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La fertilisation azotée des cultures a longtemps
été fondée sur une analyse statistique de la
réponse de leur rendement a des doses
croissantes de fertilisants. Ce pronostic a conduit
a une pratique d’assurance ou I'on applique des
doses d’'azote excessives, afin de ne pas
pénaliser les rendements. Une méthode
prévisionnelle du bilan d’azote d’'une culture a été
mise au point pour corriger cette tendance, mais
elle reste trés imparfaite. Le diagnostic de I'état
de nutrition azotée d’une culture a récemment
émergé, résorbant l'incertitude liée a la variabilité
des conditions locales. Ce diagnostic, intégré
dans des algorithmes d’'aide a la décision, permet
d’effectuer les apports de fertilisants seulement
«la » et « quand » I'état nutritionnel des cultures
le nécessite. Cette précision doit permettre
d’atteindre les rendements fixés en minimisant les
impacts environnementaux.

Nitrogen fertilization of crops has long been
based on a statistical analysis of the response
of their yield to increasing doses of fertilizers.
This prognosis has led to an insurance
practice applying excessive doses of nitrogen
so as not to penalize yields. A method for
predicting the nitrogen balance of a crop has
been developed to correct this trend but
remains too highly imprecise. Diagnosis of
the nitrogen nutrition status of a crop has
recently emerged, reducing the uncertainty
linked to the variability of local conditions.
This diagnosis, integrated into decision
support algorithms, makes it possible to apply
fertilizers only “where” and “when” the
nutritional status of the crops requires it. This
precision must make it possible to achieve the
targeted vyields while minimizing the
environmental impacts.
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La fertilisation des cultures a partir de la
fabrication industrielle des engrais azotés, par
le procédé Haber-Bosch, au début du 20°
siécle, a permis une extraordinaire
progression de la production agricole. Un
doublement de la production mondiale de
denrées agricoles a été obtenu gréce a une
augmentation d’un facteur 7 de I'emploi des
engrais azotés (N) (Tilman et al., 2002). Cela
révele globalement une faible efficacité
d’utilisation de cette ressource (Cassman et
al., 2002) pourtant trés colteuse en énergie.
Du fait de cette faible efficacité, -cette
augmentation importante de la production
agricole est associée a des impacts négatifs
sur les milieux terrestres et marins, liés a une
trop grande circulation des formes réactives
résiduelles d’azote dans les écosystémes
(Stulen, 1998 ; Galloway et Cowling, 2002 ;
Beman et al., 2005 ; London, 2005). Ravier et
al. (2016) ont ainsi mis en évidence
linadéquation entre les outils d’aide a la
décision mis a la disposition des agriculteurs
par la recherche agronomique pour la gestion
de la fertilisation azotée de leurs cultures et la
maitrise des risques environnementaux qui y
sont associés.

Cette note a comme objectifs (1) de rappeler
les paradigmes qui ont fondé les principes sur
lesquels la fertilisation azotée des cultures a
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Figure 1. Représentation de la variabilité de
la réponse du rendement d’une culture a des
apports croissants d’engrais azotés. Le
rendement Y dépend de maniere asymptotique
de la dose d’apport N:. En réalité, la plante
reagit a une disponibilité totale en N (Ny) qui
est la somme de l’apport d’engrais (Ny) et la
fourniture de N par le sol (Ns). Ns étant
largement inconnu, N l’est également, ce qui
entraine  automatiquement une variation
importante et inconnue du rendement Y, qui
correspond a [’absence d’apport d’engrais.
De surcroit, le rendement potentiel Y max de la
culture n’étant guere preévisible, sa variation
engendre une grande incertitude dans la
demande en N de la culture.

été historiqguement batie, (2) de montrer en
quoi ils se sont révélés défaillants pour
etablir des pronostics permettant de guider
les agriculteurs dans leurs décisions, (3)
d’analyser les connaissances acquises sur
les processus d’auto-régulation de la
nutrition azotée des plantes et des
peuplements végétaux au niveau
physiologique et moléculaire, et, enfin, (4) de

montrer que de nouveaux paradigmes
fondés sur la connaissance de ces
processus élémentaires permettent de

proposer des méthodes de diagnostic in situ
de I'état de nutrition azotée d’'une culture et
d’en inférer des méthodes de gestion de la
fertilisation azotée des cultures en temps



réel, plus précises et plus efficaces pour
optimiser le compromis indispensable entre
production agricole et préservation de
'environnement.

1.1 L'empirisme des courbes de réponse aux
apports d’engrais

Grace aux travaux pionniers de Boussingault
(1855) et de von Liebig (1855), la nutrition
azotée des plantes et des cultures a pu étre
étudiée sur la base de la réponse du rendement
d’'une culture a des apports croissants d’engrais
azotés sous forme minérale, ammoniacale ou
nitrique. Il s’agissait alors d’enrichir le milieu
racinaire en N minéral, afin d’engendrer une
réponse de la plante en termes d’absorption,
pour satisfaire une demande en N pour
I'élaboration d’un rendement potentiel Ypay, lui-
méme déterminé par le génotype et les facteurs
non modifiables du milieu, le climat local
(rayonnement, température, bilan hydrique, etc.)
et certaines contraintes locales du sol. En effet,
les travaux de physiologie végétale avaient
clairement montré que la vitesse d’absorption du
nitrate ou de 'ammonium par la plante variait
directement comme la concentration en ces
éléments dans la solution du sol (Coic, 1956).
Une approche linéaire de type « apport
d'engrais » - «enrichissement du sol » -
« réponse de la plante » s’est donc imposée
rapidement aux agronomes. Le caractére
« fugace » des formes minérales d’azote dans le
sol, résultant des fournitures par Ila
minéralisation des matiéres organiques et des
pertes par lixiviation et par volatilisation, en plus
du prélevement par les plantes, a rapidement
été pris en compte, de maniére a faire coincider
au mieux la date des épandages d’engrais avec
la période des besoins les plus importants des
cultures pour des raisons d'efficacité et aussi

d’environnement (Coic, 1974). Le paradigme
de la fertilisation N des cultures a donc été
fondé sur I'analyse des courbes de réponse du
rendement des cultures a des apports
croissants d’engrais, grace aux outils
statistiques liés a I'expérimentation au champ,
afin d’en déduire un pronostic sur la dose
optimale d’engrais a apporter, sachant que
deux inconnues majeures devaient étre
estimées a priori : (1) la quantité de N minéral
qui serait fournie par le sol durant la période de
culture ; et (2) la demande en N de la culture
elle-méme déterminée par le niveau de
rendement qu’elle pourrait atteindre (Figure 1).
Face a la grande variabilité des courbes de
réponse et a la quasi-impossibilité de
pronostiquer, a partir delles, la dose
d'engrais requise pour un objectif de
rendement donné, les recommandations de
fertilisation N auprés des agriculteurs ont trés
souvent été excessives, en vue de
contrebalancer un risque de sous-
fertilisation. Pour les céréales a paille cela a
été d'autant plus net que la crainte d'un
excés d’apport de N provoquant une verse a
disparu, du fait des variétés a pailles courtes
et de l'utilisation des raccourcisseurs (Boiffin
et al.,, 1982). En dehors de causes plus
générales, liges aux changements
d'occupation des sols, impliquant Ile
retournement des prairies permanentes pour
étre remplacées par des cultures intensives
de mais, ce sont donc des excés de
« fertilisation d’assurance », souvent
minimes, mais répétés chaque année, qui
ont contribué aux pollutions des nappes
phréatiques observées depuis des années.
Un exces de 20 kg N/ha sur une culture de
blé ne représente qu’'un surplus de moins de
10 % de la quantité de N nécessaire pour
une production de 80 quintaux par hectare
de grains. Cependant, si 'on admet que cet
excés est entiérement lixivié par la lame
d’eau drainante, le calcul aboutit a une
teneur en nitrate de celle-ci dépassant le
seuil de potabilité de 50 mg NOs/L. Ce
simple calcul montre donc le niveau de



précision requis dans I'estimation des termes
du bilan N des cultures et la pratique de la
fertilisation. La prise de conscience de
'urgence du contréle de la qualité des eaux
impliquait donc une estimation plus fiable des
doses d’engrais recommandées.

