi agir indirectement
sur celle-ci par l’intermédiaire du pH du sol qu’il
modifie (et des déplacements des équilibres phy-
sico-chimiques associés au pH) et/ou par son
influence éventuelle sur la croissance microbien-
ne. Cela apparaît d’autant plus vraisemblable
que les résultats obtenus sur agrégats naturels
(Sierra, 1994) sont quelque peu différents. Ainsi,
si le CO2 a généralement un effet inhibiteur sur la
respiration de ces derniers, il peut l’activer à
faible concentration : la respiration croît d’environ
10-15% lorsque l’on passe de 0 à 4% de CO2.
À partir de l’expérimentation réalisée sur agré-

gats de sol remanié, nous estimons la constante
de Michaelis Menten pour la consommation d’O2
(Km-O2) comme égale à 1,6% d’O2 et la constan-
te d’inhibition associée à cette même consom-
mation (Ki-O2) comme égale à 3,52% de CO2. La
valeur de Km-O2 montre que la respiration
semble dépendre de la concentration en oxygène
contrairement à ce qui est couramment admis.
Cette constante pourrait ne pas être une
constante d’affinité si la désaturation des agré-
gats n’était pas suffisante pour éliminer tous les
problèmes de transferts d’O2 jusqu’aux bactéries.
La valeur de Ki-O2 est très petite : elle reflète
l’influence très grande du CO2.

Il n’est pas possible de comparer nos résultats
à des données bibliographiques en raison de
l’absence d’études sur le sujet pour les sols.
Dans d’autres domaines, l’effet du CO2 a été lar-

gement étudié (respiration des fruits et légumes,
germination des semences, respiration de bacté-
ries isolées). Son action est variable.

Évolution de la respiration maximale
en fonction du temps

Sur la figure 10 sont présentés plusieurs profils
d’O2 mesurés à différentes dates sur un même

agrégat de sol remanié. On constate que le profil
change avec le temps et que la profondeur à
laquelle la concentration d’O2 devient nulle croît.

Ce changement peut être dû à la diminution
progressive de l’activité microbienne au sein de

l’agrégat. En effet, il est bien connu que la réhu-
mectation d’un sol sec s’accompagne générale-
ment d’une reprise très brutale de l’activité micro-
bienne, celle-ci revenant progressivement à un
niveau plus faible. Pour la suite de notre travail,
nous avons ignoré d’éventuelles modifications
des variables Km-O2 et/ou Ki-O2. Nous pensons
que le phénomène prépondérant est la variation
de la quantité de carbone facilement métaboli-
sable pour l’activité respiratoire du sol (biomasse
microbienne morte avec le dessèchement du sol)
qui pourrait changer en l’espace de quelques
jours et entraîner une variation de la respiration
maximale (RO2-max).

Respiration globale des agrégats naturels
et des agrégats de sol remaniés

Les résultats des expérimentations relatives à la
respiration globale des agrégats naturels et des
agrégats de sol remaniés sont présentés aux
figures 11 a et b.
On constate que la respiration des agrégats

naturels est supérieure à celle des agrégats de
sol remanié. Ce constat est vrai en particulier
pour les fortes concentrations en O2 et les plus
petites tailles d’agrégats. Dans ce cas, la respira-
tion des agrégats naturels est environ 5 fois plus
élevée. L’ordre de grandeur de la respiration des
agrégats de sol remanié est par ailleurs plus
faible que celui trouvé pour l’étude de l’effet du

CO2 sur ces mêmes agrégats. Cet écart peut être
lié à l’évolution de la respiration maximale men-
tionnée dans le paragraphe précédent. En effet,
l’influence du CO2 a été étudiée 2 sem après
réhumectation des agrégats. Au contraire, l’expé-



rimentation présentée ici a été réalisée 2 mois
environ après cette même réhumectation.

Par ailleurs, la respiration globale des agré-
gats naturels présente une grande variabilité.
Cette variabilité a été retrouvée au cours de

l’expérimentation relative à la respiration de 62
agrégats naturels isolés de rayon proche de
4 mm (fig 12). La distribution de leur respiration
est de type normal et le coefficient de variation
de cette respiration est d’environ 45%. Il faut

noter que, pour cette taille d’agrégats, tout le
volume des agrégats est en état d’aérobiose. La
variabilité de la respiration globale observée ne
peut donc être attribuée à des différences de
volume anoxique. Elle peut être due à plusieurs
facteurs, mais l’hétérogénéité des transferts
gazeux au sein des agrégats et la distribution
probablement hétérogène de la matière orga-
nique sont sans doute les facteurs dominants.

Nous avons ajusté le modèle (équation [3])
aux données expérimentales après y avoir ajouté

le transfert du CO2, les réactions physico-chi-
miques qui lui sont associées et son influence
sur la respiration (Sierra, 1994). Tous les para-
mètres du modèle ont été estimés expérimenta-
lement, à l’exception de la respiration maximale
(RO2-max), en raison de sa variation au cours du
temps. Pour les agrégats naturels, le modèle
décrit au début de cet article ne permet pas
d’expliquer a priori les écarts de respiration glo-
bale entre tailles d’agrégats aux fortes concentra-
tions en O2 : la respiration globale des agrégats
ne semble pas converger vers une valeur indé-

pendante de la taille. Malgré une valeur de Km-O2
plus élevée que celles classiquement proposées
dans la littérature, l’ajustement des données
expérimentales ne peut se faire que séparément
pour chaque taille d’agrégat. Pour les agrégats
remaniés, l’ajustement du modèle aux données
expérimentales peut se faire avec calage pour
chaque taille de cette respiration. On constate un
bon accord entre expérience et modèle (fig 11 b).
Par ailleurs, les respirations maximales ajustées
pour chaque taille sont faiblement mais significa-
tivement différentes (5,94 10-6 mol m-3 s-1 pour
les agrégats de 20-25 mm ; 6,4 10-6 mol m-3 s-1
pour les agrégats de 10-12 mm ; et 7,17 10-6
mol m-3 s-1 pour les agrégats de 6-8 mm).

