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Physiologie végétale
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et coûts énergétiques de la croissance
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(Reçu le 1er juin 1992; accepté le 1 er septembre 1992)

Résumé &mdash; Des plantules d’orge âgées de 6 jours sont cultivées pendant 1 mois sur des milieux contenant NO-3 ou

NH+4 comme source de N. L’anion qui accompagne NH+4 est Cl-, facilement absorbé, ou SO2-4, peu mobile. Des cartes
de trafic des ions minéraux et organiques entre milieu, racine et parties aériennes, sont établies. Il en ressort que sur

milieu NO-3, les 2/3 des carboxylats synthétisés lors de la réduction de NO-3 servent à équilibrer l’excès de cations
dans les feuilles; le reste est transporté et décarboxylé dans la racine, libérant des équivalents OH- dans le milieu.
L’ion NH+4 diminue les transports d’ions, notamment en présence de SO2-4 . L’ajustement des équilibres acido-basiques
et osmotiques est fortement dépendant de la source d’azote et de la mobilité des anions exogènes. Le coût énergéti-
que de la croissance qui lui est associé est plus faible sur milieu NH+4 que sur milieu NO-3.

orge = Hordeum vulgare L / nutrition nitrique et ammoniacale / échange ionique / coût énergétique

Summary &mdash; Ionic exchanges in barley (Hordeum vulgare L) grown on NO3/NH+4 media and energetic costs of
growth. Six-day-old barley seedlings were grown for 1 month on media containing either NO-3 or NH+4 as N source. The
anion that accompanied NH+4 was either Cl-, which is readily absorbed or SO2-4, which is poorly absorbed. On the NO-3
medium two-thirds of the carboxylates synthesized at the time of NO-3 reduction were used to balance cation excess in

leaves and the remainder was translocated to and decarboxylated in the roots, releasing equivalent OH- in the medium.
On the NH+4 medium ammonium ions caused a decrease in ion transport, particularly in the presence of SO2-4. Acido-
basic and osmotic adjustment was strongly dependent on the N source and on exogeneous anion mobility. Growth costs
associated with this were lower on the NH+4 medium than on the NO-3 medium.

barley / nitric and ammoniacal nutrition / ionic exchange / energetic cost

INTRODUCTION

Les plantes qui utilisent NO-3 comme source

d’azote présentent une meilleure croissance que
celles qui utilisent NH+4 (Woolhouse et Hardwick,
1966; Kirkby et Mengel, 1967; Chaillou et al,
1986). L’application prolongée de NH+4 conduit à
des désordres physiologiques et morphologi-
ques (chlorose, inhibition de la synthèse d’ami-
don etc; (Puritch et Barker, 1967). Les causes
de la réduction de croissance sont diverses : al-
tération des chloroplastes (Puritch et Barker,

1967), défaut d’anions organiques (Salsac et al,
1987), accumulation de glucose (Matsumoto et
al, 1968), stress azoté dans la plante en réponse
à l’augmentation de l’acidité dans la zone des ra-
cines (Raven et Smith, 1976). Une autre hypo-
thèse pour expliquer la faible croissance des

plantes alimentées avec NH+4 est qu’elles dépen-
sent plus d’énergie pour la synthèse et l’accumu-
lation d’acides aminés (Chaillou et al, 1986).
Dans un travail antérieur (Soltani et al, 1989),
nous avons apporté notre contribution à ce

débat : la réduction de croissance, lorsque NH+4



est substitué à NO-3, apparaît seulement quand
l’anion majeur dans le milieu est SO2-4. Avec Cl-,
les 2 sources d’azote donnent des croissances

peu différentes. Quand le milieu NH+4 contient
des anions peu mobiles (SO2-4, H2PO-4), la ré-

duction de croissance est très importante et

semble due à l’incapacité des plantes à accumu-
ler des anions exogènes dans une situation où la
production d’anions organiques est interdite par
l’assimilation de NH+4. Dans le présent travail, 2
variétés d’orge de Tunisie sont soumises à 3
types de traitements différant par :
- la source d’azote, qui est soit NO-3 dont l’assi-

