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INTRODUCTION

Le terme de ((réserves azotées des arbres fruitiers» te l
qu'il sera employé ici est défini cõmme la fraction de l'azot e
organique qui, après avoir été synthétisée par la plante, n 'est
pas engagée directement dans les processus de croissanc e
et de développement, mais est stockée ((quelque part »
dans l'arbre à ((plus ou moins long terme» avant d'êtr e
utilisée . Cette définition exclut donc le stockage à court
terme, à l'échelle de la journée ou même de la semaine .
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RESUME - L'importance des réserves azotées pour le fonctionne -
ment des arbres fruitiers est maintenant bien établie . Cependant, ce t
aspect de la nutrition des végétaux ligneux est rarement pris en compt e
dans les essais de fertilisation, en particulier en ce qui concerne leur s
effets sur la constitution des réserves azotées des arbres. L' étud e
bibliographique entreprise montre qu ' il parait nécessaire de raisonner
la fertilisation en termes de satisfaction des besoins de la plante et d e
formation de ses réserves (acides aminés et amides, protéines) . Ell e
permet de proposer un modèle de fonctionnement en trois étape s
principales : absorption racinaire de nitrate, réduction du nitrate e t
synthèse des formes organiques de réserve . Ces trois étapes semblen t
liées, au moins pour les deux dernières, par des mécanismes de rétro -
inhibition . La mise en réserve paraît, elle, sous le contrôle de l a
satisfaction des besoins actuels de la plante . Le modèle proposé ,
conçu comme un outil de travail, permet de dégager quelques pers-
pectives de recherche concernant l'utilisation de l ' azote absorbé e t
l ' étude des besoins azotés des arbres fruitiers .

Elle rejoint celle proposée par TROMP (1982) . L'impor-
tance des réserves azotées pour le développement de s
arbres fruitiers est maintenant bien établie (OLAND ,
1959 ; TAYLOR, 1967 a ; TROMP, 1982) . Ces réserves
doivent être considérées comme intervenant dans la nutri-
tion de la plante au même titre que l'azote nouvellemen t
absorbé par le système racinaire . Une des difficultés d e
l'étude des réserves azotées est d'ailleurs de différencie r
ces deux origines (TROMP, 1982) . Pour mieux appréhen-
der les problèmes posés par l'étude des réserves azotées ,
il convient d'en situer la position dans le cadre général d e
la nutrition de l'arbre . Il paraît alors nécessaire de distin-
guer :
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- la fourniture minérale (fertilisation, minéralisation, nitri-
fication )
- l ' approvisionnement (*) qui correspond à l'apport de s
éléments nutritifs aux racines, par le transfert des soluté s
dans le sol ou la croissance du système racinair e

l ' absorption qui se rapporte à la pénétration des élément s
minéraux dans la plante
- l'assimilation métabolique (de notre point de vue, essen-
tiellement la réduction du nitrate) .

Le stockage, l ' année n, et la mobilisation pour la crois-
sance et le développement, l ' année n+ 1 (ou n+ i), peuven t
être considérés comme une fourniture retardée de l ' azote .
Elle dépend de facto des conditions qui ont prévalu l'anné e
n (fourniture, approvisionnement, absorption) . En retour ,
l ' accumulation de certaines formes organiques azotée s
est un bon indicateur du «statut azoté» des arbres (TAY-
LOR, 1971) .

L ' étude des réserves azotées des arbres fruitiers connaît ,
ou a connu, un certain nombre de difficultés d ' ordre mé-
thodologique :

1) de nombreux travaux ont porté sur des arbres jeune s
généralement élevés en culture hydroponique sur substra t
théoriquement inerte (**) ce qui peut poser le problèm e
de l'extrapolation des résultats obtenus à des arbres en
conditions naturelles. Cependant, quelques études portan t
sur des arbres de plein champ viennent confirmer la géné-
ralité de certains résultats de base (HILL-COTTINGHAM
et BOLLARD, 1965 ; TAYLOR 1967 b ; COOPER et al . ,
1972) .

2) les méthodes d ' extraction et de séparation des fraction s
azotées ne sont pas standardisées. Or, outre le fait qu ' elle s
peuvent faire varier les quantités extraites en valeur absolue ,
elles peuvent en modifier les rapports (HILL-COTTIN-
GHAM et COOPER, 1969 ; KOCH et HEHL, 1975) . Cela
interdit la comparaison quantitative précise de résultat s
obtenus par des techniques différentes, mais non la compa-
raison en ordre de grandeur comme le montre la cohérence
des données bibliographiques .

3) les quantités mesurées sont souvent rapportées à l a
matière sèche qui est constituée, entre autres, de réserve s
carbonées pouvant varier au même titre que les réserve s
azotées . Il est alors difficile de juger de l ' augmentatio n
(stockage) ou de la diminution (mobilisation) des réserve s
azotées en dehors des périodes de «fortes» variations . On
a proposé d 'exprimer les résultats en masse (TAYLOR e t
MAY, 1967) ou de les rapporter à la matière sèche rési-
duelle après extraction (PRIESTLEY, 1973) ; les résidu s
d 'extraction étant définis comme du matériel de structur e

* - La fertilisation par pulvérisation foliaire est un cas particulier qu i
permet d'éviter la phase d ' approvisionnement .

** - Substrat non stérile où l'activité des microorganismes interfèr e
dans une proportion inconnue avec la nutrition de la plante .

ne pouvant plus évoluer . Ce dernier mode d ' expression
est le seul qui permette de juger de l 'évolution des réserve s
de façon rigoureuse dans le cas d ' arbres adultes dont o n
n'analyse généralement qu'une fraction d'une partie ana-
tomique (c'est-à-dire, rameaux, feuilles, écorce . . .) .