Distribution des concentrations en O2
au sein des agrégats

Quelques profils d’O2 mesurés dans des agré-
gats naturels et dans des agrégats de sol rema-
nié de différentes tailles sont présentés dans la
figure 13. La diminution de la concentration d’O2
en fonction de la profondeur est plus régulière



dans les agrégats de sol remaniés que dans les
agrégats naturels. Pour ces derniers, les irrégula-
rités pourraient être liées aux hétérogénéités pré-
cédement évoquées (diffusion, matières orga-
niques).
On constate aussi que la diminution de la

concentration d’O2 à la périphérie des agrégats
est plus marquée dans les agrégats naturels que
dans les agrégats de sol remanié.

La comparaison des profils observés et des
profils simulés, avec prise en compte des effets
du CO2, montre une surestimation systématique
de la concentration en O2 à la périphérie des
agrégats et une sous-estimation à leur centre.
Cela pourrait être lié à l’existence de corrélations
entre l’importance des populations microbiennes
et les concentrations en O2 et en CO2.

CONCLUSION

Dans ce travail, nous avons montré que, par une
modélisation simplifiée, nous arrivions à retrou-
ver les grandes tendances des relations propo-
sées entre dénitrification et teneur en eau

(Rolston et al, 1984 ; Grundmann et Rolston,
1987 ; Sexstone et al, 1988). Cette similitude
montre que l’eau pourrait agir sur la dénitrifica-
tion essentiellement par l’intermédiaire du volu-
me anoxique qu’elle contrôle comme cela avait
déjà été mis en évidence expérimentalement
(Sexstone et al, 1988). Cet accord suppose que
l’on tienne compte de la structure du sol (densité,
granulométrie de mottes et d’agrégats, contacts
entre mottes) et du positionnement de l’eau dans
l’espace poral interagrégats. En particulier,
l’influence des surfaces bloquées à la périphérie



des agrégats, conséquence des contacts entre
agrégats et de leur recouvrement partiel par de
l’eau, doit être prise en compte au contraire de la
plupart des études précédentes. Leffelaar (1979)
n’ignorait pas ces contacts, mais il supposait
qu’un blocage donné était équivalent à une
décroissance proportionnelle du coefficient de
diffusion intra-agrégat. Il est possible de montrer
que les effets sur l’anoxie (et donc, probable-
ment, sur la dénitrification) de la teneur en eau,
de la température et de la structure du sol sont
des effets de type interactifs. L’accroissement de
la dénitrification avec la température dépend de
l’accroissement de l’activité des microorganismes
dénitrifiants avec cette température mais aussi
de l’accroissement du volume anoxique où l’acti-
vité de ces microorganismes va pouvoir s’expri-
mer. L’accroissement du volume anoxique avec
la température dépend de la teneur en eau du
sol. Enfin, il existe un effet structure du sol qui
n’est jamais pris en compte dans les études rela-
tives à la dénitrification.

L’expérience montre que les agrégats naturels
se caractérisent par des hétérogénéités intra-
agrégats (diffusion de l’O2 et distribution des

matières organiques) et interagrégats (respiration
microbienne). Quel que soit le type d’agrégats, la
respiration microbienne dépend simultanément
de l’O2 et du CO2.

Lorsque l’on travaille sur des agrégats de sol
remanié (afin d’éliminer les hétérogénéités
d’espace poral et de distribution des matières
organiques non solubles au sein des agrégats), le
modèle au niveau de l’agrégat reflète bien l’expé-
rience si l’on tient compte de la dépendance de la
respiration à la concentration en O2 et si l’on y
inclut le transfert et les effets liés au CO2. L’analy-
se des profils de concentration en O2 au sein des

agrégats de sol remanié montre qu’il existe néan-
moins encore un écart entre le modèle et l’expé-
rience (surestimation de la concentration en O2 à

la périphérie de l’agrégat, sous-estimation au
centre de l’agrégat). Cet écart pourrait être dû à
notre mauvaise connaissance des processus
associés au CO2 (coefficients de diffusion de CO2
et de HCO3-, production de CO2 en conditions

d’anoxie) et à des dépendances éventuelles de la
croissance microbienne à la concentration en O2
et, éventuellement, à la concentration en CO2. Il
nous reste à tester ces hypothèses.

Notre travail se poursuivra dans 2 voies :
- un retour à l’étude de l’anoxie dans les agré-
gats naturels avec prise en compte des hétéro-
généités de structure et de distribution des
matières organiques;

- un travail sur la dénitrification proprement dite
avec description de l’activité microbienne au sein
des microsites anoxiques et des transferts liés à
cette activité microbienne (transferts de nitrate,
d’oxyde nitreux, etc).

Le modèle proposé actuellement sera modifié
pour tenir compte, aux différentes échelles abor-
dées, des transferts de CO2. Il est probable que
l’ajout de cette fonction aura des conséquences
qui dépendront de la structure du sol (les écarts
au modèle actuel étant maximaux pour des gra-
nulométries de mottes grossières).
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