, MM ~TERE DF ) AGRICULTURE
Agronomie (1991) 11, 623-643 e '
© Elsevier/INRA I AA DOCUIWILINTATION

17, Rue Sv' - B.V. 1540 Agronomie (Synthése)
21034 D:4GK CEDEX
Tél. 80.63.30.02

Approche a I'échelle du systéme racinaire
de I'absorption hydro-minérale.
Conséquences en matiere de modélisation.

623

R Habib 1, L Pages 1, MO Jordan 1, T Simonneau 1, M Seébillotte 2

" INRA, station d'agronomie, domaine Saint-Paul, 84143 Montfavet cedex;
2 INA-PG, chaire d'agronomie, 16 rue Claude Bernard, 75231 Paris cedex 05, France

(Recu le 24 avril 1990; accepté le 21 juin 1991)

Résumé — Le but du travail que nous présentons est de discuter de la fonction d'absorption hydro-minérale considé-
rée a I'échelle du systéme racinaire. L'approche la plus souvent utilisée consiste a attribuer a chaque élément de ra-
cine d'un systéme racinaire la méme efficacité vis-a-vis de I'absorption pour estimer ensuite 'absorption totale par
'ensemble du systéme. Cette hypothése est souvent considérée comme extrémement simplificatrice. L'objectif princi-
pal de cette revue est de la confronter aux données actuelles de la littérature.

Dans un premier temps, nous présentons divers travaux qui permettent de juger du bien fondé de cette approche au
niveau du systeme racinaire. En particulier, nous présentons des données sur la variabilité de I'absorption racinaire
considérée a différents niveaux : le long d'une racine, entre racines, en conditions de disponibilité hydrique ou miné-
rale hétérogene, et dans le temps. Cette analyse permet de montrer qu'un tel niveau d'intégration parait fondé pour
aborder I'absorption racinaire de I'eau et du nitrate. Pour les autres éléments majeurs de la nutrition minérale, le pro-
bléeme est a raisonner au cas par cas en fonction des conditions particuliéres d'alimentation.

Dans un second temps, aprées une rapide présentation des formalismes des modéles d'absorption, nous envisageons
les conséquences de I'analyse précédente en matiére de modélisation macroscopique de I'absorption racinaire. Pour
l'absorption d'eau, nous soulignons que la prise en compte du potentiel hydrique et de la conductance hydraulique
des racines devrait constituer un progres dans les futurs travaux de modélisation dans ce domaine. Pour l'absorption
minérale, I'état des connaissances apparait comme moins développé, par exemple le concept méme de besoins mi-
néraux reste encore mal défini, et les progrés possibles semblent moins immédiats. Différentes voies sont cependant
indiquées dans le but d'améliorer les modéles actuels.

systéme racinaire / systéme sol-plante / absorption d'eau / absorption minérale / modéle macroscopique

Summary — Water and mineral uptake by the root system of plants, with special regard to modelling absorp-
tion by the roots. The review deals with the water and mineral uptake by the root system of plants. The validity of the
root system approach is studied based on the concept of a root demand coefficient. The variability of net influx rates is
considered in a single root and between roots, according to the variability in water and nutrient availability, and ac-
cording to time. It appears that the root system approach is well adaptated to the study of water and nitrate uptake by
plants. As regards other major nutrients, the particular experimental conditions have to be taken into consideration.
Some consequences of these mechanisms are presented in terms of modelling water and mineral uptake by roots.
Regarding water absorption, it is concluded that including plant parameters such as root water potential and hydraulic
conductivity may improve water uptake modelling. As regards mineral absorption modelling, it should be noted that
further research still has to be carred out, eg the concept of plant mineral requirements has not yet been fully defined.
Thus the improvement of mineral uptake models appears to be more complex. Nevertheless, some ways to improve
mineral uptake models have been presented in this review.

root system / soil-plant system / mineral uptake / water uptake / macroscopic scale model
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INTRODUCTION

Les études sur le systeme racinaire des plantes
sont moins développées que celles sur le sys-
teme aérien, notamment celles qui concernent
les plantes cultivées considérées au champ
(Greenwood et al, 1982). Récemment, un effort
important a été réalisé qui porte a la fois sur la
modélisation de la croissance et du developpe-
ment d'un systéme racinaire et de la structure (*)
qui en résulte (Pages et Aries, 1987, 1988;
Diggle, 1988; Pages et al, 1989) et sur la modéli-
sation de l'absorption hydrominérale (Barber et
Silberbush, 1984; Novak, 1987; Habib et Lafolie,
1991). Par ailleurs certains travaux ont montré
qu'il existait des interactions fortes entre ces 2
aspects, distribution spatiale des racines et ab-
sorption hydrique et minérale. Ainsi, Tardieu
(1984, 1987, 1988a, b) a clairement démontré
que la distribution spatiale du systéme racinaire
in situ ne pouvait étre négligée si on voulait pou-
voir appréhender, au champ, I'absorption hydri-
que d'un couvert de mais.

Il n'existe pas, a notre connaissance, de syn-
these bibliographique sur les relations entre la
structure du systéme racinaire (et la distribution
spatiale qui en résulte) et l'absorption hydro-
minérale a I'échelle du systéme racinaire. Ce
sont certaines de ces relations que nous présen-
tons ici en tentant de montrer comment on peut
en intégrer les résultats dans des modeles de
fonctionnement macroscopiques congus a
I'échelle du systéme racinaire. Pour juger du
bien-fondé des hypothéses introduites dans ce
type de modele de fonctionnement, nous serons
conduits a rappeler brievement certains méca-
nismes physiologiques qui régissent I'absorption
hydro-minérale. Il existe, concernant ces méca-
nismes, dimportantes revues bibliographiques
récentes (Grignon et Touraine, 1981; Touraine
et Grignon, 1981; Boyer, 1985; Passioura,
1988), auxquelles le lecteur pourra se référer.

Nous avons abordé dans une méme revue
des problémes relatifs & I'absorption de l'eau et
ceux relatifs a l'absorption minérale. Nous pen-
sons en effet que, au moins a I'échelle agrono-
mique, il est difficile d'appréhender les pro-
biémes de nutrition minérale sans tenir compte,
dans le méme temps, de ceux posés par l'ali-

mentation hydriqgue. Mais, les phénoménes de
transport de la séve brute (Taylor et Klepper,
1978) ne seront pas envisagés car ils demande-
raient d'analyser le fonctionnement de la plante
entiére, définissant un cadre trop large pour une
méme revue bibliographique. Nous n'aborderons
pas, non plus, I'effet de mycorhizes sur le fonc-
tionnement racinaire (Clarkson et Hanson, 1980;
Clarkson, 1985; Smith et Gianinazzi-Pearson,
1988), ni les problémes de colt énergétique de
I'absorption hydro-minérale (Lambers et al, 1983;
Clarkson, 1985; Daie, 1985), qui compliqueraient
singulierement cette étude au niveau ou nous la
concevons. Pour la méme raison, le cas des lé-
gumineuses qui ont une double source d'alimen-
tation azotée ne sera pas non plus envisagé.

Les travaux sur I'absorption racinaire que nous
serons amenés a présenter ont mis en ceuvre
des méthodes d'étude variées (culture hydropo-
nique, sur substrat, inerte ou non, en sol) qui
peuvent avoir des implications différentes en
terme de fourniture hydrique et minérale et d'ap-
provisionnement racinaire. De méme, ['absorp-
tion a été étudiée a des niveaux divers (racine
excisée, racine isolée mais rattachée a la plante
entiere, systéeme racinaire subdivisé ou non) dont
on sait (Blanchet et al, 1974) gu'elles jouent sur
l'expression quantitative du phénoméne observé.
Cette diversité des approches rend parfois diffi-
cile la synthése de ces travaux. Nous précise-
rons donc les conditions expérimentales quand
cela nous paraitra nécessaire a une meilleure
compréhension des résultats présentés.

POSITION DU PROBLEME

L'approche a I'échelle du systeme racinaire de
'absorption hydro-minérale est basée sur le
concept de capacité d'absorption racinaire
(CAR). Cette grandeur caractérisant l'efficacité
racinaire (masse absorbée par unité de racine et
par unité de temps) est estimée expérimentale-
ment, et est donc liée aux conditions de I'expéri-
mentation. Classiquement, les paramétres défi-
nissant lefficacité sont déterminés par des
essais ou I'on mesure, pour une période donnée,
les quantités absorbées par une plante ou un
couvert végétal, et ol I'on raméne celles-ci, par
le calcul (c'est-a-dire une division), a l'unité de

* Nous inspirant de la terminologie proposée par Girardin et al (1986) pour décrire le systéme racinaire d'un pied de malis, en la géné-
ralisant au cas des systemes racinaires pivotants, nous appellerons racine une racine allongée ramifiée ou non, réseau racinaire l'en-
semble des racines portées par une racine d'ordre 1 (racine primaire de malis, ou pivot d'un pécher, par exemple), et systeme raci-
naire I'ensemble des réseaux racinaires (un seul réseau donc dans le cas d'un systéme racinaire pivotant non taillé). Le terme de
structure racinaire sera pris au sens de I'organisation du systéeme racinaire dans I'espace.
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racine (unité de longueur, par exemple) et a
l'unité de temps. Ainsi, I'absorption est supposée
identiqgue entre les racines d'un méme systéme
racinaire et tout au long de celles-ci. Ces hypo-
théses, sur lesquelles sont basées la majorité
des modeles rendant compte de I'absorption des
systemes racinaires, sont souvent considérées
comme extrémement simplificatrices (Picard,
1988). Et I'un des objectifs principaux de cette
revue est de le confronter aux données actuelles
de la littérature.