milation se fait aussi bien dans les feuilles que
dans les racines et produit des équivalents OH-,
soit NH+4 dont l’assimilation se fait seulement

dans les racines et produit des équivalents H+;
- l’anion dominant en milieu ammoniacal qui est
soit Cl- très perméant, soit SO2-4 peu perméant
chez l’orge (Jacobson et al, 1960; Elzam et Ep-
stein, 1965; Hiatt, 1970).

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Deux variétés d’orge (Hordeum vulgare L), Martin et
un isolat des Iles Qerqena (Tunisie), sont cultivées sur
milieu liquide dans les conditions décrites précédem-
ment (Soltani et al, 1989). La germination se fait sur
eau distillée. Six jours plus tard, les plantes sont trans-
férées sur une solution de base où l’azote est présent
sous forme NO-3 (milieu NO-3) ou NH+4 (milieu NH+4). À
chaque source d’azote correspondent 2 types de mi-
lieux qui diffèrent dans les concentrations de Cl- et

SO2-4 (tableau I). Douze jours après la germination un
premier prélèvement est fait. Un prélèvement final a
lieu 23 j plus tard, soit 35 j après la germination. Les
détails du protocole (oligoélements, renouvellement

des milieux, contrôle du pH, prélèvements et mesures)
ont été décrits précédemment (Soltani et al, 1989). La
photopériode est de 14 h, avec un rayonnement effi-
cace de 400 &mu;mol.m-2.s-1. L’humidité relative et la

température sont respectivement de 65% ± 5% et 25°
± 3 °C pendant la photopériode, 80% ± 5% et 18° ±
3 °C pendant la nyctipériode. Avec chaque type
d’orge, 2 répétitions totalement indépendantes sont
faites pour chaque expérience (A et B pour Martin; C
et D pour Qerqena).

Les mesures et les analyses sont faites sur 4

plantes traitées séparément. Les plantes récoltées
sont séparées en parties aériennes et racines, pesées
(matière fraîche) séchées à l’étuve et pesées à nou-
veau (matière sèche). La croissance moyenne (CMR,
j-1) est calculée par la relation :

où M1 et M2 sont les masses de matière sèche aux

temps t1 et t2 et M = (M1 + M2) / 2. Les dosages des
cations et anions minéraux, de l’azote et les mesures
des échanges d’équivalents H+/OH- sont faits comme

précédemment (Soltani et al, 1989). Les quantités
d’ions par organe (Qo) sont calculées à partir des te-
neurs (t) et des masses de matière sèche MS.

Qo = = t (&mu;mol.g-1 MS) x MS(g.plante-1) = &mu;mol.plante-1

Les flux nets (&Phi;) des éléments sont calculés sur la pé-
riode de mesure (t2 - t1) jours :

Les bilans des charges sont calculés au niveau de
l’accumulation (à partir des teneurs) d’une part, et au
niveau des transports (flux) d’autre part. On admet
dans ces bilans que la valence moyenne de P est -1,5
(correspondant à la dissociation de H3PO4 pour un pH
voisin de la neutralité). Le principe général est que la
neutralité électrique doit être respectée. Dans le cas
où les données sur tous les ions majeurs sont dispo-
nibles (K+, Ca2+, Mg2+, Na+, Cl-, P1,5-i, SO2-4, NO-3) et



la somme des cations n’est pas égale à celle des

anions, on admet que le déficit est compensé par des
ions organiques (teneurs) ou par des équivalents H+/
OH- (flux). Par exemple, si l’accumulation des cations
excède celle des anions inorganiques, la différence est
considérée comme mesurant la teneur en carboxylats
R-:

Dans ces conditions, une valeur négative du résul-
tat de ce calcul révèle une accumulation de cations or-

ganiques ou de NH+4 (notés R+).