1.2 Incertitudes de pronostic de la méthode
du bilan

Face a cette nécessité du controle de la
pollution des eaux, dont 'urgence est apparue
dés les années 1980 (Hénin, 1992), les
agronomes ont essayé de minimiser les
incertitudes liées aux courbes de réponse.
Suite aux travaux de Hébert (1969) et de
Rémy et Hébert (1977), une approche
prévisionnelle du bilan des apports, des
pertes et des besoins en N d'une culture de
blé a été mise en oceuvre. Grace a cette
approche de type « comptable » on espérait
pouvoir réduire suffisamment les incertitudes
pesant sur les termes correspondant a la
fourniture de N par le sol (Ns dans la Figure
1), sachant que les incertitudes pesant sur les
besoins en N de la culture, liées a l'incertitude
sur Ymax, pouvaient étre réduites grace a un
réglage des facteurs limitants autres que N
(structure du sol, limitation nutritionnelle P, K
etc., maladies et ravageurs), par une
meilleure conduite de la culture.

Cette méthode dite du « bilan prévisionnel »
permettait donc de calculer une dose optimale
de N a apporter a une culture donnée comme
résultat de la différence entre (1) une
demande en N de la culture fondée sur un
besoin, par exemple pour le blé de 3 kg N/100
kg de grain (Machet et al., 2017) pour un
rendement objectif Yma pronostiqué comme
accessible sur une parcelle donnée, pour
'année en cours ; (2) une fourniture de N
minéral par le sol estimée a partir d’'une
mesure de reliquat de N minéral présent dans
le profil de sol en fin d’hiver, auquel est
ajoutée une estimation de la quantité de N qui
sera minéralisé dans le sol durant le reste de

la période de culture ; (3) des pertes de N
minéral pouvant avoir lieu lors des périodes
de lixiviation, et des pertes gazeuses par
volatilisation et dénitrification.

Les prévisions pour chacun de ces postes du
bilan ont donné lieu a de nombreux travaux
des agronomes pour paramétrer des
modéles de simulation en fonction de
nombreuses autres variables du milieu (sol,
climat), mais aussi de facteurs liés a la
conduite des cultures (variétés, dates de
semis, précédents culturaux, fumures
antérieures, etc.), qui sont autant de sources
de variations pour chacun des postes du
bilan. Cet ensemble important de travaux a
donné lieu a la formulation de logiciels et
d'outils d'aide a la décision qui a été
réecemment synthétisée par Machet et al.
(2017) et qui constitue une somme de
références inédite sur la problématique de
'azote dans les agro-écosystémes.

Dés 1981, une analyse critique de la mise en
ceuvre de cette méthode avait été réalisée
dans la région de la Champagne crayeuse
(Boiffin et al., 1981 ; Meynard et al., 1981 ;
Boiffin et al., 1982), mettant en exergue la
difficulté a  établir des pronostics
suffisamment précis dans un certain nombre
de conditions, mais ne remettant pas en
cause le paradigme de base, qui est celui du
bien-fondé de I'établissement d’'un bilan. Les
recherches en agronomie ont donc consisté
a « affiner » les pronostics en faisant appel a
des modéles de prévision de plus en plus
paramétrés (Meynard et al., 1997).

Les travaux récents de Ravier et al. (2016 ;
2018) montrent que, malgré les indéniables
progrés réalisés dans les pronostics pour
I'estimation des différents postes, la méthode
du bilan peine toujours a réduire I'incertitude
de la prévision de la dose optimale en deca
d'une certaine marge d’erreur, qui reste
encore trop importante eu égard aux risques
environnementaux (Meynard et al., 2002).
De surcroit, I'exportation de cette approche
de pronostics hors des conditions ou elle a
été élaborée et paramétrée se révele difficile
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Figure 2. Dynamique de prélevement de N par des peuplements de graminées prairiales recevant
un apport de N non limitant lors d’une repousse de printemps : (a) pour une prairie de fétuque
elevee (cv Clarine) pour différentes années ; (c) pour différents cultivars de fétuque élevee (cv M77
et cv Ludelle) et de dactyle (cv Cambria et cv Lucifer) pour une méme année,; (b) et (c)
I’expression du prélevement de N en fonction de la dynamique de croissance (MS en t/ha) permet
d’établir une relation d’allométrie unique entre l’azote prélevé et la croissance en biomasse
accumulée du peuplement végetal, quelle que soit [’origine de la variation de croissance : ’année
ou le genotype (Lemaire et Salette, 1984a ; 1984b).

(Bélanger et al., 1998 ; 2001 ; Bramley et al.,
2013) méme quand elle est couplée avec des
mesures in situ d’activité microbienne dans
les sols, censées améliorer la prévision du
poste « minéralisation de N par le sol »
(Franzluebers et al.,, 2016). La difficulté a
prédire les termes du bilan de N d’'une culture
vient essentiellement du fait que les
problémes a résoudre ne sont pas ceux d’'une
analyse de stocks de N, mais bien des flux de
transformation de N d’'une forme (organique) a

'autre (minérale), entre différents
compartiments du  systéeme  sol-plante-
microbiome. Les imprécisions sur les

variations de stocks sont trop grandes pour
en déduire ces flux. Ce sont donc les
fondements méme de [Ilapproche qu'il
convient de remettre en cause.

1.3 La mise en défaut d’une approche de
type bilan

La mise en ceuvre d’'une approche de « bilan
de N minéral » impliquait un raisonnement
de la disponibilit¢ de N minéral dans le sol
pour la plante en termes de « stock » et un
cadre temporel de début et de fin de culture



pour évaluer ces variations de stocks :
« ouverture » et « fermeture » du bilan. Cela
pouvait convenir pour les cultures annuelles
comme les céréales. Dans le cadre des
couverts végetaux pérennes comme les
prairies, ce type d’approche est vite apparu
non pertinent, pour au moins deux raisons :
(1) 'absorption de N par les plantes peut se
réaliser rapidement, alors quil ny a
pratiguement pas de stock de N minéral
mesurable dans le sol, ce qui montre que la
nutrition N de la plante se réalise en « flux
tendu » et ne peut donc s’appréhender par
une simple variation de stock ; (2) établir un
bilan pour une végétation en croissance
continue tout au long de I'année n’a aucun
sens. Face a cette impossibilité, Lemaire et
Salette (1984a; 1984b) ont alors essayé
d’expliquer la variabilité des prélévements de
N dune prairie par les capacités de
croissance du peuplement végétal, que celles-
ci soient déterminées par le climat de I'année
ou par le génotype (espéce-cultivar) pour une
année donnée. Comme cela est montré
Figure 2, les différences interannuelles ou
inter-génotypiques de  dynamique de
prélevement de N par la végétation, lorsqu’un
apport non limitant d’engrais N est effectué,
sont totalement expliquées par la dynamique
d’accumulation de biomasse par le couvert
végétal. Une courbe unique de type
allométrique permet de relier la dynamique de
prélevement de N et la dynamique de
croissance en matiére séche (MS, exprimé en
tonne de matiére séche par ha) :
N=a,Ms'™ (1)

Quand on fait varier la disponibilité de N par
des apports dazote, on obtient des
dynamiques différentes de prélévement de N
en fonction de l'accumulation de biomasse
(valeurs du coefficient ar) (Figure 3).