La CAR est, par la définition que nous venons
d'en donner, une valeur moyenne qui n'a de sens
que par référence au systeme étudié. Pour la gé-
néraliser, on peut considérer le systéme formé
par la plante entiére. La CAR optimale, CAR?,
est alors celle pour laguelle la croissance obte-
nue est maximale pour le génotype considéré
(c'est-a-dire qu'il n'y a pas de facteur limitant).
Cette utilisation de la croissance maximale
comme point repére de la CARO rejoint celle faite
par Greenwood (1976) pour quantifier le niveau
d'un stress azoté.

Cependant, il faut noter qu'expérimentalement
il est possible, et méme frégquent, d'estimer des
CAR inférieures (existence d'au moins un facteur
limitant la croissance) ou supérieures (consom-
mation de luxe) a la CARO(*). En outre, la crois-
sance de la plante entiére n'est pas liée de fagon
univoque a celle des parties racinaires (par
exemple, les relations d'allométrie entre organes
aérien et souterrain varient en fonction des condi-
tions environnementales : Brouwer et De Wit,
1969; Brouwer, 1981; Brouwer, 1983}, et il n'est
pas possible de contrdler 'ensemble des facteurs
de production. Le concept de CAR® est donc dif-
ficilement utilisable en pratique.

Il est plus aisé de rechercher expérimentale-
ment une valeur maximale de la CAR, CARM,
sans référence au potentiel de croissance de la
plante entiére, et d'étudier I'écart a la CARM in-
duit par la modification de divers facteurs de pro-
duction. Dans cette définition, la CAR™ n'est pas
un maximum absolu, qu'il peut étre vain de re-
chercher, mais la plus grande valeur obtenue ex-
périmentalement. 1l faut noter qu'il n'existe pas
de relation simple entre CAR™M et CAR©°. Cepen-
dant, en |'absence de consommation de luxe, la
CARM doit, par définition, tendre vers la CAR®
quand on réduit le nombre de facteurs limitant la
croissance de la plante.

L'objectif des travaux sur la nutrition hydro-
minérale en agronomie est de prévoir, pour un
état donné du peuplement végétal, ou parfois de
la plante isolée, considéré dans son environne-
ment (stade de développement, climat, disponi-
bilité des ressources), quelle est la quantité de
I'élément considéré qui va étre absorbée et d'en
déduire éventuellement des pratiques correc-
tives (fertilisation, ou modalités d'irrigation par
exemple). C'est donc bien au niveau du systeme
racinaire que se situe notre problématique. Cela
pose cependant un certain nombre de questions
quant a f'utilisation du concept de CAR :

— est-il fondé d'intégrer le long d'une méme ra-
cine (une racine primaire, par exemple) I'absorp-
tion des différentes parties, présentant des de-
grés variégs de différenciation, qui la
composent ?

— est-il fondé d'intégrer au sein d'un systéme ra-
cinaire I'absorption des différentes racines (des
racines primaires et leurs ramifications secon-
daires, par exemple) qui le composent ?

— quelle est la réponse du systéme racinaire a la
variation, et a la variabilité, des états du milieu ?

Les éléments de réponse que nous pouvons
apporter a ces questions seront discutés au cha-
pitre suivant. Nous en examinerons ensuite les
conséquences en matiére de modélisation de
I'absorption racinaire.

EST-IL FONDE D'ETUDIER
L'ABSORPTION HYDRO-MINERALE
AU NIVEAU DU SYSTEME RACINAIRE ?

Rappel succinct des mécanismes
de I'absorption racinaire

Parmi les différentes fonctions assurées par un
systéme racinaire, nous nous sommes donc
plus particulierement intéressés a l'absorption
hydro-minérale qui peut étre définie par le préle-
vement de l'eau et des ions du milieu par I'en-
semble des racines constituant le systéme raci-
naire, et leur pénétration dans la plante qui se
ferait principalement par le plasmalemme des
cellules corticales (Anderson, 1975; Grignon et
Touraine, 1981; Touraine et Grignon, 1981), sui-
vie de leur conduction vers la stele (Weatherley,

* Son estimation est cependant possible en laboratoire sous certaines conditions expérimentales ou 'on maitrise le flux d'éléments
nutritifs arrivant aux racines en maintenant la plante a son niveau de teneur optimale pour tous les éléments considérés (Ingestad,

1982).
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1975; Touraine et Grignon, 1981) par la voie
apoplasmique (notamment Ca2+, Mg2+, Sr2+) ou
symplasmique (notamment K+, ClI-, HoPO4-,
NO3™).

L'absorption hydrique est actuellement consi-
dérée comme un phénoméne exclusivement
passif (Weatherley, 1975; Touraine et Grignon,
1981; Passioura, 1988) prenant son origine dans
la différence de potentiel hydrique entre le milieu
extérieur (sol, solution nutritive) et le xyléme. Le
flux total d'absorption hydrique est généralement
séparé en 2 composantes additives, I'une reliée
au gradient de potentiel osmotique, pondéré d'un
terme de réflexion membranaire, et l'autre reliee
au gradient de pression hydrostatique (Weather-
ley, 1975; Dalton et al, 1975; Fiscus, 1977). Pour
chacune de ces composantes, le flux hydrique
est donné par le produit du gradient de pression
par un terme traduisant la résistance du tissu a
I'écoulement, que I'on désigne sous le terme de
condugctivité hydraulique radiale de la racine :

Q= k(dP- cdw) (1)

ou :

Q est le flux hydrique (m3.s-1)

k est la conductivité hydrauliqgue (m3.s~1.Pa-1)
dP est la différence de pression hydrostatique
(Pa)

o est le coefficient de réflexion membranaire

dw est la différence de pression osmotique (Pa)

Cette conception des transferts d'eau dans
une plante offre l'intérét majeur de permettre
d'utiliser un méme formalisme, basé sur les
mémes relations phénoménologiques, pour ex-
primer la continuité du processus physique dans
le systéme sol-plante-atmosphéere (Molz, 1981).

Concernant I'absorption des ions, la situation
apparait comme plus complexe. Le flux d'ab-
sorption des ions est généralement considéré
comme un processus actif couplé directement
avec une dépense énergétique par la plante
(Russel et Barber, 1960; Brouwer, 1965; Gri-
gnon et Touraine, 1981; Callot et al, 1982). I
peut, en fait, étre décomposé en 2 termes addi-
tifs, I'un traduisant un transport passif par diffu-
sion et convection des solutés, et l'autre tradui-
sant un transport actif (Dalton et al, 1975).

Les cinétiques globales d'absorption des ions
en fonction de la concentration en sel présentent
généralement, aux faibles concentrations (infé-
rieures a 1 mmol.l-1), l'allure d'une hyperbole
rectangulaire que l'on a interprétée comme tra-
duisant lintervention d'un transporteur (Epstein

et Hagen, 1952). Quand la concentration de la
solution au contact des racines est augmentée a
des valeurs supérieures a 1 mmol.l-', on ob-
serve tres généralement une reprise de |'absorp-
tion qui a été interprétée comme indiquant la
mise en ceuvre d'un second mécanisme d'ab-
sorption (dual mechanism). Epstein (1976) note
I'existence de ces doubles isothermes pour K+,
NH4*, Na*, Ca2+, Mg2+, Fe2+, Cl-, Br-, H,PO4~.
Rao et Rains (1976), Bretelier et Nilsen (1982)
f'ont observé pour NO3~. Mais, Grignon et Tou-
raine (1981) soulignent que la situation semble
étre plus complexe. Et la théorie du double trans-
porteur est encore l'objet de débats (Lassales et
Thellier, 1974; Kochian et Lucas, 1982; Nissen,
1989) et un transport passif par diffusion est par-
fois évoqué pour les fortes concentrations (Ko-
chian et Lucas, 1982).

Le formalisme le plus souvent retenu est ana-
logue a celui de la cinétique enzymatique :

V= Vnax C/(C+ Kp) (2)

ou :

v est le taux réel d'absorption (mol.s~1.U-1 de ra-
cines)

Vinax €st le taux maximal (mol.s~1.U-1 de ra-
cines)

C est la concentration de Ia solution (mol.I-1)

K, est la valeur de la concentration telle que v =
Vimax/2

Variabilité de I'absorption
le long d'une racine

Chez la quasi-totalité des plantes vasculaires,
les racines présentent entre le cortex et la stele
une différenciation morphologique et anatomique
(voir la revue trés compléte de Clarkson et Ro-
bards, 1975), I'endoderme. La différenciation lon-
gitudinale de l'endoderme est fondamentale de
par son influence sur le flux apoplasmique
(Clarkson et Robards, 1975; Weatherley, 1975;
Touraine et Grignon, 1981). La distance a I'apex
de I'endoderme différencié varie en fonction de
l'espéce, quelques mm chez l'orge (Clarkson,
1968; Ferguson et Clarkson, 1975) et le pommier
(Atkinson, 1980), quelques cm chez le mais (Fer-
guson et Clarkson, 1975), et du type de racines,
séminale, nodale ou laterale, chez l'orge (Clark-
son et Robards, 1975).

