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Etude des interactions entre épis chez le maïs

André GALLAIS Markus KELLERHALS François PHILIPPE

LN.R.A., Station d’Amélioration des Plantes fourragères, F 86600 Lusignan.

RÉSUMÉ Trois expériences ont été réalisées pour préciser certains facteurs influençant la dominance de l’épi supérieur.
Les facteurs de variation contrôlés ont été le génotype (prolifique ou non), le décalage entre les dates de

Prolificité en épis, fécondation de l’épi inférieur et de l’épi supérieur, la nature de la fécondation (autofécondation ou
Dominance apicale, croisement) et l’effeuillage. Le génotype normal n’ayant pas réagi à ces divers traitements, les conclusions
Défoliation, 

’ 

sont relatives au génotype prolifique. La fécondation en premier de l’épi inférieur permet de diminuer la
Fécondation, dominance de l’épi supérieur : il en résulte une plus grande proportion de plantes à 2 épis et un meilleur
Mais, 

’ 

équilibre entre les épis. L’effeuillage accentue cette dominance : ce sont les feuilles des épis et celles situées
Zea mays. juste au-dessus qui semblent jouer un rôle important. Un effet de la nature de la fécondation a été mis en

évidence : par rapport à l’autofécondation, le croisement effectué sur l’épi supérieur semble accentuer la
dominance de celui-ci et, inversement, réalisé sur l’épi inférieur il tend à la diminuer. L’ensemble des résultats
peut s’interpréter en termes d’offre et de demande de photosynthétats.

SUMMARY Interactions between ears in maize

Prolificacy, Three experiments have been carried out to study factors influencing the dominance of the upper ear in maize.
Apical dominance, The factors tested were : genotype (prolific or not), pollination advantage of upper ear over second ear, type
Defoliation, of fertilization (crossing or selfing), and defoliation. Non-prolific genotype was not affected by these
Fertilization, treatments so the conclusions relate only to the prolific genotype. Dominance of the upper ear was reduced
Maize, when it was fertilized after the second ear. This treatment gave a higher percentage of two-eared plants and
Zea mays. better balance between the ears. Defoliation increased dominance: the leaves by the ears and those just above

appeared most important. Type of fertilization was also observed to have an effect : in comparison to selfing,
cross fertilization of the upper ear tends to increase its dominance, while cross fertilization of the second ear
tends to decrease it. The results are interpreted in terms of supply and demand of photosynthesatate.

1. INTRODUCTION

L’intérêt agronomique des maïs prolifiques en épis a été
souligné par différents auteurs tant pour la production de
grain (par exemple, HALLAUER, 1972 ; PRIOR & RussEl.L,
1975 ; BERTIN et al., 1976 ; BOYAT & ROBIN, 1977) que
pour la production de fourrage (GALLAIS & VINCOURT,
1981). Ils semblent en particulier présenter une plus grande
stabilité de comportement selon le milieu et peut-être un
potentiel de production plus élevé. De plus, pour la

production de fourrage, leur activité nitrate réductase plus
élevée pourrait leur conférer une teneur en protéines plus
forte au niveau de la plante entière. Enfin, pour l’applica-
tion des méthodes de sélection récurrente, la prolificité en
épis présente l’intérêt de pouvoir réaliser autofécondation
et croisement pour test sur la même plante. C’est cette

possibilité que nous avons voulu considérer dans cette
étude.

Les maïs prolifiques peuvent globalement être décrits

comme des maïs chez lesquels la « dominance » de l’épi
supérieur est plus faible que chez un maïs formant un seul
épi. Chez un maïs normal, cette dominance se traduit par le
développement d’un seul épi, l’épi supérieur, les autres

avortant, ou par une production beaucoup plus forte de l’épi
supérieur que de l’épi inférieur. Le ph4nomène est sans
doute comparable à celui de la dominance d’un bourgeon
terminal sur les bourgeons axillaires et les mêmes hypothè-
ses trophiques ou hormonales peuvent être avancées pour
expliquer le développement d’un ou plusieurs épis chez le
maïs.
Pour préciser certaines conditions favorisant le dévelop-

pement de 2 épis, nous avons été amenés à réaliser différen-
tes expériences avec des génotypes « normaux » et des
génotypes plus ou moins prolifiques : décalage de pollinisa-
tion entre les 2 épis supérieurs, suppression de certaines
feuilles, comparaison du croisement et de l’autoféconda-
tion. Ces expériences ne visent donc pas à étudier. la

prolificité en elle-même, mais seulement certains aspects
des interactions entre les épis.