Ainsi le coefficient ar de 'Equation 1 apparait
déterminé par le niveau de disponibilité de N
pour la plante, lui-méme dépendant du niveau
de l'apport en fertilisation f. L'expression
différentielle de I'équation 1 permet alors
d’exprimer la vitesse de prélévement de
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Figure 3. Relation dynamique entre le
prélevement d’azote (N, en kg/ha) et
["accumulation de biomasse (ici W plutot que
MS, en t/ha) d’une culture de mais soumise a
différents niveaux d’apports d’azote. Chaque
niveau d’azote (f) donne lieu a une dynamique
N=a;(MS)"" différente. A chaque date, il est
alors possible de comparer la réponse de la
culture a la quantité de N prélevée en termes
de biomasse (Plénet et Lemaire, 1999).

lazote par un peuplement végétal en
fonction de deux facteurs : (1) la disponibilité
de N dans le sol qui détermine a; et (2) la
vitesse de croissance des plantes dMS/dt:
dN:( dN ) (dMS>

dMS’ dt

dt
=(1—b)anS‘b% (2)

Cela a deux conséquences essentielles qui
invalident toute approche de type bilan :

(1) Si la vitesse de prélévement de N par la
plante, dN/df, est lié¢e a sa vitesse de
croissance, dMS/dt, cela implique que, dans
un sol donné, avec une disponibilité donnée
de N minéral (valeur de ay), une culture ayant
une capacité de croissance plus importante
gu’une autre, quelle qu’en soit la cause, le
génotype ou des conditions climatiques
favorables, aura non seulement une
demande en N plus importante, mais
également une capacité dabsorption N




accrue. Cela signifie qu’il ny a pas
d’'indépendance entre « offre » et
«demande» en N, <car Ile systéme
d’acquisition de N de la plante est en grande
partie auto-régulé. En conséquence, une
approche purement comptable de type
« bilan » ne peut en aucun cas rendre compte
de cette capacité des plantes a auto-ajuster
leur capacité d’absorption de N a leur capacité
de croissance.

Le pronostic de la méthode du bilan
prévisionnel pour évaluer le terme de la
fourniture de N par le sol, Ns dans la Figure 1,
uniqguement a partir de paramétres du « sol »,
n’est donc pas pertinent, puisque ce terme N
dépend aussi de la vitesse de croissance de
la plante. Ainsi certaines contraintes
physiques du sol, influant sur Ile
développement racinaire des plantes,
déterminent en retour I'accessibilité de I'azote
du sol pour la plante. Il devient donc difficile
d’estimer Ns uniquement par les propriétés
intrinséques du sol.

(2) La demande de la plante correspondant a
la réalisation de sa vitesse de croissance
potentielle est donc déterminée par la courbe
critique d’équation NC:aCMsl_b, telle que
représentée sur la Figure 3. On voit que la
demande marginale dN/dMS s’amortit au fur
et a mesure que la biomasse de la culture
augmente (facteur MS™®). Il s’ensuit qu’une
culture avec un potentiel de croissance plus
élevé gqu’une autre, quelles qu’en soient les
raisons (génotype ou conditions climatiques),
aura une augmentation moins que
proportionnelle de sa demande en N. Il n’est
donc pas légitime d’utiliser une constante fixe
de 3kg/100kg de grain pour estimer la
demande en N de la culture qu’il conviendrait
de satisfaire.

Ainsi on voit que [lapplication d’'un bilan
prévisionnel, ignorant la co-régulation de
l'absorption de N par la croissance de la
plante, engendre d'une part une sous-
estimation du poste « fourniture de N par le
sol» (Ns dans la Figure 1) et une
surestimation de la demande en N de la

plante. Cela conduit a une surestimation des
doses optimales d’engrais recommandées,
qui sont d’autant plus importantes que les
rendements potentiels (Ymax sur la Figure 1)
sont élevés. La sur-fertilisation générale
observée par Ravier et al. (2016) n’est donc
pas due seulement a des « prises
d’'assurance » excessives des agriculteurs
qui  maximiseraient leurs rendements
objectifs afin d’éviter le risque d’une sous-
fertilisation, mais aussi, de maniére plus
fondamentale, a la non prise en compte des
mécanismes d’auto-régulation de
l'absorption de l'azote par les plantes par
une méthode purement additive comme celle
du bilan prévisionnel.

Devienne-Barret et al. (2000) ont utilisé le
formalisme de I'Equation (2) en le couplant &
celui de I'équation de Michaelis-Menten, qui
relie la concentration en N du milieu a la
vitesse d’absorption N de la plante. Ces
auteurs ont ainsi montré qu’en intégrant ce
couplage entre la vitesse de croissance de la
plante et la vitesse de prélévement d’azote,
on pouvait bien rendre compte de la
dynamique de nutrition azotée, pour des
cultures de blé, dans une large gamme de
conditions.

Un certain nombre de résultats
agronomiques confirment cette
interdépendance entre l'offre du sol et la
demande en N de la plante. Dés les années
1980, I'utilisation du marquage isotopique "N
des engrais azotés avait montré aux
agronomes que les coefficients réels
d’utilisation des engrais (CRU) étaient
toujours inférieurs aux coefficients apparents
(CAU) (Machet et al., 1987), ce qui indiquait
déja clairement qu’il n’y avait pas additivité
entre les apports de N par I'engrais et la
fourniture de N par le sol (Jenkinson et al.,
1985). La revue récente de Recous et al.
(2019) explique bien que, en réalité, la
fourniture de N par le sol ne peut pas
s’assimiler a un stock de N disponible pour la
plante du fait du renouvellement constant
minéralisation-immobilisation par la bio-



masse microbienne du sol (concept de N turn-
over, en anglais). Ainsi une croissance plus
rapide de la plante la rend plus apte a
intercepter et détourner a son profit les flux de
N minéral résultant de ce renouvellement. |l
s’agit maintenant d’analyser par quels
mecanismes physiologiques la plante est
capable de modifier sa capacité d’absorption
de N minéral du sol en fonction de sa propre
demande.

Les organismes vivants du sol influencent la
disponibilit¢ minérale pour les racines des
plantes. Ces communautés d’organismes,
telles que le microbiote (Deveau et Martin,
2016) et la micro- et macro-faune, établissent
de multiples compétitions trophiques entre
elles. En conséquence, la composition de ces
communautés est modifiée, entrainant la
modification de la disponibilité des nutriments
pour les plantes. Ces événements se
produisent dans une zone particuliére du sol,
la rhizosphére, qui est formée et influencée
par les racines et les micro-organismes
associés. Ces équilibres déterminent Ia
disponibilité¢ des éléments minéraux de la
rhizosphére, qui, dans une boucle rétroactive,
font évoluer les équilibres trophiques des sols
(Briat et al., 2020) (Figure 4).

Une partie notable du carbone fixé par les
feuilles, par la photosynthése, est secrétée
par les racines dans la rhizosphére sous
forme de molécules organiques. Ces exsudats
racinaires représentent entre 5 a 30 % des
produits de la photosynthése, soit entre 1 et 3
tonnes de C par hectare et par an. Par
exemple, on estime qu’un hectare de mais
produisant 18 tonnes de matiére séche
aérienne allouera 7 tonnes de C aux racines,
dont 2,3 tonnes seront excrétées dans la
rhizosphére (Waligora, 2014).

