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I/ LE MILIEU NUTRITIF:

1/ Généralités:

La nutrition végétale peut se définir comme l'ensemble des relations entre la plante et les corps chimiques, en son sein et à ses interfaces avec le milieu extérieur. La nature et le devenir des corps en jeu permettent de distinguer:


1/ La nutrition hydrique- son trait dominant est le fait que l'eau, pénétrant essentiellement par les racines, est en règle générale rejetée dans l'atmosphère, par la transpiration des organes aériens en quantités de très loin supérieurs à celles qui restent présentent dans le végétal à titre permanent. C'est par dessus tout, une nutrition de transit.


2/ La nutrition carbonée. (Photosynthèse)


3/ La nutrition minérale. Elle concerne tous les éléments chimiques autres que C, O et H et se caractérise par une incorporation plus ou moins complète de ces corps à la substance du végétal: tant que celui-ci reste vivant, des sorties peuvent exister mais elles restent faibles par rapport aux entrées.


Le sol constitue pour la plante le milieu nutritif où elle puise tous les éléments chimiques nécessaires à sa croissance à l'exception du carbone. Elle absorbe, grâce à ses racines les éléments facilement mobilisables qui s'y trouvent: les éléments assimilables.


Dans le sol, les éléments minéraux se rencontrent sous plusieurs formes:


- Sous forme combinée: ils sont présents dans des composés minéraux ou                           organiques.


- Sous forme adsorbée: les éléments sont retenus à la surface de nombreux                          constituants généralement de petite taille (argiles, colloïdes humiques..etc).


- Sous forme libre: ils sont à l'état d'ions, de molécules ou de chélates dans l'eau                    du sol.

L'ensemble des éléments minéraux présents sous une forme, quelle que soit leur nature constitue une phase. On distingue quatre phases:


- Une phase combinée minérale comprenant tous les composés minéraux.


- Une phase combinée organique regroupant l'ensemble des constituants organiques.


- Une phase adsorbée représentant tous les éléments retenus temporairement à la surface de certains constituants.


- Une phase dissoute correspondant aux éléments en solution.


Un même élément chimique est pratiquement présent simultanément dans les quatre phases.


L'eau du sol, au contact de toutes les particules, met les différentes phases en relation. L'eau du sol est désignée comme la "solution du sol".


Entre les différentes phases et la solution du sol des phénomènes de nature chimique, physico-chimique et biologique se produisent. Il se manifeste par les réactions suivantes:


- Des réactions de dissolution et de précipitation entre la phase combinée minérale et la phase dissoute (quelques composés organiques sont également solubles).


- Des réactions d'adsorption et de désorption entre la phase adsorbée et la phase dissoute.


- Des réactions de minéralisation et d'organisation microbienne ainsi que des réactions d'humification entre la phase organique et la phase dissoute.


Les deux premiers types de réactions intéressent des ions minéraux comme K+, Ca++, Mg++...etc. Les réactions du troisième type concernent particulièrement des éléments chimiques comme le carbone, l'azote, le soufre et le phosphore, essentiellement présents dans le sol à l'état de combinaisons organiques.


La dissolution, la désorption et la minéralisation se traduisent par une libération d'éléments qui contribue à enrichir la solution du sol. Au contraire la précipitation, l'adsorption et l'organisation ou l'humification provoquent une immobilisation temporaire d'éléments chimiques et entraînent l'appauvrissement de la solution du sol.
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La solution du sol est le véritable milieu nutritif pour les plantes mais elle ne doit pas être considérée indépendamment des autres phases.
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2/ Les phénomènes physico-chimiques:



a/ Les phénomènes d'échanges et d'adsorption:

Le phénomène d'adsorption correspond à la rétention de substances, sans réaction chimique, à la surface d'un constituant solide: l'adsorbant en contact avec une phase liquide. L'adsorption est une fixation temporaire. La libération de la substance retenue ou désorption constitue le phénomène inverse. Les substances chimiques sont retenues sous forme de molécules ou d'ions. Lorsqu'un adsorbant, ayant fixé des molécules ou des ions, est mis en présence d'une solution renfermant des éléments de nature différente, un "échange" se produit. Les éléments préexistants sont en partie remplacés par ceux de la solution: ils sont donc échangés. Au bout d'un certain temps, l'adsorbant comme la solution renferment tous les types d'éléments et les quantités demeurent inchangées. Leur distribution dans chacune des phases caractérise l'équilibre qui s'est instauré.


Les constituants du sol qui sont doués de propriétés adsorbantes et qui présentent une charge électrique sont:
· Les minéraux argileux.

· Les oxydes et les hydroxydes.

· Les colloïdes humiques.

On peut distinguer deux types d'adsorption:


- L'adsorption ionique, de nature électrostatique, elle concerne les cations et les anions.


- L'adsorption moléculaire, les molécules sont adsorbées bien que ne présentent pas de charges électriques.

Les cations s'échangent à égalité de charge électrique: un cation bivalent comme Ca++ est  remplacé par le cation bivalent Mg++ ou par deux cations monovalents: K+, Na+, NH eq \O(). Mais le pouvoir adsorbant du sol ne s'exerce pas de manière identique vis-à-vis de tous les cations, une affinité spécifique existe. Les cations les plus fortement retenus sont difficiles à adsorber.


La force de rétention d'un cation est d'autant plus élevée que sa taille est faible et sa charge élevée. Par exemple le Na+ est beaucoup moins fortement retenu que le K+ de même charge mais moins hydraté.


L'adsorption et l'échange des anions sont moins bien connus que pour les cations. Ils ont surtout été étudiés pour les ions phosphates et sulfates.


La rétention des anions s'explique par l'existence d'une liaison de type ionique (type A) ou l'intervention d'un cation polyvalent (type B).


La capacité d'échange anionique (C.E.A) est toujours assez faible (1 à 5 meq/100 g.). Tous les anions sont théoriquement adsorbables. Certains, comme Cl-, NO eq \O() sont tellement faiblement retenus qu'ils sont considérés comme restant libres. Seuls les ions phosphates, les sulfates et quelques anions organiques (oxalique, citrique) sont échangeables.
[image: image12.bmp]


b/ Les phénomènes de dissolution:

Les composés solides présents ou introduits dans le sol (carbonates, phosphates, etc..) au contact de l'eau se dissolvent. La dissolution correspond au passage des éléments constitutifs d'un composé de l'état solide à l'état solvaté. Les composés solides du sol sont solubilisables sous l'effet de l'eau de pluie et surtout sous l'effet des racines elles-mêmes qui émettent des ions H+. Comme particules du sol on peut citer le calcaire qui peut être solubilisé sous forme de Bicarbonate de Calcium: 
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2 CaCO3 + 2 H+                  Ca(HCO3)2 + Ca2+
Le phosphate tricalcique lui aussi solubilisable par la pluie en phosphate dicalcique et monocalcique: 
Ca3(PO4)2 + 2H+                     2 Ca(HPO4) + Ca2+.

2 Ca (HPO4) + 2H+                         Ca(H2PO4)2 + Ca2+
3/ Les phénomènes biologiques: 


Les actions microbiennes sont nombreuses, elles peuvent être regroupées en quelques rubriques:


- la transformation des matières organiques et des substrats minéraux.


- la biosynthèse de l'humus.


- des actions spécifiques comme la fixation biologique de l'Azote et la transformation des           produits azotés.


Les processus de dégradation des composés azotés comportent trois étapes:



- la protéolyse proprement dite aboutissant à la libération d'acides aminés ou de              bases puriques.



- l'ammonification: NH2-RCH-COOH + H2O               R-CH2OH + CO2 + NH3


- la nitrification: La nitrification est opérée par des bactéries qui utilisent l'énergie provenant de l'oxydation de l'ammoniac en nitrite, puis des nitrites en nitrates.