II. MATÉRIEL ET MÉTHODES

A. Expérience 1 (1979)

Il s’agissait essentiellement de voir l’effet du décalage
entre les fécondations des 2 épis, sur le pourcentage des
plantes à 2 épis et sur le poids de chaque épi, selon le

génotype et la nature du pollen.
Trois hybrides simples correspondant à différents niveaux

de prolificité ont été utilisés : un hybride dit « normal », ne
formant qu’un seul épi, mais ayant tendance à faire 2 inflo-
rescences avec soies, un hybride semi-prolifique avec un fort
pourcentage de plantes à 2 épis formant des soies et une
bonne tendance de ceux-ci à faire des grains et un hybride
considéré comme très prolifique.

Les traitements, décalage de fécondation entre l’épi
inférieur et l’épi supérieur étaient de - 4, - 2, - 1, 0, + 1,
+ 2, + 4 j, un décalage négatif ou positif signifiant que l’épi
inférieur a été fécondé avant ou après l’épi supérieur.
Pour chaque décalage, chacun des 2 épis a été traité en

croisement (C) et en autofécondation (A), ce qui conduit à
4 modalités de fécondation : CSC,, CSA,, ASC,, ASA,, les
indices S et 1 représentant respectivement l’épi supérieur et
l’épi inférieur. Pour chaque fécondation artificielle, au

moment de la fécondation, la feuille de l’épi était suppri-
mée. Le croisement était réalisé avec une source constante
de pollen non apparentée au matériel étudié.
Le dispositif expérimental était du type split-plot à

2 répétitions (génotype comme grande parcelle et combinai-
son décalage x modalités de fécondation comme sous

parcelle). Chaque parcelle comprenait 10 plantes (lignes
espacées de 80 cm, 25 cm entre plantes). Les effectifs par
traitement étant trop faibles, certains traitements « déca-

lage » ont été regroupés pour l’analyse.

B. Expérience II (1980)

Suite aux résultats de l’expérience 1 montrant qu’il valait
mieux féconder en premier l’épi inférieur et qu’il pouvait y
avoir un effet défavorable de la suppression des feuilles des
épis, nous avons repris les 4 traitements de fécondation

(CsCi, CsA,, AsC,, AsA,) avec fécondation en premier de
l’épi inférieur (1 à 3 j avant l’épi supérieur) et en ne

supprimant qu’une feuille (celle de l’épi supérieur) ou les
deux. Trois traitements témoins ont été ajoutés : féconda-
tion libre, fécondation libre avec suppression de la feuille de
l’épi supérieur et fécondation artificielle de type CsA,, sans
suppression de feuilles. C’est la lourdeur de l’expérience qui
n’a pas permis d’étendre ce dernier traitement à l’ensemble
des modes de fécondation.
Ces traitements ont été appliqués à 2 génotypes : l’un

« normal » (INRA 508), l’autre prolifique (F703 x F705).
Là encore, une source constante de pollen non apparentée
au matériel étudié a été utilisée pour la réalisation des
croisements.
Ce dispositif était du type split-plot à 2 répétitions

(génotype comme grande parcelle) avec 16 plantes par
parcelles espacées de 50 cm sur la ligne et 80 cm entre

lignes.

C. Expérience III (1980)

Le but de cette expérience était de préciser l’effet d’un
certain type d’effeuillage en fécondation libre. La suppres-
sion des feuilles de l’épi diminue la fréquence des plantes à
2 épis, mais la suppression des feuilles supérieures, ou la
suppression de la panicule, ne pourrait-elle pas lever une

certaine dominance apicale de l’épi supérieur ? Douze
traitements ont ainsi été réalisés :
- 6 correspondant à la suppression des 2, 3 et 4 feuilles

supérieures (comptées à partir du sommet), avec ou sans
suppression de la panicule au moment de la floraison,
- 3 traitements correspondant à la suppression de la

feuille de l’épi supérieur seule ou avec la ou les 2 feuilles
situées juste au-dessus,
- 3 traitements « témoins » : aucune modification, pas

d’effeuillage mais suppression de la panicule avant la

floraison, suppression des feuilles des 2 épis (témoin fécon-
dation libre des fécondations artificielles avec suppression
des 2 feuilles).
Dans chaque expérience, les caractères suivants ont été

étudiés : le pourcentage de plantes à 2 épis et le poids en
grains de chaque épi, pour les plantes ayant donné 2 épis.
Pour l’analyse de variance du pourcentage de plantes à
2 épis, la transformation arc sin 1!x a été utilisée (x étant le
pourcentage au niveau d’une parcelle ou d’un traitement).
De plus, pour ce caractère, certains pourcentages ont été
comparés directement entre eux (ce qui est justifié en

supposant l’indépendance des effets « milieu » au niveau de
chaque plante). Dans le texte la signification d’une corréla-
tion est indiquée au seuil 0,05 ou 0,01 respectivement par 1
ou 2 astérisques.