Parties
aériennes

> Co )I >0Z

Photosynthese
== sucres (C)

Boucle

Protozoaires,
nématodes

Rhizospheére

Figure 4. Le carbone du gaz carbonique (CO>)
de [’atmosphere est incorporé dans des
molécules organiques (saccharides) via la
photosynthese qui se déroule dans les feuilles
des plantes. Une partie de ce carbone est
transloquée vers les racines et sécrétée
(exsudats)  dans  l’interface  sol-racine
(rhizosphere). Ce carbone organique sert de
nutriment aux microbiotes du sol, dont les
communautés participent a la minéralisation
de l’azote organique contenu dans la matiere
organique du sol (MO) ; cette derniere, en
retour, peut étre absorbée par les plantes. Ce
cycle C/N est fondé sur des équilibres
dynamiques qui reposent sur des interactions/
compétitions trophiques entre les
communautés des organismes du sol entre
elles et avec les racines des plantes. A cette
interaction directe entre les plantes et le
microbiome s’ajoute la fourniture indirecte
d’azote minéral aux plantes due a la « boucle
microbienne » qui résulte de la consommation
des organismes du microbiome par des
protozoaires et des nématodes (Briat et al.,

2020).



La grande variabilité de ces chiffres s’explique
par le fait que de nombreux éléments liés au
sol, a I'environnement, et aussi a la nature
méme de la plante, modulent les différentes
proportions de C allouées aux parties
aériennes, aux racines, et exsudées dans la
rhizosphére. Les plantes pérennes, par
exemple, investissent beaucoup plus dans
leur systéme racinaire que les plantes
annuelles et y consacrent donc plus de C.
L’environnement joue également un réle
déterminant. En cas de stress hydrique, de
compaction ou de carence nutritionnelle, les
plantes dépensent plus d’énergie dans leurs
racines et y allouent donc plus de C
(Waligora, 2014).

Ces exsudats nourrissent une importante
communauté microbienne a linterface sol-
racine le microbiote racinaire. Celui-ci
contient des micro-organismes bénéfiques,
qui aident les veégétaux dans leur acquisition
de l'eau et des minéraux. Notamment les
bactéries du microbiote et les champignons
des mycorhizes sont impliqués dans des
processus de minéralisation de N organique
(contenu dans la matiére organique du sol) en
N minéral (ammonium et nitrate), qui sera in
fine absorbé par les plantes (Figure 4).

Les plantes ont donc la capacité de changer
leur environnement racinaire et, par
conséquent, de modifier leur microbiome
(Briat et Lemaire, 2021). Indépendamment
des interactions trophiques directes entre
plantes et organismes du sol, des interactions
indirectes existent. Par exemple, des
protozoaires et des nématodes se nourrissent
des bactéries et du mycélium des mycorhizes,
et rejettent ainsi du N minéral dans le sol,
absorbable par les racines (Trap et al., 2016).
Ce mécanisme connu sous le nom de
« boucle microbienne » aboutit a la
modification de la composition des
communautés microbiennes et des flux de
nutriments minéraux du sol. Ces interactions
entre les protozoaires, les mycorhizes
arbusculaires et les racines conduisent a une
augmentation de la biomasse et a

laccumulation d’azote dans les plantes
(Plassard et al.,, 2015 ; Briat et al., 2020)
(Figure 4).

Les plantes sont donc en compétition avec
les micro-organismes du sol pour utiliser le N
minéral qu'ils produisent a partir de la
matiere organique, mais en synergie avec
eux en leur fournissant du C par les exsudats
racinaires dérivant de la photosynthése. Les
plantes pilotent ainsi a leur profit, au moins
en partie, le renouvellement minéralisation-
réorganisation de I'azote.

La capacité des plantes a ajuster leur
prélevement racinaire de N aux besoins
nutritionnels induits par la croissance est
attestée par deux types d’observations : (1) a
régime d’alimentation constant en N, les
variations de croissance induisent des
variations  similaires de la  vitesse
d’absorption de nitrate (Imsande et Touraine,
1994), et (2) des plantes soumises a des
régimes d’alimentation en N trés différents
sont capables de maintenir une méme
vitesse d’absorption de nitrate. Clément et
al. (1978) ont spectaculairement établi ce
dernier point en montrant qu’'une diminution
d'un facteur 1 000 de la concentration en
nitrate dans la solution nutritive fournie a des
plantes de ray-grass (et renouvelée en
permanence) n’entrainait a terme qu’une
diminution de moins de 20 % de I'absorption
totale de N et de la croissance. Cela illustre
clairement que la prise en compte de la
disponibilité externe en N (I'offre du sol) ne
permet pas, a elle seule, de prédire quel sera
le prélevement de ce N par les plantes.
Méme si I'activité instantanée des systémes
d’absorption de N dépend fortement de sa
concentration externe (suivant une cinétique
comparable a celle des enzymes, telle que
décrite par le formalisme de Michaelis-



Menten), les plantes modulent I'efficacité de
ces systemes pour compenser les variations
de concentration externe et maintenir la
vitesse d’absorption au niveau requis pour
alimenter la croissance.

Les processus qui permettent cette
modulation commencent a étre bien connus, y
compris au niveau le plus fin des voies
moléculaires de signalisation (Nacry et al.,
2013 ; Vidal et al., 2020). De maniére
schématique, ils correspondent a trois types
de mécanismes de régulation, qui agissent
aussi bien au niveau physiologique
(abondance et activitt des systémes
protéiques d’absorption racinaire de N) qu’au
niveau développemental (taille et architecture
du systéme racinaire). Le premier mécanisme
de régulation correspond a un contrble
systémique exercé par des signaux
spécifiques du statut nutritionnel en N de la
plante entiére. Ce contrdle vise a stimuler
'absorption de N lorsque la plante est en
situation de carence en N, ou au contraire a la
freiner en situation de satiété. Le second
mécanisme correspond aussi a un contrble
systémique, mais cette fois-ci par des signaux
induits par [lactivité photosynthétique des
parties aériennes. Ce contrdle assure la
coordination entre fixation de C par les parties
aériennes et prélevement de N par les
racines. Enfin le troisieme mécanisme est
celui de perception du nitrate lui-méme, qui
permet aux racines de déterminer ou et a
quelle concentration il est présent dans le sol.
Les deux premiers mécanismes assurent le
pilotage de I'absorption de N par la croissance
alors que le troisieme assure ce pilotage en
fonction de I'offre du sol. C’est parce que les
plantes intégrent en permanence la mise en
ceuvre de ces trois types de mécanismes qu’a
émergé le concept de co-régulation de
'absorption de N par l'offre du sol et la
croissance de la plante.

Le cadre conceptuel décrit ci-dessus est
générique dans la mesure ou les trois types
de régulation ont été observés chez toutes les
especes étudiées. Néanmoins, c’est chez la
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Figure 5. Mécanismes moléculaires assurant la
régulation de I’absorption racinaire de nitrate
chez Arabidopsis thaliana. La disponibilité
externe du nitrate est per¢ue par le
transporteur-senseur NRT1.1. La signalisation
feuilles-racines de la demande en N est
assurée par les polypeptides mobiles CEPD et
CEPDL. La signalisation feuilles-racines de
[’activitée photosynthétiqgue met en jeu le
polypeptide mobile HY5. Les polypeptides
NRTI1.1, CEPD, CEPDL et HY5 sont des
régulateurs positifs de NRT2.1, qui est une
composante majeure du systeme d’absorption
racinaire du nitrate (Fileur et al., 2001).

Racines

plante modéle Arabidopsis thaliana que la
connaissance des mécanismes physio-
logiques et moléculaires impliqués est la plus
avancée. En guise d’illustration, les
paragraphes suivants et la Figure 5
résument I'état de cette connaissance pour
le contréle du transporteur racinaire de
nitrate NRT2.1, qui constitue une
composante majeure du systeme protéique
d'absorption de nitrate chez Arabidopsis
(Filleur et al., 2001).