4) les études in situ font abstraction de la fourniture d 'azot e
par le milieu, le sol étant généralement considéré comm e
le support inerte des transferts et la référence constitué e
par un traitement dit «sans azote» .

La nature des réserves azotées est souvent définie par
leur solubilité dans le solvant d 'extraction utilisé (générale-
ment un mélange éthanol-eau, parfois un tampon citrate
acide) . La fraction soluble contient principalement de s
acides aminés et amides, et la fraction insoluble des pro-
téines . Il est généralement admis dans le cas du pommie r
que les fractions soluble et insoluble participent aux
réserves azotées (TROMP, 1982) . O'KENNEDY et TITUS
(1979) ont pu définir trois types de protéines de réserv e
dans l 'écorce de rameaux de pommiers dont l ' hydrolyse
a montré qu 'elles étaient en grande partie composée s
d ' acides aminés basiques. Ceci est en accord avec l ' hypo-
thèse, rapportée par TROMP (1982), de l ' existence chez
le pommier d ' une protéine à forte teneur en arginin e
spécialisée dans le stockage de l ' azote . Cependant, la mis e
en réserve sous forme protéique est encore controversé e
dans le cas du pêcher (TROMP, 1982) . En ce qui concer-
ne la fraction soluble, son rôle dans le stockage de l'azot e
chez les arbres fruitiers n ' est pas contesté (OLAND, 1959 ;
TAYLOR, 1967 a ; TROMP, 1982) . L'arginine est l e
principal composant de la fraction azotée organique soluble .
Cet acide aminé peut représenter 60 à 70 p . 100 de la frac-
tion soluble dans de jeunes racines de pommiers (TROMP,
1982) . On peut trouver également des quantités impor -
tantes d ' asparagine, et en quantité moindre de l ' acid e
aspartique et de la glutamine (TROMP et OVAA, 1969 ;
HUGUET, 1973 ; HILL-COTTINGHAM et COOPER,
1970) . L ' asparagine est souvent considérée comme un e
forme de transfert de l ' azote soluble (HILL-COTTIN-
GHAM et COOPER, 1970 ; PATE, 1973) .

La localisation des réserves azotées est principalemen t
racinaire (TROMP, 1982) . TAYLOR et MAY (1967) on t
effectivement montré que, dans le cas de scions de pêchers
dormants, 60 à 80 p . 100 des différentes fractions azotées
organiques se trouvaient dans le système racinaire . Dans le
cas de jeunes pommiers HILL-COTTINGHAM et WIL-
LIAMS (1967) ont trouvé que 23 à 50 p . 100 de l'azot e
total des arbres avant le débourrement de «deuxièm e
feuille» étaient localisés dans les racines, la plus forte valeu r
(50 p . 100) correspondant à un apport d'azote au cour s
de l ' automne précédent . Cependant, comme le note
TROMP (1982), le système racinaire n ' a pas un rôle spé-
cifique dans la fonction de mise en réserve de l ' azote e t
les autres parties pérennes de l ' arbre y participent égale -
ment . Par ailleurs, il faut rappeler le rôle des feuilles com -
me organe de stockage intermédiaire, dans le temps, d e
l ' azote . En effet, en période de pleine végétation, les feuil-
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les peuvent contenir plus de 50 p . 100 de l'azote total
prélevé par la plante (TROCME et GRAS, 1964) . Au cours
de la sénescence foliaire, et plus particulièrement, dès 3 à
4 semaines avant l'abscission, on constate une migration
de l ' azote soluble (provenant pour partie de l ' hydrolyse
des protéines foliaires) depuis les feuilles jusqu'aux partie s
pérennes de l'arbre . Ce transfert peut atteindre de 50 à
65 p . 100 de l'azote foliaire aussi bien dans le cas du pom-
mier (OLAND, 1963) que du pêcher (STASSEN et al . ,
1981 b) .

Nous nous en tiendrons à la formation des réserve s
azotées à partir du nitrate . Le cas de l'absorption d'ammo-
nium est en effet quantitativement marginal dans la plu -
part de nos sols. Le problème de la formation, et des con-
ditions de formation des réserves azotées pourrait êtr e
envisagé depuis la fourniture jusqu'à l'assimilation . Mai s
nous n'aborderons que ce qui concerne l'absorption e t
la réduction du nitrate . Il ne sera pas fait non plus mention
de la formation des réserves azotées à partir de pulvérisa-
tion foliaire d'urée, bien que certains auteurs aient pu
montrer l'efficacité de cette technique (0'KENNED Y
et al ., 1975) . Pour ce qui est de l ' approvisionnement, o n
peut consulter la synthèse bibliographique de ATKIN -
50N (1980) pour l'aspect système racinaire et de celle
de FRISSEL et van VEEN (1981) pour ce qui est de s
transferts de nitrate dans le sol .

ABSORPTION DU NITRATE

Le mécanisme de l'absorption du nitrate par les plante s
apparaît comme complexe . Une revue bibliographiqu e
récente (BARKER et MILLS, 1980) fait un point de l a
question mais sans aborder certains problèmes spécifique s
aux arbres fruitiers, ni se référer à des publications concer-
nant ces espèces.

Effet des facteurs édaphiques.

