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Summary &mdash; A comparison of water and photosynthesis behaviour of corn and sunflower under water stress.
Inference on water use efficiency. Various indices of water stress sensitivity lead to contradictory conclusions as to
the choice of irrigated crop between corn and sunflower. We propose an additional analysis of leaf gas exchanges
after flowering to field analysis on dry matter and crop water use. Gas exchanges indicated that soil water depletion
induces stomatal closure in both plants. For corn, this stomatal closure was accompanied by a reduction in
photosynthesis when predawn leaf water potential decreased below - 0.2 MPa. Without water stress, stomatal
conductance and transpiration were between two and three times higher for sunflower than for corn. The reduction in
leaf photosynthesis in sunflower began at a predawn leaf water potential below - 0.5 MPa. For a given value of
stomatal conductance, corn leaf photosynthesis was always higher than that of sunflower. Complementary
information on physiological mechanisms at leaf level was derived; this should contribute to a better irrigation
efficiency at field level.

corn / sunflower / photosynthesis / transpiration / water stress

Résumé &mdash; Les différents indices de sensibilité à la sécheresse conduisent à des conclusions contradictoires pour le
choix des cultures irriguées entre le maïs et le tournesol. Nous proposons de compléter les analyses effectuées au champ
sur la matière sèche et la consommation en eau des cultures par l’observation des échanges gazeux foliaires après flo-
raison. Ceci montre qu’une diminution des réserves hydriques du sol provoque chez les deux plantes la fermeture sto-
matique. Chez le maïs, cette fermeture stomatique s’accompagne d’une diminution de la photosynthèse à partir d’un
potentiel de base de - 0,2 MPa. Chez le tournesol, dont les valeurs maximales de conductance stomatique et de trans-
piration sont deux à trois fois supérieures à celles du maïs en l’absence de contrainte hydrique, la diminution de pho-
tosynthèse n’apparaît qu’à partir d’un potentiel de base de - 0,5 MPa. Pour une valeur donnée de conductance stoma-
tique, la photosynthèse des feuilles de maïs est toujours supérieure à celle du tournesol. Les conclusions apportent des
bases complémentaires de raisonnement pour réaliser une meilleure efficience de l’eau apportée.

Zea mays = maïs / helianthus annuus = tournesol / photosynthèse / transpiration / contrainte hydrique

* Correspondance et tirés à part.
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INTRODUCTION

La culture du tournesol a connu au cours des der-

nières années une extension importante dans les
pays de l’Europe du Sud. La raison principale est
que cette culture a été considérée comme alterna-
tive à la culture du maïs lorsque la sécheresse est
prévisible. À titre d’exemple, les surfaces irri-

guées en tournesol ont été multipliées par 90 entre
1979 et 1990 et par deux entre 1988 et 1990

(Lesaffre et Rieul, 1992).

Le choix du tournesol comme alternative au
maïs revient à admettre que le tournesol est plus
résistant à la contrainte hydrique. Ce constat est
cependant un sujet de controverse dans la littéra-
ture (cf la revue bibliographique de Robinson,
1978). Les premiers travaux laissent supposer en
effet que le tournesol gaspille l’eau alors que le
maïs est plutôt économe (Shantz et Piemeisel,
1927 ; Barnes, 1938 ; Mihalyfalvy, 1962). Ces
auteurs ont noté que le tournesol consomme 40 %
de plus au cours du cycle végétatif alors que l’effi-
cience de l’eau consommée est deux fois (cas de la

production de la matière sèche) à trois fois infé-
rieure (si on considère la production en grain) à
celle du maïs. Ces comparaisons doivent être

cependant nuancées, car le cycle de la culture est
plus long chez le tournesol et la composition des
grains est différente. Ceux du maïs renferment

principalement de l’amidon alors que ceux du

tournesol contiennent 50 % d’huile et 20 % de

protéines. Or, le coût en glucose de la biosynthèse
des lipides et des protéines est supérieur à celui de
l’amidon (Blanchet et al, 1982 ; Penning de Vries
et al, 1974). Les résultats donnés par ces derniers
auteurs permettent de calculer qu’à partir de 1 g de

glucose on peut obtenir soit 0,62 g de protéines,
soit 0,35 g de lipides.

Le tournesol a été considéré comme une cultu-
re résistante à la sécheresse à la suite des travaux
de Puech et al (1976) et de Doorenbos et Kassam
(1979).