III. RÉSULTATS

A. Expérience 1 (décalage entre fécondation + nature
des pollinisations)

1) Pourcentage de plantes à 2 épis (tabl. 1)

a) Effet du génotype
Quel que soit le traitement, le génotype normal ne donne

toujours qu’un taux très faible de plantes à 2 épis
(9,9 p. 100), non affecté de façon significative par les
différents traitements, alors que les 2 autres génotypes
présentent un taux moyen de 60 p. 100, et très variable
selon les traitements (de 35 à 90 p. 100).

b) Effet du décalage des fécondations
Pour les 2 génotypes prolifique et semi-prolifique, dans

l’intervalle retenu, le pourcentage de plantes à 2 épis est
nettement plus élevé lorsque l’épi inférieur est fécondé le
premier (83 p. 100 s’il est fécondé 4 j avant l’épi supérieur
contre 50 p. 100 s’il est fécondé en même temps ou après
l’épi supérieur). Cependant, le génotype prolifique tend à
mieux « supporter » la fécondation en premier de l’épi
supérieur.

c) Effet de la nature de la fécondation

L’analyse de variance sur le pourcentage moyen de
plantes à 2 épis pour les 2 génotypes (prolifique et semi-
prolifique) aux différents traitements décalage de féconda-
tion, montre un effet significatif (au seuil 0,05!) de la nature
de la fécondation sur l’épi inférieur : l’autofé.condation sur
l’épi inférieur a un effet défavorable par rapport au croise-
ment. L’écart moyen est toutefois faible (6 p. 100) et

apparaît plus marqué lorsqu’on ne considère que le géno-
type prolifique, avec fécondation en premier de l’épi
inférieur. Dans ce cas, la différence entre autofécondation
et croisement sur l’épi inférieur atteint 14 à 21 p. 100, selon
qu’une autofécondation ou un croisement est réalisé sur



l’épi supérieur. De plus, il y a un effet favorable, significatif,
du croisement sur l’épi supérieur (tabl. 2).

2) Poids de grains des épis formés chez les plantes à 2 épis

a) Equilibre entre les 2 épis
- Effet génotype et décalage entre les dates de féconda-

tion des 2 épis (tabl. 3).
La précision sur la production de chaque épi selon le

décalage entre les 2 fécondations est faible. Elle est plus
faible pour l’épi inférieur, ce qui reflète une plus grande
instabilité de son comportement par rapport à l’épi supé-
rieur. Pour le génotype normal, l’imprécision plus grande
est due au faible effectif de plantes à 2 épis.
Quels que soient le génotype et le traitement, la produc-

tion de l’épi supérieur a toujours été plus importante que
celle de l’épi inférieur. L’effet du décalage n’apparaît

significatif (au seuil 0,05) que pour la production de l’épi
supérieur chez le génotype prolifique : la fécondation en

premier de l’épi inférieur favorise la production de l’épi
supérieur (+ 9 p. 100 par rapport à la fécondation en

premier de l’épi supérieur). Pour ce génotype, elle tend
aussi à diminuer la production de l’épi inférieur et elle
affecte donc plus la différence de production des 2 épis
(tabl. 4). Il s’agit là d’un comportement inverse de celui du
génotype normal.
- Effet nature de la fécondation
L’effet de la nature de la fécondation ne s’observe de

façon significative (seuil 0,05) que chez le génotype semi
prolifique (tabl. 5). Les épis supérieurs issus de croisement
ont en moyenne une production plus importante que celle
des épis issus d’autofécondation. La réalisation du croise-
ment sur l’épi inférieur augmente aussi la production de
l’épi supérieur. L’effet du traitement sur l’épi inférieur tend



à dépendre du décalage entre les fécondations : l’interaction
nature de la fécondation sur l’épi supérieur x décalage est
significative au seuil 0,10. Lorsque l’épi inférieur est

fécondé le premier, il n’y a pas d’effet nature de la

fécondation ; au contraire, s’il est fécondé en second, il y a

une forte différence entre croisement et autofécondation, le
croisement sur l’épi iiférieur augmentant la production de
l’épi supérieur.