Parmi l ' ensemble des facteurs du milieu c ' est sans dout e
la concentration de la solution du sol à l'interface sol -
racine qui est le plus important quant à l'absorption d u
nitrate (BARKER et MILLS, 1980) . THERIOS et al .
(1979) ont montré, par des cultures de pruniers en solutio n
nutritive dont ils suivaient l'épuisement, que la vitesse
d 'absorption du nitrate variait effectivement avec sa con-
centration dans le milieu (figure 1) : selon les concentra-
tions initiales de la solution nutritive la vitesse maximu m
d'absorption était atteinte pour 20 à 100 M et était nulle
pour des concentrations de 1 à 10 M . BHAT (1982) a fai t
des constatations du même ordre pour des pommier s
adultes in situ dont une racine avait été extraite du sol e t
élevée en solution nutritive . Il a, par ailleurs, constaté ,
pour un même porte-greffe, des cinétiques d ' absorptio n
qui différaient en fonction du cultivar qui lui était asso -
cié . Cependant l'essai mis en oeuvre ne permet pas d'attri-
buer de façon certaine cette différence à l 'associatio n
cultivar x porte-greffe . Par contre, on a mis en évidence
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Figure 1 . Prélèvement de nitrate par deux clones de pruniers
cultivés dans 2 litres de solution nutritive de concentratio n
initiale 100 mM . m-3

• clone M 17
o clone Myrobolan B

(extraite de THERIOS et al ., 1979) .

des différences d'ordre génétique (figure 1) aussi bie n
pour ce qui est de la valeur de la concentration minimal e
permettant l'absorption de NO3 (THERIOS et al ., 1979),
qu'en ce qui concerne la capacité globale d'absorptio n
de nitrate par des pruniers (THERIOS et WEINBAUM ,
1981) . Par ailleurs, la relation absorption — [NO3 - ] peu t
être également modifiée dans le cas d'un ((stress azoté) )
consistant en la suppression de la fourniture de nitrat e
à 1/2 ou 1/4 du système racinaire d'un semis de pommiers .
On a en effet mis en évidence une réaction de ((compensa-
tion» par les racines bien alimentées en NO3- dont l'ab -
sorption augmentait de 50 p . 100 (FRITH et NICHOLS,
1975) .

Outre la concentration de la solution du sol, on peu t
penser qu'interviendront directement ou indirectemen t
sur l'absorption du nitrate la température du milieu raci-
naire et la disponibilité de l 'eau comme on a pu le montre r
pour d'autres types de végétaux (CORNILLON, 1980 ;
MAERTENS et CLAUZEL, 1980 ; LUQUE et BINGHAM,
1981) . Très peu de données concernant les arbres fruitier s
sont disponibles sur ce sujet. L'effet indirect d'une augmen-
tation de la disponibilité de l'eau, par une meilleure crois-
sance du système racinaire, a été postulé par ATKINSO N
et aI . (1978) pour interpréter des essais au champ . BHAT
(1982) a, par contre, montrer l'effet positif d'une augmen-
tation de température sur l'absorption de nitrate par des
pommiers in situ dont une racine extraite du sol était
soumise à différents traitements (figure 2) .

Effet des facteurs climatiques .

Le rôle du climat dans l'absorption d ' azote par les arbres

Temps (h )
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Figure 2 . Prélèvement de nitrate par des racines de pommie r
Discovery/M9 à 46 cm de profondeur pour différentes tem-
pératures de la solution nutritive (concentration initial e
200 mM .m -3 ) .
(extraite de BHAT, 1982) .

fruitiers est à raisonner en terme de modifications des
paramètres physiques du milieu racinaire (températur e
du sol et disponibilité de l ' eau, c .f . paragraphe précédent )
et aérien . Les séquences climatiques doivent permettre d e
satisfaire les besoins physiologiques des arbres en froid et
en chaleur au cours de leur cycle végétatif et conduire à
une reprise de l ' absorption minérale lors du départ de l a
végétation au printemps et de sa croissance au cours de la
saison .

De nombreux essais portant sur différentes espèces ont
mis en évidence une absorption d 'azote depuis le prin-
temps jusqu ' à la fin de l ' automne, mais le plus souvent d e
façon indirecte, en suivant l ' accumulation de produit s
azotés dans les arbres ou des modifications de la croissanc e
et du comportement phénologique (HILL-COTTINGHA M
et BOLLARD 1965 ; TAYLOR et MAY, 1967 ; HILL-
COTTINGHAM et WILLIAMS, 1967 ; TROMP et OVAA ,
1969 ; HILL-COTTINGHAM et COOPER, 1970 ; TAY-
LOR et al ., 1975 ; STASSEN et al ., 1981 a ; STASSEN
et al . 1981 b) . Le cas de l'absorption d ' azote, nitrate o u
ammonium, en hiver, est plus difficile à observer par ce s
méthodes . TROMP et OVAA (1979) ne l'ont pas noté
dans le cas de pommiers élevés en pots et approvisionné s
par (NH4)2SO4 . GRASMANIS et NICHOLAS (1971 )
ont mis en évidence une absorption «+nstantanée»(à l ' échel-
le de la semaine) de NO3 et NH4 , par des pommier s
maintenus en serre, qui pouvait atteindre en quantité
jusqu'à 20 p . 100 de l'absorption estivale . Leur essai mon-
tre qu ' il peut y avoir prélèvement d 'azote par des arbres
dormants. Mais les conditions de serre se traduisant prin-
cipalement par des températures clémentes tout au long