RÉSULTATS

Croissance et assimilation de N

Les effets de la source d’azote (NO-3 ou NH+4) et
de l’anion dominant en milieu ammoniacal (Cl-
ou SO2-4) sur les quantités de matière sèche à la
récolte finale ont été présentés précédemment
(Soltani et al, 1989). Chez les 2 orges cultivées
sur milieux de type 1 (où NH+4 est associé à Cl-),
les différences entre les traitements NO-3 et NH+4

sont peu marquées au niveau de la masse de
matière sèche. La culture sur les milieux de type
2 montre que NH+4 a un effet inhibiteur sur la
croissance quand il est associé à SO2-4. Les te-
neurs en N réduit et N protéique des parties aé-
riennes et des racines sont peu dépendantes de
la nature du milieu (ammoniacal ou nitrique)
(Soltani et al, 1989). Ceci suggère que les effets
des différents traitements sur la croissance ne

s’exercent pas par l’intermédiaire des perturba-
tions de l’assimilation de l’azote ou de la syn-
thèse protéique.

Nutrition minérale

Tous les organes s’enrichissent en ions miné-
raux entre 12 j et 35 j. La différence entre les
traitements se situe au niveau de la nature des
ions accumulés (figs 1 et 2). Comparativement à
NO-3, l’ion NH+4 limite l’accumulation de K+ et de

Ca2+ dans les racines et dans les parties aé-
riennes. Il stimule l’accumulation de Cl- dans les
feuilles. Dans le milieu de type 2 (d’où Cl- est

absent), ces effets de NH+4 sont encore plus
marqués (Soltani et al, 1989). La charge cationi-



que minérale (C+) des plantes cultivées en pré-
sence de NH+4 et Cl- (milieu NH+4 de type 1) n’est
diminuée que de 20% par rapport à celle des

plantes du milieu NO-3. Mais sur milieu de type 2
(NH+4 associé à SO2-4), cet écart atteint 40%.
Au cours du temps, la balance ionique (pro-

portions des cations C+, des anions minéraux A-
et des ions organiques (C+ - A-) diffère selon les
traitements. Chez les plantes cultivées sur mi-
lieux nitriques (types 1 et 2), les quantités de C+
excèdent toujours celles de A-, ce qui indique
l’accumulation des carboxylats (Dijkshoorn et al,
1968). Ces anions organiques s’accumulent

dans les parties aériennes jusqu’à atteindre une
teneur double de celle de A- à la récolte finale.

Inversement dans les racines, c’est la fraction

minérale A- qui tend à s’accumuler plus que les
anions organiques.

ANALYSE

Les transports d’ions responsables de la minéra-
lisation des tissus décrite ci-dessus sont évalués

à partir des différences entre les quantités
(&mu;éq.plante-1) à 12 j et à 35 j, qui sont obtenues
en multipliant les teneurs (&mu;éq.g-1 MS) par les
masses de matière sèche (g MS.plante-1). Les
résultats sont exprimés sous forme de flux nets
moyens (&mu;éq.j-1 pour 100 plantes). L’analyse qui
suit a été faite pour chaque traitement, chaque
variété et chaque répétition. Les résultats ne per-
mettent de distinguer que les traitements : les
variétés et les répétitions donnent des résultats
analogues. Pour cette raison, chaque figure est
construite à partir des moyennes des expé-
riences A à D.