Ces auteurs avaient analysé les valeurs relatives
en matière sèche et en grains (Ms) et de consom-
mation en eau (ETR) par rapport au rendement
maximal (Msm) supposé coïncider avec l’évapo-
transpiration maximale (ETM) pour plusieurs
espèces végétales. Les résultats trouvés paraissent
s’ajuster à une relation linéaire de la forme sui-
vante :

Dans cette relation, le coefficient a peut être consi-
déré comme un indice de sensibilité à la sécheres-

se : plus il est élevé, plus la culture est sensible à
celle-ci. On a noté alors que le coefficient a est
nettement plus petit chez le tournesol que chez le
maïs. Ce dernier était considéré sensible au déficit

hydrique alors que le tournesol était classé résis-
tant. Cette classification a été dernièrement remise
en question pour différentes raisons :
- la valeur du coefficient a, chez le tournesol,
semble varier considérablement selon le niveau de

l’ETM (Texier, 1992) ;
- on a observé une variabilité importante du ren-
dement (pratiquement du simple au double) dans
des situations où le rapport ETR/ETM était pour-
tant identique (Merrien et Grandin, 1990) ;
- dans le cadre des études réalisées sur la réponse
du tournesol et du maïs à la contrainte hydrique
d’origine saline, il apparaît que le tournesol et le
maïs présentent une sensibilité identique (Katerji
et al, 1996).

Pour tenter d’éclairer le débat, il nous a semblé
utile d’envisager une voie d’analyse autre que
celle du comportement agronomique fondé sur les
notions de consommation en eau et de rendement.
La voie que nous envisageons est fondée sur l’ana-
lyse du comportement hydrique et photosynthé-
tique chez le maïs et le tournesol en condition de
contrainte hydrique et ses répercussions sur l’effi-
cience instantanée de l’eau sur une période d’un
mois pendant et après la floraison des plantes.
D’une façon plus précise, nous proposons :
- d’analyser les conséquences de la contrainte

hydrique d’origine édaphique sur l’état hydrique
et l’ouverture stomatique.
- de comparer la capacité photosynthétique du
maïs et du tournesol sous différents régimes
hydriques.
- d’analyser les conséquences sur l’efficience de
l’eau en se fondant sur la théorie de l’offre et la
demande proposée par Jones (1973).

La confrontation entre les démarches agrono-
miques et physiologiques permettra d’éclairer

davantage l’aptitude des espèces étudiées à pro-
duire en condition de contrainte hydrique. De cette
confrontation découleront également des raison-
nements qui contribueront à réaliser une meilleure
efficience de l’eau apportée.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Les études ont été réalisées avec des cultures de plein
champ sur le site expérimental de l’unité de recherche
en bioclimatologie de Grignon au cours des années
1990 et 1992, pendant des journées ensoleillées.



Le maïs (Zea mays L cv LG1) a été semé le 3 mai
1990 et la floraison a été atteinte le 12 juillet. À cette
date, l’indice foliaire était de 3,2 et la densité était de
9 pl·m-2.

Le tournesol (Helianthus annuus L cv Albena) a été
semé le 22 avril 1992. À la floraison, le 10 juillet,
l’indice foliaire était de 4,3 et la densité était de

8,4 pl·m-2.
Les observations concernant le comportement

hydrique et photosynthétique ont été réalisées pendant
la semaine de floraison et les 3 semaines suivant cette
date. Pendant cette période, les cultures n’ont reçu
aucune irrigation. Au cours de cette période, le maïs et
le tournesol présentent une sensibilité accrue à la
contrainte hydrique (Robelin, 1967) et la conductance
stomatique varie peu avec le stade végétatif (Bethenod
et al, 1982).

Caractérisation de l’état hydrique
et des échanges gazeux

L’état hydrique de la plante a été caractérisé à partir des
mesures du potentiel hydrique foliaire. Cette grandeur
a été mesurée à la fin de la nuit (potentiel de base) et à
12 heures (heure solaire). Six feuilles ont été prélevées
à chaque fois et leur potentiel a été mesuré au moyen
d’une chambre à pression.

La conductance stomatique des faces supérieures et
inférieures de dix feuilles situées au sommet de la végé-
tation a été mesurée à 12 heures au moyen du poro-
mètre à diffusion Delta TIII. L’étalonnage du poro-
mètre a été réalisé avant et après chaque série de mesu-
re selon la procédure décrite dans Tardieu et al (1990).