Par ailleurs, des travaux récents, réalisés pour
linstant sur céréales, ont souligné le role particu-
lier joué par la maturation des vaisseaux de mé-
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taxyléme (a 10-15 cm de I'apex chez l'orge, & 20-
30 cm de l'apex chez le mais) a la fois sur l'ab-
sorption de l'eau (Mac Cully et Canny, 1988) et
sur l'absorption minérale (Mac Cully et al, 1987,
Huang et Van Steveninck, 1988).

Concernant I'absorption hydrique, la conduc-
tance hydraulique radiale des racines est un pa-
ramétre trés discuté, tant par les valeurs qui lui
sont attribuées en fonction de I'espéce végétale
considérée et des conditions de mesure (New-
man, 1973), que par leur possible variabilité le
long d'une racine (racine secondaire de féve :
Brouwer, 1954; racine primaire de mais : Maer-
tens, 1971a). La conductance hydraulique radiale
varierait ainsi le long de la racine (Hansen, 1974)
et pourrait dépendre de l'organisation anatomi-
que des tissus {(Mac Cully et Canny, 1988;
Steudle, 1989). Touraine et Grignon (1981), Pas-
sioura (1988) considérent que la conductance hy-
draulique radiale d'une racine est indépendante
de l'intensité du flux de transpiration, bien que ce
point soit encore débattu (Dainty et al, 1981; Mo-
rizet et al, 1988; Passioura, 1988). Les données
actuelles permettent de penser que I'essentiel du
flux hydrique se ferait préférentiellement par voie
symplasmique (Hanson et al, 1985; Swietlik,
1989). Comme le notaient Mac Cully et Canny
(1988), la majeure partie des travaux rapportés
dans la littérature concernent de jeunes racines,
le plus souvent non ramifiées et excisées, et les
valeurs de conductance racinaire radiale mesu-
rées sont de l'ordre de 10~7 cm3.s~1.MPa-1.cm-1
de racine (variant de 0,5 a 30 x 107 selon les
especes et les conditions expérimentales). A par-
tir des résultats de Maertens (1971a) obtenus sur
une racine de mais agé de 2 mois et demi
rattachée a la plante, on peut calculer (Mac Cully
et Canny, 1988) une valeur de lordre de
50 x 10~7 pour la partie apicale et 300 x 107
cm3.s~1.MPa-1.cm-1 de racine pour la partie ba-
sale, donc notablement supérieures aux valeurs
précédentes.

Ces dernieres données sont cohérentes avec
la conception d'une absorption hydrique s'effec-
tuant tout le long de la racine (Maertens, 1971a;
Clarkson et Robards, 1975; Mac Cully et Canny,
1988), le flux hydrique étant a relier a la conduc-
tance axiale, elle-méme liée a la puissance qua-
triéme du rayon des vaisseaux de xyleme (Taylor
et Klepper, 1978). Mac Cully et Canny (1988) cai-
culent que le rapport théorique des conductances
axiales, et donc des flux hydriques, est de 1 &
4 000 entre la zone racinaire a métaxyléme non
mature (proche de I'apex) et celle ou il est ouvert
au flux xylémique. lls en concluent, conformé-

ment aux résultats de Maertens (1971a) et aux
spéculations de Clarkson et Robards (1975),
que l'essentiel de I'absorption hydrique doit avoir
lieu dans la partie agée du systéme racinaire.
Ces résultats ont été confirmés par les travaux
de Wenzel et al (1989) sur des semis de di-
verses plantes en C4. Notons cependant que la
résistance axiale au flux hydrique (dans le xy-
leme) est souvent considérée comme né-
gligeable. Ainsi Baldwin (1976) estime qu'elle
est inférieure de 100 a 1 000 fois a la résistance
radiale, et ne la prend en compte que pour des
racines d'une longueur supéricure a 25 cm.
Klepper (1990) note que la conductance axiale
est rarement limitante chez les racines de dico-
tyléedones du fait de la croissance secondaire,
mais qu'elle peut I'étre chez les monocotylé-
dones. Les résultats de Wenzel et al (1989)
montrent cependant que la résistance axiale au
flux hydriqgue ne peut étre négligée pour de
jeunes plantules.

Les connaissances dans ce domaine évoluent
actuellement tres rapidement, et vont clairement
dans le sens d'une reconnaissance de la fonc-
tion d'absorption hydrique des parties agées du
systéme racinaire.

Concernant I'absorption des ions, la mise en
place de I'endoderme différencié influe directe-
ment sur les capacités racinaires d'absorption
des ions qui empruntent la voie apoplasmique,
par exemple le calcium (Clarkson et Robards,
1975) mais également le magnésium (Touraine
et Grignon, 1981) et le strontium (Clarkson,
1968; Touraine et Grignon, 1981); mais non sur
I'absorption des ions circulant par voie symplas-
mique. Dés 1968, Clarkson avait monté en utili-
sant du 32P que le phosphate était absorbé avec
la méme intensité par la partie apicale (premier
cm) ou basale (a 44 cm de I'apex) d'une racine
séminale d'orge agée de 3 semaines. L'endo-
derme différencié ne constituait donc pas une
barriére a l'entrée des ions dans la stéle (Russel
et Clarkson, 1976). Ce résultat est maintenant
admis pour le potassium, le nitrate, le phos-
phate, 'ammonium et le chlore (Touraine et Gri-
gnon, 1981; concernant spécifiquement le potas-
sium, voir la revue de Russel et Clarkson, 1971).
Ainsi, I'ancienne théorie des zones apicales ab-
sorbantes n'est vérifiee que pour les ions obligés
d'emprunter la voie apoplasmique (Touraine et
Grignon, 1981). Par ailleurs, les résultats de
Russel et Clarkson (1971), portant sur des ra-
cines d'orge et d'aubergine rattachées a la
plante, indiquaient que la zone apicale n'était
pas, non plus, la zone la plus active. Les travaux
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de Maertens (1971a), sur l'absorption d'eau,
d'azote et de potassium par les parties apicale
ou basaie d'une racine de mais rattachée a la
plante entiére, ont également montré une plus
grande activité de la zone basale, reliée proba-
blement a une plus grande intensité du flux de
seve brute (Maertens et Clauzel, 1980). Par
contre, si la racine était excisée, le schéma plus
connu d'une plus grande activité apicale était ob-
tenu (Maertens, 1971a). Cependant, les travaux
recents de Ernst et al (1989) sur |'absorption de
32p par différentes zones (agées de 1 a 26
jours) d'une racine apicale de mais cultivé sur
sol en minirhizotron indiquent une plus grande
activité apicale que basale (30% de I'activité api-
cale).

Les résultats que nous venons de présenter
ont été obtenus pour la plupart en solution nutri-
tive. Le schéma de fonctionnement qui peut en
étre déduit (absorption symplasmique sur toute
la longueur de la racine, ou apoplasmique dans
les parties apicales pour les ions exclus du sym-
plasme) peut étre perturbé quand ['absorption
est étudiée pour une plante poussant dans un
sol. Bosc (1981), Bosc et Maertens (1981) ont
montré, par exemple, que l'alimentation phos-
phorique, et en grande partie I'alimentation po-
tassique, de tomates cultivées en pots dans un
volume limité de sol, étaient en relation étroite
avec la vitesse de croissance journaliére des ra-
cines, méme pour de forts niveaux d'enrichisse-
ment en ces éléments. Dés que les racines ces-
saient de s'allonger, 'absorption du potassium
était pratiquement stoppée, et celle du phos-
phore nettement ralentie. Les travaux d'Atkinson
(1974) portant sur la cinétique d'absorption de
32P par des pommiers in situ vont tout a fait
dans le méme sens. Ces résultats indiqueraient
donc qu'en conditions de sol C'est I'approvision-
nement des racines qui est le facteur limitant
leur absorption. Ainsi, pour les ions absorbés par
la voie symplasmique, mais présentant de fortes
interactions avec la matrice solide, tout se passe
comme si seules les parties apicales des racines
étaient actives. L'hypothése la plus probable est
gue les apex en croissance exploitent alors de
nouvelles zones de sol non encore appauvries
par leur fonctionnement; ceci étant bien slir a
moduler en fonction de la richesse du milieu en
ces éléments.

En outre, il faut noter le réle particulier de ré-
servoir que semblent jouer, au moins chez les
céréales, les vaisseaux de métaxyléme non ma-
tures (Mac Cully et al, 1987; Huang et Van Ste-
veninck, 1988). Mac Cuily et Canny (1988) cal-

culent, pour le potassium, que cette réserve va-
cuolaire du métaxyleme pourrait contribuer, pour
du mais au stade floraison, pour environ 10% a
la fourniture totale de potassium par la plante
(exprimée en mg.j-1 par plante), l'essentiel de
l'absorption de K+ se faisant alors par les parties
agées des racines primaires ou par les racines
latérales qu'elles portent.