de l'essai, ces résultats ne permettent pas de conclure su r
l'importance de ce phénomène en conditions naturelle s
au cours de la saison froide . HILL-COTTINGHAM e t
BOLLARD (1967) ont observé une absorption hivernale
d'azote dans le cas de pommiers en pots . BRAT a égalemen t
constaté un prélèvement de NO3 - en hiver par des pommiers
in situ (communication personnelle) en utilisant le dispo-
sitif décrit dans BHAT (1982) . En fait, d'après TAYLOR
(1967 a) il apparaît que l'absorption d ' azote par les racines
des arbres fruitiers est possible dès que la température d u
sol dépasse 0 0C . Mais on a vu par ailleurs (figure 2) que la
cinétique d ' absorption, bien que demeurant significative ,
était très ralentie aux basses températures . Ainsi, si il es t
très probable que certaines séquences climatiques puis-
sent permettre d'observer au cours de la période de repo s
végétatif un prélèvement azoté non négligeable, l ' absorp-
tion hivernale apparaît comme probablement marginale
dans l'économie azotée d'un peuplement fruitier comme
semble le confirmer le travail de WEINBAUM et al . (1978) .
Celui-ci décrit, pour le climat de Floride, la variation de
l ' efficacité du système racinaire de pruniers, cultivés dans
des pots de 60 litres enfouis dans le sol, vis-à-vis de l 'ab-
sorption de nitrate au cours d'une saison en utilisant du
15N-NO3 (figure 3) . L ' absorption de NO3 augment e
rapidement au moment du débourrement et reste à un
niveau élevé pendant toute la période de croissance de s
rameaux, puis diminue rapidement pendant la phase d e
chute des feuilles . Il est à noter que le niveau d 'utilisatio n
du nitrate en automne est important puisqu 'il reste compris
entre 15 et 35 p . 100 de la fourniture . Ces auteurs noten t
par ailleurs une corrélation positive très significative entr e
l ' efficacité du prélèvement de NO3 et le poids sec de s
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Stade d 'applicatio n
du i5N - NO 3

Dorman t

Débourremen t

Croissance rapide des

feuilles. Ceci vient confirmer l'importance du maintie n
de la surface foliaire en automne dans la constitution des
réserves azotées (PRIESTLEY 1972) .

Le rôle de la surface foliaire est en effet d'assurer l a
fourniture de substrat carboné et peut-être d'hormone(s )
(THERIOS et WEINBAUM, 1979) . Pourtant PRIESTLEY
(1972) a montré qu'une augmentation de la fournitur e
azotée à des pommiers en pots ne permettait pas de mettr e
en évidence une diminution au cours de la saison de leu r
teneur en carbohydrates . PRIESTLEY et CATLIN (1974 )
ne parvenaient pas non plus à mesurer une variation à cour t
terme des hydrates de carbone dans les 40 heures suivan t
l'absorption de quantité assez importante d'azote par de s
arbres ; indiquant par là que l'absorption n'était pas limi-
tée par le pool de carbohydrates disponibles . Dans le ca s
de pruniers qui étaient mis à l'obscurité ou défoliés, o n
n'a pas non plus constaté de modification de l'absorptio n
de NO3 pendant les 8 à 10 heures qui ont suivi les traite-
ments (THERIOS et WEINBAUM, 1979) . Cet essai (figure
4) montre que l'absorption de nitrate par de jeunes pruniers
n'est pas directement dépendante des produits de la photo-
synthèse immédiate (obscurité) ou du transfert de substra t
depuis les feuilles (défoliation)'. BHAT (1982) a égalemen t
noté une indépendance entre les variations des condition s
de la photosynthèse au cours de la journée et le prélève -
ment de NO3 par des pommiers . Cependant, dans le cas
de l'expérience de THERIOS et WEINBAUM (1979) le s
traitements finissaient pas aboutir à une diminution sensi-
ble de l'absorption nitrique . Cette baisse était encore plu s
marquée, et apparaissait immédiatement (et non après un
délai de 8 à 10 heures), si la défoliation avait eu lieu 4 8
heures avant la fourniture de nitrate . Ceci implique donc
bien une relation (mais décalée dans le temps) entre le
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Figure 4 . Effets de la mise à l'obscurité ou de la défoliation
sur l'absorption cumulée de nitrate par de jeunes prunier s
en solution nutritive .
(a) Obscurité (b) Défoliatio n
(d'après THERIOS et WEINBAUM, 1979) .
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fonctionnement de la surface foliaire et l'absorption ni -
trique . D'ailleurs, PRIESTLEY et al . (1967 a) ont montré
que l'absorption d ' azote par des pommiers ne devenait
notable qu 'au moment (stade végétatif) où le transfer t
de substrat carboné vers les racines était lui-même impor-
tant, bien que ces mêmes auteurs n'aient pu établir un e
utilisation préférentielle des hydrates de carbone nouvelle -
ment synthétisés (PRIESTLEY et al ., 1967 b) . Ces résul-
tats semblent, en partie, confirmés par ceux obtenus pa r
TAYLOR et al . (1975) dans le cas de jeunes poiriers culti-
vés sur sable . En effet, ces auteurs, utilisant un dispositi f
expérimental qui leur a permis de faire varier très forte -
ment la disponibilité de l ' azote au cours de la saison d e
croissance (cf . paragraphe ((Effet de la fertilisation sur
la formation des réserves azotées») constatent une baisse
significative de la teneur en amidon et hémi-cellulose (qu i
sont d ' après ces auteurs des formes de réserve carbonée )
dans l'arbre entier et une augmentation de la teneur e n
sucres solubles totaux dans les parties aériennes à la suit e
d'apports élevés d 'azote au printemps . Cependant, un e
fourniture azotée importante en été ou automne se tradui-
sait, si elle était précédée par un faible apport de printemps ,
par une baisse de la teneur en sucres solubles totaux de s
arbres .