Les mesures couplées de photosynthèse nette An et

de la conductance stomatique à la diffusion du CO2, gc,
ont été effectuées à 8, 10, 12 et 14 heures au moyen
d’une chambre de Parkinson en circuit ouvert (LCA3,
ADC). Ces mesures ont été réalisées sur des feuilles
bien éclairées, situées au sommet de la végétation.

L’étalonnage de la chambre de Parkinson a été

mené, selon la méthode décrite par Bethenod et al

(1988), avant et après chaque série de mesure. Dans
une étude précédente (Tardieu et al, 1990), on a vérifié
que les conductances stomatiques mesurées par le poro-
mètre Delta TIII et la chambre de Parkinson sont très
voisines.

Enfin, pour vérifier la cohérence entre les indica-
teurs caractérisant l’état hydrique de la plante et ceux
relatifs au sol, nous avons suivi les variations du stock
d’eau dans le sol au cours de l’année 1990. Elles étaient
déterminées au moyen d’un humidimètre neutronique
(Nardeux Solo 25). Six tubes d’accès de 2 m de lon-
gueur ont été placés à 0,1 m du rang de semis et 5 à 6
mesures par tube ont été périodiquement réalisées tous
les 0,1 m de profondeur.

Analyse de l’efficience de l’eau

L’étude de l’efficience de l’eau s’appuie sur l’analyse
du rôle respectif des composantes stomatiques et non
stomatiques qui interviennent dans la variation de la

photosynthèse. Jones (1973) sépare ces deux compo-
santes en fonction de la concentration en CO2 des

espaces intercellulaires (Ci) pour une concentration en
CO2 de l’air (Ca) donnée. Le principe consiste à
admettre une fonction d’offre qui exprime la photosyn-
thèse (An) comme la densité de flux de CO2 qui traver-
se les stomates et la couche limite de la feuille :

et une fonction de demande qui exprime la fixation de
CO2 par le mésophylle :

L’intersection des deux fonctions détermine les

valeurs d’An, gc, et Ci. Ceci constitue un moyen simple
pour aborder cette efficience à l’échelle foliaire en dis-

tinguant les processus diffusifs en phase gazeuse des
processus mésophylliens de la fixation du CO2 (proces-
sus non stomatiques). Trois situations sont alors envi-
sagées lorsqu’on aborde cette relation (fig 1) :
- une diminution de gc sans modification de la relation
entre An et Ci, ce qui signifie que la conductance méso-
phyllienne à la diffusion du CO2, gm, reste constante
alors que g, diminue. Il en résulte une augmentation de
l’efficience de l’eau (fig 1, trajectoire a) ;
- une diminution de An sans modification de gc, ce qui
signifie que gm diminue alors que gc reste constante. Il

en résulte une diminution de l’efficience de l’eau (fig 1,
trajectoire b) ;
- une relation de proportionnalité entre An et gc, ce qui
signifie qu’une diminution de la conductance méso-

phyllienne, gm, à la diffusion du CO2 provoque simul-
tanément une diminution de la conductance stomatique,
gc. Il en résulte un maintien de l’efficience de l’eau (fig
1, trajectoire c).



Dans le plan (An, gc), le rapport de ces deux valeurs
(An/gc) représente le gradient de concentration entre Ca
et Ci (éqn. [1]). Les variations de Ca étant faibles sur
l’échelle de temps considérée, toute diminution du rap-
port An/gc représente une augmentation de Ci et une

diminution de l’efficience de l’eau.

RÉSULTATS

Comportement hydrique du maïs et du
tournesol en condition de contrainte hydrique

La figure 2 présente les données observées sur la
culture de maïs : variation des réserves hydriques
dans le sol, potentiel de base, potentiel hydrique
foliaire et conductance stomatique à la diffusion
de l’eau (gs), mesurés à midi solaire. On constate
d’abord qu’il y a une bonne concordance entre les
évaluations des réserves hydriques dans le sol et
les valeurs mesurées de potentiel de base et de
conductance stomatique. En revanche, le potentiel
hydrique minimal mesuré à midi présente une
diminution beaucoup plus faible de -1,7 à -2,1
MPa. La conductance stomatique diminue rapide-
ment de 5 à 2 mm s-1 lorsque le potentiel de base
diminue de -0,2 à -0,6 MPa (jour 204) puis sa
valeur fluctue entre 1 et 2 mm s-1, alors que le
potentiel de base continue à diminuer de - 0,6 à
-1,2 MPa.