Les connaissances dans ce domaine vont
donc également clairement dans le sens d'une
reconnaissance de la fonction d'absorption miné-
rale des parties agées du systéme racinaire.

Variabilité de I'absorption entre racines
d'un méme systéme racinaire

Les propriétés d'absorption hydro-minérale sont
également susceptibles de varier entre les ra-
cines d'un méme systéme racinaire (Barley,
1970; Bhat, 1982). Dans un premier paragraphe
nous évoquerons ['influence du milieu sur I'archi-
tecture racinaire, en ce gu'elle complique nota-
blement linterprétation des travaux que nous
rapporterons au second paragraphe sur lin-
fluence du type de racines sur |'absorption d'eau
et d'éléments minéraux.

Certains auteurs ont étudié les variations des
capacités d'absorption des racines en fonction
de leur position dans l'architecture du systeme
racinaire (nature séminale ou nodale, ordre, dia-
metre, age, etc). Comme le souligne Hackett
(1969), ces études sont motivées par l'espoir de
trouver des relations entre caractéristiques mor-
phologiques et capacité d'absorption, afin de
pouvoir, par la suite, moduler les propriétés des
racines en fonction de leur position architectu-
rale. Mais, il faut noter que, ces travaux sont par-
ticulierement difficiles & mener car il existe de
fortes interactions entre les conditions de milieu
que l'on étudie (concentration en solutés, poten-
tiel hydrique) et l'expression architecturale du
systéme racinaire. Par ailleurs, les corrélations
de croissance entre les différentes parties du
systéme étudié viennent encore compliquer ['in-
terprétation de ces travaux. Les études ont été
menées, en ce qui concerne l'effet concentration
en solutés (culture en solution nutritive ou sur
substrat inerte), en faisant varier la concentration
de 'ensemble de la solution nutritive (May et al,
1965), ou seulement d'un ou plusieurs de ses
éléments, généralement N, P et K sont étudiés,
ou parfois seulement 2 de ces éléments, (Hac-
kett, 1969, 1972; Drew, 1975; Foehse et Jungk,
1983). En ce qui concerne l'effet potentiel hydri-
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que, celui-ci est abordé souvent en culture en
pots, en irrigant les plantes a des régimes diffé-
rents (Fitter, 1986), en augmentant progressive-
ment I'humidité du soi jusqu'a la saturation, ou en
le laissant se dessécher progressivement (Varta-
nian, 1975 et 1981); plus rarement ces études
ont été menées in situ (Taylor et Klepper, 1974).
Par ailleurs, on peut se réferer a des revues bi-
bliographiques portant plus spécifiguement sur
ces sujet (Jordan, 1987; Pages, 1988). Tous ces
travaux montrent qu'il existe une relation entre
l'architecture du systéme racinaire (intensité de
I'élongation et de la ramification, topologie du ré-
seau racinaire) et les conditions physiques et
physico-chimiques prévalant dans le milieu raci-
naire (humidité, potentiel hydrique, composition
ionique de la solution). Ces modifications de {'ar-
chitecture sont considérées comme I'expression
de l'adaptation des systémes racinaires a un en-
vironnement lui-méme variable pour une
meilleure exploitation des ressources dispo-
nibles* (Robinson et Rorison, 1983; Fitter, 1987;
Pages, 1988).

A notre connaissance, il n'y a dans la littéra-
ture que trés peu de travaux sur la variabilité de
la conductance hydraulique racinaire radiale en
fonction du type de racines. Notons cependant
que Sands et al (1982, cité par Klepper, 1990)
ont montré que les zones subérisées de racines
de pins avaient une conductance de I'ordre de
40% de celle des jeunes racines. Dans leur
étude bibliographique Tardieu et Manichon
(1986) concluent qu'il n'y a pas de critere mor-
phologique pour distinguer des racines selon feur
capacité d'absorption hydrique.

I en est autrement en ce qui concerne la
conductivité axiale (Passioura, 1972 et 1974;
Meyer et Alston, 1978; Taylor et Klepper, 1978;
Fowkes et Landsberg, 1981; Hamblin et Tennant,
1987; Klepper, 1990). Celle-ci dépend, en effet
du nombre et du diamétre des vaisseaux de xy-
{éme qui varient en fonction de la position archi-
tecturale de la racine considérée (Torrey et Wal-
lace, 1975; Fowkes et Landsberg, 1981; Fitter,
1987; Pages, 1988; Klepper, 1990).

Maertens (1971b), étudiant I'absorption
d'azote, de phosphore et de potassium par des
racines de mais cultivé en solution nutritive
concluait que, pour chaque élément étudié, les
différences observées, en fonction de la nature
séminale ou adventive des racines, n'étaient pas
significatives. Russel et Clarkson (1971) conside-

rent de fagon générale, sur la base d'essais en
solution nutritive ot I'absorption et la transloca-
tion de K+ (pour l'orge et la courge) étaient étu-
diées pour des segments de racines rattachés a
la plante entiere que, pour le potassium, tout le
systeme racinaire posséde des propriétés équi-
valentes pour I'absorption et le transport de cet
élément. Atkinson (1980, 1985), dans ses re-
vues bibliographiques sur les arbres fruitiers,
considére également que toutes les parties du
systéme racinaire, ligneuses ou non, sont ca-
pables d'absorber, méme s'il peut exister des
différences d'efficacité entre les différentes par-
ties. Il rapporte méme, dans le cas de I'absorp-
tion de 32P par des racines de cerisier, que de
jeunes racines blanches ou des racines li-
gneuses (de diamétre plus important) présen-
taient les mémes capacités d'absorption si on
les exprimait par unité de surface de I'épiderme.
Russel et Sanderson (1967) pour P et Sr, Hac-
kett (1969) pour P, Russel et Clarkson (1976)
pour P et K (et non pour Ca) avaient obtenu des
résultats du méme ordre sur orge en comparant
l'efficacité de racines séminales, nodales ou la-
térales exprimée par unité de volume racinaire.

La encore, les données de la bibliographie
vont dans le sens d'une activité d'absorption mi-
nérale de I'ensemble du systéme racinaire. Et il
n'existe pas, a notre connaissance, de résultats
démontrant clairement une contribution particu-
liere de certains types de racines a 'alimentation
de la plante. A cet égard, le travail de compila-
tion effectué par Brewster et Tinker (1972) est
particulierement intéressant. |l indique que, pour
une large variété de plantes (mono- et dicotylée-
dones, annuelles et pérennes), de type de ra-
cines considérées (zone apicale, mais rattachée
a la plante, ou systeme racinaire entier) et de
conditions expérimentales (de la culture hydro-
ponique au sol) les CAR pour N, P, K varient de
moins d'un ordre de grandeur, et souvent beau-
coup moins si on restreint la comparaison a des
conditions expérimentales proches.

Variation de I'absorption racinaire
en fonction de I'dge de la plante

Selon la définition que nous en avons donnée
dans lintroduction de ce travail, la CAR pour
I'eau va varier en moyenne comme I'ETR, en
fonction de l'indice foliaire du couvert végétal et

* Nous ne défendons pas la ldée d'un chimiotropisme positif qui ne peut d'ailleurs étre appuyée sur des expérimentations en solu-
tion nutritive comme celles que nous rapportons, mais plus simplement l'existence d'interactions entre la composition de la solution

et la croissance et le développement du systéme racinaire.
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de la demande climatique. Ceci est bien sir
sommaire compte tenu des connaissances ac-
tuelles sur les mécanismes qui régissent l'ab-
sorption hydrique. Nous reviendrons sur ce point
au chapitre suivant quand il s'agira de définir les
variables explicatives introduites dans les mo-
déles de fonctionnement.

Concernant l'absorption minérale, on ne dis-
pose pas d'un schéma de fonctionnement aussi
clairement établi, car la notion de besoin en élé-
ments minéraux reste souvent mal définie (Sé-
billotte, 1985). Maertens (1971b) n'a pas trouveé,
pour le mais, de difféerences significatives de
l'absorption racinaire en fonction de i'dge des
plantes, de 8 & 45 j. Par contre, Nielson et Bar-
ber (1978), Ningping et Barber (1985) ont obser-
vé une diminution au cours du temps de l'effica-
cité de labsorption de phosphore par des
plantules de blé en solution. Cette diminution ne
pouvait étre attribuée au seul vieillissement des
racines, et les auteurs indiquaient que l'efficacité
des jeunes racines avait également diminué. Les
estimations faites par Barraclough (1986), au
champ, de I'évolution au cours du temps des in-
flux nets (en mmol.s~1.cm~1 de racine) de N, P,
K, Ca, Mg par des cultures de blé a fort potentiel
de rendement, montrent, globalement, que ceux-
ci augmentent de février & avril-mai (selon les
conditions de culture), puis décroissent pour at-
teindre en juin des valeurs du méme ordre que
celles de février.