Le contréle systémique de NRT2.1 par le
statut N de la plante entiére fait appel a un
mécanisme de signalisation a longue
distance (racines-feuilles et feuilles-racines),
médiée par des peptides et des



polypeptides induits par la carence en N au
niveau des différents organes (Ohkubo et al.,
2017). Parmi ces polypeptides, trois
glutarédoxines (CEPD1, CEPD2 et CEPDL)
constituent les sighaux systémiques
transportés des feuilles vers les racines pour
réguler I'expression et l'activité de NRT2.1
(Ota et al., 2020). Ce module de régulation
polypeptidique intégre donc le statut
nutritionnel des différents organes, et assure
la transmission de ces informations aux
racines pour activer NRT2.1 et ainsi
compenser une carence en N subie par la
plante.

Le contréle systémique de [I'absorption
racinaire de nitrate par la photosynthése
implique vraisemblablement une composante
énergeétique, associée a la métabolisation,
dans les racines, des sucres produits par les
parties aériennes. Cependant il est
maintenant acquis qu’il implique également
une ou plusieurs  composantes de
signalisation, activées par la lumiére et les
sucres (Sakuraba et Yanagisawa, 2018).
Dans ce cas, également, le mécanisme de
signalisation met en jeu le transport des
feuilles vers les racines d'un polypeptide-
signal, qui correspond au facteur de
transcription HY5. La synthése de HY5 dans
les feuilles est stimulée par la lumiére, et le
signal agit dans les racines en induisant
I'expression de génes de la nutrition minérale,
notamment NRT2.1 (Chen et al., 2016).

En paralléle, la métabolisation des sucres
dans les racines active une voie de
signalisation au niveau du cycle des
pentoses-phosphates, dont le détail
moléculaire est encore inconnu, mais qui
aboutit également a linduction de NRT2.1
(Lejay et al., 2008).

Ces mécanismes font que I'expression et
lactivité de NRT2.1 dans les racines suivent
fidelement les variations de la photosynthése,
et permettent dexpliquer que toute
augmentation de la fixation de C dans les
parties aériennes entraine, dans les heures
qui suivent, une augmentation équivalente du

prélévement de nitrate par les racines
(Gastal et Saugier, 1989).

Le troisieme contréle, lié a la perception du
nitrate en tant que molécule-signal, est de
nature différente des deux premiers, car il n’a
pas de composante nécessairement
systémique et agit surtout localement. Cette
perception du nitrate, notamment celui qui
est présent dans le milieu extérieur, est
assurée par des capteurs spécifiques, dont
le mieux connu est NRT1.1 (Bouguyon et al.,
2015). NRT1.1 a en fait une double activité :
il est un transporteur racinaire assurant une
partie de I'absorption de nitrate, mais il joue
également un réle crucial de régulation, en
activant des voies de signalisation dans les
cellules racinaires, en réaction a la présence
du nitrate a I'extérieur de ces cellules. Or
lactivation locale de ces voies de
signalisation est indispensable a I'action des
deux autres mécanismes de régulation. Ainsi
la stimulation de NRT2.1 par les
signalisations systémiques N et C ne se
produit que dans des racines au contact du
nitrate externe. Il s’agit d’'un mécanisme
important d’adaptation a [I'hétérogénéité
spatiale de disponibilité du nitrate dans le
sol, qui assure que la stimulation des
capacités d’absorption racinaire de nitrate en
réponse a une carence en N ou a une
augmentation de la photosynthése ne se fera
que la ou le nitrate est effectivement présent
dans le sol.

Bien que surtout détaillés chez Arabidopsis
thaliana, les mécanismes de signalisation
décrits précédemment existent chez les
autres espéces. Par exemple, le module de
régulation impliquant les CEPD/CEPDL a
aussi été décrit chez les légumineuses
(Taleski et al., 2018), et la signalisation
nitrate dépendante de NRT1.1 est active
chez le riz Oryza sativa, ou NRT1.1 est un
déterminant majeur de Tlefficience de
I'utilisation de I'azote au champ (Wang et al.,
2020).

Ainsi une avancée majeure des dix derniéres
années a été la découverte que la co-



régulation de I'absorption racinaire de N par la
croissance de la plante et I'offre du sol repose
sur l'action de protéines de signalisation, qui
véhiculent (parfois a longue distance) les
informations sur le statut N de la plante, son
activité photosynthétique (les déterminants de
la croissance) et la richesse du milieu en
nitrate (I'offre du sol). C’est I'intégration de ces
informations qui permet a la plante de
prélever, la ou il est le plus abondant, le N
dont elle a besoin pour entretenir sa
croissance.

Les mécanismes moléculaires de régulation
de l'absorption d’azote par les plantes tels que
décrits précédemment  permettent de
considérer I'équation (1) comme la résultante
de lauto-ajustement du prélévement d’azote
d’'une culture en fonction de sa propre
demande et de la disponibilit¢é de N dans le
sol.

L'équation (1) peut étre transformée pour
exprimer la diminution de la teneur en N de la
plante (%N) au cours de sa croissance :

%N=" MS" (3)
10

Le coefficient 1/10 permet d’exprimer %N en
g N/100 g de biomasse alors que MS est
exprimée en tha. Dans ce cas, ar/10
représente la teneur en N de la plante lorsque
la biomasse de la culture est de 1 t/ha. Le
coefficient -b représente la diminution de la
teneur en N de la plante lorsque la biomasse
augmente : c’est le phénomeéne de dilution.

Comme le montre la Figure 6, il est alors
possible de déterminer la teneur en N critique
de la plante correspondant a la teneur en N
minimum (%N) nécessaire pour obtenir la
biomasse maximum et de définir ainsi une
courbe de dilution critique pour une espéce
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Figure 6. Détermination de la teneur en N
critique d’une culture au cours de sa
croissance. La valeur de %N, est déterminée
par lintersection (points noirs) entre la droite
simulant la réponse W = {(%N) et la verticale
représentant la valeur maximale de W
(Wmax) lorsque [’azote n’est plus limitant. La
diminution de %N. avec [’augmentation de W
permet alors de déterminer la courbe de
dilution critique de N pour le mais (Plénet et
Lemaire, 1999).

donnée :
a
%NCZ—CMS—b (4)
10

De nombreux travaux ont permis de
déterminer cette courbe critique pour un
grand nombre d’espéces : graminées
fourragéres (Lemaire et Salette, 1984a ;
1984b), luzerne (Lemaire et al., 1986), blé
Triticum aestivum (Justes et al., 1994), mais
Zea mais L. (Plénet et Lemaire, 2000), colza
Brassica napus (Colnene et al., 1998),
tournesol Helianthus annuus (Debaecke,
2012), entre autres. Une méthode d’analyse
bayesienne des données expérimentales a
été mise au point récemment pour
déterminer l'incertitude concernant
lestimation des paramétres a. et b,
permettant ainsi de faire des analyses des



interactions génotype-milieu de plus large
ampleur (Makowski et al., 2020 ; Ciampitti et
al., 2021).

Lemaire et Gastal (1997), puis Lemaire et al.
(2008) ont créé un corpus théorique justifiant
le choix d’une formulation allométrique de la
courbe de dilution critique. Il apparait que
deux processus complémentaires sont a la
base de cette dilution de N :

(1) Une relation d’allométrie entre le
compartiment métabolique MS., de la plante
(tissus impliqgués dans Ila croissance :
parenchymes photosynthétiques et tissus
méristématiques) ayant une teneur en N
(%N) élevée, et le compartiment structural
(MS)s (tissus de soutien et vaisseaux
conducteurs impliqués dans I'architecture de
la plante) ayant une teneur faible en N (%N5s)
conduisant a une diminution du rapport
MS./ MS; lorsque la plante augmente de taille
et donc de masse [MS = MS,,+MS;] selon le
modéle de Caloin et Yu (1984).

