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Relation entre dilution de l’azote et cinétique de
croissance chez les graminées

Michel CALOIN Olivier YU

Institut de Botanique, Laboratoire d’Ecologie végétale, 28, rue Goethe, F 67083 Strasbourg Cedex

RÉSUMÉ La relation entre la production de biomasse et la teneur en azote de la plante en phase végétative est étudiée
chez des individus isolés de Dactylis glomerata L. cultivés en milieu hydroponique et dans des conditions
d’environnement contrôlées. Les différents traitements expérimentaux incluant l’effet de la concentration en
nitrate, de l’éclairement et de la température, confirment la généralité du processus de dilution de l’azote dans
la plante au cours de la croissance.
Ce processus est analysé sur la base d’un modèle de croissance à deux composantes. La variation de la composi-
tion chimique de la plante est décrite en termes de variation du rapport de ces composantes. Dans cette appro-
che, la teneur en azote de la plante varie linéairement avec la vitesse de croissance relative, en accord avec nos
observations expérimentales. Nous montrons que cette relation permet de rendre compte de la variation de la
teneur en azote au cours de la croissance, mesurée dans le cas de cultures de différentes graminées en milieu
naturel.

Mots clés additionnels : Dactylis glomerata L., phase végétative, teneur en azote, modèle de croissance.

SUMMARY Relationship between nitrogen dilution and growth kinetics in Gramineae.

The relationship between plant nitrogen content and biomass production during the vegetative phase was
studied in individual plants of Dactylis glomerata L., grown hydroponically in a controlled environment. The
experiments, performed under different conditions of nitrate concentration, light intensity and temperature,
confirmed the dilution of nitrogen in the plant during growth. This process of dilution was analysed on the
basis of a two-componend model. The variation in chemical composition of a plant was described in terms of
the variation of the ratio of these components. In this approach, nitrogen content varied linearly with relative
growth rate. It was shown that this relationship could provide a framework for the description of change in
nitrogen content during growth of various Gramineae in a natural environment.

Additional key words : Dactylis glomerata L., vegetative phase, nitrogen content, growth model.

1. INTRODUCTION

L’analyse de la variation de la teneur en azote de
graminées en phase végétative conduit à distinguer au
moins deux phases dans le processus de croissance

(HELLER, 1969 ; GILLET, 1980). Dans les jours qui
suivent la germination ou le début de la repousse

après chaque coupe, on observe une accélération de la
production de biomasse ; parallèlement, la teneur en
azote de la matière sèche augmente, passant de 2 à
5 p. 100 environ dans le cas du dactyle. On note alors
un ralentissement de la croissance relative qui
s’accompagne d’une diminution de la teneur en azote.
Ce processus se poursuit sur toute la durée de la phase
végétative. Il en résulte une variation des besoins en
azote de la plante au cours de la croissance, qui doit

être prise en compte si l’on désire optimiser l’apport
des engrais azotés (FRISSEL & VAN VEEN, 1981 ;
GREENWOOD, 1981 ; GILLET et al., 1984).
Le processus de dilution de l’azote dans la matière

sèche au cours de la croissance a été principalement
décrit et discuté dans le cas de cultures de graminées
en milieu naturel (LEMAIRE & SALETTE, 1984). Dans
ces expériences, il est cependant difficile d’assurer que
le niveau de nutrition azotée n’est pas limitant en
cours de croissance, ce qui pourrait expliquer au

moins partiellement l’allure des courbes de dilution de
l’azote. Dans la présente étude, nous avons tenté de
contrôler la généralité de ce processus en caractérisant
la croissance du dactyle cultivé en conditions hydro-
poniques et en environnement contrôlé. Nous avons
en particulier étudié l’effet de la concentration en
nitrate du milieu de culture. L’analyse et la comparai-



son des différents traitements expérimentaux nous a
amenés à proposer, sur la base d’un modèle cinétique,
une relation entre la teneur en azote de la plante et la
vitesse de croissance relative (CALOIN & Yu, 1984).
Nous montrons que cette description permet de rendre
compte, dans le cas de culture en milieu naturel, des
relations entre la teneur en azote de la partie aérienne
et la production de biomasse proposées par MIYA-
SAKA et al. (1975) pour le riz et par SALETTE &
LEMAIRE (1981) pour différentes graminées prairiales.