Ce point, sur la variation au cours du temps
des capacités d'absorption racinaire, est particu-
lierement important chez les végétaux pérennes.
Les quelques données actuellement disponibles
chez les arbres fruitiers tendent & montrer, au
moins pour le nitrate, qu'il existe une variation
saisonniere de l'efficacité du systeme racinaire
(Grasmanis et Nicholas, 1971; Weinbaum et al,
1978; Bhat, 1983; Atkinson, 1985; Habib, 1987;
Wallach et al, 1990) que I'on a parfois pu relier
au stade de développement phénologique
(Weinbaum et al, 1978) et qui semble s'adapter
a la cinétique de croissance (Weinbaum et al,
1990). Dans le cas des travaux présentés par
Habib (1987) et Wallach et al (1990), le systeme
racinaire avait été trés fortement rabattu & la
plantation (cultures menées respectivement en
solution nutritive et sur sable) de telle sorte que
la quasi-totalité du systéme racinaire soit consti-
tutée de racines ayant poussé en cours d'expéri-
mentation. La variation observée de la CAR ne
peut donc pas étre attribuée au turn-over du che-
velu racinaire, mais plus probablement & une ré-
gulation de la CAR en relation avec les besoins

de croissance de la plante (Habib, résultats non
publiés).

Variation de I'absorption racinaire
en condition de milieu
a disponibilité hétérogéne

En matiére de nutrition hydro-minérale, 2 modali-
tés d'approvisionnement sont a envisager (Blan-
chet et al, 1974; Habib, 1988) : le déplacement
des éléments vers la racine, phénoméne prépon-
dérant pour l'eau et les ions mobiles dans e sol
tel NO3 (Robinson et Rorison, 1983; Habib et La-
folie, 1988); la croissance des racines, les ame-
nant a exploiter un plus grand volume de sol,
pour les ions peu mobiles (PO3~, et K+ ou NHZ &
un moindre titre), comme cela a été montré dans
des revues bibliographiques (Clarkson et Han-
son, 1980; Clarkson, 1985) ou dans des modéles
de fonctionnement (Barber et Silberbush, 1984;
Barraclough, 1989; Jungk et Claassen, 1989).
Par ailleurs, I'ensemble des conditions édaphi-
ques et culturales (Vartanian, 1975; Fitter, 1987;
Tardieu et Manichon, 1987), ainsi que les carac-
téristiques génétiques de l'espéce végétale cons-
idérée (Cannon, 1949; Taylor et Klepper, 1978;
Kuiper, 1983) vont finalement aboutir & une cer-
taine occupation du sol, caractérisée par la distri-
bution spatiale des racines.

L'ensemble de ces phénomeénes qui définis-
sent l'approvisionnement des racines va avoir
une influence déterminante sur ['absorption
hydro-minérale. En particulier, méme si on consi-
dérait a un instant donné que le champ des dis-
ponibilités hydrique et minérale du sol est uni-
forme, une répartition spatialement hétérogene
du systéme racinaire va induire dans le temps,
de par le fonctionnement méme des racines, une
distribution non uniforme de ces disponibilités
(surtout si la vitesse d'approvisionnement est li-
mitante). Quand les techniques de culture indui-
sent elles-mémes une hétérogenéité du champ
des propriétés physico-chimiques du milieu éda-
phique (interaction croissance x propriétés physi-
ques), cet effet est encore plus marqué (ex irriga-
tion localisée fertilisante, travail du sol induisant
des zones de compacité contrastée). Ainsi, bien
que la majorité des travaux sur I'absorption raci-
naire ait porté sur des conditions de disponibilité
homogenes, ou supposées telles, 'absorption en
conditions hétérogénes est le cas le plus fré-
quent au champ.

A l'échelle macroscopique des volumes de sol
et des racines qu'ils contiennent, les quantités
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d'eau absorbées peuvent varier avec les condi-
tions de fourniture hydrique. En conditions irri-
guées, par exemple, lirrigation par aspersion et
lirrigation goutte-a-goutte constituent 2 techni-
ques de fourniture opposées. Lorsque la disponi-
bilité de I'eau diminue pour une partie du sys-
téme racinaire, l'absorption y est également
réduite, aussi bien dans le sol (Lascano et van
Bavel, 1984) gu'en solution nutritive (Lawlor,
1973; Papadopoulos et al, 1985; N'DaKouassi et
Puard, 1989). Lorsqu'on procéde a I'ablation
d'une partie du systéme racinaire de mais cuitivé
en solution, on peut observer une augmentation
de la capacité d'absorption hydrique des racines
restant rattachées a la plante (Brouwer, 1981).
La baisse de la conductivité hydraulique du mi-
lieu (qui peut réduire de plusieurs ordres de gran-
deur I'approvisionnement en eau des racines) ne
peut pas étre seule invoquée. De plus, dans les
situations de disponibilit¢ non uniforme aux-
guelles on aboutit fréquemment, la relation entre
disponibilité de l'eau et absorption racinaire ne
semble pas étre stable. L'absorption d'eau par
une partie du systéme racinaire dépend notam-
ment de la disponibilité pour le reste du systéme
(Brouwer, 1953; Michel et Eisharkawi, 1970;
West, 1978a, b; Morizet et al, 1988; Simonneau
et Habib, 1990). Dans certains cas, la transpira-
tion n'est pas modifiée lorsqu'on prive une partie
du systéme racinaire d'approvisionnement hydri-
que par ablation (Teskey et al, 1985) ou par iso-
lement (Morizet et al, 1988). Dans des travaux si-
milaires, on observe par contre une réduction de
'absorption, mais qui n'est cependant jamais
aussi forte que la diminution de la quantité de ra-
cines dont I'approvisionnement n'est pas limitant
(Kirkham et al, 1969; Tan et al, 1981; Briggs et
Wiebe, 1982).

Ces résultats sont souvent interprétés en
termes de modifications locales des capacités
d'absorption des racines dont les potentialités
sont supposées tres largement supérieures aux
absorptions couramment observées (Callot et al,
1982). Cependant, les mécanismes physiologi-
gues qui permettent d'accroitre I'absorption des
racines dans ces conditions de disponibilité hydri-
que hétérogéne ne sont pas encore connus. A
I'échelle de la plante entiére, on ne sait pas com-
ment se répercute la demande des parties aé-
riennes sur un systéme racinaire en place dans
un sol a disponibilité hydrique hétérogéne, et
comment se fait la régulation entre les différentes
parties du systéme racinaire. Actuellement, 2 hy-
pothéses peuvent étre évoquées : une augmen-
tation de la conductance hydraulique (Morizet et

al, 1988) ou une diminution locale du potentiel
hydrique des racines bien alimentées en eau
(Simonneau et Habib, 1990).

Plus généralement, si la CAR locale est un
maximum a un moment donné, y aurait-il une
CARM variable, régulée par la plante en fonction
des états du milieu, ou une CARM génétique
dont une fraction plus ou moins importante se-
rait utilisée selon les circonstances ?

Un certain nombre d'auteurs ont étudié l'in-
fluence de conditions de milieu hétérogénes sur
I'absorption minérale (Drew et Saker, 1975; Frith
et Nichols, 1975; Maertens et Clauzel, 1975a, b;
Edwards et Barber, 1976; Claassen et Barber,
1977; Drew et Saker, 1978; Maertens, 1978; de
Jager, 1982, 1984; Abbott et Cough, 1986). Ces
travaux ont permis d'aborder I'étude de la rela-
tion entre disponibilité minérale et absorption ra-
cinaire quand une partie plus ou moins impor-
tante du systéme racinaire se trouvait en
conditions d'alimentation limitante. Ces études
ont abouti a la conclusion que si on sépare le
systéme racinaire en un compartiment bien ali-
menté et un autre limitant en l'élément étudié,
les capacités d'absorption des racines bien ali-
mentées augmentent de fagon trés notable.
Maertens (1971b) avait d'ailleurs inféré, compa-
rant l'absorption minérale de mais cultivé en so-
lution aux exportations d'une culture conduite
sur sol argileux, que moins du dixieme du sys-
teme racinaire de la plante in situ pouvait assu-
rer ses besoins si l'approvisionnement n'était
pas limitant; concluant que c'était la faible dispo-
nibilité des éléments nutritifs dans un sol qui im-
pliquait ta nécessité d'une fonction d'absorption
répartie sur une beaucoup plus grande masse
de racines ne travaillant qu'a une fraction de leur
potentiel.

Mais, les mécanismes physiologiques qui per-
mettent d'accroitre I'absorption des racines en
présence d'une source d'engrais localisée ne
sont pas encore connus. Considérant la plante
entiére, on ne sait, de méme que pour |'absorp-
tion hydrique, s'il s'agit d'une CAR™ fixée genéti-
guement.

Conclusion : dans quelles conditions
est-on fondé a utiliser Ia notion de CAR ?