(2) Une atténuation de la teneur en N des
feuilles (%N,) au sein du couvert végétal en
relation avec le profil d’extinction de la lumiére
au fur et a mesure du développement du
couvert végétal et, donc, de 'augmentation de
biomasse de la culture conformément aux
travaux de Hirose et Werger (1987), de
Charles-Edward et al. (1987) et de Lemaire
et al. (1991). Cet effet s’ajoute a un effet
ontogénétique lié a I'age des feuilles, et est
réversible si 'on remet les feuilles a la
lumiére.

Ainsi la courbe de dilution critique, telle
qu’exprimée dans [I'équation (4), est Ia
traduction des propriétés émergentes du
couvert végétal. Celles-ci résultent des
mécanismes physiologiques sous-jacents.
Ceux-ci s’exercent au niveau moléculaire (voir
paragraphe précédent) pour ajuster la
nutrition azotée a la nutrition carbonée de
chaque plante et, donc, a sa propre capacité
de croissance. Cette courbe traduit donc a la
fois les mécanismes de régulation de
'absorption de N par les plantes, aussi bien
que les mécanismes de répartition au sein de

Concentration N
de la plante

Exces N

%N, [Concentration “critique” de N

Courbe de dilution “critique”
%N, =a, (MS)®

%N, | ion “observée” de N

Deficit N

MS, Biomasse de la

Biomasse de la culture (MS)
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Figure 7. Détermination de [’indice de
nutrition N d’une culture (INN) comme le
rapport entre la teneur en N de la plante
(%0Naey) dans une culture ayant une biomasse
donnée (MS,y) et la teneur critique en N
(%N.) correspondant a cette méme biomasse
telle que calculée par la courbe de dilution N
critique (INN = %N, / %N.). Ainsi une valeur
de INN > [ indique une nutrition N excessive
tandis qu’une valeur INN < I indique une
déficience en N (Lemaire et al., 2008).

la plante et entre les plantes au sein d’un
méme couvert végétal en relation avec la
répartition de la lumiére.

Cette courbe critique représente donc en
réalité I'état nutritionnel en N optimal de la
population de plantes individuelles
permettant de maximiser la croissance en
biomasse de la culture. A ce titre, cette
courbe peut servir de référence pour
diagnostiquer les situations ou cet état de
nutrition N serait limitant de la croissance de
la culture, ou, au contraire, serait non
limitant, voire excessif. De plus, du fait de la
prise en compte des mécanismes emboités
du tissu, de I'organe, de la plante individuelle
jusqu’a la population de plantes au sein du
couvert végétal, il est possible d’appliquer ce
diagnostic aussi bien a I'échelle de la plante
moyenne au sein d’'une culture
monospécifique qu’a celui des composantes
génotypiques d’'une population



plurispécifique ou pluri-variétale prenant en
compte les relations hiérarchiques de
compétition pour la lumiere (Louarn et al.,
2015).

Ainsi, en se référant a la courbe de dilution
critique déterminée pour I'espéce considérée,
il est possible, a chaque instant, pour une
culture donnée, de déterminer son statut de
nutrition N en calculant un indice de nutrition
N (INN) par le rapport entre la teneur en N de
la plante (%N.:) déterminée sur la culture
ayant une biomasse MS. et la teneur critique
correspondante %N, conformément au
schéma de la Figure 7.

Il devient donc possible de suivre l'état de
nutrition azotée d’'une culture en mesurant
I'évolution de son INN tout au long de son
développement, afin d’en déduire a la fois la
localisation temporelle des périodes de déficit
de nutrition azotée de la culture durant son
cycle de développement, leur durée et leur
intensité et donc d’interpréter de maniére plus
dynamique leurs conséquences sur
'élaboration des composantes du rendement
et la qualité des récoltes.

La croissance en biomasse aérienne est, par
construction, directement liée a la valeur de
'INN. Ainsi, sur les espéces fourragéres
pérennes, une relation non linéaire a été
observée, avec un plateau de production
obtenu pour un INN de 1,0 (Bélanger et al.,
1992).

Lorsque seule une partie des organes aériens
est récoltée, ce n'est pas nécessairement un
INN de 1,0 a la récolte qui conduit au
rendement maximal. Dans certains cas, un
INN inférieur a 1,0 est suffisant pour obtenir le
rendement maximal du compartiment récolté
(cas de compétition entre la croissance
végétative et celle des organes
reproducteurs). Dans d’autres cas, un INN
proche de 1,0 n'est nécessaire que sur
certaines phases du cycle de culture.

Comme le montre la Figure 8, la valeur de
'INN varie au cours du cycle (INN)) en
fonction des fluctuations de la disponibilité en
N dans le sol. Une estimation instantanée de
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Figure 8. Intégration de [’état de nutrition
azoté d’une culture (INNint) par la moyenne
pondérée des INN instantanés (INNi) mesurés
au cours de son cycle de développement pour
une durée D en nombres de jours (Lemaire et

al., 2008).

I'INN ne peut donc pas rendre compte, a elle
seule, d’'un état de nutrition moyen de la
culture tout au long de son cycle cultural. Il
est cependant possible de déterminer une
valeur intégrée de I'INN (INNi) reflétant I'état
de nutrition moyen d’'une culture au cours
d’'une période donnée de son cycle. Ainsi,
comme l'ont proposé Justes et al. (1994),
pour le blé, et Plénet et Lemaire (1999) pour
le mais, il est possible de relier directement
I'état de nutrition N d'une culture (INN)
durant sa croissance végétative, de la levée
jusqu’a la floraison, avec I'élaboration des
composantes du rendement: le nombre
d’épis et de grain par m? et le poids de 1 000
grains.

De ce fait, il a été montré, pour le blé, que
latteinte d’'un INN; de 1 a la floraison était
nécessaire pour atteindre un nombre de
grains qui soit non limitant du rendement a la
récolte, mais que des périodes précoces de
déficience modérée en N, en début de cycle
végetatif de la culture, pouvaient étre
tolérées pourvu que ce déficit de nutrition N
soit corrigé avant la floraison (Jeuffroy et
Bouchard, 1999 ; Ravier et al., 2017). Pour le



mais, le rendement maximum en grains n’est
obtenu avec certitude que lorsqu’une nutrition
légeérement excédentaire en N (INN; > 1,15) a
été atteinte a la floraison, permettant a la
culture d’avoir des réserves azotées
suffisantes, satisfaisant ainsi la demande en N
des grains en fin de cycle (Plénet et Lemaire,
1999).

Les bases théoriques sur lesquelles les
courbes critiques de dilution N sont fondées
ne sont réellement valables que pour un
peuplement végétal en croissance végétative
c'est-a-dire  lorsque  l'accumulation de
biomasse et d’'azote s’effectue par I'expansion
des organes vegétatifs, feuilles et tiges des
plantes. Lorsqu’il y a croissance d’organes de
réserves particuliers, tels les grains (cas des
céréales) ou les tubercules (cas de la pomme
de terre), impliquant des transferts de N et de
biomasse a partir des organes végétatifs, le
modéle de dilution N tel qu’il a été décrit
devient insuffisant. Cependant le méme
concept d’allométrie entre accumulation de N
et accumulation de biomasse peut étre utilisé
a I'échelle des organes récoltés. Il s’agit alors
de décrire la dynamique d’accumulation de N
dans ces organes en fonction de leur propre
capacité de croissance. La dynamique de
croissance de ces organes devient le moteur
de 'accumulation de N dont la disponibilité est
alors déterminée par (1) le recyclage des
formes de N déja présentes dans la plante ; et
(2) la fourniture de N par 'absorption racinaire
post-floraison. Dans ce cas, des courbes de
dilution N critique peuvent étre établies a
I'échelle des épis ou des grains comme pour
le blé et le mais (Zhao et al., 2020) ou a
'échelle des tubercules comme pour Ila
pomme de terre (Giletto et al.,, 2020). Il
devient alors possible, en utilisant ces
courbes, de formuler un diagnostic sur I'état
de nutrition de la culture en phase tardive en
calculant un INN « épis » ou « grain » ou bien
un INN « tubercule » renseignant sur les
conditions de nutrition N dans lesquelles ces
phases de remplissage se sont déroulées. Cet
INN « grain ou tubercule » permet, en outre,

d’interpréter des variations de qualité
(teneurs en protéines) des organes récoltés,
en complément des \variations des
rendements.