Il. MATÉRIEL ET MÉTHODES

Les plantes de Dactylis glomerata L., cv. « Flo-
réal », sont cultivées en conditions hydroponiques
dans des bacs de 35 1, à raison de 32 pots par bac. Les
expériences, limitées à la phase végétative, sont réali-
sées dans des chambres climatisées, aux températures
de 10 à 25 °C. Les conditions de culture sont les sui-
vantes :

- concentration en nitrate du milieu nutritif : 0,5
et 20 mM ;
- éclairement : à 25 °C, 3 niveaux : 35, 55 et

85 W.m-2 ; à 10 °C, 55 W. m -2 seulement.

Le milieu nutritif que nous utilisons est celui décrit

par BLONDON (1964) qui a été ajusté aux 2 teneurs en
nitrate étudiées selon le principe suivant : les princi-
paux anions autres que N03 (sulfates et phosphates)
sont constants. Les cations K+, Ca2+ et Mg2+
varient, mais leur rapport reste constant (Coïc et al.,
1974). La concentration des oligoéléments est identi-
que pour les 2 milieux. La composition des solutions
nutritives est donnée en annexe.
La concentration en nitrate du milieu nutritif est

régulièrement mesurée à l’aide d’une électrode spécifi-
que et les solutions sont renouvelées jusqu’à 3 fois par
semaine pour que la concentration en nitrate soit tou-

jours supérieure à 80 p. 100 de sa teneur initiale. Les
solutions sont aérées pendant 10 mn toutes les 2 h.

L’éclairement (16 h/j) provient de tubes fluores-
cents OSRAM L 65 W/19 (400-700 nm) et le rayonne-
ment global reçu au niveau des plantes est contrôlé

chaque semaine au moyen d’une pile de Moll.
En début d’expérience, nous avons homogénéisé les

plantes issues des semis en ne retenant que les indivi-
dus présentant 3 feuilles apparentes sur la talle princi-
pale. Au 1&dquo; prélèvement, pour l’ensemble des traite-
ments, les plantes ont entre 4 et 5 feuilles. A la fin des
expériences, qui ont duré 3 à 5 mois selon la condition
des températures (25 ou 10 °C), ce nombre de feuilles
est de l’ordre de 14. Nous avons effectué environ
10 prélèvements par traitement. A chaque prélève-
ment, de façon à tenir compte de l’hétérogénéité dans
le développement, les plantes sont classées selon leur
nombre de feuilles sur la talle principale. Un échantil-
lon de 8 à 15 plantes par traitement est alors prélevé
proportionnellement au nombre d’individus dans cha-
cune des classes. Au fur et à mesure des prélèvements,
le nombre de plantes par bac diminue. Les plantes
sont alors redistribuées dans chacun des bacs de

façon à éviter un recouvrement trop important des
parties aériennes. Ce recouvrement n’est intervenu que

pour des valeurs de poids sec supérieures à 1 g, mais

par suite du protocole suivi, il est toujours resté relati-
vement faible, même en fin d’expérience.
Le poids sec des parties aérienne et racinaire des

plantes individuelles est mesuré après séchage durant
au moins 3 j à 70 °C. Les teneurs en azote sont mesu-
rées séparément pour les parties aérienne et racinaire
par la méthode de KJELDAHL (dosage de l’azote orga-
nique et d’une partie de l’azote nitrique) avec une
erreur relative inférieure à 3 p. 100.

III. RÉSULTATS EXPÉRIMENTAUX

A. Cinétiques de croissance expérimentales

L’effet des conditions du milieu de culture sur la
croissance de D. glomerata est illustré par la figure 1

en représentation semi-logarithmique. Ainsi que nous
l’avons précédemment décrit, chaque valeur de poids
sec M(t) portée sur ce graphique a été déterminée à
partir d’un échantillonnage de 8 à 15 plantes ; la pré-
cision relative sur chacune des valeurs, de l’ordre de 5



à 10 p. 100, est approximativement constante sur

toute la durée de l’expérience. En accord avec les
observations antérieures (CHAntPA!NA’r et al., 1969 ;
EVANS, 1972), la croissance est plus rapide à 25 °C
qu’à 10 °C, ainsi qu’aux plus forts éclairements. En
revanche, l’effet de la concentration en nitrate du
milieu nutritif est peu apparent. Ce résultat s’explique
au moins partiellement par le fait que les concentra-
tions en nitrate utilisées sont relativement élevées

(CLEMENT et al., 1978) et que par suite du renouvelle-
ment fréquent du milieu nutritif, la concentration en
nitrate est maintenue aussi constante que possible.
Les courbes de croissance de la figure 1 présentent

une 1 re phase linéaire, correspondant à une croissance
exponentielle, suivie d’une phase de ralentissement.
Cette phase de ralentissement est plus marquée à
25 °C qu’à 10 °C, température pour laquelle la crois-
sance est approximativement exponentielle sur toute la
durée de l’expérience.

