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RÉSUMÉ L’assimilation nette maximale (N max) du maïs, Zea mays L., rapportée à l’unité de surface foliaire et de
temps, reste stationnaire de juillet à août puis décroît de septembre à octobre durant le remplissage du grain.

Age de la plante, L’examen des courbes d’assimilation nette en fonction de la concentration en C02, sous éclairement saturant,
Conductance foliaire, montre que jusqu’au stade grain laiteux-pâteux, la photosynthèse maximale du maïs dépend du niveau du
Photosynthèse, plateau de double saturation en C02 et en lumière (Pm). Du stade remplissage du grain à la récolte, c’est la
Conductance stomatique, diffusion du C02 qui devient le principal facteur limitant. Nous montrons (fig. 4 et 5) que la fermeture des
Assimilation nette, stomates, responsable de l’augmentation de la résistance à la diffusion du C02, est en fait une conséquence de
Modélisation. la baisse de photosynthèse, confirmant ainsi les travaux de RASCHKE et de WONG et al.

Par ailleurs, les potentialités d’ouverture stomatique - résistance stomatique (rs) mesurée pour une
concentration en C02 voisine de r - demeurent invariantes tant en fonction de l’âge qu’en fonction du
génotype.

SUMMARY Effect of age on leaf photosynthesis characteristics in Zea mays L.

Plant age, 
Leaf apparent photosynthetic rates (N) as a function of carbon-dioxide concentration (C02) were studied in

Stomatal conductance, three maize genotypes (F7EP1, W64A and F7F2) during growth, flowering and cob-formation stages. The
Photosynthesis, 

’ 

shape of the C02-assimilation curves obtained with increasing C02 concentration under non-light-limiting
Leaf conductance, 

conditions was very useful in determining the resistances to C02 diffusion (ra : the boundary layer resistance ;
Net assimilation, r the stomatal resistance and r,, the e in t r a c e 11 u lar resistance). It also helped in determining the level of the e

Model of photosynthesis. plateau (Pm) of the curve at light and C02 saturation resulting in a limitation of photosynthesis by
’ 

biochemical processes. A model of photosynthesis versus external C02 (C) is presented.
Maximum leaf apparent photosynthesis (N max) - corresponding to the light and CO, saturation plateau
(Pm) minus the respiration - remained relatively constant during vegetative growth, anthesis and early grain
filling. After the milky-doughy grain stage and throughout kernel development and maturation, maximum
photosynthesis decreased and was limited by leaf C02 diffusive resistances (especially rs). Thus, it appears
that the stomatal resistances (rs) which increased during the later stage of kernel development are not the
cause of the photosynthetic decrease but rather the consequence of the fall in net assimilation previously
shown by RASCHKE (1975) and WONG et al. (1979). Nevertheless, the potential for stomatal aperture (rs
determined at CO, concentration near I’) remained constant irrespective of age or genotype.

1. INTRODUCTION

Chez le maïs, Zea mays L., l’étude de l’évolution de
la photosynthèse de la feuille au cours de la saison
de végétation a déjà fait l’objet de nombreux travaux
(van LAAR & PENNING de VRIES, 1972 ; ZAPOROCHENKO,
1974 ; AKIYAMA & TAKEDA, 1975 ; VIETOR et al., 1977).
Toutefois ces travaux ont été surtout fondés sur l’étude des
courbes d’assimilation nette en fonction de l’éclairement

N(E) ; or, nous avons montré depuis que, chez les plantes
de type C4, le maïs notamment, la photosynthèse maximale

correspondait non seulement à une saturation par la

lumière, mais également à une saturation par le CO,
(phénomène dit de double saturation - CHARTIER &

BETHENOD, 1977). C’est pourquoi, dans le cadre de ce

travail, nous avons analysé simultanément les courbes
d’assimilation nette en fonction de l’éclairement, N(E), et
en fonction de la concentration en C02, N(C), par la
méthode des échanges gazeux (CHARTIER, 1970 ; PRIOUL &
CHARTIER, 1977 ; CHARTIER & BETHENOD, 1977) qui
permet de déterminer les caractéristiques photosynthéti-
ques de la feuille et leur évolution au cours d’une saison de

végétation.