NH eq \O() + 3/2 O2 --------> NO eq \O() + H3O+ + 63,8 KCal (NITRITATION)




NO eq \O()  + 1/2 O2 --------> NO eq \O() + 17,5 KCal (NITRATATION)

 En milieu pauvre en oxygène, certains microorganismes appartenant aux genres Bacillus et Pseudomonas sont capables de réduire les composés oxygénés de l'azote jusqu'à la formation de produits gazeux (oxyde nitreux, azote moléculaire): c'est la dénitrification.


NO eq \O() -------> NO eq \O() --------> NO -------> N2O --------> N2
II/ Le besoin interne en éléments nutritifs et les facteurs qui influencent leur                    composition:


1/ Le besoin interne et l'état nutritionnel:

Les éléments nutritifs sont essentiellement absorbés par les racines; une absorption par les parties aériennes est cependant possible. Les éléments prélevés proviennent de la solution du sol. Les substances minérales peuvent être absorbées et mobilisées par deux types de transports: le transport passif qui consiste en une simple diffusion et le transport actif.


La courbe de production de matière en fonction de la teneur en éléments minéraux, permet de distinguer plusieurs états nutritionnels:

- L'état de carence: Lorsqu'un élément indispensable est présent dans la plante en quantité très insuffisante, des désordres nutritionnels se produisent, la plante est en état de carence, maladie physiologique généralement accompagnée d'une symptomatologie caractéristique de l'élément en cause.

- L'état de déficience: teneur et production croissent simultanément jusqu'à un niveau critique où cesse toute activité bénéfique. Carence et déficience sont synonymes pour certains auteurs, tandisque d'autres réservent la seconde dénomination (ou celle de "carence occulte") aux cas moins accentués, affectant la croissance ou le rendement sans symptômes visibles.

- L'état de " Consommation de luxe": la teneur en éléments minéraux augmente sans provoquer d'effet bénéfique sur la croissance. 

- L'état de toxicité: au delà d'une certaine accumulation la toxicité apparaît.


Les éléments minéraux interviennent chez les végétaux: 



- soit en entrant dans la constitution des composants de la matière vivante (C, H,            O, N, S, P, Fe, Mg..); éléments "plastique".



- soit qu'ils agissent à l'état de sel (CO eq \O(), PO eq \O(), NO eq \O()) dans les phénomènes                          d'osmose, turgescence, de maintient de pH.



- soit encore qu'ils jouent le rôle de catalyseurs (Fe, Cu, Mo, Mn, B..) au niveau             de nombreuses réactions enzymatiques.


Plusieurs critères de classification des éléments minéraux peuvent être utilisés. Selon leur degré de nécessité, quatre groupes d'éléments peuvent être distingués:


- Les éléments indispensables comme: N, P, Ca, Mg, K, S, Fe, Mn, Zn, Cu, B.


- Les éléments utiles: Leur présence est bénéfique chez certaines espèces végétales. Ils sont surtout utiles à l'homme et aux animaux (ex: F, Co, I...etc.).


- Les éléments inutiles: présents chez les végétaux, ils n'exercent aucune action reconnue bénéfique, ni aucun effet défavorable (ex: Si).


- Les éléments toxiques: ils occasionnent un effet dépressif.


N'importe quel élément utile, inutile ou indispensable devient toxique lorsqu'il est absorbé en très grande quantité par rapport à la normale.


D'un point de vue agronomique, la classification la plus usuelle est basée sur l'importance quantitative et le rôle des éléments minéraux. On distingue:


- Les éléments majeurs: N, P, K


- Les éléments secondaires: Ca, Mg, S


- Les oligoéléments: Fe, Mn, Zn, Cu, B, Mo.


2/ Les facteurs qui influencent la composition minérale:


a/ Influence de l'espèce:

La pénétration des éléments à travers les membranes cellulaires, au niveau de la racine, est, pour certains éléments, considérés comme un phénomène passif. Dans le cas du calcium, SALSAC (1980) a mis en évidence, dans le cas de racines excisées, que l'absorption est largement indépendante du métabolisme cellulaire et elle augmente en fonction des concentrations du milieu extérieur. Mais SALSAC remarque aussi que l'accumulation de Ca++ est plus importante dans les racines des plantes calcifuges, qui peuvent charger leurs compartiments cellulaires internes, alors que les plantes calcicoles perdent, en milieu acide, les ions Ca++ qui contrôlent la perméabilité du plasmalemme. Il y a donc une influence du patrimoine génétique de la plante qui fait que deux plantules d'espèces différentes, poussant sur une même solution nutritive ou même sol, n'auront, au bout d'un certain temps, pas la même composition. Les éléments présents dans la plante, à un instant donné, résultent d'une différence entre des absorptions et des exsudations, au niveau des racines. Ce bilan varie avec les espèces.



b/ Influence de l'âge de l'organe:

L'âge physiologique des tissus est probablement le facteur le plus important qui influence la composition minérale d'une espèce donnée. Le contenu en éléments minéraux, et en fonction de l'âge varie aussi selon l'espèce et selon l'élément minéral en question.


La composition minérale de chaque organe ou tissu change durant son développement sous l'influence de plusieurs facteurs. Plusieurs auteurs ont démontré que les concentrations de N, P et K diminuent toujours avec l'âge, contrairement aux autres éléments comme le Ca et le Mg qui augmentent leurs concentrations. Le comportement des microéléments dépend de l'espèce végétale considérée. Pour les plantes pluriannuelles le Fe et le Mn augmentent de concentrations avec le temps, tandisque la concentration du Zn reste constante. 


c/ Influence des interactions ioniques:

Il existe entre les éléments minéraux des interactions qui font que l'action d'un élément est modifiée par la présence d'un autre.


Au niveau de l'absorption radiculaire, il est généralement admis que la présence de certains ions gêne l'absorption d'autres ions. Quelques exemples d'antagonisme peuvent être mentionné comme le cas de K/Ca, K/Mg et Fe/Mn (le Calcium diminue la perméabilité des membranes biologiques et par conséquent gêne l'absorption de la plupart des ions comme le K, Mg et Fe). La présence de l'Azote dans le sol en forme de NH4+ et en grandes quantités limite l'absorption de certains cations. L'antagonisme peu être dû dans certains cas à la précipitation des éléments minéraux comme le cas par exemple de la précipitation du Zinc et du Fer induite par un excès d'ions PO43- dans la rhizosphère. Une concentration très élevée d'Azote dans le sol peut provoquer une déficience en Zinc dans les tissus. Cette diminution de Zn est due a une rétention de cet élément par des molécules protéiques dans les racines.


Des interactions positives peuvent aussi avoir lieu entre les éléments minéraux c'est la synergie. Exemple de cette interaction est celui de la réduction des nitrates en ammoniaque exigeant successivement Mo et Mn, le premier ne stimule la croissance que si le second est présent, et vice-versa. De même, N et P étant tous deux essentiels à la formation des acides nucléiques et des phosphoprotéines.


Ces phénomènes peuvent aussi exister à certains niveaux du métabolisme. Deux ions peuvent être antagonistes pour leur pénétration dans le végétal puis synergiques dans leur action métabolique, ou vice-versa; ils peuvent être interactifs dans un cas et neutre dans l'autre. 


d/ Influence de l'importance de la charge en fruits:

Chez les arbres fruitiers la composition minérale des feuilles est influencée par l'importance de la récolte. Chez le pommier par exemple il a été démontré que les années avec fruits s'accompagnent d'une baisse de la teneur en potassium, et d'une élévation des taux de calcium et de magnésium des feuilles. Donc les concentrations des éléments nutritifs dans les tissus des feuilles des arbres sont fortement influencées par le développement des fruits. Une diminution du taux de K foliaire lors du développement des oranges par exemple est due principalement à la migration du K vers le fruit probablement parce que celui-ci a besoin de concentration élevée de K. En effet une chute d'oranges a été observée quand la teneur foliaire en K a été inférieure à 0,8% de la matière sèche. Pour les oranger par exemple et d'une façon générale les concentrations de N et de P sont plus basses dans les feuilles proches aux fruits que dans les autres feuilles. Ceci est due probablement a que les fruits entrent en compétition avec les feuilles envers les éléments nutritifs disponibles.



e/ Influence des conditions climatiques:

L'irrégularité plus ou moins grande des conditions climatiques entraîne des fluctuations annuelles parfois considérables sur la nutrition des plantes. Chez le Pêcher et le Poirier, par exemple, les taux d'Azote, de Calcium et de Magnésium peuvent varier de 10 à 30% et ceux de Potassium de 80%.