Ces comportements cinétiques peuvent être caracté-
risés quantitativement par la vitesse de croissance rela-
tive définie par

qui correspond à la pente des courbes de croissance
dans la représentation semi-logarithmique. Dans le cas
d’une croissance exponentielle, r(t) est constant. Les
valeurs de r(t) ont été déterminées graphiquement
pour chacune des mesures de poids sec. L’estimation
graphique de la pente étant imprécise en début et en
fin d’expérience, nous n’avons pas calculé les valeurs
de r(t) pour les 2 valeurs extrêmes de la biomasse. Les
figures 2A et 2B illustrent respectivement la variation
de la vitesse de croissance relative en fonction du

temps et en fonction du poids sec des plantes indivi-
duelles. Pour une même valeur de poids sec (fig. 2B),
la vitesse de croissance relative est plus élevée à 25 °C
qu’à 10 °C, mais cette différence s’atténue au cours
de la croissance. On peut également remarquer que la
vitesse de croissance relative diminue plus fortement
en début de croissance, quand il n’y a pas encore de
recouvrement des parties aériennes ; par la suite, elle
ne présente plus qu’une faible variation. On peut donc
penser que, dans nos conditions expérimentales, les

cinétiques que nous avons mesurées sont représentati-
ves de la croissance d’individus isolés.

B. Variation de la teneur en azote au cours de la

croissance

Les figures 3A et 3B montrent les variations de la
teneur en azote n en fonction du temps et en fonction
du poids sec des plantes individuelles. Les variations
de n sont très différentes aux 2 températures. En
début de croissance, les teneurs en azote sont approxi-
mativement les mêmes à 10 et 25 °C ; mais la diminu-
tion de la teneur en azote est beaucoup plus accentuée
à 25 °C. Ce résultat est particulièrement apparent sur
la figure 3B qui compare les teneurs en azote des plan-
tes pour une même valeur de poids sec. On observe en
revanche peu d’effet lié à la concentration en nitrate
du milieu nutritif et à l’éclairement.
Pour l’ensemble des traitements, la teneur en azote

des racines (2 à 2,5 p. 100) reste approximativement

constante. La variation de n reflète donc essentielle-
ment la variation de la teneur en azote de la partie
aérienne. On peut également préciser que, pour
l’ensemble des traitements, les parties racinaires repré-
sentent 30 p. 100 du poids sec des plantes en début de
croissance. Ce pourcentage décroît progressivement
jusqu’à une valeur voisine de 15 en fin d’expérience.
La température joue donc un rôle important dans la
variation de la teneur en azote au cours de la crois-
sance, mais modifie peu la répartition des assimilats
entre les parties aérienne et racinaire.
La comparaison des figures 2 et 3 fait apparaître

une analogie dans les variations de r et de n au cours
de la croissance. Dans le chapitre suivant, nous mon-
trons qu’il est possible de relier ces variations sur la
base d’un modèle de croissance à 2 composantes
(CALOIN & Yu, 1982, 1984), et nous discutons égale-
ment différents travaux antérieurs décrivant la varia-
tion de la teneur en azote au cours de la croissance
dans le cas de cultures en milieu naturel.



. IV. DISCUSSION

A. Modèle de croissance à 2 composantes

Les 2 composantes du modèle sont définies en réfé-
rence avec le modèle de croissance exponentiel qui
s’exprime par l’équation

où ko est une constante pour une condition d’environ-
nement donnée. La biomasse produite à l’instant t est
proportionnelle à la biomasse totale de la plante. Sur
la base de ce modèle, on peut faire l’hypothèse que le
ralentissement observé dans le processus de croissance
reflète l’existence d’une composante de la plante qui
serait inactive dans les processus de production de
biomasse. Dans cette description, la lre composante