La synthèse des résultats de cette étude re-

pose sur 2 modèles des échanges entre milieu,
racine et parties aériennes. Ces modèles sont
construits d’après les hypothèses de Dijkshoorn
et al (1968) et de Ben Zioni et al (1970, 1971). 
Deux cas doivent être distingués : sur milieu ni-
trique l’assimilation de NO-3 est répartie entre ra-
cines et feuilles. Sur milieu ammoniacal, l’assimi-
lation de NH+4 se déroule exclusivement dans les
racines (Raven et Smith, 1976; Raven, 1977;
Lewis et al, 1982). Les valeurs calculées des di-
vers flux sont des estimations minimales pour 2

raisons. D’une part, seuls les flux nets sont ac-
cessibles : les circulations des ions comme K+ et

Pi dans une boucle (racines, xylème, feuilles,
phloème) ne sont pas prises en compte. Seule

sera considérée dans le cas du milieu nitrique, la
conduction descendante de l’azote assimilé que
nous allons estimer dans ce qui suit avant de

présenter la procédure de construction des

cartes.

Estimation du transport net d’azote
des parties aériennes aux racines

Cette estimation est basée sur les expériences
d’alimentation mixte (Soltani et al, 1990). Dans
ces expériences, une partie du système racinaire
se développait dans un milieu dépourvu d’azote.
La quantité d’azote retrouvée dans ces racines
mesure l’importation par le phloème. En admet-
tant que cette importation est proportionnelle à la
masse des racines, on peut calculer qu’elle
couvre environ 70% des besoins en azote des
racines sur milieu NO-3. L’assimilation racinaire
fournirait donc 30% de l’azote réduit des racines
et correspondrait à environ 5% de l’assimilation
totale de la plante (pour des plantes où la bio-
masse des racines représente 15% de la bio-

masse totale). Cette méthode d’estimation est

approximative, car elle est basée sur l’hypothèse
arbitraire que le transport phloémien est en rela-
tion unique avec la croissance pondérale de la
racine. Néanmoins, ces résultats sont en accord
avec ceux de l’analyse du transport et de l’assi-
milation de 15NO-3 chez des plantes d’orge âgées
de 7 j (Gojon et al, 1986a,b). Ces auteurs esti-
ment à environ 20% la part de l’assimilation raci-
naire dans l’assimilation totale chez des plantes
où les racines représentent 40% de la biomasse.

Construction du modèle de circulation
des éléments

Les modèles utilisés pour établir les cartes de
trafic des éléments entre milieu, racines et par-
ties aériennes sont basés sur les règles énumé-
rées ci-dessous.

Cas de milieu avec NO-3

Absorption des cations (C+)

Elle se traduit, en bilan, par un échange 1 C+/1
H+ (éq/éq) (Pitman, 1970). L’absorption de C+
est estimée par la variation de la quantité totale
(K+ + Ca+ + Mg2+ + Na+) au cours du traitement.



Absorption des anions (A-)

Elle se traduit par un échange 1 A-/1 OH- (où
OH- peut représenter 1 HCO-3 résultant de la dé-

carboxylation d’un acide organique R-) (Osmond,
1976). L’absorption de A- estimée par la varia-
tion de la quantité (Cl- + P1,5i + SO2-4 + NO-3 + N

réduit). La valence attribuée à P-1,5i suppose un

pH moyen, dans la plante, proche de la neutrali-
té.

Assimilation racinaire de NO-3

Elle est prise égale à 30% de la variation de la
quantité de N réduit dans les racines (cf ci-

dessus), et l’assimilation foliaire est calculée par
différence avec la variation de N réduit dans la

plante entière.

Production de carboxylats (R-)

On admet pour l’estimer que 1 équivalent [-COO-]
est produit pour 1 NO-3 réduit.

Accumulation des carboxylats
dans les parties aériennes

Elle est déterminée par la variation de la quantité
R-, elle-même représentant la différence des

quantités de C+ et A-. Les valeurs négatives tra-
duisent la prédominance de l’exportation de R-
sur la synthèse.

Transport descendant de R-

Il est estimé à partir de l’écart entre la production
des carboxylats et leur accumulation dans les

parties aériennes.