II. MATÉRIELS ET MÉTHODES

A. Matériels

Les données portent sur 4 années de mesure et sur

plusieurs génotypes de maïs : F7EP1, hybride à forte

production en 1974, W64A, lignée dentée tardive en 1975 et
1976 et F7F2, hybride corné à faible hétérosis et producti-
vité moyenne en 1978. Les mesures ont été effectuées sur la
feuille de l’épi qui est bien représentative des feuilles

supérieures développées du maïs (VIETOR et al., 1977 ;
CHARTIER & BETHENOD, 1977). Ces maïs ont été cultivés à
raison de 90 000 pieds/ha-’ à La Minière (Yvelines). Les
plantes ont été prélevées au hasard dans une parcelle
conduite comme en grande culture. Pour l’année 1976,
W64A a été cultivé en serre. Enfin ces résultats ont été

comparés avec ceux de jeunes plants de maïs W64A âgés de
16 j (MORE HERRERO et al., 1980) qui ont permis de
préciser la courbe N(C) (voir Annexe). Les échantillons

représentent 20 plantes pour F&dquo;IEPl et W64A et environ
50 plantes par décades pour F7F2. Ces décades sont repré-
sentées par l’initiale du mois (tabl. 1).

B. Méthodes

1. Les chambres d’assimilation

Les échanges gazeux sont mesurés par deux types de
chambre d’assimilation en circuit ouvert (CHARTIER &

CHARTIER, 1971 ; MORE HERRERO et al., 1980). Le premier
montage est utilisé pour obtenir un grand nombre de
mesures d’assimilation nette en fonction de l’éclairement et
de la teneur en CO,, le second permet la mesure de la

photosynthèse et des résistances stomatiques.

2. Analyse de la courbe d’assimilation nette (N) en fonction
de la teneur en COZ (C)

La courbe N(C), sous éclairement saturant, est propor-
tionnelle aux teneurs en C02 pour les faibles concentrations

(C < 60 vpm), elle s’infléchit ensuite pour atteindre un

plateau dit de double saturation (CO, et éclairement).
La pente de la courbe au point de compensation (F)

représente, selon le modèle utilisé, l’inverse de la somme
des résistances (Ir) avec

La double saturation en lumière et en C02 (Pm) qui, chez
les plantes de type C4, apparaît dans les conditions normales
de teneur en C02 (C = 320 vpm), ne peut généralement pas
être expliquée par un accroissement sensible de la résistance
stomatique. Dans ce cas, une limitation supplémentaire,
d’origine biochimique, doit être introduite (CHARTIER &

PRIOUL, 1976). Elle pourrait traduire l’existence d’un
cofacteur susceptible de limiter le déroulement des cycles
biochimiques responsables de l’assimilation du carbone.
On peut décrire analytiquement cette courbe par la

relation :

avec N max = Pm - R (MORE HERRERO 8t al., 1980).
L’annexe 1 précise les caractéristiques de cette courbe.

3. Exploitation statistique des résultats

Les valeurs d’assimilation nette sont données avec leur

moyenne et l’intervalle de confiance sur la moyenne, pour
chaque décade.

Pour comparer les différentes conductances décadaires,
pentes à l’origine des courbes N(C), nous avons d’abord
déterminé expérimentalement la valeur du point r, toujours
nul pour les feuilles étudiées, puis nous avons considéré la
valeur individuelle de chaque pente par feuille. La variance
de nos données est proportionnelle à la valeur moyenne de
l’assimilation nette (N), ce qui nous a conduits à stabiliser la
variance par une transformation logarithmique. Les valeurs
étant proches de zéro, nous avons choisi la transformation

en Log ( 1 +! Nous avons alors appliqué la méthode de
NEWMAN & KEULS &mdash; calcul de la plus petite amplitude
significative relative aux groupes de moyenne par l’intermé-
diaire des tables F de SNe!ecoR - que Da,oNELtE (1965)
préfère à celle de DUNCAN car elle semble assurer un

meilleur équilibre entre les risques d’erreur de première et
seconde espèces. Pour la figure 2b, l’ajustement des courbes
N(C) est effectué sur les 2 nuages de points entre 0 et

