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Avant-propos

Pour construire leur machinerie cellulaire, en particulier leurs protéines, les plantes pré-
levent directement I'azote minéral dans le sol, sous forme de nitrate et d'ammonium, et
éventuellement fixent I'azote moléculaire de 1'air (cas des 1égumineuses). L'azote minéral
du sol est fourni généralement sous forme d'engrais nitriques ou ammonitriques. Si les
engrais azotés ont permis depuis une quarantaine d'années d'augmenter beaucoup les
rendements des cultures, les nitrates non assimilés, entrainés par les eaux de lessivage des
sols, sont responsables de la pollution des nappes phréatiques. De plus, les nitrates qui
peuvent s'accumuler dans les organes végétaux récoltables (feuvilles de laitue, d'épinard,
de tabac, tubercules de pommes de terre et racines tubérisées de carotte) sont considérés
comme un danger potentiel pour la santé humaine. Désormais 1'agriculture doit concilier
le maintien des rendements agricoles élevés et le respect de la qualité de 'environnement.
Un des moyens pour atteindre ces objectifs est d'augmenter l'efficacité d'assimilation et de
gestion de l'azote par les plantes. La sélection classique de nouvelles variétés plus perfor-
mantes a sans doute atteint ses limites. Il est nécessaire maintenant de comprendre les
mécanismes physiologiques, biochimiques, moléculaires, impliqués dans les voies d'assimi-
lation de I'azote, afin de les modifier et améliorer ainsi les performances des plantes vis-a-vis
de 'azote durant leur croissance et leur développement.

Cet ouvrage publie les principales connaissances, acquises ces vingt derniéres années
sur le métabolisme azoté, qui permettent d'envisager de nouvelles stratégies d'amélio-
ration des especes et de nouveaux itinéraires techniques de cultures de plantes d'intérét
agronomique. '

Apres un bref rappel du cycle de 1'azote, il est décrit comment le nitrate et I'ammonium
sont prélevés et assimilés par les plantes. Les mécanismes d'absorption, de transport, de
stockage et de métabolisation de ces éléments azotés minéraux sont présentés en détails.

I s’ensuit une description de la structure et de la fonction des guatre principales enzy-
mes impliquées dans la réduction des nitrates et I'assimilation de 'ammonium. Une
attention particuliere a été portée a la description des mécanismes moléculaires qui
geérent la régulation de l'expression des génes codant ces enzymes, dans des comparti-
ments tissulaires, cellulaires ou infracellulaires donnés.

Les types d'assimilation de 1'azote, qui font intervenir des associations bactéries, cham-
pignons, plantes, c'est-a-dire I'assimilation symbiotique et 1'assimilation mycorhizienne



6  ASSIMILATION DE L’AZOTE CHEZ LES PLANTES

font I'objet des chapitres suivants. Dans ces chapitres, les aspects moléculaires et
génétiques ont été trés développés ainsi que la description des mécanismes de recon-
naissance entre micro-organismes et plante hote (signaux symbiotiques).

La synthése des acides aminés, les relations entre métabolisme azoté, respiration et
photosynthése, l'effet de 1'azote sur l'orientation des flux de carbone sont présentés et
examinés 2 la lumigre des données récentes de 1a biologie.

Apres un rappel de 1a méthodologie, 1N, isotope stable de I'azote, largement utilisé pour
suivre le devenir de cet élément chez les végétaux, il est décrit comment I'azote est géré
au cours de la croissance et du développement des céréales, des plantes fourragéres et
ligneuses (arbres fruitiers). Les mécanismes de mise en réserve de 'azote dans les graines
de céréales font I'objet d'une attention particuliére. Les mécanismes de protéolyse sont
évoqués sous un aspect nouveau et original.

La derniére partie est dédiée aux aspects agronomiques et ecophys1olog1ques sans
oublier le probléme de la pollution .

_ Cet ouvrage s'adresse aux étudiants de 2° et 3° cycles universitaires et des écoles d'agro-
nomie et d'agriculture. Il pourra étre trés utile également aux professeurs de ces établis-
sements et a toutes les personnes qui doivent acquérir rapidement un minimum de
connaissance dans le domaine de 1'assimilation de I'azote chez les plantes supérieures
d'intérét agronomique.

Etant donné la complexité de l'ouvrage, n'est présenté que le métabolisme primaire de
I'azote. La synthése des métabolites secondaires (alcaloides. .. par-exemple) et des aci-
des nucléiques n'est pas abordée.

Ce livre a demandé la participation de nombreux auteurs. Pour des raisons de commo-
dité, de taille et de cofit, les chercheurs travaillant sur 1'azote n'ont pas tous été consul-
tés, qu'ils veuillent bien m'en excuser. J'ai sélectionné les équipes qui, par l'avancement
de leurs travaux, pouvaient faire facilement le point sur un chapitre donné. De plus
I'intérét agronomique porté par les chercheurs a souvent guidé mon choix.