Économie de R- dans la racine 

et bilan des échanges H+/OH- avec le milieu

Le bilan prodution de carboxylats + transport as-
cendant-accumulation dans la racine traduit la

décarboxylation de R-, générateur de HCO-3
équivalent à OH-. Cette production de OH-

s’ajoute aux OH- générés dans la racine par l’ex-
crétion de H+ (pompe à protons), pour donner
l’efflux total de OH-. La cohérence interne du mo-
dèle fait que cet efflux est égal à l’absorption de
A-, de même que la production (et l’efflux) de H+
égale l’absorption de C+.

Cas des milieux avec NH+4

Les 3 différences majeures par rapport à la pro-
cédure précédente sont :

- N est absorbé sous forme cationique; par con-
séquent l’absorption de C+ tient compte de la

quantité totale de N par plante;
- l’assimilation de NH+4 est confinée dans la ra-
cine (Breteler, 1973; Raven et Smith, 1976;
Raven, 1977; Troelstra et al, 1985);
- l’assimilation de 1 NH+4 produit 1 H+. Les équi-
valents (H+) libérés par l’assimilation de NH+4
sont, soit expulsés dans le milieu, soit consom-
més dans la plante sous forme de cations orga-
niques R+.

Carbone assimilé

Le flux d’assimilation de CO2 et les transports de
C assimilé sont calculés à partir des variations
de MS en admettant que C représente 40% de
la masse de MS (Lambers et al, 1982). Les va-
leurs sont données en &mu;mol d’équivalents glu-
cose.j-1 pour 100 plantes.

Application des modèles

Les figures 3-6 illustrent l’application des mo-
dèles aux résultats expérimentaux. Ils prédisent
correctement (compte tenu des approximations
et erreurs cumulées dans ces calculs com-

plexes) les échanges de H+/OH-, observés ex-
périmentalement, entre les plantes et les mi-

lieux. En d’autres termes, les vitesses
d’accumulation de cations et d’anions, et d’assi-
milation de N, lorsqu’elles sont incluses dans les
modèles, impliquent des modifications des équi-
libres acido-basiques entre les plantes et leurs
milieux voisines de celles qui ont été mesurées.

Nutrition nitrique (figs 3 et 4)

L’assimilation d’environ 1 000-1 300 &mu;mol NO-3
(pour 100 plantes) produit autant de carboxylats
(R-) dont environ les 2/3 sont accumulés. L’ex-
cédent est décarboxylé, ce qui correspond bien
aux observations (400-600 &mu;éq OH- émis par
jour pour 100 plantes). Ainsi, seulement 0,4-0,5
OH- sont émis dans le milieu pour 1 NO-3 assi-

milé, bien que l’absorption de cet anion s’accom-
pagne d’un échange avec OH- dans un rapport
1:1.

D’après ce qui a été dit dans le paragraphe
précédent 70% de l’azote assimilé des racines
provient des feuilles par le phloème. Compte
tenu des vitesses observées d’enrichissement



en N assimilé des racines et des feuilles (&mu;mol.j-
1 pour 100 plantes), cette importation de 70% de
l’azote réduit de la racine implique que 97% de
l’assimilation dans la plante revient aux feuilles.

Environ 1/3 des carboxylats produits dans les
feuilles étant renvoyé par le phloème, il faut ad-

mettre une circulation descendante de cations

accompagnateurs (supposés être des ions K+

sur les figures 3 et 4, puisque ce cation est lar-
gement majoritaire dans la sève du phloème
(Flowers et Yeo, 1986). Le modèle prévoit alors
que cette circulation descendante de K+ mobilise

environ 30% de K+ transporté journellement par
le xylème.

La comparaison des vitesses des échanges et
des contenus moyens des tissus (&mu;mol pour 100
plantes, valeurs moyennes entre 12-35 j)
montre des différences de comportement entre
les plantes du milieu de type 1 et celles du milieu

de type 2. Dans le premier cas, la vitesse de

croissance des pools anioniques et cationiques
est sensiblement la même que celle de la CMR

de la matière sèche (tableau II), ce qui indique
que le régime des échanges décrit par la figure 3
correspond à un état stationnaire de la composi-
tion des tissus. Dans le second cas (milieu de
type 2), les pools ioniques croissent plus vite que
la production de matière sèche, notamment dans
les racines, ce qui aboutit à un enrichissement
des tissus en ions.