L'influence des conditions de l'année est également mise en évidence sur Pommier et Poirier où l'on trouve, pour une année, des teneurs hautes ou basses en un élément déterminé. Sur d'autres plantes, en année sèche l'absorption du potassium par les racines est rendue plus difficile, alors que la situation s'inverse en année humide. 


f/ Influence du sol sur la nutrition minérale:

Les déficiences en certains éléments dans la plante, peuvent être en relation directe avec leur disponibilité dans le sol. Comme tout le monde le sait, c'est par l'intermédiaire des racines que s'établissent les relations entre la plante et le sol, ainsi les racines jouent elles un rôle essentiel dans l'alimentation en eau et en élément minéraux des plantes. Encore faut-il qu'elles soient en mesure de remplir leurs fonctions. Cette possibilité dépend en effet des propriétés du milieu: conditions physico-chimiques du sol, température et régime hydrique qui vont conditionner le développement et l'absorption racinaires, mais aussi la disponibilité plus ou moins grande des divers éléments minéraux, et de l'état sanitaire des racines. 


En ce qui concerne les conditions physico-chimiques; la perméabilité et l'aération du sol  sont deux qualités de base à rechercher pour obtenir une bonne croissance, un fonctionnement satisfaisant des racines, ainsi qu'une répartition convenable de celle-ci en largeur et en profondeur. En fin le pH du sol exerce également une influence sur la disponibilité,  l'assimilation des éléments minéraux et la composition minérale de la plante. Par exemple, une acidité trop accusée risque d'entraîner des carences (ex: Molybdène) ou la libération excessive dans le sol de certains éléments comme le Manganèse ou l'Aluminium (pH<5) engendrant des phénomènes de toxicité tels que brûlures sur feuilles ou nécroses foliaires. A l'inverse, un pH trop alcalin peut engendrer des carences en certains éléments minéraux tels que le Manganèse ou le Fer.


Le deuxième facteur du milieu qui peut affecter directement le processus d'absorption c'est la température du sol. Diverses observations suggèrent qu'il existe une relation générale entre la température au niveau des racines et la teneur en éléments minéraux des tissus. On a enregistré sur des plantes très variées une augmentation de la concentration des feuilles en Azote minéral ou en phosphore quand croît la température au niveau des racines. D'après Cornillon qui a étudié ces problèmes," la plupart des espèces réagissent à une élévation de la température par une élévation parallèle de la teneur en éléments minéraux, jusqu'a un maximum atteint à une température variable selon l'espèce et l'élément".


Le troisième facteur du milieu c'est le régime hydrique: une humidité optimale constante est essentielle. Une déficience ou un excès, tant au niveau des quantités d'eau disponibles que de la qualité de celle-ci, affectent le fonctionnement des racines et l'alimentation minérale de la plante. 

III/ Les rôles des principaux éléments minéraux:

1/ Azote:

La teneur en azote varie le plus souvent entre 1 et 5% de la matière sèche. En général l'absorption d'azote sous forme d'ion nitrique (NO eq \O()) est la plus dominante. Pourtant cet ion ne remplit aucune fonction dans les plantes, à part l'exercice d'une certaine toxicité (moins forte que celle de l'ammoniaque), sinon d'être réduit en ion nitreux NO eq \O() puis en ammoniaque NH3. Cette réduction s'opère soit dans les racines, soit dans les feuilles, le partage entre les deux possibilités (auxquelles s'en ajoute parfois une troisième: réduction dans la tige) étant variable selon les espèces: tout dans la racine chez le pommier, tout dans les feuilles chez la tomate, moitié-moitié chez le blé. On peut prétendre que l'azote est le plus indispensable des éléments minéraux, car sa présence est essentielle dans les deux fractions fondamentales de la matière vivante:


- les protéines, dont est formées toute la "machinerie" de l'usine végétale. Une protéine est une chaîne d'acides aminés, c'est-à-dire de maillons hydrocarbonés contenant chacun obligatoirement au moins un atome d'azote. Les protéines constituent la trame des structures subcellulaires nécessaires à la mise en contact des corps qui doivent réagir entre eux (feuillets du chloroplaste, crêtes des mitochondries, fibrilles du cytoplasme...), et la grosse masse des enzymes qui assurent la réalisation des réactions biochimiques in vivo.


- les acides nucléiques, moules de fabrication de cette machinerie: ils déterminent le choix, le nombre et l'ordre d'assemblage des acides aminés, qui sont la "carte d'identité" de la protéine (code génétique). Cela explique qu'il y ait le plus souvent, tant que l'azote reste peu ou trop limitant, une relation directe, quasi-mathématique, entre les disponibilités azotées et la croissance ou le rendement. Selon MENGEL et KIRKBY (1978), l'azote d'une plante se répartit en moyenne pour environ 80% dans les protéines, 10% dans les acides nucléiques, 5% dans les acides aminés solubles et 5% dans les autres composés. Autre fraction d'azote est celle des bases azotées: purines et pyrimidines. Elles ont pour rôles principaux de s'associer à des glucides pour former des nucléosides qui, par adjonction d'ions phosphoriques, forment les nucléotides. Elles donnent également naissance au groupe de la caféine, et à l'importance famille des cytokinines. Des amines diverses, les alcaloïdes, les porphyrines (ex: la chlorophylle), de nombreuses vitamines et autres cofacteurs sont également biosynthétisés à partir d'acides aminés. 


2/ Phosphore:

Les teneurs les plus fréquentes se situent entre 0,1 et 0,5% de la matière sèche. Le phosphore est normalement absorbé sous la forme d'ion orthophosphorique di-hydrogéné monoacide (une seule des trois fonctions acides libérée: H2PO eq \O()), exceptionnellement sous la forme diacide (HPO eq \O()), en principe jamais sous la forme triacide PO eq \O().


Une première fonction essentielle de l'ion orthophosphorique , éminemment plastique, est de s'associer à un nucléoside (réunion d'une base et d'un sucre) pour donner naissance à un nucléotide. Comme les acides aminés, les nucléotides, divers de par la diversité des sucres et des bases azotées, sont individuellement solubles et peuvent s'accrocher les uns aux autres pour former des chaînons courts encore solubles, puis de longues chaînes insolubles. 


Les acides ribo-nucléiques ou ARN, et les acides désoxy-ribo-nucléiques ou ADN (Acides nucléiques), sont ces chaînes qui conservent le message génétique, assurent sa mise en oeuvre et sa réplication. 


De nombreuses réactions biochimiques, enzymatiques, exigent pour se dérouler in vivo la fourniture de potentiel réducteur sous une forme appropriée, qui est presque toujours l'apanage de nucléotides plus ou moins spécifiques. Ceux-ci sont donc des co-enzymes. Les plus communs sont les formes réduites du nicotinamide-dinucléotide (NAD), anciennement appelé diphosphopyridine-nucléotide (DPN), et du nicotinamide-dinucléotide-phosphate (NADP) appelé triphosphopyridine-nucléotide (TPN); on désigne par NADH2 et NADPH2 leurs formes réduites, capables de céder de l'hydrogène. La présence de phosphore dans divers autres coenzymes et vitamines relève du même genre de fonction. 