REDUCTION DU NITRATE

La nitrate réductase est généralement considérée comm e
un enzyme cytoplasmique, c ' est une molybdoflavoprotéine .
Elle est induite par son substrat, et sa demi-vie est de l ' or-
dre de quelques heures . Il existe une importante littératur e
concernant la réduction du nitrate (*) .

Dans leurs revues bibliographiques, BEEVERS et HAGE-
MAN (1980) insistent sur les aspects biochimiques de la
réaction, tandis que JACKSON (1978) développe plutô t
ce qui concerne le contrôle de l'activité nitrate réductase ,

* - Nous n'aborderons pas le cas de la réduction du nitrite (issu d e
l 'activité nitrate réductase) par la nitrite réductase ; cette étap e
ne semblant pas limitante dans le métabolisme azoté de la plante .

I 'ANR, dans le système racinaire des végétaux supérieurs .

D ' après PATE (1973), les résultats des analyses de sèv e
du xylème se corrèlent bien avec la distribution préféren-
tiellement racinaire ou foliaire de l'ANR : le fait de trouver
peu ou pas de nitrate dans la sève correspondrait chez l a
plupart des plantes à une activité nitrate réductase locali-
sée essentiellement dans le système racinaire . Chez les
arbres fruitiers, on n ' a jamais pu démontrer la présence
de NO3 dans la sève xylémique, tandis qu ' on y trouv e
des composés organiques azotés résultant de leur réduc-
tion (BOLLARD, 1957 ; HILL-COTTINGHAM et BOL-
LARD, 1965 ; TROMP et OVAA 1969 ; COOPER e t
al ., 1972 ; HUGUET, 1973 ; TROMP et OVAA, 1981) .
Ces travaux qui ont porté sur des arbres aussi bien à noyau x
qu'à pépins, ont conduit à faire admettre l 'hypothèse que ,
chez les Rosacées fruitières, la réduction du nitrate avait
lieu dans le système racinaire Des mesures de l'ANR dan s
des racines de pommiers ont semblé confirmer cette vu e
(GRASMANIS et NICHOLAS, 1967 ; FRITH, 1972 ;
FRITH 1974) . Cependant, comme le souligne PATE (1973) ,
on a pu mettre en évidence une ANR foliaire chez le pom-
mier de semis ou adulte, en utilisant, après inductio n
dans le cas de feuilles de pommiers adultes, un milie u
d'extraction approprié (KLEPPER et HAGEMAN, 1969) .
L ' existence d 'une ANR foliaire a été par la suite confirmé e
(tableau 1) pour le pommier, le cerisier, le prunier, l ' abrico-
tier ou le poirier (LEECE et al ., 1972 ; PEREZ et KLIE-
WER, 1978) mais non dans le cas du pêcher cv . 'Glohaven '
(LEECE et al ., 1972) . Or la nitrate réductase ayant une
demi-vie courte, sa présence dans les feuilles est la preuv e
d'une alimentation régulière en NO3 puisqu'il s'agit d'un
enzyme inductible par son substrat . L ' analyse de sève
semble alors insuffisante pour aboutir à la conclusion de
l ' absence d 'apport de NO3 vers les feuilles et devrait
être confrontée dans une même expérience, à une mesur e
de l ' ANR foliaire . «Par conséquent, l'idée généralemen t
admise d 'une réduction négligeable dans les feuilles d'ar-
bres fruitiers mérite d'être remise en question et nécessit e
une étude systématique portant à la fois sur l 'absorption

TABLEAU 1 - Activité nitrate réductase dans les feuilles de différentes espèces fruitières.

Auteurs

	

Espèces

	

ANR foliaire 10- 3pM NO2 .g-1 poids frais .h - 1

Semis de pommiers
Pommier adulte :
- cv . ' Starkrimson '
- cv. ' Golden delicious'
- cv . précoce s
Pommie r
Abricotier
Cerisier acid e
Cerisier doux
Pêcher (cv . 'Glohaven' )
Prunier
Poirie r
Cerisier doux
Prunier

KLEPPER et HAGEMAN
(1969 )

LEECE et al . (1972 )

PEREZ et KLIEWER (1978)

131 2

19 9
358
62 3
596

182 3
46 0
474

0
408

131 2
11 0

1040
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TABLEAU 2 - Effet de l ' obscurité, d'une inhibition de la photosynthèse et du blocage du transfer t
de métabolite(s) sur I'ANR racinaire de semis de pommiers (d ' après FRITH, 1974) .

Traitements ANR 10- 3pM NO2 .mg

	

protéin e

Activité de la surface foliaire Lumière 38, 2
Obscurité 16,9
Témoin 19, 7
Inhibiteur de la photosynthèse 2, 0

Transfert de métabolite(s) Témoin 64, 0
Décapitation 48 h avant l ' essai 8, 0
Témoin 36, 3
Décortication annulaire 48 h avant l'essai 10,7

et le transport du nitrate ainsi que sur l'existence et l'im-
portance relative de la réduction de ce nitrate dans les
racines et les feuilles» (SALSAC, communication person-
relle) . Il serait en particulier intéressant d ' étudier les varia-
tions de I'ANR foliaire en fonction de différentes condi-
tions d 'approvisionnement nitrique et de les relier à un e
étude de la croissance et du comportement d 'arbres d e
différents âges.