Je voudrais exprimer toute ma gratitude et ma reconnaissance a tous les auteurs de cet
ouvrage qui ont accepté, malgré leur emploi du temps trés chargé, d'écrire un chapitre.
Je remercie également tous mes collégues qui m'ont encouragé dans cette opération, qui
m'ont conseillé et ont accepté de relire les épreuves, en particulier S. Chaillou, T.
Lamaze, A. Limami, J. Farineau, J.P. Boutin, B. Hirel, M. Cren et mesdames M.L. Tou-
raton, F. Maillier, Y. Roux et G. Cordillot qui m'ont apporté une aide précieuse a la mise
en forme de ces articles.
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Assimilation des nitrates :
aspect historique

J.-F. Morot-Gaudry

La nutrition des plantes intéresse I'nomme depuis I'antiquité. Aristote suppose que les
plantes recoivent directement du sol une « nourriture élaborée » qui leur permet de
croftre et de se développer. Au xvi° siécle, Palissy semble acquérir une notion assez
claire du role des « sels » sur la vie des végétaux, mais ses observations et ses remarques
de bon sens sont vite oubliées. Au xvi* siecle, Malpighi suggere que les feuilles jouent un
role dans la transformation des substances nutritives recues des racines. Mariotte postule
que « les principes des plantes sont des recombinaisons de principes plus simples tirés du
sol » (Carles, 1967).

A la fin du xvie siecle, Hassenfratz, Thaer, émettent la fameuse « théorie de 'humus »
selon laquelle les plantes tirent du sol les substances organiques nécessaires a leur
croissance. Les éléments minéraux de I'humus ne seraient que des impuretés sans
intérét. Ce n'est qu'en 1840 que von Liebig, utilisant les travaux de de Saussure et de
Boussingault, ruine la théorie de 'humus et établit enfin le caractére purement minéral
dé 1'alimentation des plantes. Ces travaux sont confirmés par Raulin, Sachs, Ville,
Knbp. Entre 1840 et 1870, ces chercheurs réalisent des cultures de plantes sur milieu
hydroponique artificiel et montrent le réle primordial des racines dans I'absorption de
1'azote, du phosphore, du potassium et des autres éléments minéraux (Boulaine, 1990).
11 faut attendre le début du siécle pour montrer que le nitrate peut étre réduit en nitrite et
ammonium par les extraits végétaux. En 1924, Anderson observe que la teneur en
nitrate des plantes varie en fonction des conditions de croissance. Les extraits de
pomme de terre contiendraient un « mécanisme » thermolabile capable de réduire le
nitrate en nitrite. La méme année, Eckerson observe également que des extraits de
tomate sont capables de réduire le nitrate en présence de glucides, aussi bien a la
lumiére qu'a I'obscurité, mais en absence d'oxygéne. En 1937, Nightingale présente une
revue trés compléte sur le métabolisme azoté chez les plantes. Il décrit comment est
stocké et réduit le nitrate dans les différents organes végétaux. Il montre comment les
facteurs externes (pH du milieu, éclairement, température, environnement ionique...) et
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les facteurs internes (pH cellulaire, teneurs en glucides, état de croissance et de déve-
loppement...) régulent le métabolisme azoté chez les plantes. Il présente également une
excellente analyse de la nufrition nitrique comparée a la nutrition ammoniacale. En
1943, Biirstrom complete ces approches en soulignant le role essentiel de la lumigre
dans le mécanisme de réduction du nitrate.

En 1951, Delviche utilise l'isotope lourd N de I'azote pour étudier I'assimilation du .

nitrate par des plants de tabac. C'est a partir de cette époque que sont entrepris les pre-
miers travaux d'extraction, de purification et de caractérisation de la nitrate réductase.
Evans et Nason, en 1953, confirment que le nitrite est bien un intermédiaire de 1a réduc-
tion du nitrate et que le processus de réduction est enzymatique, faisant intervenir la
nitrate réductase & pyridine nucléotide. Cette enzyme est décrite par Nicholas et Nason
en 1955. Entre les années 60-70, de nombreuses approches biochimiques menées par
exemple par I'équipe de Hageman (Hageman 1960 ; Schrader ef al. 1968) et de Losada
(Losada 1975) permettent de caractériser biochimiquement 'enzyme et de comprendre
sa régulation.

A partir de 1980, les approches immunologiques (Smarelli et Campbell 1981 ; Chérel et
al. 1985) sont le préalable nécessaire aux études moléculaires qui vont se développer. Les
premiers ARN messagers seront isolés par Crawford er al. (1986), Cheng et al. (1986),
Commere er al. (1986). Ces travaux permettront une avancée prodigieuse des connais-
sances sur la structure et la régulation de cette enzyme, présente en trés faible quantité
dans les tissus végétaux et de surcroit trés labile.
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