En vue de simplifier la mesure sur le terrain,
il a été montré que I'INN d’un peuplement
végétal pouvait étre évalué indirectement a
partir de la mesure de la teneur en N des
feuilles les plus éclairées du haut du couvert
végeétal (Farruggia et al., 2004 ; Ziadi et al.,
2009 ; Gastal et al., 2015). |l existe, en effet,
une trés forte corrélation entre I'INN du
couvert et la teneur en N des feuilles du
sommet de la végétation. La mesure de cette
valeur permet, ainsi, de s’affranchir de la
mesure de biomasse nécessaire au calcul de
'INN, qui est la mesure la plus contraignante
a mettre en oeuvre sur le terrain. En effet,
restant a la lumiére et étant elles-mémes
portées par les tissus de soutien des tiges,
les feuilles du haut du couvert ne sont pas
soumises au principe de dilution de N qui
s’appliqgue a l'ensemble de la biomasse
aérienne. Ce principe ouvre la porte aux
méthodes indirectes d’évaluation de I'INN
par réflectance (voir plus loin).

Comprendre le déterminisme de [efficacité
d'utilisation de N est un objectif pour
améliorer la stratégie de fertilisation, mais
aussi pour tirer parti de la variabilité
génétique et améliorer [lefficacité des
variétés. Lefficience d’utilisation de l'azote
d'une culture (NUE) est définie comme la
quantité de matiére végétale produite par
unité de N disponible dans le sol.

L'efficience d'utilisation de I'azote (EUA) est
le supplément de rendement (A4Y) obtenu sur
une culture par unité de supplément d’azote
apporté par fertilisation (AN) :

AY

EUA==1 (5)
AN,



Le terme EUA peut étre décomposé en :

(1) Une efficience de prélévement de I'azote
par la culture (EPA), qui représente
l'augmentation de prélevement d’azote de la
culture par unité dazote apporté par
fertilisation :

AN,
EPA= (6)

AN,
(2) Une efficience de transformation de
lazote prélevé par la culture en biomasse
(ETA) qui représente laugmentation de
biomasse de la culture par unité d’azote
prélevé supplémentaire :

ETA=AMS 7
AN

pr
(3) Un indice de récolte IR, qui mesure le
supplément de rendement en grain par unité
de biomasse supplémentaire de la culture :

R=-AY

AMS (®)

Ainsi :

AN
rua=ANe AMS AY

" AN, AN, AMS

(9)

Les recherches des deux dernieres décennies
ont permis de montrer que certaines variétés
modernes de blé ont une meilleure efficience
d’absorption de N (Ortiz-Monasterio et al.,
1997), essentiellement en raison de leur plus
grand potentiel de croissance, qui se traduit
par un déplacement paralléle aux courbes de
quantité de N absorbé en fonction de la
biomasse produite (Figure 3).

Indépendamment de cet effet lié au potentiel
de croissance, des différences intrinséques
d’efficience d’absorption de N, c’est-a-dire
des difféerences d’absorption a méme
biomasse produite, ont pu étre observées
pour le sorgho, comparativement au mais
(Lemaire et al., 1996), et pour le dactyle,
comparativement a la fétuque élevée
(Lemaire et Meynard, 1997). Dans les deux
cas, I'espéce la plus efficace avait la capacité
a absorber plus de N dans les milieux a
faible disponibilité¢ en N dans le sol,

comparativement a I'espéce  moins
efficiente, tandis que les deux espéces
absorbaient une quantité équivalente de N
dans les milieux a forte disponibilité. Une
variabilité intra-spécifique sur [Iefficience
d’absorption de N a notamment été mise en
évidence chez le riz (Singh et al., 1998) et
chez le blé (Le Gouis et al., 2000 ; Laperche
et al., 2007).

La variabilité génétique liée a l'efficience de
transformation (ETA) semble limitée parmi
les espéces cultivées; du moins il ne
semble pas y en avoir d’exemple bien
documenté dans la littérature. Il est
important de noter ici que, compte tenu du
phénoméne de dilution de N, plus la
biomasse produite est importante, plus elle
se réalise avec une quantité de N réduite,
ce qui conduit automatiquement a une
augmentation de I'efficience de
transformation de N. Ainsi une plante ayant
une biomasse supérieure aura une
efficience de transformation de N plus
grande gqu’une plante ayant une plus faible
biomasse. Il s’ensuit que les comparaisons
entre espéces et variétés, en termes
d’efficience de N, doivent se faire a
biomasse équivalente pour avoir un sens
(Lemaire et Ciampitti, 2020).

Enfin I'indice de récolte, exprimé en termes
de quantité de N dans les grains récoltés
par masse de grains, montre, tout comme
I'efficience de prélévement de N (EPA), une
variabilité génétique importante. Une telle
variabilitt de [lindice de récolte a été
montrée notamment chez le mais (Bertin et
Gallais, 2000 ; Ciampitti et Vyn, 2012) et
chez le blé (Desai et Bhatia, 1978 ; Charmet
et al., 2005). Toutefois, compte tenu du
phénoméne de la dilution de N, toute
augmentation du potentiel de croissance
d’une espéce implique une diminution de la
concentration en N dans la plante. Cela
induit automatiquement une diminution de la
qualité des récoltes, que celle-ci concerne
la plante entiére (fourrage) ou les grains
(teneurs en protéines).



Le diagnostic de nutrition N d’'une culture par
la détermination de son INN a tout moment de
son cycle cultural doit permettre a I'agriculteur
un contrdle spatio-temporel assez précis de la
disponibilit¢ de N dans ses sols pour ses
cultures et par la de celle des formes
réactives de N, NOs™ et NH4* dont la circulation
engendre les émissions vers I'atmosphére et
vers I'’hydrosphére, générant les pollutions de
'environnement.

Sur la Figure 9, on voit que le rendement
maximum de la culture est atteint lorsque
'INN est maintenu proche de 1, mais que
'accumulation des formes actives de N dans
le sol augmente trés rapidement lorsque I'I/NN
dépasse 1, engendrant des risques
environnementaux importants. Une
augmentation du risque environnemental
reste faible tant que la disponibilité de N sous
forme nitrate n’aboutit pas a de fortes
accumulations (courbe rouge de la Figure 9).
En revanche, le risque augmente rapidement
au fur et a mesure que cette forme de N
augmente, et il devient considérable dés que
la disponibilité de N pour la culture dépasse
sa demande. La quantification expérimentale
de cette courbe est quasiment impossible a
établir, du fait de I'extréme mobilité de cette
forme de N qui est soit (1) rapidement lixiviée,
soit (2) dénitrifiée avec émission de N et N.O,
soit (3) réorganisée par le microbiome du sol
et réincorporée au renouvellement de N du
sol, susceptible d’étre reminéralisé
ultérieurement.