Pour l’ensemble des 2 génotypes, prolifique et semi-proli-
fique, avec fécondation en premier de l’épi supérieur, la
différence entre la production de celui-ci et celle de l’épi
inférieur est significativement plus forte (seuil 0,05) lorsque
le croisement, plutôt que l’autofécondation est réalisé sur
l’épi inférieur (25 g contre 10 g pour une production
moyenne de 70 g de l’épi supérieur).

b) Production totale des 2 épis
La production totale des deux épis est assez indépendante

des traitements décalage et nature de la fécondation. Elle
n’est affectée que par le génotype. Il y a donc une tendance
pour les 3 génotypes à un phénomène de compensation : si
un traitement favorise la production de l’épi supérieur, il
défavorise la production de l’épi inférieur et réciproque-
ment. Ce phénomène est surtout net pour le génotype
« normal », même au niveau de chaque plante (corrélation
de - 0,48*, entre les productions des 2 épis). Il n’en est pas
de même pour les 2 autres génotypes : les 2 épis sont plus
indépendants chez le prolifique et, chez le semi prolifique,
la faible production de l’épi inférieur pour les décalages
défavorables n’entraîne pas d’augmentation de production
de l’épi supérieur.

B. Expérience II (suppression des feuilles des épis et

nature de la fécondation avec fécondation en premier
de l’épi inférieur)

1) Pourcentage de plantes à 2 épis (tabl. 6)
Aucun traitement n’a permis une production suffisante de

plantes à 2 épis chez le génotype normal. Cependant pour
ce génotype, le traitement suppression de la feuille de l’épi
supérieur avec croisement sur les 2 épis a eu tendance à
donner un effet favorable (5 plantes sur 21 ont en effet
donné 2 épis, alors que pour l’ensemble des autres traite-
ments, aucune plante à 2 épis n’est observée).
Chez le génotype prolifique, la moyenne des traitements

fécondation artificielle avec suppression d’1 ou 2 feuilles
(82,3 p. 100) est significativement inférieure (au seuil 0,05)



à celle sans suppression de feuilles (91,4 p. 100). De même,
les traitements avec 2 feuilles supprimées et croisement sur
l’épi supérieur sont significativement (seuil 0,10) inférieurs
aux autres (74 contre 85 p. 100).

2) Production des plantes à 2 épis chez l’hybride prolifique
(tabl. 7)

a) Production totale des 2 épis
La suppression d’une feuille de l’épi et la fécondation

artificielle ont un effet défavorable sur la production totale
des épis. Seul le traitement fécondation sans suppression de
feuilles permet d’atteindre des productions voisines de
celles obtenues en fécondation libre. Il n’y a pas de
différence entre 1 ou 2 feuilles supprimées. Par contre, un
effet du mode de fécondation apparaît : l’autofécondation
sur l’épi inférieur permet des productions significativement
plus élevées (+ 8 p. 100 par rapport au croisement).

b) Equilibre entre les 2 épis

L’épi supérieur ne montre pas de réaction significative
aux différents traitements de fécondation artificielle. Par

contre, la différence de production entre fécondation libre
et fécondation artificielle est très nette (+ 23 p. 100).

Les différences sur le 2éme épi sont beaucoup plus signifi-
catives et montrent une nette supériorité du traitement sans
effeuillage (CsA,) par rapport aux traitements CSC,. D’une
façon plus générale, l’autofécondation sur l’épi inférieur
conduit à une production significativement plus élevée que
le croisement (+ 33 p. 100).

Si l’on considère les 8 traitements avec suppression de

feuilles, il y a une liaison négative entre les productions de
l’épi supérieur et celle de l’épi inférieur, mais avec une
variation beaucoup plus faible pour l’épi supérieur
(r = - 0,75)*. Toutefois, cette corrélation est rompue lors-
que les fécondations sont faites sans effeuillage. La présence
des 2 feuilles des épis fécondés lèverait donc la compétition
entre les 2 épis.
De ces différences de comportement entre les 2 épis, il

résulte que lorsqu’il y a suppression de feuilles, la différence
entre l’épi supérieur et l’épi inférieur est significativement
plus forte si le croisement, plutôt que l’autofécondation, est
réalisé sur l’épi inférieur (21 g contre 3,3 g).