C ' est pour l ' instant les conditions de fonctionnemen t
de la nitrate réductase racinaire qui ont été le plus étudiée s
chez les arbres fruitiers . FRITH (1972) a montré que la
présence d'ammonium dans la solution nutritive de semi s
de pommiers diminuait de façon importante leur AN R
racinaire : une solution contenant 98 ppm de NO3 et 1 4
ppm de NH4 conduisait à une baisse de 50 p . 100 de
I'ANR par rapport à une alimentation totalement nitrique
(112 ppm de NO3 - ) . GRASMANIS et NICHOLAS (1966 )
étaient parvenus à des conclusions du même ordre pour
des pommiers en pots. Par ailleurs, FRITH (1974) a montré,
pour des semis de pommiers, que l'ANR racinaire était lié e
à la phososynthèse et au transport de métabolites depuis
les feuilles (tableau 2) . Pour expliquer ces observations, i l
est amené à faire l ' hypothèse, conforme aux résultats d e
FRITH (1972), que les différents traitements conduisen t
à diminuer la quantité d ' hydrates de carbone disponibl e
pour la synthèse des acides aminés . D'après cet auteur ,
cela pourrait se traduire par une accumulation de NH4` dan s
le système racinaire qui provoquerait, en retour, une rétro-
inhibition de la nitrate réductase . Cependant on considère
généralement que l'ammonium est rapidement métabolis é
en acides aminés, l 'excès pouvant passer sous forme d ' ami-
des, asparagine et glutamine (HELLER, 1981) . Par ailleurs ,
le NH4` dosé dans des extraits d'échantillons végétau x
pourrait provenir de la dégradation des amides (essentiel-
lement la glutamine) comme le notent TROMP et OVAA
(1979) . Ainsi, il est possible que l'effet de l'ammoniu m
sur l'ANR racinaire soit plus indirect que le mécanism e
proposé par FRITH (1974) et intervienne par l'intermé-
diaire de certains des acides aminés ou amides synthétisés .

Au paragraphe ((Effet des facteurs climatiques», on avai t
pu mettre en relation l'absorption de NO3 - et le fonction -

nement de la surface foliaire ; en montrant toutefois que
l'absorption de nitrate n'était pas liée à la photosynthès e
immédiate du fait, probablement, de l'existence d'un pool
de réserves carbonées disponibles . Cet effet ((tampon»
doit conduire à une certaine continuité dans l'assimilatio n
de l'azote par la plante tant que la fourniture de squelette s
carbonés demeure suffisante et l'alimentation nitrique non
limitante (cf . ((Effet des facteurs édaphiques»,»Effet des fac -
teurs climatiques») . Ces conclusions posent le problème d u
contrôle de l 'absorption de NO3 par l ' ANR. Dans l'état ac-
tuel des connaissances (JACKSON, 1978 ; BEEVERS et HA -
GEMAN, 1980) on ne peut dire ((si l'absorption et la réduc-
tion de NO3 sont toutes deux induites par la présence d e
nitrate ou si une partie au moins du prélèvement de NO3 -
résulte d'une action indirecte de la nitrate réductase in-
duite» (d'après JACKSON, 1978) .

EFFET DE LA FERTILISATION SUR LA FORMATION
DES RESERVES AZOTEES

Les données que nous avons présentées aux paragraphe s
((Absorption du nitrate» et ((Réduction du nitrate», nous
permettent de postuler que les conditions de la fertilisation,
calendrier et dose d ' apport, auront un effet sur la formatio n
des réserves azotées, notamment par la modification de l a
concentration de la solution du sol en NO3- à des période s
contrastées du point de vue climatique (température d u
sol et conditions photosynthétiques, en particulier) .

Dans le cas de pommiers de dix ans, HILL-COTTIN-
GHAM et BOLLARD (1965) ont montré qu'une forte
fertilisation de printemps (280 kg N/ha) conduisait à un e
augmentation de 25 à 50 p . 100, relativement à des arbres
non fertilisés, de la teneur de la sève xylémique en azot e
total au moment de la pleine floraison . Un apport d'ét é
permettait également d'augmenter la concentration azo-
tée de la sève de l'ordre de 100 p . 100 mais pour des te-
neurs de 10 à 15 fois plus faibles en valeur absolue .
TROMP et OVAA (1969) ont, eux, comparé une fourni-
ture azotée de printemps ou d'automne dans le cas d e
rameaux de pommiers bouturés . Ils ont constaté que l'ap-
port d ' automne se traduisait par une augmentation plus
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importante de la fraction acides aminés plus amides dans
la sève du xylème en hiver ; la différence s 'estompant
dès le début du printemps .

HILL-COTTINGHAM et WILLIAMS (1967) ont mesu-
ré les variations de la teneur en azote total de différentes
fractions anatomiques de pommiers de 1 an cultivés e n
pots en fonction du calendrier de fourniture . Un apport
de printemps ou d'été conduisait à une augmentatio n
rapide de cette teneur dans toutes les parties de l'arbr e
(feuilles, écorce et bois du cultivar, écorce et bois du porte -
greffe, racines) . L 'apport d ' automne était, lui, caractéris é
par une localisation essentiellement racinaire de l 'azote
absorbé (tableau 3) . Il est intéressant de noter qu ' il con-
duisait, en outre, sur ces très jeunes arbres, à une absorp-
tion 2 à 7 fois plus forte que celle résultant des apport s
d 'été ou de printemps durant la période allant de la chute
des feuilles au débourrement l'année suivante (respective -
ment 280, 147 et 33 mg N par arbre pour une absorption
totale de l ' ordre de 1100 à 1200 mg N) . Utilisant le mêm e
dispositif, HILL-COTTINGHAM et COOPER (1970) on t
montré que l ' effet immédiat des apports de printemps e t
d ' été était d 'accroître la concentration des tissus en aspa-
ragine . Puis la teneur en cet amide diminuait alors qu e
l ' on constatait une augmentation des concentrations e n
arginine et azote insoluble qui sont tous deux des forme s
de stockage de l ' azote chez le pommier . Par contre, la