Quelques nucléotides jouissent d'une propriété équivalente, dans le domaine énergétique sensu stricto, à celle que possèdent le NAD et le NADP dans le domaine oxydo-réducteur: eux seuls peuvent apporter à certaines réactions enzymatiques l'énergie exigée par elles. C'est le cas essentiellement de la série de l'adénosine-monophosphate (AMP), de quelques autres aussi. Cette propriété résulte de la quantité considérable d'énergie, facilement libérable par hydrolyse, que requièrent d'autres molécules d'acide phosphorique pour s'adjoindre à la suite de la première, donnant des nucléotides di- et tri-phosphorylés (adénosine-diphosphate ou ADP, adénosine-triphosphate ou ATP).


Le phosphore entre en combinaison avec plusieurs familles notables de corps biochimiques:


- il s'associe avec des protéines pour former des phospho-protéines


- avec des lipides il forme des phospho-lipides, dont les phosphatides. Certains jouent un rôle extrêmement important dans toutes les membranes, y compris celles des organites sub-cellulaires, de par leurs pôles hydrophobes. D'autres assurent la cohésion entre protéines (hydrophiles) et des corps hydrophobes comme la chlorophylle.


- les phytines sont des substances de réserve carbonée riches à la fois en Ca, Mg et P, intéressantes surtout pour ce dernier.


3/ Soufre:

Malgré ses taux dans la matière vivante très analogues à ceux du phosphore, le soufre a longtemps fait figure de parent pauvre à côté du traditionnel trio NPK, pour deux motifs:

- approvisionnement spontané souvent suffisant (S de la matière organique du sol, engrais sulfatés, S atmosphérique).

- rôles moins voyants dans la constitution et le fonctionnement de l'usine végétale.


Le soufre entre dans des molécules relativement peu nombreuses au sein de la matière vivante, mais certaines sont très importantes, essentiellement en tant que système d'oxydo-réduction nécessaires à diverses réactions. Dans ce cas, il s'agit de la transformation réversible de deux radicaux sulfydriles (forme réduite) en un pont disulfure (forme oxydée):


R-SH + 1/2 O2                      R-S-S-R´ + H2O


Les acides aminés soufrés sont au nombre de trois: la cystéine (sulfydrile), la cystine (disulfure: 2 cystéine) et la méthionine. S'y ajoute un tripeptide (chaînon de trois acides aminés): le glutathion, avec forme à deux -SH et forme -S-S-.


Ces acides aminés entrent, comme les autres et chacun à sa place, dans la composition de pratiquement toutes les protéines, dont ils sont en partie responsables de la structuration, reliant leurs replis par formation de pont disulfures.


Comme le chloroplaste est à la base de protéines, le symptôme le plus commun de la carence en soufre est un palissement des jeunes feuilles, souvent semblable à une "faim d'azote": le défaut de protéine-support retarde la formation de la chlorophylle. La synthèse des autres pigments (anthocyanes) est également retardée, d'où un aspect jaune soyeux, plus clair que celui de la carence en azote.


Le soufre entre dans la composition de divers cofacteurs indispensables au métabolisme et, par là, à la croissance:


- vitamines: thiamine ou vitamine B1 et biotine, notamment.


- coenzymes ou autres auxiliaires de réactions: coenzyme A (nécessaire au cycle de Krebs synthétisant les acides organiques, et à la dégradation des acides gras), carboxylase, acide lipoïque, etc.


Le soufre est encore présent dans quelques corps très particuliers: les huiles essentielles, certains lipides.


Une partie demeure sous forme d'ions sulfates, forme la plus fréquente d'absorption (les sulfites, hyposulfites, etc, même les sulfures, peuvent être absorbés). Elle sert à la régénération des cofacteurs soufrés et à la synthèse des acides aminés soufrés. Dans tous les cas, cette organisation du soufre minéral réclame une réduction, intense puisqu'elle équivaut à la transformation de SO eq \O() en S=, passant par la sulfurylation de l'ATP.

4/ Bore:

Ses taux les plus fréquents varient entre 10 et 100 ou 200 ppm. Il n'est normalement absorbé que sous forme d'ion borique BO eq \O(), et agit semble-t-il par formation de complexes boratés avec les sucres, poly-alcools et autres métabolites, voire avec des constituants membranaires. Mais il ne passe pas dans la sève du phloème. Il tend ainsi à s'accumuler vers l'aval du courant ascendant, à l'instar du calcium, dont il favorise d'ailleurs l'absorption et réciproquement.


Impliqué dams la synthèse des bases azotées, et par là dans celle des acides nucléiques et des cytokinines (auteurs cités par MENGEL et KIRKBY), il est particulièrement indispensable au fonctionnement des méristèmes; c'est pourquoi les carences en bore provoquent des déformations, nanisme et nécroses sur jeunes organes, telle la maladie du coeur de la betterave. Il est, pour le même motif, nécessaire en grande quantité pour l'allongement du tube pollinique.


Le bore est également nécessaire aux transports des sucres, bien que le mécanisme soit controversé. Il intervient aussi dans le métabolisme de l'auxine et dans celui des corps phénoliques, favorisant la dégradation de la première et ralentissant l'oxydation des seconds; les brunissements et nécroses de tissus conducteurs liés à la carence en bore sont dus aux excès d'auxine et de phénols oxydés.


5/ Chlore:

Le chlore n'est pas indispensable à la vie des plantes qu'à des taux infinitésimaux, obtenus en culture artificielle après des purifications draconiennes. In vitro, il s'est montré nécessaire à l'une des phases de l'action de la lumière sur la chlorophylle (rôle métabolique). Ce rôle a récemment été contesté in vivo; le chlore serait indispensable à la multiplication cellulaire, on ne sait comment. Le brome peut se substituer au chlore pour en assurer les fonctions. Une fois ce seuil passé (et il suffit pour cela de quelques poussières ambiantes), il se montre, selon les plantes et selon le niveau atteint:


- utile: cas assez rare au niveau macro (palmier à huile, cocotier).


- indifférent: espèces tolérantes au chlore comme la betterave à sucre, la tomate, l'orge, le maïs, l'épinard, le bananier, le cotonnier.


- nuisible: beaucoup d'arbres fruitiers, le tabac, la pomme de terre, certaines légumineuses, la laitue, les haricots, l'ananas sont sensibles aux excès de chlore.

6/ Silicium:

Absorbé sous forme d'acide monosilicique, le silicium est toujours présent dans les plantes sous forme de silice amorphe ou d'acide silicique polymérisé. Les espèces pauvres en silice le conservent surtout dans leurs racines, tandis que chez les espèces riches (graminées) la migration vers les parties aériennes est intense. Indispensable aux graminées, particulièrement au riz et à la canne à sucre, la silice paraît y former des complexes avec les autres constituants des parois squelettiques assurant la rigidité des tissus, se combiner avec la cellulose pour former une couche sous-cuticulaire protégeant contre l'excès de transpiration, et jouer un rôle anti-toxique vis-à-vis de Fe et Mn. Le silicium paraît inutile aux autres plantes cultivées.


7/ Rôle des métaux:

Les métaux indispensables ou éventuellement utiles à l'échelle macro- appartiennent tous les quatre au groupe des métaux légers: alcalins (K, Na) ou alcalino-terreux (Ca, Mg). Le cas de Na, non indispensable aux plantes cultivées et plus souvent nuisible qu'utile, est particulier.


Cinq métaux lourds sont également indispensables, mais à l'échelle micro: Fe, Mn, Zn, Cu, Mo.


A l'inverse des métalloïdes (N, P, S) dont on ne peut pas souvent dire qu'ils restent sous forme anionique au cours de leur utilisation, les métaux ne perdent pas leur caractère: libres, adsorbés, combinés (ex: sels d'acides organiques ou minéraux), complexés ou chélatés, ils demeurent toujours des cations, au moins en puissance.


De ce fait, la plus forte part des alcalins et alcalino-terreux se présente, à l'intérieur de la plante, sous des formes où ils sont plus ou moins facilement échangeables les uns contre les autres. D'où l'importance des interactions -et notamment des antagonismes de compétition-, pas seulement au niveau de l'absorption racinaire mais à celui de tous les organes, entre les éléments de ce groupe: les trois cations majeurs et éventuellement Na. Mais à l'inverse du sol où ces interactions s'ordonnent pour l'essentiel autour de Ca, en raison de son abondance et de ses relations privilégiées avec le complexe absorbant, dans les végétaux elles s'ordonnent préférentiellement autour de K, même lorsque celui-ci n'est pas le plus abondant.