Nutrition ammoniacale (figs 5 et 6)

Sur milieu ammoniacal de type 1 (fig 5), les flux
de N et de K sont aussi importants que sur milieu
nitrique (comparer figs 3 et 5). Cl- représente
58% des anions minéraux. Mais, malgré cette
forte absorption de Cl-, les cations excèdent les



anions dans les feuilles où l’importation de R- re-

présente 15% celle des anions minéraux. Dans
les racines, par contre, les cations organiques
neutralisent 26% des anions minéraux. Cepen-
dant, ces composés représentent une proportion
négligeable de NH+4 métabolisé (2%). Les me-
sures donnent en effet une st&oelig;chiométrie H+

émis/NH+4 assimilé de 0,9, ce qui indique que le
modèle prévoit correctement les observations.

Les pools ioniques croissent de 6% dans les par-
ties aériennes et de 4% dans les racines, ce qui
correspond aux valeurs de la CMR de la matière
sèche (tableau II). Ceci signifie que sur milieu
ammoniacal de type 1, les parties aériennes se
développent plus vite que les racines et que la

composition ionique des tissus est stationnaire.
Sur milieu ammoniacal de type 2 (fig 6), les

flux sont plus faibles que sur milieu de type 1; les
valeurs sont diminuées de 50% environ. Dans les

parties aériennes, l’équilibre des charges miné-

rales est presque réalisé. Dans les racines, les
cations organiques neutralisent plus de la moitié
des anions minéraux et représentent 6,8% de
l’azote assimilé. Ceci indique qu’il y a une faible
partie de NH+4 qui ne participe pas à la produc-
tion de H+. Dans les parties aériennes, les pools
ioniques croissent de 6% et la matière sèche de
4,5%. Dans les racines, la vitesse la plus élevée
est celle des cations organiques (8,4%); les

pools ioniques croissent plus vite que la produc-
tion de matière sèche (tableau II). La croissance
est trop faible pour stabiliser les teneurs par
effet de dilution.

DISCUSSION

Les cartes montrent que chaque traitement pro-
voque dans la plante des réactions complexes
au niveau des transports et des accumulations



ioniques, des synthèses et des dégradations
d’osmoticums organiques et des excrétions de
H+/OH-. Les coûts énergétiques de ces proces-
sus sont très différents, et il en résulte que la

production de 1 g de biomasse nécessite des

quantités variables d’assimilats photosynthéti-
ques. Ces coûts peuvent être calculés à partir
des mécanismes biochimiques de chacune des
étapes. La revue de Raven (1985) comporte une

compilation très complète de ces mécanismes,
et des quantités d’assimilats qu’ils utilisent.

Nous avons analysé le comportement des 2
variétés d’orge en utilisant les données de
Raven. Les cartes de trafic ionique permettent
d’évaluer quantitativement chacune des fonc-
tions physiologiques (assimilation et transports,
exprimés en &mu;mol.j-1 pour 100 plantes). En mul-
tipliant ces valeurs par les coûts correspondants



(&mu;mol C.&mu;mol-1), on peut évaluer le coût photo-
synthétique théorique de la croissance associé à
la nutrition azotée. Il s’agit de coût minimum,
dans la mesure où seuls les flux nets sont

connus.

Nutrition nitrique (tableau III)

Les valeurs obtenues sur les 2 types de milieux
sont voisines. Puisque la quasi-totalité de NO-3
est assimilée dans les feuilles, le coût de l’assimi-
lation du nitrate dans ces organes contribue pour
80% dans le coût total et celle de l’accumulation
du malate pour 60%, tandis que la contribution

des transports ioniques est plus modeste (14%
du coût total, tableau III).

