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Variations nycthémérales et spatiales
de la capacité d’absorption de NO3- chez le pêcher
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(Reçu le 29 décembre 1995 ; accepté le 29 avril 1996)

Résumé &mdash; L’absorption de NO3- est étudiée en conditions climatiques naturelles chez des pêchers (Prunus persica
(L) Batsch), greffés sur Prunus Damas 1869) âgés de 3 à 5 ans. Chaque système racinaire a été biparti et placé dans
deux conteneurs remplis d’une même solution nutritive, maintenue à 1 ou à 5 mM de NO3- par des ajouts appropriés
de KNO3. L’étude des capacités d’absorption de NO3- de chaque sous-système racinaire a été effectuée à un pas de
temps horaire, sur 14 arbres au cours des années 1992, 1993 et 1994. L’absorption de NO3- varie largement au cours
du nycthémère, la vitesse maximale étant atteinte durant l’après-midi. L’absorption de NO3- se maintient durant la

phase nocturne, représentant environ 30 à 45 % de l’absorption totale de NO3-. Près de la moitié des arbres présente
une capacité d’absorption de NO3-, rapportée à la matière sèche racinaire, hétérogène au sein de leur système raci-
naire pour une offre d’azote pourtant homogène. L’expression d’une capacité hétérogène d’absorption racinaire du
NO3- est observée durant plusieurs jours et n’est donc pas un phénomène ponctuel. L’existence de variations nycthé-
mérales de l’absorption de NO3- chez des ligneux est discutée, ainsi que les origines éventuelles de l’hétérogénéité de
la capacité d’absorption de NO3- constatée.

nitrate / système racinaire biparti / absorption / Prunus persica = pêcher

Summary &mdash; Diurnal and spatial variations of NO3- uptake in peach trees. NO3- uptake was studied in natural cli-
matic conditions on 3-to-5-year-old non-bearing peach trees (Prunus persica (L Batsch) cv ’Maycrest’, grafted on
Prunus ’Damas 1869’). Each root system was split in half and put into two nutrient solution containers. The whole root
system was maintained at 1 or 5 mM of NO3- by suitable additions of KNO3. Hourly NO3- uptake rates of each root
subsystem were measured on 14 trees during 1992, 1993 and 1994. The NO3- uptake rate was subject to large diurnal
variations, the maximal rate occurring during the afternoon. The NO3- uptake rate remained high during the night
phase, accounting for up to 30 to 45% of the total daily NO3- uptake. About half of the trees presented a heteroge-
neous uptake capacity within their root system despite a homogeneous nitrogen supply. The expression of a heteroge-
neous capacity of NO3- root uptake was observed during several days. This was therefore not a punctual phenome-
non. The existence of diurnal variations of the NO3- uptake in woody species is discussed, as well as possible origins
of the heterogeneity of the observed capacity of NO3- uptake.

NO3- uptake / split-root system /Prunus persica = peach tree

* 

Correspondance et tirés à part.
Abréviations. CAR : capacité d’absorption racinaire. MSR : matière sèche racinaire. PAR : photosynthetically active radiation.



INTRODUCTION

La majorité des modèles d’étude de l’absorption
minérale repose sur l’hypothèse d’un flux par
unité de racine invariable dans le temps et/ou
dans l’espace (MacCully et Canny, 1988 ;
Steudle, 1989). L’efficacité du système racinaire
est alors caractérisée par une valeur moyenne
rapportée à l’ensemble du système racinaire : la
capacité d’absorption racinaire (CAR). Celle-ci
représente une quantité absorbée par unité de
temps rapportée à une unité de racine qui peut
être la masse, la longueur ou la surface racinaire.
Considérant les racines d’un même système raci-
naire comme identiques du point de vue de leur
capacité d’absorption, ce concept ne peut être
applicable en sol que pour l’eau et le NO3-, ce
dernier étant le seul ion absorbé par la voie sym-
plasmique qui présente de faibles interactions
avec la matrice solide du sol (Habib et al, 1991).
Mais, même dans ce cas, cette notion peut appa-
raître comme fortement simplificatrice si on
considère la différenciation tissulaire le long de la
racine et l’hétérogénéité de la fourniture hydromi-
nérale d’un sol.