fourniture automnale se traduisait par une augmentatio n
d ' asparagine et d ' arginine dans le système racinaire . Ces
auteurs en concluaient que le stockage de l ' azote pouvai t
avoir lieu dès le printemps ou l ' été et non seulement e n
automne ou hiver selon l'hypothèse de OLAND (1959) .
Ces résultats peuvent être interprétés en posant qu e
l'azote est mis sous forme de réserve si l ' absorption raci-
naire dépasse les besoins de la plante, pour sa croissanc e
et son développement, en conditions non limitantes d e
synthèse des acides aminés . Le travail de TAYLOR e t
MAY (1967) vient confirmer cette vue . Il montre, en
effet, dans le cas de pêchers de 2 ans, que la constitutio n
des réserves azotées peut avoir lieu dès le milieu de l ' été ,
donc à la fin de la période de forte croissance végétative ,
et qu ' elle se fait proportionnellement à la dose d ' engrais
apportés . Des résultats similaires, pour des apports d e
printemps ou d ' été, ont été obtenus par STASSEN et al .
(1981 b) dans le cas des pêchers de 1 an . TAYLOR (1967 )
avait également montré pour des pêchers de 25 ans, un e
accumulation de réserves liée à la quantité globale d ' azote
apporté par fertilisation [1,5 kg (NH4)2 SO4 par arbre
apporté soit uniquement au printemps, soit au printemps
et en été), mais sans effet apparent du calendrier d 'apport .
Dans le cas de jeunes poiriers en pots, TAYLOR et al .
(1975) ont étudié l'effet d 'une concentration ((faible »
ou ((forte» respectivement au 1 ou 12 meq de NO3 pa r
litre de solution nutritive , apportée au printemps, en ét é

TABLEAU 3 - Distribution de l ' azote total chez de jeunes pommiers avant le débourrement de «deuxième feuille »
en fonction du calendrier de fourniture azotée l'année précédent les prélèvements (en mg N) .
(d'après HILL-COTTINGHAM et WILLIAMS, 1967) .

Traitements et dates de prélèvements

«Sans apport» «Apport
de printemps» «Apport d'été »

(ler avril)
«Apport d 'automne»

(2 avril )(31 mars) (7 avril )

N % N % N % N %

Racines 145 39,9 255 22,9 485 39,2 554 49,6
Porte-greffe 162 44,6 572 51,6 524 42,3 427 38, 3
Cultivar 56 15,5 283 25,5 230 18,5 136 12, 2
Arbre entier 363 1110 1239 1117

Acides aminé s
et amides

------------------- -

NR

	

Ni R
NO3-♦ NO2--►-► N H 4 + Carbone

réserve s

NR . Nitrate réductas e
NiR : Nitrite réductas e

Figure 5 - Interaction entre les constituants azotés et carbonés dans les racines
d 'arbres .
(extrait de TAYLOR et al ., 1975) .

i

photosynthès e
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et en automne, sur la composition chimique des arbre s
au début de l'hiver et sur l'effet résiduel de ces traitement s
l'année suivante à la même période (pour la seconde anné e
de croissance tous les arbres avaient disposé d'une faible
concentration tout au long de la saison) . Ce travail mon-
tre que, à la fin de la première année de croissance, u n
apport fort en automne conduit à des teneurs en azot e
total, soluble et insoluble qui sont toujours supérieures à
celles obtenues par les traitements où l'apport d'azote
était faible en automne . Cet effet reste notable la seconde
année . Des apports élevés de printemps ou d'été conduisen t
respectivement à une accumulation d'acides aminés et
NH4 ou uniquement d'acides aminés (essentiellement
de l 'arginine). La fourniture azotée de printemps, même
forte, n ' a en outre, pas d ' effet résiduel l'année suivant le
traitement . Par ailleurs, des apports élevés tout au long
de la saison se sont traduits par une augmentation de la
teneur en NO3 - des arbres . Ceci démontre clairement ,
par le biais de l ' accumulation de NH4 et NO3 - , une mau-
vaise assimilation du nitrate absorbé au printemps . Pour
expliquer ce phénomène, les auteurs proposent un modèle
de fonctionnement racinaire liant la réduction du nitrat e
à la fourniture de squelettes carbonés, par la photosynthè-
se ou les réserves, qui, si elle est insuffisante, conduirait à
une accumulation de NH4 (cf. les réserves émises au pa-
ragraphe «Réduction du nitrate» en ce qui concerne l ' accu-
mulation de NH4) et à une inhibition de l 'ANR par rétro-
contrôle (figure 5) . Ce modèle est en accord avec les don-
nées présentées au paragraphe «Réduction du nitrate» ,
sauf en ce qui concerne la possibilité d 'une fourniture
directe de squelettes carbonés par la photosynthèse . Il

semble plus probable que ceux-ci soient fournis par l'in-
termédiaire d'un pool de réserve, bien que ces auteurs
aient pu mettre en évidence des variations quantitatives d e
certains hydrates de carbone (sucres solubles) liées au x
différents modes d'apports (cf . «Réduction du nitrate») .