C. Expérience III (effet de l’effeuillage)

1) Pourcentage de plantes à 2 épis (tabl. 8)
Les différents traitements effeuillage ou suppression de la

panicule n’ont pas permis d’agir positivement sur le pour-
centage de plantes à 2 épis. L’effeuillage a même un effet
défavorable qui a pu être précisé chez le génotype prolifique
(le génotype normal a toujours donné 0 p. 100 de plantes à



2 épis). L’effet est d’autant plus défavorable que l’effeuil-
lage est intense. La suppression des 2 ou 3 feuilles supérieu-
res n’a pas d’effet, de même que la suppression de la seule
feuille de l’épi. Par contre, les suppressions des 3-4 feuilles
supérieures ou de la feuille de l’épi plus 1 à 2 autres feuilles
au-dessus de l’épi ont un effet très défavorable.

2) Production des 2 épis chez l’hybride prolifique
La production de l’épi supérieur est assez peu affectée par

les traitements effeuillage. Par contre, l’épi inférieur pré-
sente plus de réaction. La suppression des 3 ou 4 feuilles
supérieures diminue de façon significative la production de
l’épi inférieur et donc la production totale des 2 épis.

IV. DISCUSSION DES RÉSULTATS

A. Effet du génotype, du décalage des fécondations et de
l’effeuillage

1) Pourcentage de plantes à 2 épis
Chez les génotypes normaux utilisés, il est apparu impos-

sible d’augmenter la fréquence de plantes à 2 épis par un
décalage entre les fécondations. Par contre, l’effet du

décalage est très net chez les plantes ayant une certaine
aptitude à produire 2 épis. Les résultats obtenus qui rejoi-
gnent ceux de HARRIS et al. (1976) montrent que, même
chez ces génotypes, il y a un effet de la fécondation de l’épi
supérieur sur le développement de l’épi inférieur : fécondé
en premier, il diminue les chances de développement de
l’épi inférieur ; par contre la fécondation en premier de l’épi
inférieur n’affecte pas le développement (sans tenir compte
de sa production) de l’épi supérieur. Nous parlerons alors
de « dominance » de l’épi supérieur pour exprimer ce

phénomène.
Cette dominance peut être le résultat de phénomènes

intervenant avant ou après la fécondation. Dans la nature,
pour des génotypes présentant une floraison plus tardive de
l’épi inférieur, l’épi supérieur sera fécondé en premier ce
qui, par suite de phénomènes trophiques ou hormonaux,
peut accentuer sa dominance. Une sortie simultanée des
soies sur les 2 épis ou une sortie plus précoce de celles de
l’épi inférieur doit donc favoriser le développement des
2 épis. Ce caractère se rencontre effectivement chez les

génotypes dits prolifiques. Cependant, il ne semble pas
suffisant : le génotype « normal » utilisé dans l’expérience 1
montre une quasi-simultanéité de sorties des soies sur les
2 épis, supérieur et inférieur, mais conduit à un faible

pourcentage de plantes à 2 épis.
L’effet défavorable de la suppression de certaines feuilles,

déjà observé par BAUMAN (1960), montre un rôle possible
du niveau de la source, de la quantité disponible des

produits (offre) de la photosynthèse après la fécondation.
Une limitation dans la source accroîtrait la « dominance »
de l’épi supérieur. Avec une source non limitante, les

génotypes prolifiques seraient aptes à développer 2 épis.
Peut-être même auraient-ils une « offre » supérieure (par
suite d’un transport plus efficace, ou d’une surface foliaire
plus importante). A l’extrême, quelle que soit l’offre,
certains génotypes normaux, par suite d’une dominance

apicale très forte (d’origine hormonale ou trophique),
pourraient ne développer que l’épi supérieur.

Différentes expériences tendent à montrer un effet de
l’offre avant la floraison. Les études que nous avons

réalisées des effets de densité ou des effets de bordure

(tabl. 9 et 10) permettent de penser qu’une quantité de

lumière plus importante, reçue par un maïs à tendance

prolifique, favorise le développement de 2 épis. Par contre,
le génotype normal n’a que très faiblement réagi aux

variations de densité.
Les travaux de PRINE (1971) permettent de préciser que

c’est la quantité de lumière reçue juste avant la floraison qui
influence fortement le taux de formation de 2 épis avec un
semis à densité normale pour la production de grain (la
suppression d’une plante sur deux juste avant la floraison
conduit au même taux de plantes à 2 épis qu’un semis à
densité 2 fois plus faible). Cette réaction rappelle la crise du
tallage étudiée par GILLET et al. (1969) chez les graminées
fourragères.
Une meilleure utilisation de la lumière peut donc

conduire à un taux plus élevé de plantes à :2 épis. Il est

remarquable, de ce point de vue, que les génotypes
prolifiques résistent mieux à l’ombrage par suite d’une
activité nitrate réductase plus élevée (MULLER, 1974 ;
BRANLARD, 1976 ; BOYAT & ROBIN, 1977).