L’optimisation de la fertilisation des vergers
fruitiers rend nécessaire la quantification de la
dynamique de l’absorption de l’azote par les
arbres. À l’échelle de plusieurs semaines, voire
de l’année, la constance de la CAR ne peut être
retenue sans introduire de fortes approximations.
La CAR d’une racine (ou même d’une portion de
racine) peut varier en fonction de l’âge de cette
racine ou du stade phénologique de la plante
(Weinbaum et al, 1978 ; Atkinson, 1985 ; Habib,
1987). L’évolution de la CAR révèle deux

phases : une augmentation rapide durant le prin-
temps jusqu’en début d’été puis une diminution
lente jusqu’en début d’automne (l’absorption
hivernale étant non nulle). La dynamique de l’ab-
sorption d’azote chez de jeunes pêchers peut
ainsi être modélisée en introduisant une CAR qui
évolue au cours de l’année (Wallach et al, 1990),
mais il n’existe pas d’hypothèse phénoménolo-
gique permettant de relier cette évolution à des
variables du système. Pour de courtes périodes
en revanche, il apparaît possible d’utiliser une
CAR constante (Habib et Monestiez, 1987), et de
calculer ainsi une absorption journalière.
À l’échelle de la journée, il existe chez les

plantes herbacées des variations nycthémérales
de l’absorption du NO3- où l’absorption diurne
est généralement supérieure à l’absorption noc-
turne. C’est le cas notamment de la tomate (Le
Bot et Kirkby, 1992), du maïs (Keltjens et
Nijensteins, 1987) ou du ray-grass (Hansen,

1980). Les raisons de ces variations nycthémé-
rales sont encore à préciser. Une hypothèse forte
serait que l’absorption de NO3- dépendrait de la
fourniture aux racines de composés carbonés
issus des parties aériennes (Rufty et al, 1989;
Macduff et Jackson, 1991). Des résultats simi-
laires sont retrouvés sur des espèces ligneuses
(pêcher ou pommier : Lee et Titus, 1993),
espèces pourtant généralement considérées
comme possédant des réserves azotées et car-
bonées a priori suffisantes pour atténuer l’effet
d’éventuelles variations de la fourniture azotée à
court terme (Dickson, 1989 ; Chapin, 1990).
Ce travail présente d’une part l’étude de l’ab-

sorption du NO3- par un ligneux adulte (pêcher),
à un pas de temps court (heure) afin de définir les
caractéristiques temporelles de la fonction d’ab-
sorption de NO3- chez ce type de végétal. D’autre
part, il présente l’étude de la CAR du NO3- au

sein d’un système racinaire afin d’évaluer la perti-
nence de ce concept à la fois dans le temps (exis-
te-t-il des variations nycthémérales ?) et dans
l’espace (existe-t-il des capacités d’absorption
variables au sein du système racinaire ?).

MATÉRIELS ET MÉTHODES

Matériel végétal et conditions de culture

Les expériences ont été conduites au centre Inra
d’Avignon, sur des pêchers (Prunus persica (L) Batsch
cv «Maycrest» greffés sur Prunus «Damas 1869». En
septembre 1989, 50 scions de pêchers (sur un lot de
100) présentant plus ou moins un bipartition naturelle
de leur système racinaire ont été choisis en pépinière.
Cette bipartition a été accentuée par une taille et une
insertion des racines dans deux courts tubes de PVC

placés de part et d’autre du collet. Ces arbres ont
ensuite été cultivés en tranchée de sable (sable Biot,
B4 type 16.14.2) cloisonnée empêchant l’enchevêtre-
ment des deux demi-systèmes racinaires. Des arbres
ont été prélevés en janvier 1992, 1993 et 1994. Leur
système a été fortement rabattu puis placé en conte-
neurs de solution nutritive (30 L) sans substrat artifi-
ciel, sous serre. L’oxygénation des racines est assurée
par un abaissement du niveau de la solution nutritive

(durée : 10 minutes, fréquence : 6 fois par jour) et par
un bullage continu entraînant une aération complète
des systèmes racinaires. Le système racinaire se com-
pose de deux populations de racines : des fines
racines (diamètre inférieur à 5 mm) développées dans
l’année et quelques racines âgées de plus d’un an
(diamètre supérieur à 5 mm) assurant la reprise du
végétal lors du passage en solution nutritive. Le rap-
port (MSRracines âgées MSRracines jeunes)côté A /

(MSRracines âgées / MSRracines jeunes)côté B est proche
de 1.