L'ensemble de ces travaux montre clairement qu'il y a
un effet de la fertilisation (calendrier et dose) sur la forma-
tion des réserves azotées . Le stockage de l ' azote semble
se produire dès que la synthèse des acides aminés et amides
(ou protéines) dépasse les besoins de l'arbre ; les squelettes
carbonés ne se trouvant pas en quantité limitante (figur e
6) . A cet égard, c'est l'absorption d'automne qui apparaî t
comme la plus efficace . En outre, celle-ci a un effet plus
indirect sur la formation des réserves azotées par l'augmen-
tation de la durée de vie de la surface foliaire, en retardant
la chute des feuilles l'année n et en accélérant la mise à
feuilles l'année n+ 1 (cf . l'introduction de TAYLOR et al .,
1975 et le tableau 4) .

CONCLUSION S

La formation des réserves azotées paraît donc être
contrôlée à la fois par les facteurs du milieu et par la satis-
faction des besoins des arbres .

Le modèle proposé à la figure 7 tente une synthèse de s
diverses données bibliographiques que nous avons présen-
tées . Ces traits principaux concernent le contrôle de l 'ab -
sorption du nitrate par les facteurs édaphiques (concentra -

Utilisation
immédiat e

Mise e n
réserve NON

Synthèse des
protéine s

Figure 6 - Schéma logique de formation des réserves azotées en fonction de s
besoins actuels des arbres .
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Réserves
azotées

Rétro -
inhibition

NiR : nitrite réductase
NR : nitrate réductas e

NiR

NO

2

NR =	 '
Rétro-inhibition ?

Absorption

	

- J ;
racinaire
de NO3 -

Concentration en/v
nitrate de la
solution du sol

Figure 7 - Modèle de formation des réserves azotées .

Température (et
autres facteurs
édaphiques? )

tion en NO3 - de la solution du sol et température du milie u
racinaire) et le contrôle de la synthèse des acides aminé s
par la fourniture de squelettes carbonés à partir de la photo -
synthèse (loi des facteurs limitants) . Si cette fournitur e
devient limitante, relativement à la quantité de nitrat e
réduit, il y a rétro-inhibition de l 'ANR. On ne peut encor e
dire si cette baisse de I'ANR entraîne de façon direct e
une baisse de l'absorption du nitrate . D'après le modèl e
proposé, les acides aminés et amides synthétisés pour -
raient, en fonction des besoins ((actuels» des arbres, soi t
être utilisés directement par la plante, soit être mis sous

forme de réserve (après éventuellement synthèse de pro-
téines) .

Les travaux de HILL-COTTINGHAM et BOLLAR D
(1965) semblent indiquer que toute la sève exportée pa r
le xylème proviendrait d ' un même pool de réserve, l 'effet
de l'absorption nitrique étant d'en accélérer la mobilisation .
Mais cette vue n'est pas partagée par TROMP et OVAA
(1969) qui ont constaté une modification de la composi-
tion de la sève en fonction de la fourniture azotée, c e
travail indiquant donc plutôt une synthèse différenciée
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TABLEAU 4 - Effets du calendrier de fertilisation sur le comportement du pommier constatés au cours de diverses
expérimentations (extrait de TAYLOR et al ., 1975) .

Période de fertil isatio n
Comportement

Printemps Eté Automn e

Réponse par une croissance immédiate bonne excellente nulle ou faible
Prélèvement d ' azote faible à modéré fort modér é
Vitesse de défoliation en automne rapide modérée lent e
Mise à feuilles au printemps non précoce parfois précoce précoc e
Développement des bourgeons à fleurs retardé accéléré (sépales et accéléré (anthères et carpelles )
Taille des fleurs petite grande

	

pétales) petite
Mise à fleurs non précoce précoce précoc e
Qualité de la floraison (longévité

des ovules et réceptivité des stigmates faible bonne excellente
Pourcentage de mise à fruit faible fort très fort

selon la disponibilité de l ' azote . Les travaux auxquels nous
avons eu accès ne permettent pas de trancher cette ques-
tion .

D ' après le modèle de la figure 7, on dispose de troi s
points clés pour juger de l ' efficacité d ' une fertilisation
sous l'aspect de la formation des réserves azotées : dosage
de l 'absorption nitrique, dosage de I 'ANR racinaire et
dosage de formes typiques de réserve de l'azote (en parti-
culier l'arginine) . Il doit être possible de concevoir des
essais permettant la détermination des coefficients d e
passage de l 'un à l'autre des «compartiments» . Cette dé-
termination pourrait peut-être permettre de formalise r
des données souvent très diverses et être une nouvelle base
méthodologique pour l 'étude de l ' utilisation de l 'azot e
par les arbres fruitiers et la prise en compte de la satis-
faction de leurs besoins en termes de croissance et de

production fruitière . Ce dernier point est particulièremen t
important . En effet, la majorité des travaux cités fon t
abstraction de l'effet de la fourniture azotée sur les per-
formances agronomiques des arbres fruitiers. Or, c'est
en dernière analyse, ce critère que l 'on doit retenir pour
juger de l ' efficacité d 'une fertilisation . A cet égard, i l
semble (tableau 4) que les traitements qui conduisent ,
d 'après l ' analyse bibliographique que nous venons d e
faire et le modèle de la figure 7, à une bonne mise e n
réserve de l 'azote, favorisent également la floraison et l a
fructification . Il conviendrait donc de se doter des outil s
méthodologiques (en s ' appuyant par exemple sur l ' utilisa-
tion de nitrate marqué par du 15N) qui permettraient ,
après avoir mieux élucidé et formalisé les mécanismes de
formation des réserves azotées, d'étudier leur dynamique
d ' utilisation par des arbres adultes en production .
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