7.1/ Potassium:

C'est donc lui qui occupe la position de "maître-cation", en relation d'une part avec la préférence à l'absorption que lui vaut sa plus grande diffusibilité complétée d'une sélectivité avec exclusion du sodium, d'autre part avec des rôles, exclusivement métaboliques, d'ampleur exceptionnelle.


Ses taux les plus fréquents sont analogues à ceux de l'azote (1-5%). De nombreux radicaux acides ou à caractère acide sont produits par le métabolisme. Le potassium est souvent le seul cation capable de se faufiler au sein des organites, où il neutralise ces produits au fur et à mesure de leur synthèse, et évite ainsi des blocages par encombrement ou excès d'acidité. C'est en partie pour cela qu'une nutrition potassique convenable est nécessaire au rendement continu de la photosynthèse, stimule la respiration (acides du cycle de krebs produits dans les replis mitochondriaux), activant donc à la fois l'incorporation et la mise en oeuvre de l'énergie.


L'activité fonctionnelle des protéines et autres colloïdes, déterminante pour les processus vitaux, requiert un degré d'hydratation optimal. Bien qu'elle résulte d'un faible nombre de molécules d'eau agglutinées, la petitesse de l'atome K hydraté lui permet, apportant cette eau dans les interstices des molécules colloïdales où lui seul peut s'insérer, de se comporter en agent mouillant privilégié des substances vitales. L'omniprésence de ces dernières confère au potassium, à travers cette fonction, son rôle d'activateur le plus universel.


A la meilleure rétention d'eau provoquée au niveau des colloïdes s'ajoute l'effet de la pression osmotique à laquelle K concourt par sa solubilité. Ces deux propriétés contribuent à expliquer l'amélioration par le potassium de la résistance au gel. 


Mais le potassium évite aussi le gaspillage hydrique par d'autres voies. La plus importante, récemment découverte, est son implication -à concentrations élevées- dans les mouvements des stomates. Des contradictions subsistent entre les anciennes théories, qui attribuent à la phosphorolyse de l'amidon les variations de pression osmotique responsables de ces mouvements, et les nouvelles qui, sans avoir pu invalider les précédentes, les attribuent exclusivement aux entrées et sorties de K dont la coïncidence très précise avec l'ouverture et la fermeture a été établie.


Ouverte il y a peu d'années, la liste des enzymes activées par K ne cesse de s'allonger et dépasse actuellement la soixantaine. Il s'agit bien là, dans un grand nombre de cas, d'effets directs et spécifiques de l'ion K, relevant de rôles coenzymatiques clairement définis. Le K favorise, par voies enzymatiques, la synthèse des composés polymérisés (protéines, amidon), correspondant aux niveaux les plus élevés d'intégration des matériaux et aussi à un stockage d'énergie.


Nécessaire au fonctionnement d'un certain nombre d'ATPases, notamment celles impliquées dans des processus liés à la respiration, et cofacteur de plusieurs autres enzymes-clefs des dégradations respiratoires, K est un agent essentiel de la mise en oeuvre de l'énergie dans la plante. Noter qu'en revanche la déficience potassique aiguë conduit à un gaspillage d'énergie par une respiration exacerbée, détruisant les stocks glucidiques sans produire d'ATP, et ceci par conséquent d'une désorganisation des mitochondries.


Le potassium joue un rôle prépondérant et de nature certainement multiple dans les divisions cellulaires, qui explique son abondance préférentielle dans les tissus méristématiques.



7.2/ Calcium:

Les plante contenant K à raison de plusieurs % de matière sèche renferment en général moins de 1% de calcium, et réciproquement.


La fonction antitoxique du calcium est assez générale et s'exerce à l'égard:



- des ions acides organiques ou minéraux (sulfates, phosphates, carbonates) en excès, qu'à la différence de K il ne peut pas neutraliser immédiatement au sein des substructures, mais il est souvent capable de supprimer, par insolubilisation, la toxicité propre de l'anion: cas de l'acide oxalique en particulier, mis hors circuit par précipitation d'oxalate de calcium en cristaux.



- du potassium: antagonisme intercationique vis-à-vis des hautes teneurs localisées en K, nécessaires à l'accomplissement des fonctions de cet élément, mais s'accompagnant d'effets secondaires toxiques. En outre, le potassium intoxique indirectement la plante en favorisant "trop" la perméabilité cellulaire, le calcium contrebat cette influence en diminuant la perméabilité.



- des excès d'autres métaux, notamment Al au contact sol-racine.


En corollaire, l'excès de calcium provoque des déficiences en K et Mg, des carences en oligo-éléments métalliques (Fe, Mn, Zn surtout) et détériore le bilan hydrique.


Le calcium joue un rôle plastique d'extrême importance en solubilisant les acides pectiques pour former les parois cellulaires pectocellulosiques. Le défaut de ce calcium, ou sa disparition par suite d'antagonisme de K ou de Mg, a donc pour effet de désagréger les tissus, d'où excoriations, déchirures, etc.


Tout à l'opposé de cette solidification, le calcium est également nécessaire à l'élasticité des jeunes cellules lors de leur allongement. C'est pourquoi les déficiences en calcium - spontanées ou dues à une carence en bore - se manifestent souvent par des raccourcissements d'entre-noeuds chez les espèces arbustives; par des déchirures transversales ou en boutonnières, chez les espèces herbacées.


La nécessité du calcium est reconnue pour le fonctionnement d'un nombre croissant d'enzymes, dont certaines ATPases. C'est sans doute à ce titre qu'il intervient sur l'intensité, mais aussi la capacité respiratoire, en étant nécessaire à la formation correcte des mitochondries.



7.3/ Magnésium:

Les taux de Mg dans la matière sèche sont du même ordre que ceux de P, parfois un peu plus élevés.


La molécule de chlorophylle contenant un atome de magnésium, ce rôle plastique est souvent celui auquel on pense en premier. De fait, la carence magnésienne se manifeste par une destruction localisée de ce pigment: en général décoloration en V ou internervaire des vieilles feuilles. Mais il ne s'agit là que de 5 à 15% du magnésium total de la plante. Ses autres rôles sont essentiellement métaboliques, beaucoup étant d'ailleurs impliqués dans des chaînes de réactions qui se répercutent sur la synthèse ou le maintient de la chlorophylle.


Le magnésium intervient comme cofacteur indispensable dans un grand nombre de réactions enzymatiques spécifiques. Il est notamment l'activateur privilégié de la plupart des ATPases qui assurent les transferts de groupements phosphorylés, dont les kinases si importantes pour le métabolisme glucidique. (Ca et Mg activeraient leurs ATPases en servant de pont pour la formation du complexe enzyme-substrat). Par cette voie ou par des combinaisons purement minérales, Mg stimule la nutrition phosphorée de la plante (absorption et transport).



7.4/ Sodium:

Comme le chlore, le sodium est l'objet d'une tolérance élevée de la part de certaines espèces, telles la betterave, l'épinard, le sorgho, le coton, la tomate, le cocotier...etc; tandis qu'il est très facilement toxique pour d'autres comme les fruitiers à noyaux, les agrumes, l'avocatier, le bananier, l'ananas.. etc. Noter que certaines sont tolérantes à Cl mais sensibles à Na, et vice-versa; le bananier est sain avec 2% de Cl mais 0,03% de Na y provoquent des nécroses.


A la différence de Cl, Na n'est indispensable à aucune plante cultivée. Pourtant les propriétés de son atome sont très voisines de celles de K. Il peut remplacer ce dernier dans ses rôles généraux chez certaines des plantes qui lui sont tolérantes, mais seulement pour une part. Deux cas se présentent:


- effet bénéfique de Na même lorsque la nutrition potassique est convenable: betterave, céleri, épinard, navet, cocotier, hévéa..etc.