Acquisition de données

À différents stades phénologiques atteints au cours
des trois années (de mai à octobre), chaque arbre est
transféré sur le dispositif de mesures sous tunnel plas-
tique pendant 6 à 10 jours (fig 1). Le système racinaire
plonge dans deux conteneurs de solution nutritive
(15 L), les axes de chaque demi-système racinaire
passant à l’intérieur d’un manchon en PVC collé sur le
couvercle, lui-même collé au conteneur. Sur chaque
couvercle est placé un capteur électronique de niveau
de liquide (Honeywell, «LL102000», précision ± 1 mm)
permettant la détection de la baisse du niveau de solu-
tion nutritive consécutive à l’absorption d’eau. Le main-
tien à volume quasi-constant de chaque conteneur est
effectué via une pompe péristaltique puisant dans une
réserve d’eau posée sur une jauge de contrainte
(«Uniweigh -50 kgf -A3») donnant accès à la valeur
de l’absorption hydrique de chaque demi-système raci-
naire. Des variables climatiques (températures de l’at-
mosphère et des solutions nutritives, humidité relative
et PAR) sont également suivies en continu. Le prélè-
vement horaire d’aliquotes de solution nutritive (2 mL)
est effectué automatiquement par un collecteur de
fractions. L’ensemble des capteurs et des modules de
régulation est connecté à une centrale d’acquisition
(réf «AOIP, SAM 80»). La complexité du dispositif
d’acquisition de données et la taille des arbres (2 m de
hauteur environ) ainsi que leur encombrement (3 ou 4
branches maîtresses font qu’un seul arbre peut être
étudié à la fois).

La solution nutritive à 1 mM de NO3- est composée
de : 1 mM de KNO3, 0,25 mM de K2H2PO4, 1,5 mM de
CaSO4, 1 mM de MgSO4, des oligoéléments et du fer
(Fe-Na-EDTA, 1,6 mg de Fe/L). Des apports appro-
priés de KNO3 1 M, effectués en fonction de l’écart
observé entre la concentration en NO3- mesurée (2 ou
3 fois par jour si nécessaire) dans chaque conteneur et
la concentration de consigne choisie, permettent de
maintenir la concentration en NO3- à une valeur pseu-
do-constante : entre 0,7 et 1 mM. Dans cette gamme
de concentration, la vitesse d’absorption racinaire de
NO3- ne dépend pas de la concentration externe en
NO3- (Goutouly, 1995).

La solution nutritive à 5 mM de NO3- est composée
de : 3 mM de KNO3, 1 mM de Ca(NO3)2, 0,25 mM de
K2H2PO4, 1 mM de MgSO4, des oligoéléments et du
fer sous forme d’EDTA (1,6 mg de Fe/L). La concen-
tration en NO3- est maintenue entre 4,7 et 5 mM. Les
solutions nutritives sont renouvelées tous les 2 jours.

Analyses et expression des résultats

La concentration en NO3- de chaque aliquote de solu-
tion nutritive est déterminée par dosage en spectro-
photométrie UV à 201 et 280 nm (Vercambre et
Adamowicz, 1996). L’erreur relative sur la dosage est
inférieure à 4 % et la reproductibilité meilleure que
1 %. Les vitesses d’absorption de NO3- sont expri-
mées en moles absorbées par unité de temps et par



unité de matière sèche racinaire (MSR) récoltée en fin
d’expérience. Les arbres, âgés de 3 à 5 ans, possè-
dent jusqu’à 250 à 300 g de matière sèche de racine
pour chaque demi-système racinaire.