Ml, associée aux processus de production de biomasse
(en particulier photosynthèse et nutrition minérale),
est définie à partir de la relation

avec M1(t) ! M(t),

où ki est une constante pour un environnement
donné. On en déduit

La 2e composante,

n’intervient pas dans les processus de production de
biomasse. Dans le cas de la croissance exponentielle,
la plante ne comprend que la composante MI
(M, = M, M2 = 0).
A partir de la définition de ces composantes qui

s’accorde avec des travaux antérieurs (en particulier
WARREN WILSON, 1972 ; COOPER & THORNLEY,
1976), il est possible d’évaluer le rapport pj(t) entre la
composante MI et la biomasse totale M en écrivant

Ce rapport est proportionnel à la vitesse de croissance
relative et décroît au cours du temps. Si l’on admet

qu’en début de croissance MI est peu différent de

M(pi £i 1, croissance quasi-exponentielle), k, peut
être estimé à partir de la pente initiale des courbes de
croissance dans la représentation semi-logarithmique
(fig. 1). Ces valeurs de k, sont portées dans le ta-

bleau 1. Il est alors possible, à l’aide de la relation (6),
de calculer les variations de PI au cours de la crois-
sance (fig. 4A et 4B). Ces variations montrent des dif-
férences importantes aux 2 conditions de température.
En début d’expérience, ainsi que nous l’avons postulé,
pl est voisin de 1. En fin d’expérience, pour des
valeurs de poids secs de 2,5 g, pl est de l’ordre de 0,65
à 10 °C, alors qu’il est inférieur à 0,4 à 25 °C.
Par suite de leur fonction différente, les 2 compo-

santes devraient également présenter des compositions
chimiques différentes. Dans la partie suivante, nous
associons la variation de la teneur en azote de la

plante au cours de la croissance à la variation du rap-
port de ces composantes.

B. Relation entre teneur en azote et vitesse de crois-
sance relative

Nous désignons par ni et n2 les teneurs en azote de

MI et M2 ; ni et n2 sont supposées constantes pour
une condition d’environnement donnée. Le contenu
en azote de la plante au temps t est donné par

La teneur en azote de la plante s’exprime alors sous la
forme



La vitesse de croissance relative (équation 6) et la
teneur en azote de la plante (équation 8) sont propor-
tionnelles à pl(t). En combinant ces 2 équations, on
définit une relation linéaire entre la teneur en azote et
la vitesse de croissance relative

Le tableau 1 donne pour l’ensemble des conditions

expérimentales la valeur des coefficients a et b déter-
minée à l’aide d’une régression linéaire, ainsi que les
valeurs de ni et n2 calculées à partir des relations (10).
La figure 5 montre l’accord entre les variations théori-
ques et expérimentales pour les traitements correspon-
dant à la même concentration en nitrate du milieu
nutritif (20 mM). Compte tenu de l’incertitude expéri-
mentale sur r(t), de l’ordre de 15 p. 100, et de l’impré-
cision sur la détermination de n2 à basse température
(voir fig. 5), il est possible de déduire de cette analyse
que la teneur en azote des 2 composantes est peu

dépendante des conditions de culture. Les différences
observées entre 10 et 25 °C dans les variations de n(t)
reflètent donc essentiellement les variations de pl(t).
McYAS.!A et al. (1975) ont proposé pour le riz une

relation linéaire entre la teneur en azote de la partie
aérienne na(t) et la vitesse de croissance relative de la
surface foliaire sa(t), décrite par

Cette relation se présente sous une forme très analo-
gue à la relation (9), bien qu’il n’y ait pas rigoureuse-
ment correspondance entre les grandeurs mesurées et
les variables du modèle. Ce résultat s’explique sans
doute par le fait que l’azote de la plante se trouve
essentiellement dans la partie aérienne et qu’il devrait
exister une forte corrélation entre sa(t) et r(t). Il est

également intéressant d’observer que ces auteurs

déterminent une valeur de b, comprise entre 1 et

2 p. 100 voisine de la valeur de n2 calculée pour le



dactyle (tabl. 1). Nous rappelons que dans l’approche
proposée, cette valeur mesure la teneur en azote de la
composante M2 non associée aux processus de produc-
tion de biomasse.