- effet bénéfique seulement si K est déficient: quelques légumes, céréales et fourrages..etc.


Le troisième cas est celui où Na ne montre aucune utilité, quel que soit le niveau de la nutrition potassique. En tout état de cause, lorsque ses teneurs se situent dans le même ordre de grandeur que celles du trio K-Ca-Mg, Na agit indirectement car les antagonismes se jouent alors à quatre.



7.5/ Fer:

La racine n'absorbe que le fer ferreux Fe++, ou les chélates; mais elle est souvent capable de réduire préalablement le fer ferrique Fe+++ en Fe++, à condition que le pH du milieu ne soit pas trop élevé.


Comme l'atome de Mg dans la chlorophylle, un atome de fer est chélaté en position centrale dans ces autres porphyrines que sont les hèmes (Fe++) et hémines (Fe+++), groupements prosthétiques de toute une série d'enzymes oxydoréductrices de grande importance dans tous les tissus: catalase, peroxydase, cytochromes (transporteurs d'électrons de la photosynthèse, de la respiration..), cytochrome-oxydase (un cytochrome particulier qui oxyde les autres cytochromes). Ces enzymes interviennent en particulier dans la phase terminale des oxydations respiratoires. Le fer participe également à la constitution d'enzymes ou auxiliaires d'enzymes non porphyriques, comme la ferredoxine -protéine par ailleurs riche en soufre- et la nitrite-réductase qui termine la réduction des nitrates en ammoniaque. Le fer sert enfin d'élément de liaison enzyme-substrat dans le cas, par exemple, des décarboxylases d'acides cétoniques. De tels modes d'action pourraient justifier l'influence, dont on ignore encore les modalités, de Fe sur la synthèse de la chlorophylle comme sur celle des acides nucléique. Le fer est concentré à 80% dans les chloroplastes, surtout dans la phytoferritine, une phosphoprotéine ferrique où il paraît inactif (forme de réserve ?).


Fe migre peu d'une partie de la plante à l'autre, sa réutilisation restent localisée; aussi sa carence affecte-t-elle immédiatement les organes en voie de croissance.



7.6/ Manganèse:

L'absorption racinaire concerne le manganèse divalent Mn++, alors que ce métal peut être jusqu'à hepta-valent (permanganates).


Mn++ peut plus ou moins se substituer à Mg++ dans un certain nombre de ses fonctions, telles celle de pont entre l'ATP et son enzyme, mais pas dans tout les cas. A l'inverse il peut ou moins être remplacé par Mg++ pour activer certaines décarboxylases et déshydrogénases.


Ses niveaux de valence interviennent dans divers systèmes enzymatiques oxydo-réducteurs impliqués entre autres dans la destruction de l'auxine, dans la photosynthèse et, peut-être indirectement, dans la réduction des nitrites en ammoniaque.


7.7/ Zinc:

Seul des cinq à ne pouvoir changer de valence, Zn++ agit sur diverses enzymes de la même manière que Mg++, ou que Mn++ lorsque ce dernier reste divalent; il arrive d'ailleurs qu'il leur soit interchangeable. On a reconnu sa nécessité pour l'anhydrase carbonique et bon nombre de déshydrogénases, protéinases, peptidases, etc. Il est nécessaire à la synthèse de l'ARN. Un point important est sa nécessité pour la synthèse du tryptophane, acide aminé qui, outre son utilité pour la construction protéique, est le précurseur de l'acide indole-acétique ou auxine.



7.8/ Cuivre:

De même que le fer, le cuivre des végétaux supérieurs, assez peu mobile, est surtout renfermé dans les chloroplastes; il est un constituant de la plastocyanine (protéine chloroplastique qui participe au transport des électrons entre les deux systèmes photochimiques de la photosynthèse). Cu interviendrait aussi sur la synthèse des acides nucléiques et sur le métabolisme glucidique, protéique et lipidique, par des voies encore mal connues. On sait par contre fort bien en quoi il est indispensable au fonctionnement de nombreuses oxydases terminales comme la cytochrome-oxydase, l'acide ascorbique-oxydase, la laccase, les polyphénol-oxydases.



7.9/ Molybdène:

Absorbé exclusivement sous forme de molybdate MoO eq \O(), avec antagonisme de la part de SO eq \O(), Mo est nécessaire à des niveaux internes extrêmement faibles (en général inférieurs à 1 ppm). On lui connaît qu'un rôle indiscutable, celui d'activer la nitrate-réductase qui réalise l'étape :

NO3 eq \O() ---> NO2 eq \O()
Mo5+ cède un électron et passe de la valence 5 à la valence 6. Il active de même la nitrogénase qui réalise la fixation d'azote par les micro-organismes fixateurs.


1/ Introduction:

L'azote est un constituant fondamental des tissus végétaux. Il entre en effet dans la formule de nombreux constituants:


- de structure: protides (ex: protéines de la membrane plasmique).


- de fonction: enzymes, coenzymes, acides nucléiques.


- de réserves: réserves protidiques dans de nombreuses graines.

La plus grande partie de l'azote de la biosphère se trouve dans l'atmosphère avec, en gros, 4/5 d'azote pour 1/5 d'oxygène. Par contre la teneur du sol en dérivés azotés est faible de l'ordre de 1 gramme pour 1000 gramme de terre, dont 1 à 2% sous forme minérale soluble (Nitrates, ammoniaque...etc). La majeur partie de l'azote dans le sol est en forme organique formant partie des résidus organiques, l'humus et autres composants comme les protéines, nucléotides, acides nucléiques, acides aminés..etc. L'azote minéral se trouve en sol sous forme d'ion nitrate et d'ammonium. D'autres formes d'azote minéral peuvent être présentes dans le sol mais en quantités moins importantes comme par exemple les nitrites (NO eq \O()), l'oxyde nitrique (N2O), l'hydroxyl amine (NH2OH). Le contenu moyen de l'azote dans le sol est très variable et dépend du contenu de la matière organique. En général les sols peuvent contenir entre 0,02 et 0,4% d'azote dont 98% se trouve sous forme organique. Pour les plantes les formes les plus utilisables sont principalement les nitrates et l'ammonium. L'azote soluble du sol est obtenu grâce à une minéralisation, par les champignons et les bactéries, des substances organiques libérées par les êtres vivants, soit sous forme de déchets (excréments, feuilles mortes..etc), soit par leur mort, ce qui assure un apport constant en ammoniaque, nitrites et nitrates. 

2/ Origine de l'azote soluble du sol:

L'azote minéral du sol est obtenu à partir d'un ensemble de processus de dégradation des composés organiques azotés et qui comportent trois étapes:

+ LA PROTEOLYSE: (dégradation des protéines) aboutissant à la libération d'acides aminés ou de bases puriques. En milieu biologiquement favorable (pH, aération,etc.) la protéolyse intéresse de nombreux composés azotés comme les acides nucléiques et les protéines. Pour ces dernières la rupture de quelques liaisons peptidiques libère des acides aminés qui sont soit assimilés par les micro-organismes, soit dégradés plus complètement (ammonification). La partie résiduelle des protéines, si elle n'est pas à son tour dégradée, s'adsorbe sur la lignine ou sur des composés phénoliques (produits de la dégradation de la lignine) pour former des complexes polyphénols-protéines que l'on trouve dans l'humus et dont la dégradation est très lente.

+ AMMONIFICATION:

Les acides aminés libérés au cours de la protéolyse subissent une désamination; ils sont transformés en alcool ou en acides gras avec libération de gaz carbonique et d'ammoniac selon la réaction:


NH2-RCH-COOH + H2O -----> R-CH2OH + CO2 + NH3

La microflore ammonifiante renferme de très nombreuses espèces de Bactéries et de Champignons. Du fait de cette diversité, l'ammonification présente peu d'exigences écologiques spécifiques. Une partie de l'ammoniac libérée est aussitôt réutilisée par d'autres micro-organismes lorsque ceux-ci disposent d'une source carbonée successible de fournir l'énergie nécessaire à l'élaboration de leur protoplasme.