Expériences

L’absorption de NO3- par un système racinaire divisé
en deux parties, placé dans une solution nutritive à
1 ou à 5 mM de NO3-, a été suivie pendant 2 à 5 jours.
Chaque solution nutritive est homogénéisée par le bul-
lage continu et par l’action continue d’une petite
pompe centrifuge (débit moyen : 4 Umin) immergée
dans chaque conteneur. La concentration en NO3- est

constante pour l’ensemble du système racinaire, dans
les limites des variations énoncées précédemment.
Afin de limiter les perturbations de l’absorption pouvant
résulter d’un transvasement de l’arbre et de la manipu-
lation, même réduite, des systèmes racinaires (Bloom
et Sukrapanna, 1990), chaque arbre est étudié à partir
du troisième jour suivant son transfert sur le dispositif

de mesures. Ces mesures (de début mai à début
octobre) ont été répétées sur 14 arbres, au cours de
3 années (1992-1994).

RÉSULTATS

Variations nycthémérales de l’absorption
de NO3-

La vitesse d’absorption de NO3- varie dans de

larges proportions au cours du nycthémère en
conditions de disponibilité nitrique de 1 mM ou de
5 mM (figs 2 et 3). Durant la journée, la vitesse

d’absorption augmente progressivement jusqu’à
un maximum atteint en milieu d’après-midi (entre
14 et 16 heures). Ensuite, elle décline lentement
jusqu’en début de nuit. Cette absorption se main-
tient durant la totalité de la nuit, pendant laquelle



elle représente 30 à 45 % de l’absorption totale
du nycthémère.

Les variations nycthémérales de l’absorption
de NO3- sont différentes de celles de l’absorption
d’eau (fig 4). La comparaison des valeurs
moyennes des paliers nocturnes et diurne de
chaque absorption, montre que l’absorption de
NO3- est multipliée dans la journée par un fac-
teur 2 à 3,5 alors que, dans le même temps, celle
de l’eau est multipliée par un facteur proche de
10. Par ailleurs, la vitesse d’absorption nocturne
de l’eau est proche de zéro alors que celle du
NO3- reste élevée.

Les vitesses d’absorption nocturne de NO3- au

cours de deux nycthémères successifs sont très
proches. En revanche, la vitesse d’absorption
diurne peut évoluer d’un nycthémère à l’autre : le
maximum peut être atteint plus ou moins tôt dans
l’après-midi (cf fig 3). L’amplitude de variation de
la vitesse d’absorption peut même être très rédui-
te au cours du nycthémère, conduisant à une
absence de réelle valeur maximale (fig 5).

L’évolution de la vitesse d’absorption du sous-
sytème racinaire A au cours d’une journée est
similaire à celle du sous-système racinaire B, à la
fois en direction et en intensité (cas de deux
arbres, figs 2 et 3).

CAR hétérogène au sein
d’un système racinaire

La figure 5 montre qu’un même arbre peut avoir
deux sous-systèmes racinaires qui expriment des

vitesses d’absorption de NO3- différentes, pour
une même condition d’offre d’azote (1 mM de
NO3-). La moitié des arbres étudiés ont présenté
une CAR hétérogène. Les vitesses d’absorption
mesurées lors de l’expression d’une CAR hétéro-
gène présentent les mêmes caractéristiques que
celles énoncées au paragraphe précédent (fig 6).
Cette CAR hétérogène se maintient sur plusieurs
jours, soulignant qu’il ne s’agit pas d’un phéno-
mène ponctuel (fig 6).

DISCUSSION ET CONCLUSION

La vitesse d’absorption de NO3- chez le pêcher a
été mesurée pendant plusieurs journées et à diffé-
rents stades phénologiques (de mai à octobre).
Les résultats montrent que l’absorption de NO3-
varie au cours du nycthémère dans de larges pro-
portions pour les deux concentrations en NO3-
étudiées (1 à 5 mM). Dans ces conditions expéri-
mentales, cette absorption révèle généralement
un pic d’absorption en milieu de journée et une
absorption nocturne non nulle. À notre connais-
sance, c’est la première fois que ce type de résul-
tat est mis en évidence chez un ligneux adulte.
Ces variations sont à rapprocher de celles trou-
vées chez les plantes herbacées (voir
Introduction), qui parfois sont plus complexes
comme chez la tomate (Le Bot et Kirkby, 1992) ou
chez le maïs (Pan et al, 1987), avec notamment
deux pics d’absorption, un diurne et un nocturne.