C. Relation entre teneur en azote et biomasse

La précédente description établit une relation entre
la teneur en azote de la plante et la vitesse de crois-
sance relative. Il est possible d’obtenir une relation
entre la teneur en azote et le poids sec M de la plante
en exprimant r à l’aide d’une fonction de croissance
usuelle (RICHARDS, 1969 ; HUNT, 1982) décrivant

empiriquement, mais avec une bonne précision, la
variation de M au cours du temps. Nous discutons
brièvement certaines fonctions de croissance, de façon
à justifier la fonction que nous utilisons.
La fonction de croissance, la plus couramment

citée, est la fonction logistique décrite par l’équation

Nous avons précédemment montré que cette fonc-
tion ne permettait pas une description satisfaisante des
courbes expérimentales de croissance aux grandes
valeurs de biomasse (CALOIN & Yu, 1982). Sur la base
des résultats que nous présentons, il est également
possible d’arriver à cette conclusion en observant que
la vitesse de croissance relative,

devrait décroître linéairement avec M. Ce comporte-
ment n’est pas en accord avec les données de la figure

2B, où l’on note que r(t) présente une concavité posi-
tive, très accentuée à 25 °C.
La fonction de GOMPERTZ ou la fonction puissance

conduisent à une meilleure description des cinétiques
expérimentales. Dans ce développement, nous utili-
sons la fonction puissance qui conduit à des expres-
sions analytiques plus simples. Cette fonction, propo-
sée par GREGORY (1928) peut être définie par l’équa-
tion

k et a sont des constantes pour un environnement
donné. La vitesse de croissance relative est donnée par

Dans le cas a = 1, la vitesse de croissance relative est
constante et la croissance est exponentielle. On peut
vérifier que cette expression de r s’accorde avec les
données de la figure 2B (fonction décroissante en

fonction de M, concavité positive).
En tenant compte de cette expression, l’équation (9)

devient

Nous avons contrôlé la validité de cette relation à
l’aide des données de la figure 3B. La valeur des coef-
ficients A, B et a a été déterminée à l’aide d’une pro-
cédure de régression non linéaire (RALSTON, 1981).
Les résultats de cette analyse sont portés dans le
tableau 2. Les courbes en trait continu de la figure 3B
montrent, aux 2 températures, l’accord avec les traite-
ments correspondant à la même concentration en

nitrate du milieu nutritif (20 mM). On note que le
coefficient B obtenu dans cette analyse n’est pas très
différent du coefficient b du tableau 1, ce qui justifie
également le choix de la fonction de croissance utili-
sée.

L’équation (16) définit ainsi une relation entre la
diminution de la teneur en azote de la plante au cours
de la croissance et le comportement cinétique. Dans le
cas de la croissance exponentielle (a = 1), la teneur
en azote est constante. La variation de la teneur en
azote devrait être d’autant plus accentuée que a est

plus proche de 0. Pour illustrer ce résultat, nous

avons comparé les valeurs de a déterminées dans cette
analyse avec celles directement obtenues en analysant
les courbes expérimentales de croissance à partir de la
relation (14) (CALOIN & Yu, 1982, CALOIN et al.,
1983). Ces valeurs de a, notées &OElig;c, sont portées dans
lé’ tableau 2. On observe un bon accord entre ces

2 déterminations de a. On en déduit que la
relation (16), bien qu’empirique, permet d’établir une
correspondance simple entre teneur en azote et cinéti-
que de croissance par l’intermédiaire du coefficient a.

Il est intéressant de rapprocher cette relation de la
loi de dilution proposée par SALETTE & LEMAIRE

(1981) qui s’exprime sous la forme

où n, est la teneur en azote de la matière sèche récolta-
ble Ms ; p et q sont des constantes pour un environne-
ment donné. Cette relation a été vérifiée pour le

dactyle (cv. « Lucifer ») et la fétuque élevée (cv.



« Ludelle ») pendant plusieurs cycles de culture en
milieu naturel. La validité des relations (16) et (18)
impliquerait essentiellement une proportionnalité
entre matière sèche récoltée et poids total de la
matière sèche. Il est à noter également que les courbes
de variation de n, en fonction de Ms présentées par ces
auteurs ne sont pas incompatibles avec l’existence
d’un terme résiduel b relatif à la teneur en azote de la
matière sèche en fin de croissance.
En conclusion, l’analyse des cinétiques de crois-

sance végétative du dactyle en environnement contrôlé
nous a conduits à proposer un modèle de croissance à
2 composantes différenciées selon leur fonction dans
les mécanismes de production de biomasse. Le modèle
permet de rendre compte de la variation de la teneur
en azote de la plante au cours de la croissance dans
des conditions expérimentales très variées et relie cette
variation au comportement cinétique. Cette approche
demande cependant à être développée de façon à
introduire la répartition des assimilats entre les parties
aérienne et racinaire.
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