Pour I'eau, quand la disponibilité en cet élément
(limitante ou non) est uniformément répartie
dans le sol (fourniture hydrique homogeéne, pluie
ou irrigation par aspersion et approvisionnement
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uniforme), les données présentées montrent que
I'on peut définir une CAR et que la variation tem-
porelle de la CAR peut étre, le plus souvent, ra-
menée a la variation de l'indice foliaire et de la
demande climatique. Par contre, quand il existe
une hétérogénéité spatiale de la disponibilité hy-
drique, il est des cas ou la différence d'absorp-
tion observée laisse penser qu'il y a eu régula-
tion (au moins apparente) de la CAR. Nous
verrons au chapitre suivant que cette régulation
peut parfois étre expliquée par une modification
des conditions physiques de I'absorption qu'il est
aisé de modéliser. Il est des cas, par contre, ol
ies mécanismes de régulation ne sont pas claire-
ment identifiés et ou, en l'état des connais-
sances, la notion de CAR ne peut étre appliquée
(un bon exemple en est donné par le travail de
Morizet et al, 1988).

Concernant l'absorption minérale, il est clair
que pour les ions absorbés par la voie apoplas-
mique, la notion d'efficacité moyenne n'a pas de
sens, sauf & admettre que l'essentiel de la lon-
gueur racinaire est constitué par des parties api-
cales en croissance. Ainsi, dans la majorité des
cas, il ne nous parait pas fondé d'utiliser la no-
tion de CAR. On peut bien sir penser res-
treindre cette approche a des parties du systeme
racinaire ayant un comportement semblable
(pour exemple : I'ensemble des zones apicales),
mais cela n'est pas sans poser d'importants pro-
blémes expérimentaux, de mesure et de locali-
sation spatiale des zones considérées.

Pour les ions absorbés par la voie symplasmi-
que, la notion de CAR prend, par contre, tout
son sens, a condition que I'approvisionnement
(difficulté de diffusion des éléments minéraux
dans le sol) n'induise pas une relation apparente
entre zone apicale (correspondant a une zone
de sol non encore appauvrie) et absorption mi-
nérale. Ainsi, le calcul d'une CAR parait bien
adapté au cas du nitrate, mais doit étre envisagé
avec beaucoup de précaution pour le potassium
et les phosphates, en fonction, en particulier,
des propriétés physico-chimiques du substrat.

La variation temporelle de la CAR ne pose de
probléme particulier que dans le cas de I'absorp-
tion minérale. Et on ne sait, pour l'instant, procé-
der autrement qu'en estimant expérimentale-
ment I'évolution temporelle de la CAR (Wallach
et al, 1990).

En conclusion de ce chapitre, nous sommes
amenés a considérer que la modélisation de
I'absorption racinaire a I'échelle du systéme raci-
naire ne peut étre raisonnablement entreprise

gue dans le cas de l'eau et du nitrate. Pour les
autres ions majeurs absorbés par la voie sym-
plasmigue (phosphate et potassium), les fortes
interactions qu'ils présentent avec la matrice du
sol font qu'il est difficile d'envisager une ap-
proche aussi globale. Il est d'ailleurs significatif
de constater que, aprés les essais de fertilisation
P et K de longue durée (Gachon, 1988) qui ont
montré que les plantes absorbent d'autres
formes minérales que K échangeable ou P assi-
milable, la majorité des travaux actuels concer-
nant ces ions portent sur I'étude des interactions
sol-racines a l'échelle de la rhizosphére (par
exemple, Marschner, 1990).

MODELISATION DE L'ABSORPTION D'’EAU
ET DE NITRATE A L'ECHELLE
DU SYSTEME RACINAIRE

Dans ce chapitre, nous faisons référence aux
modeles macroscopiques décrivant I'absorption
d'eau et de nitrate dans un sol.

Concernant l'eau, une revue détaillée de ces
modeles peut étre trouvée dans l'article de Molz
(1981). Le principe général en est de répartir la
transpiration entre les couches de sol proportion-
nellement a la fraction du systéme racinaire pré-
sente dans cette couche. L'absorption d'eau est
alors le plus souvent calculée a partir de la diffé-
rence de potentiel hydrique sol-racine, parfois
pondérée par des facteurs correctifs tenant
compte des résistances au transfert d'eau dans
le sol et/ou la plante.

Concernant le nitrate, les modéles utilisés
dans la littérature sont, pour la plupart, dérivés
de le relation de Epstein et Hagen (1952). Ce for-
malisme présente lintérét de pouvoir simuler,
par la méme équation, 2 types de comporte-
ments souvent observés in situ ;: une abisorption
dépendant linéairement de la concentration, pour
les faibles concentrations (de l'ordre de 10-5
mol.I-1), et une absorption quasi indépendante
de la concentration, pour les concentrations plus
élevées (de l'ordre de 104 mol.I-1). Ce type de
modgéle est le plus souvent utilisé pour calculer
I'absorption racinaire a un pas de temps journa-
lier. Récemment, un modéle d'absorption décri-
vant l'influx et I'efflux de nitrate a été proposé par
Scaife (1989). Il permet de simuler 'absorption
nette de nitrate a I'échelle horaire, mais il n'a pas
encore, a notre connaissance, été utilisé pour
décrire I'absorption de plantes cultivées dans un
sol.
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Le probléeme de I'estimation
des capacités maximales d'absorption

Pour l'eau, l'estimation des capacités maximales
d'absorption racinaire ne pose pas de probléeme
particulier. Si I'approvisionnement est uniforme,
on peut admettre, en l'absence de régulation sto-
matique, que la CARM est estimée a un instant
donné par le rapport de la transpiration réelle
observée, ou de I'ETP, a la longueur totale, ou
au volume (Duchoslav et al, 1989), de racines.
Certains auteurs (Malik et al, 1989a, b} propo-
sent de pondérer l'efficacité racinaire par un fac-
teur 4ge pour tenir compte d'une diminution de
celle-ci lors du vieilissement des racines. Dans
le cas général ou e profil d'humidité du sol n'est
pas uniforme, le sol peut étre divisé en couches
horizontales «<homogénes», dans lesquels on
considére que le flux d'absorption est proportion-
nel & la longueur totale des racines présentes
dans la couche de sol considérée (Klepper,
1990). Pour du coton cultivé en cuve lysimétri-
que, Bland et Dugas (1989) ont ainsi mesuré une
CARM™ de 5 mm3 (mm de racines)-'.j-1 dans la
couche 1,7-1,9 m.

Il est possible que le niveau global de la de-
mande évaporatoire soit diminué par contrble
hormonal (Giulivo, 1986; Gollan et al, 1986; Pas-
sioura, 1988). Blackman et Davies (1985) suggée-
rent qu'une fourniture continue de cytokinines par
les racines est nécessaire pour maintenir l'ouver-
ture stomatique : cette fourniture est perturbée
lorsque les racines sont soumises a un désse-
chement du sol. En méme temps, la quantité
d'acide abscissique produite par ces racines aug-
mente (Zhang et Davies, 1989), et son exporta-
tion, & partir des racines situées en sol sec, peut
également conduire a la fermeture des stomates
dans les feuilles (Zhang et al, 1987), ou a l'aug-
mentation de la conductance hydraulique dans le
reste du systéme racinaire (Glinka, 1973). On
illustre la combien les progrés en matiére de mo-
délisation macroscopique de I'absorption raci-
naire restent liés a l'approfondissement des
connaissances dans le domaine de la physiolo-
gie de I'absorption de I'eau.

Un nombre trés important d'études ont porté
sur |'absorption du nitrate par les plantes depuis
le niveau moléculaire jusqu'au niveau de la
plante et du peuplement végétal (par exemple :
Sébillotte, 1985; Wild et al, 1987; Barraclough,
1989; Wray, 1989). Dans une étude théorique
basée sur l'utilisation du modéle de Gardner
(1965), Robinson (1986) a montré que dans un
sol riche en azote la CAR était un des facteurs li-

mitant I'absorption racinaire. Cependant la no-
tion de besoins en azote d'une plante pour sa
croissance et son développement n'est pas en-
core clairement définie malgré les travaux spéci-
fiquement réalisés pour la préciser (Coic, 1956;
Greenwood, 1976; Meynard, 1985; Lemaire et
Denoix, 1987a). On a pu exprimer cette de-
mande a posteriori par la croissance en matiére
séche, ou la vitesse de croissance, observée
(Barnes et al, 1976; Greenwood, 1976; Habib et
Monestiez, 1987), ou encore la vitesse de crois-
sance relative en matiére séche de la plante en-
tiere (Greenwood, 1976; Ingestad, 1982).