100 vpm et au-delà de 200 vpm ; entre 100 et 200 vpm, les
valeurs sont extrapolées selon la relation proposée. Les
données sont réduites par classes de concentration en C02
et représentées par leur moyenne et l’intervalle de confiance
sur la moyenne.

111. RÉSULTATS ET DISCUSSION

A. Assimilation nette maximale

L’assimilation nette maximale (N max) du maïs, rappor-
tée à l’unité de surface foliaire et de temps, reste station-
naire en juillet et en août, puis décroît en septembre et
octobre (fig. lA). Notons qu’entre les 3 génotypes cultivés,
au cours des 4 années, il apparaît de légères différences
pour la 1« décade de juillet et la 1re d’août. Mais ces

différences génétiques restent généralement faibles, ce qui
indique en particulier que les caractéristiques photosynthé-
tiques de la feuille ne peuvent être un critère unique pour
rendre compte des différences variétales du rendement, car
sa variabilité est faible pour des génotypes aussi différents
les uns des autres. Ceci confirme les résultats de AKIYAMA
& TnKEDn (1975) et de VIETOR et al. (1977) sur les feuilles



et de VIETOR & MUSGRAVE (1979) pour la photosynthèse
de la culture.

Si l’on compare maintenant chez F7Fl, l’évolution de
N max à celle de la matière sèche aérienne totale et à celle
de l’épi (fig. 1B), nous remarquons que la baisse de N max
devient importante après la 2c décade de septembre, ce qui
correspond au « grain laiteux-pâteux », défini comme le
moment où la matière sèche des épis (grains + rafles)
atteint environ la moitié de leur poids final ; la matière
sèche totale n’est alors que de 20 p. 100 inférieure à sa

valeur finale.

B. Courbe N(C)

L’étude des caractéristiques de l’assimilation nette maxi-
male de la feuille sous éclairement saturant passe par
l’interprétation de la courbe N(C) (CHARTIER & BETHE-

NOD, 1977) qui se décompose en 2 parties :
- l’une où l’assimilation nette (N) est proportionnelle à

la concentration en C02 (C). Dans ce cas, les résistances à la
diffusion du CO, limitent la photosynthèse.
- l’autre où le plateau de double saturation en lumière

et en C02 est atteint : une limitation biochimique doit être
introduite.

La figure 2A représente les courbes moyennes de F7EP1
et W64A de juillet et août, avec l’ensemble des points
expérimentaux.
- Remarquons que la dispersion de ces mesures est

provoquée par la variabilité individuelle, mais que chaque
plante, prise une à une, correspond au modèle proposé,
c’est-à-dire que les points suivent avec une dispersion très
faible la relation (2) (voir annexe).

L’évolution de la courbe N(C) au cours du temps est

exprimée par la figure 2B qui représente
e pour F7EPI et W64A la courbe moyenne de juillet et

août (reprise de la fig. 2a) ;
e pour F7F2, les mesures, regroupées par décade, de la
3c décade d’août à la 2c décade d’octobre 1978.

Pour les courbes N(C) des mois de juillet et août, le

plateau de saturation est atteint pour une concentration en
CO, de l’ordre de 220 vpm. Mais la concavité de la

courbe N(C) se déplace au cours de la saison de végétation
vers les concentrations plus élevées. Si l’on raisonne alors
par rapport à la teneur ambiante en CO!, on se rend compte
que la plante passe d’une limitation de la photosynthèse par
les facteurs contrôlant Pm, en début de végétation, à une
limitation par la diffusion du CO,, en fin de végétation,
lorsque la double saturation en lumière et en C02 intervient
au-delà de 320 vpm. Le tableau 2 donne la valeur des