Nutrition ammoniacale (tableau III)

Le coût de l’utilisation de NH+4 est de 35% (type
1) à 42% (type 2) plus bas que celui de l’utilisa-
tion de NO-3. Le coût du transport d’ions inorgani-
ques est indépendant de la source d’azote. L’as-
similation de NH+4 est 3 fois moins coûteuse que
celle de NO-3. Ceci résulte du fait que l’assimila-
tion de NH+4 nécessite moins de pouvoir réduc-
teur que celle de NO-3 (en bilan 0,5 mol C.mol-1

NH+4 contre 1,3-3,9 mol C.mol-1 NO-3 d’après
Raven, 1985). La synthèse de cations organi-
ques conduit à un coût supplémentaire de 161
&mu;mol C (milieu type 1) à 287 &mu;mol C (milieu type
2). Ce coût supplémentaire ne compense pas
l’économie liée à l’assimilation elle-même, qui se
situe entre 1 100 &mu;mol C (milieu type 1) et 1 700

&mu;mol (milieu type 2).

CONCLUSION

Les calculs des coûts énergétiques présentés ici

n’intéressent qu’une partie des processus impli-
qués, puisqu’ils ne prennent en compte que les
conséquences ioniques et osmotiques de l’utilisa-
tion de l’azote. La justification de ce choix appa-
raît dans les résultats : les coûts de ces proces-
sus partiels sont à eux seuls compris entre 10 à
20% de la production photosynthétique nette. Ce
sont des postes majeurs de dépense dans le

budget énergétique des plantes.
Nous avons trouvé que le mode d’ajustement

des équilibres acido-basiques et osmotiques et le
coût associé de la croissance sont déterminés

par 2 facteurs.

La nature de la source d’azote

La croissance sur NH+4 est 3 fois moins coû-

teuse que sur NO-3 (tableau III) en accord avec
les calculs théoriques de Salsac et al (1987). Le
coût énergétique de la synthèse d’acides organi-
ques et d’acides aminés est de 40 ATP.g-1 MS

sur milieu nitrique et de 20 ATP g-1 MS sur mi-
lieu ammoniacal (Chaillou et al, 1986). Les ré-
sultats présentés ci-dessus montrent que le coût
global sur milieu nitrique est de 35-42% supé-
rieur au coût sur milieu ammoniacal, écart supé-
rieur à celui donné par Raven, (1985) (5-12%).
Les mesures de respiration racinaire confirment
ces résultats (Lambers, 1980; De Visser et Lam-
bers, 1983).

La mobilité des anions minéraux dominants

dans le milieu

Mais en général, les coûts des transports ioni-
ques sont faibles et ne représentent que 2-3%
de la production photosynthétique nette.

Nous avons montré précédemment (Soltani et
al, 1989) que la baisse de croissance due à la
substitution de NO-3 par NH+4 comme source de
N résulte de la quantité insuffisante d’anions mo-
biles dans la plupart des milieux ammoniacaux
utilisés. Cette étude montre que les coûts éner-

gétiques de l’assimilation de N et du maintien
des équilibres acido-basiques sur milieu NH+4
sont inférieurs aux coûts sur milieu NO-3, et indé-
pendants de la mobilité de l’anion majeur (Cl- ou

SO2-4). Ces résultats suggèrent que la restriction
de la croissance sur milieu NH+4 n’est pas due au
coût énergétique du maintien de l’équilibre
acido-basique. Ils appuient l’hypothèse qu’elle
est due à la déficience en anion mobile. Dans

les feuilles des plantes cultivées sur le milieu

NH+4 dépourvu d’anion mobile (type 2) les

concentrations cationiques moyennes sont envi-
ron 30% plus faibles que dans les feuilles des
autres plantes. Ce défaut d’accumulation est

probablement à l’origine de la faible teneur en

eau de ces organes (environ 30% plus faible sur
milieu NH+4 de type 2 que sur les autres milieux)
(Soltani et al, 1989).
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