Quand on peut considérer que le flux d'ab-
sorption minérale est une fonction linéaire de la
concentration en ions & la surface racinaire (ce
qui d'aprés l'équation 2 n'est acceptable que
pour des concentrations en nitrate de l'ordre de
grandeur de Kp,), le concept selon lequel l'effica-
cité des racines s'adapterait pour satisfaire les
besoins de la plante dans des conditions don-
nées de milieu a été formulé mathématiquement
par Nye (1966), puis développé par Nye et Tin-
ker (1969). A la base de la démarche de Nye et
ses coliaborateurs, il y a I'hypothése que I'on
peut définir, 3 une date donnée, un coefficient
moyen d'efficacité des racines que I'on applique
ensuite a tout le systeme racinaire. lls ont mon-
tré que la demande moyenne du systéme raci-
naire root demand coefficient pouvait s'exprimer
en fonction de la longueur spécifique du sys-
teme racinaire (longueur de racines par unité de
masse de la plante entiére), du rapport de la te-
neur moyenne de la plante en I'élément considé-
ré a sa concentration dans le milieu, du taux de
croissance relatif en MS et du taux d'accroisse-
ment relatif de la teneur en I'élément considéré
dans la plante. Cette approche a été par la suite
développée par Nye et ses collaborateurs (Bald-
win et al, 1973; Baldwin et Nye, 1974; Baldwin,
1975; Baldwin, 1976; Bhat et al, 1979; Nye,
1979; Bhat et Nye, 1980). Mais, a notre connais-
sance, elle a été peu reprise par d'autres
équipes, excepté pour des objectifs de simula-
tion (Burns, 1980; Barraclough, 1986), du fait,
problablement, de la difficulté d'estimer les para-
métres nécessaires a sa mise en ceuvre.

Les travaux de I'école suédoise d'Ingestadt et
coll réalisés sur de jeunes plants en croissance
exponentielle en conditions de culture particu-
lieres ou le flux d'éléments nutritifs arrivant aux
racines peut étre contrélé précisément, en main-
tenant constante la concentration de la solution
sur une large gamme, montrent cependant clai-
rement que si I'on maintient constante la
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concentration en ['élément considéré dans la
plante entiére, la vitesse d'absorption relative
(t1) des racines est reliée linéairement au taux
de croissance relatif (t-1) de la plante entiére
(voir, par exemple, la revue d'Ingestadt, 1982).
Mais, en 'état actuel de nos connaissances, ces
travaux semblent difficilement applicables a une
plante, ou a fortiori & un peuplement, poussant
au champ sur un cycle de culture : d'une part, on
s'éloigne trés rapidement en peuplement des
conditions de croissance exponentielle, et
d'autre part, le flux d'élements nutritifs vers les
racines est difficile, voire impossible, & mesurer,
et il faudrait en outre connaitre la distribution
spatiale du systeme racinaire.

Il faut noter qu'en matiére de définition des be-
soins en azote d'un peuplement herbace, des
progres trés significatifs ont été réalisé a partir
du concept de courbe de dilution formalisé par la
relation N% = a(MS)- (Lemaire et Denoix,
19874, b; Lemaire et al, 1989). On a pu, dans ce
cas, définir une courbe de référence en condi-
tions de culture non limitante en N (correspon-
dant a la notion de CAR™ définie au chapitre Po-
sition du probléme ) qui peut étre utilisée comme
outil de diagnostic de la satisfaction des besoins
en azote du peuplement cultivé. Des articles ré-
cents ont généralisé ce concept a un ensemble
de plantes en C; et C, (Greenwood et al, 1990)
et l'ont théorisé (Greenwood et al, 1991). Dans
le cas ou l'on disposerait a la fois d'une courbe
de dilution de référence et d'une fonction des-
criptive de la dynamique de croissance du sys-
teme racinaire, il devient possible de calculer
une CARM et de l'introduire dans le modéle d'ab-
sorption de l'azote.

A l'échelle de la plante, des progrés ont égale-
ment été récemment réalisés dans le domaine
de la régulation de I'absorption du nitrate liée a
I'activité photosynthétique des parties aériennes.
Ainsi, Gastal et Saugier (1989) ont montré au ni-
veau journalier, sur des plants de fétuque culti-
vés en chambre de culture, que I'absorption raci-
naire de nitrate était proportionnelle a
l'assimilation nette de carbone pour des niveaux
faible ou intermédiaire de rayonnement (densité
de flux de photons photosynthétiquement actifs
comprise entre 200 et 400 pmol.m-2.s-1). Pour
des niveaux de rayonnement plus élevés, I'ab-
sorption de N semblait atteindre une limite, alors
gue l'assimilation de C continuait a augmenter.
Comme cela était noté par les auteurs, cette li-
mite pourrait étre déterminée par la capacité
maximale d'absorption des racines (il s'agirait ici
d'un maximum vrai), ou par le taux de crois-

sance relatif maximal de la plante. Cette liaison
absorption-photosynthése pourrait s'effectuer par
le transport de signaux métaboliques entre ra-
cines et parties aériennes, acides aminés (Coo-
per et Clarkson, 1989) et/ou produits de la photo-
synthése (Ben Zioni et al, 1971; Touraine et al,
1988, 1990).

Conséquences en matiéere de modélisation

En ce qui concerne l'absorption hydrique,
comme le notaient Tardieu et Manichon (1986),
lorsque I'environnement est favorable, la totalité
du systeme racinaire peut étre considérée
comme potentiellement fonctionnelle, et il n'y a
pas de base claire pour distinguer les racines sur
des critéres morphologiques selon leur capacité
a absorber I'eau. On ne peut encore dire si le
réle joué par la maturation des vaisseaux de mé-
taxyléme tardif chez les céréales est quantitative-
ment suffisamment important pour devoir étre
pris en compte dans des modéles macroscopi-
gues de fonctionnement. Ceci n'a été pour !'in-
stant clairement établi expérimentalement que
pour de jeunes plants agés au plus de queiques
semaines (Wenzel et al, 1989).

Novak (1987) montre, qu'en conditions non li-
mitantes de disponibilité en eau, la fonction puits
racinaire est a peu prés proportionnelle a la den-
sité de racines (g.cm-3), alors qu'en conditions li-
mitantes elle devient plutét proportionnelle au po-
tentiel hydrique du sol. Ceci, associé au fait que
le flux d'absorption d'eau est principalement sym-
plasmique et que la résistance axiale est le plus
souvent négligeable, montre que la CAR™, dont
le calcul est généralement basé sur la division de
la transpiration potentielle de la plante par la lon-
gueur totale de racines (Habib et Lafolie, 1988),
a bien un sens phénoménologique. Lorsque,
toutes choses égales par ailleurs, c'est la dispo-
nibilité hydrique qui limite I'absorption on peut
alors aisément calculer la CAR.

On pourrait également, a l'instar de Nimah et
Hanks (1973), faire la distinction entre racines
actives et racines inactives, mais cette distinction
ne repose pas sur des bases expérimentales
claires.

Il parait donc possible de caractériser en
moyenne les capacités d'absorption d'un sys-
téme racinaire. L'approche macroscopique est la
généralement admise. A linverse, il parait illu-
soire, comme le notait Molz (1981), de vouloir
décrire dans le détail, a I'échelle de la racine ou
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du segment de racine, les propriétés du réseau
racinaire, pour reconstruire aprés coup le fonc-
tionnement du systeme racinaire. Cela demande-
rait d'ailleurs d'écrire I'ensemble des équations
de transfert-absorption dans un espace défini en
3 dimensions, ce qui pose des problémes de cal-
cul qui ne sont pas encore du domaine des ordi-
nateurs couramment disponibles, sans parler des
réelles difficultés posées par la validation expéri-
mentale de tels modéles.

Par ailleurs, les données que nous avons pré-
sentées montrent que, pour que la continuité du
processus physique soit prise en compte, l'ab-
sorption d'eau par un systéme racinaire doit étre
modélisée, a l'échelle macroscopique, par une
relation proportionnelle entre le flux et le gradient
de potentiel hydrique. Taylor et Klepper (1975),
dans un essai sur coton cultivé sur sol sablo-
limoneux en rhizotron de grandes dimensions
(60 x 120 x 188 cm), ont montré que I'on devait
utiliser la conductance racinaire moyenne et !'in-
troduire dans les modeles de fonctionnement dé-
finis & I'echelle macroscopique. Leur démonstra-
tion était basée sur la comparaison des
absorptions hydriques estimées par deux mo-
déles, I'un tenant compte de la conductance raci-
naire et l'autre non, aux valeurs d'absorptions
mesurées. Certains auteurs (Lascano et van
Bavel, 1984) définissent, plus globalement, le
gradient de potentiel entre le sol et le feuillage,
affectant a la plante entiere une conductance hy-
draulique globale. Plus souvent cependant, c'est
le potentiel racinaire qui est retenu (Molz, 1981).
Deux parametres, dépendant de la plante, sont
donc généralement a introduire dans un modéle
d'absorption hydrique : le potentiel et la conduc-
tance racinaire. En fait, si on se référe a la revue
de Molz (1981), peu de modeles prennent explici-
tement en compte ces 2 paramétres; citons ce-
pendant Hillel et al (1976), Herkelrath et al
(1977), Rowse et al (1978, 1983), Reid et Hutchi-
son (1986), Novak (1987), Protopapas et Bras
(1987). Leur prise en compte systématique de-
vrait constituer un progrés dans les futurs travaux
de modélisation dans ce domaine, mais la me-
sure du potentiel racinaire est difficile a réaliser
(Fiscus, 1972; Adeoye et Rawlins, 1981; Qoster-
huis, 1987; Simonneau et Habib, 1991) et la
conductance racinaire est le plus souvent esti-
mée par l'ajustement d'un modeéle de transfert
d'eau dans une plante, et conditionnellement
donc aux hypothéses de ce modéle.