La figure 3 présente les valeurs observées sur
tournesol du potentiel de base, du potentiel
hydrique foliaire et de la conductance stomatique,
mesurés à midi. La diminution du potentiel de
base est bien corrélée avec la diminution de la

conductance stomatique. Le potentiel hydrique
foliaire est plus sensible à la sécheresse que celui
du maïs puisqu’il diminue d’une façon parallèle à
la diminution du potentiel de base. Notons enfin
que les valeurs de conductance stomatique maxi-
males observées sur tournesol sont plus de deux
fois supérieures à celles observées sur maïs (11,5
et 5 mm s-1 respectivement) lorsque le potentiel de
base est élevé. Par ailleurs, le tournesol maintient
des conductances stomatiques plus élevées que
celles observées sur maïs dans une gamme de

potentiel de base allant de -0,2 à -1 MPa.

Comparaison des effets d’une contrainte
hydrique sur l’assimilation de CO2
chez le maïs et le tournesol

La figure 4 présente l’évolution du rapport
An/Anmax, mesuré à midi en fonction du potentiel

de base, chez le maïs et le tournesol. Dans ce rap-
port, An représente la valeur de la photosynthèse
mesurée à midi et An max la valeur maximale de
An, mesurée au début de l’expérience lorsque le
potentiel de base est élevé. Cette valeur maximale
varie peu au cours des trois décades qui suivent la
floraison chez des plantes bien alimentées en eau
(Bethenod et al, 1982), ce qui correspond à notre
période d’étude. Chez le maïs, le rapport diminue
rapidement avec la diminution du potentiel de
base dans la gamme -0,2 à -0,5 MPa. Chez le

tournesol, ce rapport est à peu près constant dans
une gamme de variation du potentiel de base com-



prise entre -0,1 1 et -0,7 MPa. Les valeurs basses de
ce rapport sont observées lorsque que le potentiel
de base devient inférieur à -1 MPa.

Efficience de l’eau chez le maïs et le tournesol
en condition de contrainte hydrique

La figure 5 présente les mesures d’assimilation
nette (An) en fonction de la conductance stoma-
tique pour le CO2 chez le maïs et le tournesol. La
relation curvilinéaire a été ajustée à une branche
d’hyperbole définie par Bethenod et al (1996) de
la forme :

où C représente la pente initiale de la courbe, m la
concavité de la courbe, et A0 la valeur ajustée de

An lorsque gc tend vers 0. Chez le maïs cette rela-
tion curvilinéaire entre An et gc est proche d’une
relation de proportionnalité pour des valeurs de gc.
inférieure à 0,2 &mu;mol m-2 s-1 (R2 = 0,881, avec 528
mesures individuelles). Il en résulte un maintien

de l’efficience de l’eau selon le schéma de Jones.

Par rapport au maïs, le tournesol présente les
particularités suivantes :
- l’ouverture stomatique maximale est nettement
plus importante que chez le maïs ;
- pour une même valeur de conductance stoma-

tique, la photosynthèse est nettement inférieure à
celle du maïs.

En ce qui concerne la relation entre An et gc.
chez le tournesol, elle présente une relation curvi-
linéaire qui s’éloigne de la proportionnalité pour
les valeurs élevées de gc (R2 = 0,255 avec n = 392),
ce qui conduit aux observations suivantes. Dans la
gamme de gc inférieure à 0,2 mol m-2 s-1, l’aug-
mentation de An est proportionnelle à celle de gc.



(R2 = 0,867 avec n = 105). Cela se traduit par un
maintien de l’efficience de l’eau, comme pour le
maïs. Dans la gamme de gc comprise entre 0,2 et
0,8 mol m-2 s-1, une augmentation de la conduc-
tance stomatique s’accompagne d’une augmenta-
tion plus faible de An (de 25 à 38 &mu;mol m-2 s-1). Il
en résulte une diminution de l’efficience de l’eau

selon Jones.

Notons enfin que, dans la gamme de gc infé-

rieure à 0,2 mol m-2 s-1, la pente de la relation
An/gc est plus grande chez le maïs que chez le
tournesol, respectivement 220 &mu;mol mol-1 au lieu
de 110. On peut conclure que Ci est plus élevé
chez le tournesol que chez le maïs.