paramètres caractéristiques N max et Yr.
Nous pouvons ainsi distinguer 2 parties dans la courbe

d’assimilation nette, en fonction du temps (fig. 1) :
1° Jusqu’au stade « grain laiteux-pâteux », le plateau Pm

limite la photosynthèse de la feuille. Il s’agit d’une limita-
tion biochimique qui se traduit par une saturation des cycles
responsables de l’assimilation du carbone. Notons, durant
cette période (juillet et août), la grande stabilité de Nmax ;



de même, les autres caractéristiques photosynthétiques, Yr
et ses composantes, résistances stomatique (rs) et interne
(ri), varient peu pour les génotypes étudiés aux différentes
années (fig. 2b et tabl. 3). Il faut cependant souligner que,
durant cette période, la photosynthèse de la feuille est

déterminée par Pm et non par la diffusion du C02.
2° A partir du stade grain « laiteux-pâteux » (fig. 1A et

1B), la diffusion du CO2, en particulier à travers les

stomates, freine l’assimilation.
La résistance stomatique du maïs est plus élevée que sa

résistance interne ; pour les teneurs normales en CO,
(C = 320 vpm), elle augmente notablement en fonction du

temps (fig. 3). Ceci n’est pas dû à un défaut du mécanisme
d’ouverture des stomates puisqu’en COZ très limitant

(C < 60 vpm), la résistance stomatique reste constante,
montrant ainsi que les stomates conservent leurs potentiali-
tés d’ouverture intactes et que leur fermeture à 320 vpm ne

provient pas de changement des propriétés physico-chimi-
ques des cellules de garde (RASCHKE, 1975, DAVIS & Mc

CREE, 1978). Cette faible variation de rs pour une concen-
tration en CO, proche de r reste vérifiée pour les différents
génotypes (tabl. 4).

Il est montré également, dans la figure 4, que la conduc-
tance foliaire, 1/(ra + rs), est corrélée positivement à
l’assimilation nette (N) à 320 vpm pour des maïs W64A du
10 août au 15 septembre 1975. Cette relation en fonction de
l’âge des feuilles a été observée aussi bien pour des plantes
de type C3 comme l’acacia (Van den DRIESSCHE et al.,
1971), le tabac (VACLAmK, 1973 ; HOMAN, 1975), le pois
(FRASER & BIDWELL, 1974 ; CATSKY et al., 1976) et le
noisetier (SCHULZE & KUPPERS, 1979) que de type C4
comme différents fourrages tropicaux (LUDLOW & W!LSOtv,
1971), le manioc (AsLAM et al., 1977) et le maïs (DAVIES,
1975).

Cette relation peut être interprétée de 2 façons : soit par
une diminution de la photosynthèse due à la fermeture des
stomates, soit au contraire par la fermeture des stomates
induite par une baisse de la photosynthèse. Pour tenter de



trancher entre les deux possibilités, nous reprendrons
l’argumentation de WONG et al. (1979) qui ont montré que si
la fermeture des stomates provoque une baisse de la

photosynthèse (en appliquant par exemple de l’acide abscis-
sique), la relation N = f(1/(ra + rs)] est curviligne et tout
ajustement linéaire d’une partie de cette courbe passe par
une ordonnée à l’origine positive ; au contraire, si la baisse
de la photosynthèse induit une fermeture des stomates (cas
de l’action du DCMU), la relation N = f[l/(r. + rs)] est

linéaire et passe par une ordonnée à l’origine nulle.
La figure 4 montre que, pour le maïs W64 en 1975, nous

sommes dans ce dernier cas.
En posant :

la pente de la droite représente le gradient de concentration
qui est une constante. En condition normale

(C = 320 vpm), la concentration intercellulaire de CO, (Ci)
reste constante quel que soit l’âge de la feuille. Ci ainsi
calculé est de 134 mg. m-3 ou 74 vpm, valeur plutôt faible
comparée à celles généralement trouvées de 100 vpm pour
les plantes de type C4 et 220 vpm pour les plantes de type C,
(WONG et al., 1979). Ceci n’est vrai d’ailleurs que pour des
conditions hydriques favorables ; SCHULZE & KUPPERS

(1979) ont en effet montré que Ci variait en fonction du
potentiel hydrique des feuilles.