Il est possible que la dominance de l’épi supérieur soit
aussi influencée avant la fécondation, par une dominance
apicale de la panicule : la floraison mâle contribuerait à ce
phénomène par suite d’une demande d’énergie importante
pour la production de pollen. Nos essais suppression de la
panicule n’ont rien montré ; la suppression était peut-être
trop tardive (à la floraison ou juste avant) et le principal
facteur limitant était peut-être ailleurs.



Différentes observations tendent cependant à montrer le
rôle de la floraison mâle : SANFORD et al. (1965) observè-
rent bien que les plantes mâles-stériles forment plus d’épis
par plante. Selon HALLAUER (1972), la prolificité est

augmentée si la dominance apicale de la panicule est

diminuée. De même, le taux de stérilité femelle est diminué
par castration des plantes en floraison (GROGAN, 1956 ;
DUVICK, 1958 ; SCHWANKE, 1965). Enfin, le fait que les
maïs prolifiques en épis ont souvent une panicule de masse
proportionnellement plus faible que celle des maïs normaux
permet de penser qu’ils auraient une dominance apicale plus
faible de la panicule (BERTItv et al., 1976).

L’hypothèse d’une dominance hormonale ou trophique
de l’épi supérieur semble donc pouvoir expliquer les résul-
tats obtenus par le décalage des fécondations et l’effeuillage
des plantes selon les génotypes et être cohérente avec

d’autres résultats déjà connus.

2) Production des 2 épis et relation avec le pourcentage de
plantes à 2 épis

L’examen de la production des 2 épis montre en général
une assez grande stabilité de l’épi supérieur et, au contraire,
une grande sensibilité, à des facteurs contrôlés ou non, de
l’épi inférieur. C’est une preuve supplémentaire de la

priorité, de la dominance de l’épi supérieur.
Dans l’expérience 1, pour les génotypes prolifique et

semi-prolifique, la production des 2 épis est d’ailleurs peu
affectée par le décalage entre leur date de fécondation

(tabl. 3). Pour le génotype normal, bien que non significa-
tifs, les résultats sont cohérents avec l’hypothèse d’une
dominance trophique : le meilleur équilibre entre les 2 épis
est obtenu lorsque l’épi inférieur est fécondé en premier. De
plus, pour ce génotype, la corrélation entre les 2 épis est
négative de façon significative. La réaction à tendance
inverse du génotype prolifique vient du fait que la produc-
tion des épis semble avoir été déterminée par leur âge au
moment de la fécondation : les soies des 2 épis apparaissant
sensiblement au même moment, lorsqu’un épi est fécondé
en second, il est plus « âgé » que celui fécondé en premier ;
il doit donc avoir un plus grand nombre de soies sorties et
donc un plus grand nombre d’ovules fécondés. C’est un
autre élément en faveur de l’indépendance (ou de l’équiva-
lence) des épis développés chez ce génotype.

Ainsi, le meilleur équilibre entre les épis, bien connu chez
les maïs prolifiques, n’apparaît pas seulement dû à une
simultanéité de sortie des soies de ces 2 épis (ou à une sortie
plus précoce de celles de l’épi inférieur), mais aussi à une
certaine indépendance dans la répartition des produits de la
photosynthèse. TSOTSIS (1972), par l’utilisation du carbone
marqué, l’a d’ailleurs montré. Chez le maïs normal, l’épi
supérieur serait toujours prioritaire et sa dominance serait
d’autant plus forte que la source serait limitée. « L’offre »
des prolifiques peut aussi être plus importante ce qui limite
la compétition entre les épis.

Les mécanismes en cause pour expliquer l’équilibre entre
les 2 épis sont-ils les mêmes que ceux qui contrôlent le

développement de 2 épis? Si oui, il devrait y avoir une
corrélation due aux traitements, pour un génotype donné,
entre le pourcentage de plantes à 2 épis et la production de
l’épi inférieur. C’est effectivement le cas pour l’essai effeuil-
lage (expérience III), r = 0,74** et pour l’essai fécondation
1980 (expérience 11), r = 0,62*.