+ NITRIFICATION:

La nitrification est opérée par des bactéries autotrophes qui utilisent l'énergie provenant de l'oxydation de l'ammoniac en nitrites (la nitritation), puis des nitrites en nitrates (la nitratation).


NH eq \O()3 + 3/2 O2 ------> NO2- eq \O()  eq \O() + H3O+ + 63,8 KCal.  [Nitrosomonas]  (Nitritation)


NO2- eq \O()  eq \O() + 1/2 O2 ------> NO3- eq \O()  eq \O() + 17,5 KCal.  [Nitrobacter]  (Nitratation)

Les nitrites sont oxydés aussitôt formés; en conditions normales ils n'existent donc qu'à l'état de traces dans les sols.


Les bactéries nitreuses présentent peu d'exigences écologiques aussi bien vis-à-vis du pH que de la température du sol. Elles tolèrent les pH élevés et sont encore actives aux faibles températures.



a/ L'utilisation de l'azote ammoniacal:

L'ion NH4 eq \O()+ peut être utilisé par les plantes. Dans le sol, à l'état naturel, les dérivés ammoniacaux résultant de la décomposition de l'humus et des matières organiques d'origine animale sont oxydés en nitrates par les bactéries de ce sol (Nitrosomonas et Nitrobacter) et la teneur en ions NH4 eq \O()+  eq \O() disponible pour les végétaux est faible. Toutefois, les pratiques agricoles, par suite de l'emploi d'engrais ammoniacaux augmentent considérablement cette teneur.


L'ammoniaque, très toxique, doit être métabolisé dès sa pénétration dans la cellule. Une petite partie peut être salifiée au niveau des vacuoles, par des acides organiques libres, (acide malique, acide ascorbique...etc); la majeur partie se combine à l'acide glutamique pour donner de la glutamine (acide aminé) et, seulement en cas d'apport important, se trouve combiné à l'acide α-cétoglutarique (cycle de Krebs) pour donner de l'acide glutamique.
 

b/ L'utilisation de l'azote nitrique:

Dans la nature, la source principale de l'azote est en fait constituée par les ions nitrate, qui, par rapport à l'ion ammoniaque, présentent l'avantage d'être très peu toxiques pour les végétaux. Les ions nitriques, une fois absorbés, sont réduits par la plante en nitrites puis en ammoniaque immédiatement métabolisé:

                                           + 2e-                   + 4e-                          + 2e-

NO3- eq \O() ----------->NO eq \O()2- eq \O() ------------->NH2OH ------------> NH3

La réduction des nitrates est due à une nitrate-réductase ayant pour cofacteur du Molybdène qui est couplé avec la chaîne des transporteurs d'électrons.

Diagrammes structurels de la nitrate réductase.

                                                                               Le NADH (ou le NADPH) provient soit de la chaîne                                                                                 respiratoire, soit de la photosynthèse.

                                                                               FAD: Flavine-adénine dinucléotide


Les étapes ultérieures s'effectueraient selon des modalités analogues; une nitrite réductase, assurant la réduction des nitrites en ammoniaque.

                                             nitrate-réductase               nitrite-réductase


NO eq \O() -----------------------> NO eq \O() --------------------------> NH eq \O() 


La nitrate réductase des algues vertes et des plantes supérieures utilise la NADH comme donneur d'électrons. Chez d'autres espèces comme le soja, maïs ou le riz la nitrate réductase utilise la NADH et la NADPH comme donneurs d'électrons. La nitrite réductase catalyse la réduction des NO3- eq \O()  eq \O() en NH eq \O()3 dans une réaction de 6 électrons donnés par la férredoxine réduite (produite au niveau de la PSI de la photosynthèse). La nitrate réductase serait localisée au niveau du cytoplasme alors que la nitrite réductase se trouverait liée aux plastes (leucoplastes des racines, chloroplastes des feuilles).


La réduction des NO3- eq \O()  commence en général dès la racine. Cette réduction est complète chez la plupart des arbres, si bien que la sève brute ne contient plus de NO3- eq \O()  eq \O() et seulement des traces de sels ammoniacaux, alors qu'elle est riche en acides aminés. Cependant chez beaucoups d'espèces, notamment chez les plantes herbacées (tomate, blé...etc), les NO3- eq \O()  eq \O() qui n'ont pas été réduits dans les racines cheminent avec la sève et sont réduits, au niveau de la feuille verte, à la lumière.


La composition de la sève élaborée en acides aminés comme l'Arginine, l'Alanine et glutamine inhibe fortement l'absorption des nitrates par les racines. Le même effet d'inhibition de l'absorption de NO3- eq \O() a été observé lors d'un apport directe d'acides aminés dans le milieu de culture (Muller et Touraine, 1992), se qui laisse penser que les acides aminés ou les peptides qui circulent dans le phloème interviendraient dans le contrôle de la quantité de nitrates absorbée par les racines et ceci  par une possible inhibition de l'activité de la glutamine synthétase responsable de l'assimilation de l'ammoniaque.


Au cours de la réduction des nitrates il y a libération des ions OH- qui ont tendance à alcaliniser le suc vacuolaire au niveau des feuilles (1 mol de OH- pour 1 mol de NO eq \O()). Dans un but de maintenir le pH la plante synthétise des acides organiques à partir de ces ions OH- qui sont transférés sur un maillon carboné pour former le bicarbonate (HCO eq \O()). Par la suite ce bicarbonate réagit avec le PEP grâce à une PEP carboxylase et forme l'oxaloacétate qui va se transformer par suite en autres acides organiques. Ainsi une réduction importante des nitrates entraîne une accumulation importante d'acides organiques au niveau des feuilles. Ces anions organiques s'associent au K et sont transportés vers les racines où ils sont décarboxylés. Le HCO eq \O() (bicarbonate) est excrété par les racines, et le K accompagne de nouveau les anions nitrates vers les feuilles par voie du xylème (Touraine et al, 1988).


Le contrôle de l'absorption des nitrates par les acides aminés circulant dans le phloème et par les acides organiques ont deux effets opposés puisque la libération dans le milieu extérieur du HCO eq \O() grâce à la décarboxylation des acides organiques stimule l'absorption des ions nitrates, tandisque un taux élevé des acides aminés inhibe cette absorption. En réalité ces deux phénomènes ne sont pas fonctionnels d'une façon parallèle. Pendant la période de croissance végétative, les taux de réduction de nitrates, de synthèse de carboxylates et de la synthèse des acides aminés sont élevés. La majeure partie des acides aminés est utilisée localement pour la synthèse des chlorophylles et de plusieurs protéines et par conséquent le taux des acides aminés dans le phloème diminue. Alors que les carboxylates sont exportés rapidement vers les racines et l'absorption des ions nitrates est alors favorisée. Durant la formation du fruit et grâce à la protéolyse des protéines foliaires la concentration des acides aminés exportés vers le fruit augmente, le phloème s'enrichit donc en composés azotés et en même temps le taux de réduction des nitrate au niveau des feuilles baisse et l'efficacité des ions bicarbonate au niveau des racines diminue et par conséquent une régulation de l'absorption des nitrates.


3/ L'utilisation de l'azote atmosphérique:

Les Rhizobiums, bactéries aérobies, qui, à l'état libre sont incapables de fixer l'azote atmosphérique, acquièrent cette propriété lorsqu'ils pénètrent dans les jeunes racines des légumineuses, la réaction de l'hôte se traduisant par de petits renflements appelés nodosités et colorés en rose par un dérivé proche de l'hémoglobine, la leghémoglobine (leg, pour légumineuse).


La spécificité de cette symbiose est assez grande, chaque espèce de légumineuses étant envahie par une variété bien précise de bactéries. Des nodosités, se rencontrent aussi chez diverses espèces arbustives, elles sont alors dues à des Actinomycétales, groupe de bactéries présentant des affinités avec les champignons.