IV. CONCLUSION

L’évolution des courbes d’assimilation nette en fonction
du C02 montre que la photosynthèse maximale de la feuille
de l’épi du maïs dépend, jusqu’au stade grain laiteux-

pâteux, du niveau du plateau de double saturation en C02
et en lumière, alors qu’ensuite les processus de diffusion du
C02 deviennent limitants. Bien qu’importante, l’augmenta-
tion des résistances stomatiques ne semble pas être la cause
de la baisse de photosynthèse nette. Tout au long de son
cycle végétatif, en conditions hydriques favorables, le maïs
est ainsi capable d’ajuster son ouverture stomatique à sa
photosynthèse nette. Par ailleurs, les potentialités d’ouver-
ture stomatique (rs à [COZ] = 0) sont invariantes tant en
fonction de l’âge qu’en fonction du génotype.

Reçu le 15 avril 1981.

Accepté le 20 octobre 1981.

REMERCIEMENTS

Les auteurs remercient le Professeur I. Cowntv pour ses explica-
tions et le Docteur J. L. PRIOUL pour ses critiques et suggestions.

ANNEXE

La modélisation de la photosynthèse au niveau de la
feuille dépend des hypothèses émises pour transcrire l’équa-
tion de carboxylation et de la part respective des processus
de diffusion et de carboxylation. La courbe de réponse de
l’assimilation nette en fonction de la teneur en CO,, N(C),
peut se traduire empiriquement par une hyperbole non
équilatère. Celle-ci est obtenue par analogie mathématique
avec l’équation (7) proposée par PRIOUL & CHARDER

(1977), relative à la courbe P(E), établie pour une photores-
piration négligeable. En introduisant une valeur maximale



de la photosynthèse (Nmax) et l’ensemble des processus de
C - l’

diffusion et de photorespiration par ra + rs + ri, il vient :

&dquo;! ’ !f&mdash;!&mdash;!- + N.. + - . c - r N! = 0mN2 - NC ra + C (3r, r + ri 1 + ra + C (3r5 r + r; r, N!!! = 0Lr,+!+r, ri J r,+pr,+r, !,

(1)

où r,(C) a été ajusté à un polynôme du second degré

On étudie alors l’équation

ou f(C) - C - roù f(C) = a*C= + c - b*C r + d*
où a* = l3a ; b* = I3b ; d* = r, + r, + I3d.
On suppose Nmax > 0 ; r 3 0 et a*C! + b*C + d* > 0.

1. Pour m = 0

L’équation aux sites de carboxylation est représentée par
une hyperbole équilatère. L’équation (3) admet une seule
racine

1

* Sens de variation de N

On montre que N(C) a le même sens de variation que
f(C) (pour f(C) ! - Nm). L’étude de f(C) montre

l’existence d’un minimum en
Ci = F - yrz + b*l’/a* + d*/a*,

d’un maximum en

Cl = r + X/F2 + b*Fla* + d*/a*

et d’une asymptote f(C) = 0 pour C - # * (cf. fig. 5).

e Point de compensation f

F est l’abscisse pour laquelle f(F) = 0, on a également
N(F) = 0.

. Pente en F :

e Position de N par rapport à Nmax

On montre que N < Nmax.

2. Pour 0 < m % 1

L’équation admet 2 racines réelles

Ces deux racines sont respectivement égales à f(C) et
Nmax si le paramètre m est égal à 1.

e Sens de variation des racines

On montre que pour 0 < m < 1, N- et N+ ont même sens
de variation que f(C) et que, lorsque C - ± 00, f(C) ! 0 et
l’équation (3) tend vers l’équation ml!-’ - N . Nmax = 0 qui
a pour racines



e Point de compensation r

e Pente en r

e Position des racines par rapport à Nm

La valeur maximale de N-, appelée N-p est atteinte pour
C = C2, correspondant au maximum de f(C), égal à

Elle vaut :

avec C2 = F + rz + b*F / a* + d* / a*, lorsque r,(C) est

ajusté selon un polynôme de degré 2.