L’expérience 1 ne révèle aucune corrélation, le facteur
essentiel de variation étant le décalage entre les féconda-
tions (il y a une tendance pour le génotype normal). En fait,

l’examen des résultats de l’expérience II montre que la
corrélation est due à l’effet de l’effeuillage. Avec une source
limitante, les 2 phénomènes réagiraient de la même façon à
une variation de la source. Par contre, pour une source
donnée, ou moins limitante (cas de la lere expérience), les
2 phénomènes pourraient être indépendants.
Ces 2 phénomènes apparaissent donc comme le résultat

de l’équilibre « offre » et « demande » pour l’épi inférieur.
Mais, l’offre et la demande étant susceptibles de varier au
cours du temps à partir de la fécondation, par suite de

changement de milieu, de régulation génétique différente,
ils ne seront pas nécessairement corrélés.
Deux phases essentielles doivent d’ailleurs être distin-

guées après la fécondation : une phase de latence pendant
laquelle il peut y avoir un avortement non visible et une
phase d’accumulation d’amidon dans le grain. L’avortement
précoce apparaît comme un phénomène à seuil : il n’y a pas
d’intermédiaire entre l’absence de développement de l’épi
inférieur et un certain développement de celui-ci. Il est

d’ailleurs remarquable que quels que soient le génotype et
le traitement, c’est toujours l’épi inférieur qui avorte quand
il y a avortement. Cet avortement pourrait être le résultat
d’une demande instantanée trop forte par rapport aux

disponibilités.

B. Effet de la nature de la fécondation

1) Pourcentage de plantes à 2 épis

L’expérience 1 a mis en évidence une différence entre
l’autofécondation et le croisement sur l’épi inférieur, en
défaveur de l’autofécondation, en moyenne pour les 2 géno-
types prolifique et semi-prolifique et, de façon plus nette,
pour la moyenne de ces 2 génotypes lorsque l’épi supérieur
est fécondé en second avec de l’autopollen (tabl. 2). Tout se
passe comme si la probabilité de développement de grains
après fécondation sur l’épi inférieur était plus forte en
croisement qu’en autofécondation.

L’expérience II tend à confirmer la différence de compor-
tement de l’allopollen et de l’autopollen, mais cette fois-ci
par une réaction de l’épi supérieur. Pour les traitements
avec suppression de 2 feuilles, comparables à la 1ère expé-
rience, le croisement sur l’épi supérieur tend à être plus
défavorable que l’autofécondation.

Il faut être très prudent dans l’interprétation de ces

résultats ; des confusions d’effets peuvent exister : nature

du pollen, quantité de pollen, stade de fécondation. Cepen-
dant, les résultats des 2 expériences sont difficiles à expli-
quer en termes de différence de quantité de pollen ou de
stade de fécondation. Les hypothèses d’équilibre offre-

demande, émises précédemment, en permettent une inter-
prétation unitaire.
Pour la 1ère expérience, sur l’épi inférieur, il y aurait une

résistance plus grande des grains issus de croisement à la
« dominance » de l’épi supérieur. La fécondation avec de
l’allopollen serait plus rapide et l’appel des photosynthétats
vers le grain plus important. Dans la 2é&dquo;’e expérience, le
croisement sur l’épi supérieur accroîtrait la dominance de
celui-ci par rapport à l’autofécondation ; il en résulterait un
taux d’avortement précoce plus important. Le fait que, dans
la 1&dquo;&dquo; expérience, ce soit surtout l’épi inférieur qui ait réagi
à la nature de la fécondation alors que, dans la seconde,
c’est l’épi supérieur, pourrait signifier une dominance plus
forte de l’épi supérieur dans la seconde, due à des condi-
tions plus défavorables, limitant la disponibilité en photo-
synthétats au moment de la fécondation (ou juste après).



Cet effet de l’allopollen par rapport à l’autopollen serait
bien cohérent avec l’effet connu de la sélection naturelle
chez les plantes allogames : l’allopollen germe en général
plus vite que l’autopollen (OTTAVIANO et al., 1980). De
plus, l’existence d’une vigueur hybride précoce juste après
la fécondation (WANG, 1947) expliquerait une demande
plus importante, à un moment donné, des grains issus de
croisement par rapport à ceux issus d’autofécondation.