Chez les légumineuses, l'infection se produit au niveau d'un poil absorbant lequel, sous l'influence des bactéries qui l'entourent en grand nombre, se recourbe en forme de crochet tandisque sa paroi s'amincit, permettant bientôt l'envahissement par les bactéries. Un filament bactérien pénètre à l'extrémité d'un poil absorbant, puis gagne en se ramifiant le parenchyme cortical de la racine. Dans les cellules du parenchyme, les filaments éclatent: les Rhizobiums libérés se multiplient activement et subissent des modifications morphologiques (accroissement de taille, acquisition d'une forme en Y); les bactéries sont devenues alors des bactéroïdes capables de fixer l'azote.


La nodosité se forme par multiplication des cellules infectées. Les tissus conducteurs de la racine envoient des ramifications vers la nodosité en formation.


La nitrogénase est l'enzyme assurant la fixation de l'azote. La fixation d'azote atmosphérique par les nodosités de légumineuses exige la fourniture permanente à l'enzyme responsable d'énergie et d'un pouvoir réducteur important qui sont obtenus par une respiration active du microsymbiote. L'activité photosynthétique de la plante assure l'approvisionnement en molécules oxydables au cours de ce métabolisme et permet de disposer aussi de squelettes carbonés pour l'assimilation du NH eq \O() produit. Il existe donc une relation étroite entre fixation d'azote et photosynthèse qui peut constituer un des premiers facteurs limitants du rendement de la symbiose.


Selon l'âge des plantes, une affectation de 10 à 20% des photosynthétats aux nodosités chez les légumineuses, soit l'équivalent de 900 Kg de sucre pour une fixation à l'hectare de 75  Kg d'azote chez le soja.


La nitrogénase est caractéristique des protocaryotes et elle comprend deux parties, une ferro-molybdo-protéine constituée de 4 sous-unités de 55 000 daltons (composant I) et d'une ferro-protéine comprenant 2 sous-unités de 27 000 daltons (composant II). Le site actif assurant la fixation et la réduction de N2 se trouve sur le composant I. Le composant II joue le rôle de transporteur d'électrons à trois reprises successives:


- il reçoit les électrons de la férredoxine; puis, après avoir été activé par 4 molécules d'ATP en présence de Mg2+ (ce qui provoque un changement conformationnel de la protéine), il se fixe sur le composant I, l'ensemble forme la nitrogénase active. Il y a alors transfert des 2 électrons du composant II sur le composant I et passage de N2 au stade di-imide (HN=NH) (les protons nécessaires sont pris du milieu extérieur), tandisque l'ATP s'hydrolyse en ADP et Pi et que le complexe nitrogénase se dissocie en ses deux composants I et II.


- le composant II reçoit de nouveau 2 électrons de la férredoxine; est activé par l'ATP et le Mg2+ et se fixe sur le composant I, assurant la réduction du di-imide (HN=NH) en hydrazide (H2N-NH2).


- une troisième série identique des réactions permet la réduction de l'hydrazide (H2N-NH2) en NH3.


Une partie des électrons arrachés à la férredoxine se fixe sur des protons avec formation d'H2. La nitrogénase assure simultanément la réduction des protons en hydrogène.


N2 + 12 ATP + 6 Fdred + 8H+ ---------> 2 NH4 eq \O()+ + 12 ADP + 12 Pi + 6 Fdoxy

2H+ + 4 ATP + 2 Fdred -------> H2 + 4 ADP + 4 Pi + 2 Fdoxy

La nitrogénase est très sensible à la teneur en oxygène. Chez les légumineuses la leghémoglobine, en raison de sa très grande affinité pour l'O2, limiterait sa diffusion au niveau de la paroi bactérienne où aurait le catabolisme des glucides et la formation de l'ATP nécessaire à la réduction de l'N2 par la nitrogénase. La synthèse de la nitrogénase est inhibée par les ions NH3 eq \O() et NO3- eq \O().


4/ Utilisation d'azote organique:


Toutes les plantes ont la faculté d'absorber de l'azote sous formes de petites molécules organiques. Dans la pratique cette voie est toujours minime pour la racine (acides aminés), mais elle a une importance significative lorsqu'on a recours aux pulvérisations foliaires. En fin, certaines plantes dites carnivores, Droséra, Dionée, Népenthes, Sarracénia, Utriculaire..., sont capables de capturer des insectes, de les digérer par la sécrétion de protéases et d'absorber par voie foliaires les acides aminés et les petites molécules organiques azotées ainsi produites. Ce type d'alimentation azotée est le fait d'une adaptation des plantes se développant sur des substrats pauvres en azote minéral (plantes de marécages et de tourbières à sols très acides assurant une mauvaise minéralisation des déchets azotés).

5/ Assimilation de l'ammoniaque:

La fixation de l'NH3, absorbé directement par les racines ou provenant de la réduction des nitrates, est réalisée par l'acide glutamique qui se transforme en glutamine. La réaction, catalysée par la glutamine synthétase (GS), nécessite l'intervention d'ATP; elle a lieu dans les plastes, leucoplastes de la racine et chloroplastes des parties aériennes:


Ce n'est qu'en cas d'apport massif que se produit l'amination réductrice de l'acide   cétoglutarique. L'H2 est fourni par le NAD(P)H en présence de la déshydrogénase glutamique. La réaction se fait en deux étapes au niveau des mitochondries:


La glutamine formée dans la réaction (1) joue le rôle de vecteur donneur de NH2 vis-à-vis de nombreux composés, c'est le NH2 du groupement amide qui intervient:


+ avec l'acide  cétoglutarique il se forme, en présence d'une glutamate synthétase (GOGAT), deux molécules d'acide glutamique:


+ avec l'acide aspartique il y a formation d'asparagine:


+ la glutamine joue également le rôle de vecteur du groupe aminé lors de la synthèse du tryptophane, de l'histidine, des purines.


Quant à l'acide glutamique formé lors de l'incorporation de l'azote minéral dans le cas général est le principal donneur des groupements aminés lors d'une réaction de transamination lors de laquelle le groupement aminé est transféré de l'acide glutamique vers un   α-cétoacide.


Les acides   cétoniques qui interviennent dans la réaction son :



1/ soit des acides du métabolisme intermédiaire:



- L'acide glyoxylique, CHO-COOH (qui donne le glycocolle), acide formé lors de la photosynthèse.



- L'acide pyruvique, CH3-CO-COOH (conduisant à la formation d'alanine), métabolite terminal de la glycolyse.



- L'acide oxalo-acétique, COOH-CH2-CO-COOH (qui donne naissance à l'acide aspartique) métabolite du cycle de Krebs.



2/ soit des acides plus particuliers résultant de synthèses spécifiques. Ces acides dérives de métabolites simples: acide pyruvique (valine, leucine, l'isoleucine), acide oxalo-acétique (méthionine, cystéine, homocystéine, sérine, homosérine, thréonine), acide pyruvique et acide oxalo-acétique (lysine), acide cétoglutarique (ornithine, citrulline, asparagine, proline).


EX1:

EX2:

Les premiers acides aminés sont formés dans les racines chez plusieurs arbres et ensuite sont transportés par la sève brute vers les organes aériens. Alors que pour les espèces herbacées cette synthèse se fait au niveau des feuilles. La feuille exporte les acides aminés vers les parties supérieures et inférieures de la plante. Cette exportation se fait par la sève élaborée.


Les acides aminés ne s'accumulent pas, ils sont immédiatement métabolisés pour donner des métabolites primaires qui sont des peptides ou des protéines donnant naissance aux enzymes du métabolisme, aux protéines de structures et de réserve. Les acides aminés participent aussi a la synthèse des acides nucléiques, formation de l'auxine et de l'éthylène, synthèse des vitamines du groupe B..etc. 


Chez les végétaux, les acides aminés sont le point de départ de nombreux métabolites secondaires comme les alcaloïdes.
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B- LA NUTRITION AZOTEE
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