Choix de la racine

Seule la racine N- convient pour l’interprétation physi-

que des paramètres F, 8N (F), et Nmax en tant que respecti-
ac

vement point de compensation, conductance totale, et

assimilation nette maximale. D’ailleurs l’étude d’un ajuste-
ment statistique des moindres carrés à des observations
relatives à de jeunes plantes de maïs W64A issues de
4 populations (MOROT-GAUDRY et al. 1976) et des plantes
adultes W64A, au modèle

- sous sa forme implicite (c.-à-d. par ajustement à 0 des
valeurs

mNj2 - N!{f(G) + Nmax} + f(q). Nmax

relatives aux observations Nj) ;
- ou de manière explicite (ajustement des racines N- ou
N+, ou (N-, N+) avec un point de rupture en C3 : cf. fig. 5)
confirme que le meilleur ajustement est celui relatif à N-,
tant du point de vue de la forme de la courbe que de celui de
la somme des carrés résiduels, et de celui de la vraisem-
blance des estimations des paramètres. Cette minimisation
de la somme des carrés des résidus du modèle aux observa-
tions a été effectuée par la méthode de GAUSS-MAR-
QUARDT (MARQUARDT, 1963), à l’aide du sous-programme
Fortran HAUS 59 (Roux & TOMASSONE, 1974).

Résultats des ajustements

A justement par plante
La très forte corrélation entre m et Nmax pour l’intervalle

d’observation de la majorité des plantes (de l’ordre
de 0,99), nous a contraint pour ces plantes, lorsque
l’algorithme divergeait à fixer la valeur de m à 0,98. Dans ce
cas les valeurs des paramètres m et Nmax ne sont pas
déterminées de manière unique. De plus, on a remarqué un
biais systématique des observations par rapport au modèle
N- ajusté, se traduisant par un creux vers C = 250 mg. m-3
et une bosse vers 450 mg. M-3. Ce biais n’est pas expliqué
par les écarts des valeurs observées de r,(C) au polynôme
ajusté. Est-il dû à des erreurs expérimentales systématiques
(mauvaise représentation de la courbe des analyseurs infra-
rouge dans ces gammes) ou bien provient-il du phénomène
de photosynthèse lui-même, auquel cas, le modèle proposé
ne décrirait pas parfaitement le phénomène observé ?

Rappelons que r et ri sont considérés constants dans

l’équation (1) utilisée. Le biais pourrait éventuellement

provenir d’une variation de recyclage du C02-

Ajustement par population
Pour une population donnée, les courbes observées de

rs(C) et de N(C) pour chacune des plantes présentent un
biais systématique par rapport à la courbe moyenne ajustée
sur l’ensemble de la population. Ce biais semble proportion-
nel à la variable considérée ; on peut poser :

où les indices i et p indiquent respectivement la plante et la
population, et les constantes hi et ki les variations indivi-
duelles.

Intervalles de confiance
Le modèle choisi n’est pas linéaire. Les tests et intervalles

de confiance ne sont donc valables qu’asymptotiquement.
Par ailleurs, pour effectuer le calcul des paramètres on doit
supposer les résidus du modèle N(C), indépendamment et
identiquement distribués selon une loi normale. Mais le
biais relatif à chacune des courbes ajustées implique une
dépendance statistique des résidus et rend donc peu fiables
les tests et intervalles de confiance. Toutefois un calcul

approximatif peut être effectué en utilisant le modèle relatif
à l’ensemble de la population :

Mais il sera à la fois plus fiable et plus simple de calculer
1/jr au moyen de la pente de la partie linéaire de la courbe
et Ng en utilisant les moyennes obtenues pour C = 320 vpm
(cf. Matériels et méthodes).
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