2) Production de deux épis
Pour la production des 2 épis selon la nature de la

fécondation, les résultats de la 2è’&dquo;e expérience pour
le génotype prolifique sont identiques à ceux de la
lèle expérience pour le génotype semi-prolifique avec fécon-
dation en premier de l’épi supérieur : il y a un effet
favorable de l’autofécondation de l’épi inférieur sur la

production de cet épi et un effet favorable du croisement de
l’épi inférieur sur la production de l’épi supérieur.
Ces résultats montrent assez nettement une interaction

entre les 2 épis, due à la nature de la fécondation, que
l’hypothèse d’une quantité plus faible de pollen en autofé-
condation qu’en croisement est insuffisante à expliquer. De
plus, il n’apparaît pas de correspondance due à la nature de
la fécondation entre le pourcentage de plantes à 2 épis et la
production de l’épi inférieur.
De tels effets semblent encore pouvoir s’interpréter en

terme d’offre et de demande. Si, à un moment donné, la
demande est supérieure à l’offre, c’est l’épi supérieur qui
sera prioritaire. Ainsi, le croisement sur l’épi inférieur (par
rapport à l’autofécondation) augmenterait la demande d’où,
avec une offre limitée, une production plus faible de celui-ci
et une production peu affectée de l’épi supérieur. De plus,
l’autofécondation elle-même peut agir de façon favorable
sur la production de l’épi inférieur par la création d’une
demande plus progressive. Par suite de compensation entre
la production de l’épi supérieur et celle de l’épi inférieur, il

pourrait en résulter un effet défavorable sur la production
de l’épi supérieur.
Des conditions plus défavorables dans la 2ème expérience

- limitant la source et accentuant donc la priorité de l’épi
supérieur - expliqueraient que ces effets soient observés
alors même que l’épi inférieur est fécondé en premier.
L’hypothèse d’une source plus limitée dans la 2è-e expé-
rience a déjà été évoquée pour expliquer, par rapport à la

1ère, l’effet de la nature de la fécondation sur le pourcentage
de plantes à 2 épis. Le déficit hydrique a été effectivement
plus marqué après la floraison en 1980 qu’en 1979.

V. CONCLUSIONS

Les expériences réalisées ont mis en évidence quelques
facteurs influençant la « dominance » de l’épi supérieur en
conditions de fécondation artificielle. Cette dominance a été
très forte pour du matériel « normal », mais elle est aussi

apparue pour du matériel dit prolifique. La fécondation en
premier de l’épi inférieur permet de la diminuer : il en
résulte une plus grande proportion de plantes à 2 épis et un
meilleur équilibre entre les épis. L’effeuillage accentue cette
dominance : il a un effet négatif sur le taux des plantes à
2 épis et sur la taille de l’épi inférieur. Ce sont les feuilles
des épis et celles situées juste au-dessus qui semblent jouer
un rôle important. Une limite dans la « source », ou la non-
satisfaction d’une certaine demande, apparaît comme une
des causes d’avortement précoce de l’épi inférieur.
Un certain effet de la nature de la fécondation, autofé-

condation ou croisement, a été mis en évidence ; compte
tenu de la confusion possible de différents types d’effets
avec la nature du pollen, il est à considérer avec beaucoup
de prudence. Il tend toutefois à montrer que les interactions
entre les épis peuvent dépendre de la nature du pollen et il
est tout à fait cohérent avec un avantage de l’allopollen par
rapport à l’autopollen dans la vitesse de fécondation ainsi
qu’avec l’existence possible d’un hétérosis précoce.

D’un point de vue pratique, pour réaliser autoféconda-
tion et croisement sur une même plante avec des génotypes
ayant tendance à développer au moins 2 inflorescences

femelles, il faut féconder d’abord l’épi inférieur, puis, 2 à 3 j
après (ou plus si possible), l’épi supérieur, en évitant de
supprimer les feuilles des épis au moment de la fécondation.
Il semble difficile de conclure s’il faut réaliser croisement ou
autofécondation sur l’épi inférieur. Pour avoir le taux

maximum de plantes à 2 épis, un avantage existe toutefois
en faveur du croisement sur l’épi inférieur ; ce mode de
fécondation semble aussi permettre un meilleur équilibre
entre les 2 épis.
Du point de vue physiologique, la dominance de l’épi

supérieur apparaît comme un caractère assez complexe. Au
cours de la transformation du maïs réalisée par l’homme, de
la « forme » téosinte - à nombreux petits épis - à la forme
actuelle (BEADLE, 1980), la prolificité a été contre-sélec-
tionnéc et divers mécanismes concourant à la formation
d’un seul épi ont dû être retenus. Aussi, pour aller plus loin
dans l’analyse génétique de la prolificité en épis et peut-être
pour mieux comprendre l’évolution du maïs, il importe de
mieux identifier ces mécanismes.
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