Les causes de ces variations nycthémérales
restent encore à expliquer. Plusieurs auteurs ont



montré que les variations nycthémérales de l’ab-
sorption de NO3- ne sont pas directement corré-

lées avec celles de l’absorption d’eau (Triboï-
Blondel, 1979 ; Hansen, 1980 ; Pan et al, 1987 ;
Le Bot et Kirkby, 1992 ; Andriolo, 1995). Nos
résultats (cf fig 4 et données non montrées) sont
en accord avec cette idée. Chez les plantes her-
bacées, la capacité d’assimilation du NO3- appa-
raît en relation avec la teneur en glucides des
racines (cas de l’orge, Minotti et Jackson, 1970).
De plus, la régulation de la nitrate-réductase par
la lumière est un fait couramment démontré

(Schrader et Thomas, 1981 ; Abrol et al, 1983 ;

Wallsgrove et al, 1983), mais cela s’adresse
essentiellement aux végétaux herbacées dont la
réduction du NO3- est foliaire, et donc près des
sites de photosynthèse. Dans le cas des ligneux,
chez lesquels la réduction et l’assimilation du
NO3- sont essentiellement racinaires (excepté
pour certains arbres tropicaux ou des arbres éle-
vés sur un milieu riche en NO3-), le contrôle de

· la lumière ne peut être aussi direct. Les glucides
de transport pourraient en être un relais. Ainsi,
Rufty et al (1989) ont montré que la vitesse d’ab-
sorption du NO3- était dépendante de la fournitu-
re aux racines de glucides provenant des parties



aériennes. La restriction en substrats respira-
toires (pouvant résulter d’une modulation de la
fourniture de carbone aux racines faite essentiel-

lement sous la forme de sorbitol pour les rosa-

cées ou plus généralement de saccharose pour
les autres végétaux, Loescher et al, 1990) pour-
rait alors limiter au niveau racinaire d’une part la
production d’ATP, nécessaire à l’entrée du NO3-
dans le symplasme et d’autre part la production
de squelettes carbonés, accepteurs de l’azote
réduit.

Une telle dépendance entre l’absorption de
NO3- et la fourniture aux racines de composés
carbonés provenant des parties aériennes, et
donc entre l’absorption de NO3- et l’activité pho-
tosynthétique a été trouvée chez des ligneux,
comme le coton (Radin et al, 1978) ou le pêcher
(Lee et Titus, 1993). Cependant chez ce type de
végétal, cette dépendance à très court terme (la
journée) apparaît en contradiction avec l’impor-
tance des réserves tant carbonées qu’azotées
présentes chez les végétaux pérennes (Dickson,
1989; Chapin, 1990). Cette dépendance pourrait
ne résulter que de la nature juvénile des plants
utilisés dans ces expériences, âgés de quelques
semaines à quelques mois. Ainsi l’expression
d’un métabolisme en présence de faibles
réserves carbonées et azotées (cas du stade
juvénile) pourrait se traduire par une relation
entre l’absorption de NO3- et l’activité photosyn-
thétique plus étroite qu’en présence de réserves
élevées pouvant tamponner les effets des varia-
tions du milieu (alimentation carbonées ou azo-
tées). Elle se rapprocherait en ce sens des résul-
tats trouvés chez les plantes herbacées à faibles
réserves carbonées et azotées.

Cependant les arbres utilisés dans nos expé-
riences sont au stade adulte (âgés de 3 à 5 ans),
leurs réserves carbonées représentant générale-
ment 10 à 20 % de la matière sèche (Stassen et
al, 1981 ; Oliveira et Priestley, 1988 ; Jordan et
Habib, 1996). Ainsi l’expression d’une variation
nycthémérale de la capacité d’absorption au sein
du système racinaire d’un arbre adulte conforte
l’hypothèse d’une liaison étroite entre l’absorption
de NO3- et l’assimilation du carbone. Cette

expression suggère de plus que cette liaison
pourrait être un mécanisme de base du fonction-
nement de l’arbre, se retrouvant à la fois aux
stades juvénile et adulte.