DISCUSSION ET CONCLUSION

Les résultats obtenus dans le cadre de cette étude

apportent des informations permettant d’examiner
le bien fondé des conclusions déduites de l’analy-
se du comportement agronomique du maïs et du
tournesol et rapportées dans la littérature.

En l’absence d’une contrainte hydrique, le maïs
est plus économe en eau que le tournesol et pré-
sente une efficience de l’utilisation de l’eau nette-
ment supérieure.

Cette supériorité résulte :
- d’une conductance stomatique maximale, asso-
ciée à la photosynthèse maximale, 2 à 3 fois plus
réduite que chez le tournesol. Cette différence est
d’ordre morphologique liée au nombre et à la taille
des stomates. D’après de Parcevaux (1972), la

densité stomatique est de 84 et 124 stomates au
millimètre carré respectivement sur la face supé-
rieure et inférieure des feuilles de tournesol, alors

que chez le maïs elle est de moitié inférieure sur
les mêmes faces ;
- d’une capacité photosynthétique élevée : il en
résulte que la photosynthèse An est supérieure à
celle du tournesol, bien que la conductance stoma-

tique soit plus réduite. On retrouve ici une des

caractéristiques des plantes de type C4 : leurs
cycles biochimiques de fixation du CO2, répartis
entre les chloroplastes des cellules du mésophylle
et ceux des cellules de la gaine, rend plus efficace
leur fonction de demande.

En condition de contrainte hydrique, le maïs

adopte un comportement isohydrique (Katerji et
al, 1988), c’est-à-dire qu’il régule efficacement
l’ouverture stomatique tout en maintenant le

potentiel hydrique foliaire dans une faible plage de
variations. Le tournesol, au contraire, adopte un
comportement anisohydrique : il régule faible-

ment l’ouverture stomatique tout en tolérant des
diminutions importantes du potentiel hydrique
foliaire. Dans un article précédent (Tardieu et al,
1992b), il a été démontré que les mouvements des
stomates sont contrôlés par la concentration en
acide abcissique du xylème. Dans ces conditions
le potentiel de turgescence ne semblait pas inter-
venir dans le contrôle stomatique. En revanche la
concentration en acide abcissique du xylème est
corrélée au potentiel de base aussi bien chez le
maïs (Tardieu et al, 1992a) que chez le tournesol
(Tardieu et al, 1996). Chez le tournesol, la corréla-
tion observée entre la conductance stomatique et
le potentiel foliaire instantané n’est que le résultat
des relations entre le flux d’eau et le gradient de
potentiel dans la plante (Tardieu et al, 1996).

L’étude de l’efficience de l’eau à partir de la
relation An/gc montre des différences de compor-
tement entre le maïs et le tournesol. Chez la pre-
mière espèce, il y a maintien de l’efficience de
l’eau et toute diminution de l’alimentation

hydrique provoque une chute de la photosynthèse.
Chez le tournesol, un rationnement en eau pro-
voque d’abord une amélioration de l’efficience de



l’eau car la photosynthèse est faiblement affectée.
Il faut attendre que la conductance se réduise à
70 % environ de la conductance maximale pour
qu’il y ait une proportionnalité entre An et gc.

Les conclusions sur le comportement du maïs et
du tournesol obtenues dans le cadre de cette étude
ne permettent en principe qu’une compréhension
du fonctionnement instantané. Elles peuvent être
introduites dans les modules du fonctionnement
foliaire pour affiner les modèles de fonctionne-
ment des cultures en condition de contrainte

hydrique (par exemple Ceres maïs, Jones et

Kiniry, 1986, ou QSUN, Chapman et al, 1993 et
OILCROP-SUN, Villalobos et al, 1996 pour le

tournesol). En revanche le caractère limité de la
période d’observation rend difficile l’obtention de
conclusions fiables au niveau de l’explication
complète de la production.

Toutefois, il est encourageant de constater que
les analyses du rendement et de consommation en
eau chez le maïs et le tournesol, obtenues par
l’application directe des différents seuils de poten-
tiel hydrique de base, conduisent à des conclu-
sions sur les efficiences de l’eau voisines de celles
obtenues dans le cadre de cette étude (Ledoré et
Itier, 1994).
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