Par ailleurs, dans un certain nombre de cas
(exemple : forte demande climatique combinée &
une faible disponibilité hydrique), on ne peut pas

négliger la disposition spatiale des racines (Sé-
billotte, 1988; voir par ailleurs les articles de Tar-
dieu déja cités dans le texte). Cela impose d'utili-
ser des modeles sol-plante définis, au moins de
fagon bidimensionneille (Feddes et al, 1975;
Neuman et al, 1975; Lafolie et al, 1991; Bruckler
et al, 1991); ce qui n'est pas sans poser per se
un certain nombre de problemes (en particulier,
prise en compte du sens de variation, horizontal
ou vertical, des processus et des différences
d'état, difficultés de validation, accroissements
des temps de calcul). De plus, un systéme raci-
naire distribué de fagon hétérogéne dans l'es-
pace va induire, de par son fonctionnement
méme, une distribution hétérogéne du champ
des caractéristiques physiques du milieu qui,
comme nous l'avons vu, peut conduire a une
modification des capacités d'absorption des frac-
tions du systéme racinaire placées dans ces
conditions hétérogeénes. Cela nécessite donc de
pouvoir prendre en compte ces modifications de
fonctionnement du systeme étudié, ce qui, en
I'état actuel de nos connaissances et de notre
savoir-faire, est encore de l'ordre du projet de re-
cherches plutdt que de la réalisation.

Concernant f'absorption des ions, il ne parait
pas possible, en I'état actuel de nos connais-
sances, de proposer un modéle ol apparaitrait
explicitement le moteur du flux, et I'absorption
minérale ne peut étre modélisée par un simple
processus physigue. Les modeles d'absorption
actuellement utilisés a I'échelle macroscopique
tentent, en fait, de relier le flux net d'absorption a
des caractéristiques du systéme racinaire {(ca-
ractéristigues géométriques et CAR) et a la dis-
ponibilité des ions dans le milieu. Les données
que nous avons présentées tendent & montrer
que les caractéristiques géomeétriques a prendre
en compte pourront étre, par unité de volume de
sol, la masse ou longueur ou surface totale de
racines pour les ions mobiles principalement ab-
sorbés par voie symplasmique. I faut noter ce-
pendant que dans un travail récent Robinson et
al (1991) ont montré, dans le cas de blé de prin-
temps cultivé en pots, que I'on ne pouvait pas
considérer que I'ensemble du systéme racinaire
était actif (qualité du contact sol-racine, ou varia-
tion physiologique de la CAR). Il convient dans
ce cas d'estimer la part du systéme racinaire ac-
tive vis-a-vis de I'absorption.

Le modéle de Epstein et Hagen a été em-
ployé par de nombreux auteurs pour simuler
I'absorption minérale de nombreuses cultures
dans divers types de conditions expérimentales
(Passioura, 1963; Kautsky et al, 1968; Nye et
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Marriott, 1969; Baldwin et al, 1972; Barnes et a/,
1976; Baldwin, 1976; Burns, 1980; Novoa et
Loomis, 1981; Barber et Silberbush, 1984, Bar-
raclough, 1986; Claassen et al, 1986; Habib et
Monestiez, 1987; Bar-Yosef et al, 1988; Habib et
al, 1989; Lim et al, 1990). Ces modéles présen-
tent toutefois des défauts majeurs :

— ne connaissant par le moteur des flux, ni a
priori 1a répartition des assimilats, on calcule les
paramétres d'absorption a posteriori sur la base
des quantités totales absorbées (on ne peut
donc pas les utiliser en simulation prédictive
sensu stricto);

— ces modéles considérent par ailleurs que les
paramétres d'absorption sont constants quelle
gue soit la partie du systéme racinaire considé-
rée et les conditions du milieu, et

— souvent, qu'ils ne varient pas au cours du
temps.

Nous avons vu que ces 2 derniéres hypo-
théses n'étaient pas acceptables dans un certain
nombre de cas. Certains auteurs ont d'ailleurs
proposé de moduler les capacités maximales
d'absorption des racines en fonction de criteres,
tel, pour le nitrate, le rapport C/N du matériel
structural (Baldwin, 1976), la teneur en N maxi-
male de la matiere séche produite (Barnes et al,
1976), ou encore, la teneur en nitrate du cyto-
plasme (Novoa et Loomis, 1981). Ces travaux
sont cependant tous des travaux de modélisa-
tion ol ces hypothéses de fonctionnement ont
été introduites comme un paramétre supplémen-
taire permettant la régulation du systéme repré-
senté par le modéle et son ajustement aux don-
nées, mais sans que les hypotheses
physiologiques sous-jacentes en aient été direc-
tement validées.

En outre, & notre connaissance, le double mé-
canisme d'absorption, en fonction de la concen-
tration en ions (Epstein, 1976; Kochian et Lucas,
1982), n'a encore jamais été introduit dans les
modéles macroscopiques de fonctionnement,
alors que ce serait un progrés facile a réaliser,
d'autant qu'on peut montrer (Habib et Lafolie,
1988) que les concentrations en ions correspon-
dantes sont aisément atteintes dans un sol
aprés une fertilisation.

Par ailleurs, on pourrait penser introduire dans
certains modeéles d'absorption des ions une rela-
tion entre le flux de transpiration et le flux d'ions
absorbés. Cette relation a été, et est encore, dis-
cutée, et diverses opinions peuvent étre trou-
vées dans la littérature (Brouwer, 1965; Dalton
et al, 1975; Touraine et Grignon, 1981). Ce point

est a considérer dans chaque cas particulier.
Dans le cas du nitrate, la littérature disponible
permet plutdt de retenir I'hypothése de la non dé-
pendance des deux flux (Grubb, 1977; Blondel,
1979; Bhat, 1982; Schulze et Bloom, 1984; Ba-
ryosef et al, 1988; Gastal et Saugier, 1989).

Plus généralement, il faut noter, parmi les
pistes les plus intéressantes concernant la régu-
lation de I'absorption minérale, la forte sensibilité
des flux ioniques a l'alimentation en glucides
(Touraine et Grignon, 1981; Gastal et Saugier,
1989) et a I'équilibre hormonal (Touraine et Gri-
gnon, 1981), et I'nypothése émise par Philipson
et Coutts (1977) (cités par Atkinson, 1980), expli-
quant l'interdépendance fonctionnelle des diffé-
rentes parties du systéme racinaire par une com-
pétition pour les photosynthétats, ou encore
I'hypothése que I'on peut inférer des travaux de
Touraine et al (1988) sur le rdle particulier des
acides organiques produits par la photosynthése
sur la régulation de I'absorption des ions nitri-
ques chez le soja.

CONCLUSIONS

Dans ce travail, nous avons voulu resituer les
données de la littérature sur I'absorption hydro-
minérale sous I'éclairage particulier du fonction-
nement des racines considéré a I'échelle du sys-
teme racinaire. Cela nous a amené a préciser les
cas ou cette approche nous paraissait fondée, et
a en déduire un certain nombre de conclusions
en matiere de modélisation macroscopique de ce
phénoméne et des améliorations qu'il nous pa-
raissait possible d'apporter en restant dans le
cadre que nous avions défini (cf : Modélisation
de l'absorption d'eau et de nitrate & I'échelle du
systéme racinaire). Ce cadre est bien sir res-
treint, et un des objectifs de notre travail était de
montrer qu'elles en étaient les limites. Celles-ci
sont en fait liées a I'état des connaissances et
des techniques de modélisation que l'on peut y
associer.

Les mécanismes régissant I'absorption hydro-
minérale du systeme racinaire sont incomplete-
ment connus. Au niveau tissulaire, la dualité
concernant les voies d'absorption, apoplasmique
ou symplasmique, et les mécanismes mis en jeu,
actifs ou passifs, sont encore, pour certains, dis-
cutés. Et les paramétres de cinétique d'absorp-
tion et de croissance ne sont ni constants, ni ho-
mogénes au sein du systéme racinaire qui
apparait comme étant doué d'une plasticité de
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fonctionnement. D'importants progrés sont a réa-
liser qui permettraient de mieux comprendre, au
niveau de la plante, ces régulations de fonction-
nement.

Dans ce champ thématique, la tache impartie
a l'agronome est double «bétir et utiliser des mo-
deles qui simulent correctement le comportement
global sans pour autant le comprendre dans ses
mécanismes intimes», mais aussi «étudier I'effet
de certains d'entre eux, grace a la méthode ex-
périmentale» (Sebillotte, 1974). 1l s'agit souvent
d'expliquer a postériori par des modeles jugés
par leurs capacités a diminuer la variance rési-
duelle des données expérimentales. Il est clair
que ces modéles auront d'autant plus de
chances d'y parvenir que les hypotheses émises
pour les construire seront basées sur des
connaissances acquises sur le fonctionnement
du systeme étudié, mais également, sur des tra-
vaux plus sectoriels, pour autant que les résultats
obtenus en soient intégrables a I'échelle considé-
rée. Cela pose finalement la question du choix
des variables pertinentes et accessibles a intro-
duire dans un modele, et de la définition des va-
riables de commande du systéme étudié.
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