Par ailleurs, les conditions extérieures

(concentration en NO3-, température, conditions
climatiques...) dans lesquelles est placé le systè-
me racinaire biparti sont identiques pour l’en-
semble du système racinaire. Seule la variation

d’un (ou plusieurs) facteur(s) interne(s) à la plan-
te peut expliquer l’expression d’une capacité
d’absorption différente au sein du système raci-
naire pour une même offre d’azote (cf figs 5 et 6).

D’après les données bibliographiques, deux
facteurs jouent un rôle important dans la régula-
tion de l’assimilation du NO3- : le pool d’acides
aminés libres (Coopers et al, 1986 ; Ismande et
Touraine, 1994) et la disponibilité en glucides au
niveau de la racine (Jackson et al, 1976 ; Radin
et al, 1978 ; Ritchie et Dunlap, 1980). Le premier
facteur, basé sur une circulation continue d’un

pool d’acides aminés entre les parties aériennes
et les parties racinaires du végétal, concerne
essentiellement les plantes herbacées chez les-
quelles le site de réduction du NO3- est foliaire.
Chez les ligneux, le flux net d’acides aminés des
feuilles vers les racines apparaît négligeables à
la fois chez les arbres juvéniles (1 mois, Bussi,
1991) et chez l’arbre adulte (3 à 5 ans, Goutouly,
1995). Ceci rend délicat un contrôle fin de l’ab-
sorption de NO3- par les composés azotés issus
des parties aériennes au cours du cycle de
l’arbre. Le facteur explicatif qui apparaît comme
le plus simple, issu des données bibliogra-
phiques, semble donc être la disponibilité en glu-
cides au sein du système racinaire. De plus, l’ac-
tion spécifique des glucides solubles sur la régu-
lation de l’activité de la nitrate-réductase a été

mise en évidence (Cheng et al, 1992 ; Vincentz
et al, 1993 ; Lawlor, 1994). Cependant l’origine
des glucides intervenant dans l’absorption du
NO3- n’est pas encore clairement établie : s’agit-
il des glucides issus d’une activité photosynthé-
tique récente ou bien sont-ils issus des réserves
glucidiques présentes dans le végétal ?

L’hétérogénéité supposée de la disponibilité
en glucides au sein du système racinaire peut
avoir plusieurs origines. Des travaux sur des
ligneux, relatifs à des marquages au 14CO2 des

glucides foliaires (pêchers, Petrov et Manolov,
1973 ; pins, Hansen et Beck, 1990) ont mis en
évidence à l’échelle de l’arbre entier, des trajets
préférentiels d’assimilats carbonés entre cer-
taines zones aériennes (branches) et certaines
zones racinaires, via les faisceaux du phloème.
De plus la radioactivité reste localisée à une par-
tie du système racinaire et ne diffuse pas dans
les parties racinaires voisines. L’hétérogénéité de
la photosynthèse au sein de la couronne foliaire
est un phénomène connu (Marini et Marini,
1983). Une branche mieux exposée qu’une autre
lors du transvasement de l’arbre sur le dispositif
de mesures pourrait alors permettre une exporta-
tion de glucides plus importante vers une zone
racinaire. D’autres travaux sur tilleuls ou noise-



tiers (Abod et Webster, 1991 ; Lacointe et al,
1993) ont mis en évidence des stocks gluci-
diques différents en quantité et/ou en qualité
selon la nature des racines (ordre d’apparition,
âge...).

Ainsi l’hypothèse d’une dépendance entre l’ab-
sorption de NO3- et la disponibilité en glucides
suggère-t-elle qu’une hétérogénéité de la dispo-
nibilité en glucides au sein du système racinaire
puisse entraîner des variations de la capacité
d’absorption de NO3- au sein de ce système,
pour une offre d’azote donnée. Des expériences
supplémentaires sont nécessaires afin de définir
si le lien entre l’intensité de l’absorption de NO3-
et la disponibilité en glucides au niveau racinaire
existe réellement à court terme chez les ligneux,
ainsi que la nature des glucides impliqués (car-
bone des réserves ou bien carbone récemment

assimilé).
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