Le seul fait que les coefficients apparents
d’utilisation des engrais azoté (CAU) soient de
l'ordre de 0,6-0,8 sur la plupart des cultures
montre bien que, pour satisfaire la demande
en N de la culture, il faut incorporer au sol des
surplus de N non utilisés par les plantes.
Méme si les reliquats d’azote sous forme
nitrate aprés la récolte restent faibles, rien
n’indique que des pertes par lixiviation ou par
dénitrification ne se soient pas déja produites
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Figure 9. Représentation de la réponse de la
culture a I’état nutritionnel azoté de la culture
(INN) qui devient un invariant. L’INN obtenu
par une culture est un indicateur non
seulement de la capacité qu’a la culture de
satisfaire son besoin en N, mais aussi de la
disponibilité globale de N a circuler entre les
différentes composantes du systeme sol —
plante — microbes, et, donc, des risques
environnementaux afférents. La courbe rouge
est une estimation du risque environnemental
lié au niveau de disponibilite et donc de
« circulation » de N sous forme minérale dans
le milieu. Elle est seulement indicative et sous
l’entiere responsabilité¢ des auteurs. Le
diagnostic INN de la culture est donc aussi un
diagnostic de risque environnemental qui
permet de mettre en balance les deux termes
du compromis production-environnement. La
zone en gris correspond au compromis entre
l’objectif de production et [’objectif de
protection de [’environnement.



en cours de culture, ni que des reliquats non
apparents sous forme de nitrate a la récolte
puissent ultérieurement réapparaitre dans le
sol sous cette forme et donner lieu a des
risques environnementaux potentiels accrus.
C’est bien la limite d’'une approche de type
bilan, et c’est la raison pour laquelle la courbe
des risques environnementaux que nous
avons tracée augmente bien avant que le
niveau de nutrition N de la plante soit optimum

(NNI'=1).
Ces surplus sont donc eux-mémes des
sources potentielles de risques

environnementaux accrus. La gestion de ces
risques accrus doit donc se réaliser sur
lensemble du systéme de  culture
(assolements et rotations), afin d’éviter que,

de risques seulement potentiels, ils
deviennent effectivement réels. La
détermination de [I'/INN, sur une culture

donnée ou sur un ensemble de parcelles
cultivées au sein d’un territoire, fournit donc
une métrique commune permettant de
raisonner et de piloter le compromis entre
objectif de production et objectif de qualité
environnementale.

Sur un territoire vulnérable vis-a-vis de la
qualité des eaux, un maintien de I'INN des
cultures inférieure a 0,8 peut étre un objectif
alors qu’il pourrait étre maintenu proche de
1,0 dans un autre contexte. Le diagnostic INN
peut alors avoir deux fonctions
complémentaires (1) comme outil de
décision de l'agriculteur pour le pilotage de la
fertilisation N de chacune de ses parcelles ;
(2) comme outil de contrble et de surveillance
a I'échelle territoriale, pour la gestion de la
qualité des eaux par exemple. La possibilité
de détermination de I'INN par télédétection
ouvre la voie a des applications agronomiques
assez vastes.

La méthode du bilan reste a ce jour une

méthode largement pratiquée en France,
grace au logiciel qui a été adapté sur ce
principe (Azofert et al.,, 2007). Toutefois,
comme indiqué plus haut, les courbes de
dilution constituent I'outil conceptuel le plus
adapté pour caractériser I'état de nutrition N
d'une culture et quantifier les dynamiques
d'état azoté permettant d’atteindre des
objectifs de rendement et de préservation
des milieux. Son utilisation concréte pour
piloter la fertilisation N sur le terrain
nécessite den dériver des outils plus
directement opérationnels.

Les concepts de base s’appliquant a la co-
régulation de [l'absorption de N par la
concentration de N minéral disponible dans
le sol et par la capacité de croissance
propre de la culture ont été élaborés a partir
de [l'étude des peuplements végétaux
pérennes. lls ont ensuite été vérifiés et
appliqués a une large gamme d’espéces
annuelles cultivées. Les bases
physiologiques qui sous-tendent ces
régulations ont maintenant été identifiées au
niveau génétique, ce qui donne une assise
incontestable a la nouvelle approche du
diagnostic de nutrition azotée des cultures.
Il reste a traduire ces concepts en outils
opérationnels intégrables dans les modéles
d’aide a la décision pour la fertilisation des
différentes cultures.

Les outils opérationnels apparus a ce jour
cherchent généralement a réduire la plage
d’incertitudes liées au climat et a la fourniture
en N du sol, importante au départ du cycle
de la culture, en évaluant I'’état de nutrition N
en cours de cycle. Partant d’'une fertilisation
réduite en début de cycle, souvent suffisante
durant cette phase, car les besoins des
cultures sont alors faibles, les mesures d’état
de nutrition azotée en cours de cycle
permettent d’évaluer I'opportunité d’apports
complémentaires, si besoin au vu de I'état de
la culture et des objectifs de rendement en
quantité et en qualité.

Plusieurs outils indicateurs de terrain
permettant d’obtenir des approximations de



'INN ont été évalués au cours des derniéres
années. Le chlorophylle-métre est fondé sur le
principe de [lestimation de la teneur en
chlorophylles a partir de la mesure de
'absorbance de la feuille dans le rouge et le
proche infra-rouge (Matsunaka et al., 1997).
La teneur en chlorophylles est elle-méme
corrélée a la teneur en N des feuilles
(Piekelek et Fox, 1992). Toutefois cette
corrélation est en partie variable, selon la
structure et la composition des feuilles, de
sorte qu’elle peut varier entre espéces et
variétés, et doit étre calée sur des variétés de
référence (Ziadi et al, 2010 ; Ravier et al.,
2017). Lutilisation de difféerents types de
capteurs de réflectance dans le visible et
l'infra-rouge, notamment les caméras hyper-
spectrales, s’est largement développée ces
derniéres années et va continuer a se
développer dans I'avenir proche
(approximations de I'INN-détection,
télédétection). 1l peut s’agir de capteurs
embarqués sur des tracteurs, sur des drones
ou dans des satellites. La résolution spectrale
et, pour les satellites, la résolution au sol et la
fréquence de passage, sont en constante
amélioration. Ces différents types de
capteurs, au sol ou déportés, devraient, a
bréve échéance, apporter des informations
précieuses aux agriculteurs et au conselil
agricole, pour suivre la dynamique d’état de
nutrition N et ajuster plus précisément la
fertilisation N en cours de culture, a l'instar par
exemple de lapproche innovante proposée

par Ravier et al. (2020), qui dépasse
complétement 'approche du bilan
prévisionnel. Il y a la un réel potentiel de

développement technique et agronomique qui
devrait permettre a terme de proposer de
véritables outils de pilotage de la fertilisation
azotée des cultures, tant au niveau spatial (ou
et combien apporter ?) qu’au niveau temporel
(quand ?). La mise au point de ces outils, leur
utilisation aux différentes échelles d’espace et
de temps pour la gestion de la nutrition N et la
fertilisation dans les systémes de -culture
demanderait une note spécifique et ne

peuvent pas étre traités dans le cadre de
cette note, qui avait comme ambition de
poser les bases biologiques, physiologiques
et agronomiques qui en permettront le
développement.

Concernant l'efficience d’utilisation de N par
les cultures, les relations de dilution ont
permis d’analyser les sources de variabilité
génétique sur un certain nombre d’espéces
cultivées. Ces pistes génétiques avérées
devraient étre valorisées dans les prochaines
années. C’est bien la combinaison des
progrés génétiques et des progrés dans la
gestion de la fertilisation N qui est a méme
de répondre aux défis actuels et futurs
d’alimentation et de respect de
I'environnement.

Le contexte actuel du changement climatique
et limpérieuse nécessité de réduire les
impacts environnementaux des systémes
agricoles, tout en conservant leur capacité
de production alimentaire, augmente encore
la nécessité et l'urgence de changer de
paradigme pour gérer la fertilisation des
cultures.
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