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RÉSUMÉ Des travaux antérieurs ont mis en évidence une réduction de l’assimilation nette au cours du cycle de
développement du tournesol, sans toutefois pouvoir en préciser les causes. Une expérimentation en vases de
végétation a permis de montrer qu’il ne semble pas y avoir chez le tournesol d’influence directe marquée des
relations source-puits sur l’évolution de la photosynthèse ; les assimilats peuvent s’accumuler assez

indifféremment dans les organes végétatifs ou dans les graines. Parallèlement, au champ, une expérimenta-
tion mettant en place des peuplements de densité différente après l’établissement de l’appareil végétatif, avait
pour but de préciser le rôle de l’éclairement reçu au niveau des étages foliaires sur l’évolution de
l’assimilation.
Celle-ci est faible après floraison dans les étages inférieurs du peuplement dense (10 plantes - m-2), tandis
qu’elle conserve une valeur élevée en l’absence de concurrence intraspécifique (1 plante - M-2) ; la production
par plante est alors sensiblement doublée. Le « vieillissement » des feuilles inférieures et la réduction de leur
activité photosynthétique dépendent de l’éclairement reçu et de leur état physiologique. Si l’auto-ombrage
devient important, on assiste à une diminution de la quantité d’azote contenue dans les limbes ombrés ; une
fraction protéique très affectée pourrait être celle contenant l’enzyme de carboxylation RUBPcase.
Si la photosynthèse au cours du remplissage des graines limite principalement le rendement, l’évolution de son
activité dépend beaucoup plus de l’environnement et, peut être, de la nutrition de la plante que des rapports
source-puits.

Mots clés additionnels : Eclairement, assimilation nette, étages foliaires, rendement.

SUMMARY Effect of source-sink relationships and of intraspecific competition on net assimilation during the
development cycle of sunflower.
Previous works have shown a decrease in sunflower net assimilation during its cycle of development, but
without information on the main causes. A pot experiment demonstrated the small effect of the source-sink
relationships on the time-course of photosynthesis in sunflower ; in this plant, assimilates can be stored either
in the vegetative organs or in the seeds. A parallel field experiment set up to obtain different plant densities
after the establishment of the vegetative apparatus, tried to determine the effect of light received at different
levels of the canopy on assimilation. While photosynthetic level was low in the lower levels of the dense
population (10 plants per square metre), it remained high in the absence of intraspecific competition (1 plant
per square metre), leading to a doubling of total dry matter production per plant. Ageing and reduction of the
photosynthetic activity of the lower leaves was linked to the light level received and to their physiological
status.

As self-shading increased, we noticed a marked reduction in the total nitrogen content of the shaded leaves ;
the most sensitive protein fraction could be the heavy one, containing RDP carboxylase. Thus, while
photosynthesis during the grain filling stage did limit yield, photosynthetic activity was more affected by
environmental conditions and perhaps by plant nutrition than by source-sink relationships.

Additional key words: Light, net assimilation, canopy levels, yield.



1. INTRODUCTION

Espèce de type « C3 », le tournesol (Helianthus annuus
L.) présente un taux de photosynthèse nette particulière-
ment élevé, de l’ordre de 40 mg CC)2 - h-1 - dm-z (LLOYD &

CANVIN, 1977 ; POTTER & BREEN, 1980), peu éloigné de
celui du maïs (Zea mays L.), espèce de type « C4 » (50 mg
COZ · h-1 · dm-z ; ZELITCH, 1971). Si l’aspect qualitatif et
les coûts énergétiques différents des produits finaux sont à
prendre en compte (RABEY & ALL,ISON, 1972), la produc-
tion finale du tournesol n’en demeure pas moins générale-
ment inférieure. Ces derniers auteurs ont invoqué, comme
raison importante de cette relative faiblesse de la produc-
tion finale, une diminution précoce de l’indice foliaire et
une décroissance: rapide de l’activité photosynthétique des
feuilles au fur et à mesure de leur vieillissement (MAC
WILLIAM et al., 1974 ; RAWSON & CONSTABLE, 1980). Ces
feuilles présentent, selon leur position le long de la tige, leur
maximum d’assimilation lorsque leur surface se situe entre
65 et 100 p. 100 de leur développement optimal (ENGLISH et

al., 1979).
L’évolution de l’assimilation nette du couvert végétal au

cours du cycle de développement de la plante a été estimée
à partir des quantités de glucose nécessaires à la biosynthèse
des glucides, lipides et composés azotés (PENNING de VRIES
et al., 1974). Cette estimation a montré chez le tournesol,
aux stades juvéniles, une assimilation supérieure à celle du
couvert de maïs, mais avec un indice foliaire supérieur à 6
pour le tournesol contre moins de 4 pour le maïs (BLAN-
CHET et al., 1982, fig 1 et 4). Cette assimilation nette décroît
très fortement ensuite, surtout après la floraison, tandis

qu’elle se maintient chez le maïs à un niveau élevé jusqu’à la
maturité. Chez le soja, autre espèce de type « C3 », dont
nous avons étudié en même temps des cultivars à croissance
indéterminée (c’,.-st-à-dire produisant de nouvelles feuilles
jusqu’à la fin de la floraison), l’assimilation est très infé-
rieure au début du cycle de développement, mais elle
diminue ensuite beaucoup moins que chez le tournesol.
Compte tenu de l’importance de lla survie du feuillage et

de son maintien à un haut niveau de fonctionnement pour
l’élaboration d’un bon rendement chez le tournesol

(MERRIEN et al., 1981b), nous nous sommes efforcés de
préciser, dans cette étude, le rôle éventuel des relations

source-puits dans le contrôle de cette évolution qui pourrait
être liée à la redistribution des assimilats des feuilles vers les

graines (GIFFORE) & EVANS, 1981). Le rôle de la compéti-
tion intraspécifique, variable selon l’âge des plantes et le

peuplement, a été également abordé en relation avec

l’éclairement des feuilles et l’évolution de leur activité

photosynthétique,

II. MÉTHODES EXPÉRIMENTALES

A. Dispositif

1. en vases de végétation
Des plantes (cv « Mirasol ») ont été élevées en vases de

végétation portant 2 pieds chacun et disposés de façon à
obtenir un peupl.ement de 6,5 pieds . M-2 ; une alimenta-
tion en eau automatique satisfaisait leur évapotranspiration
maximale ; ce dispositif a été décrit par ailleurs (MERRIErr et
al., 1981a). 

’

Trois traitements visant à modifier les rapports source-
puits par rapport à un témoin ont été appliqués :
- ablation du bouton floral dès son apparition (suppres-

sion du puits) ;
- castration mâle et femelle de la fleur au fur et à

mesure du déroulement de la floraison (modification par-
tielle du puits) ;
- enroulement sur lui-même, parallèlement à la nervure

centrale, de la moitié du limbe de chaque feuille (modifica-
tion partielle de la source).
Quel que fût le traitement appliqué, le peuplement était

maintenu à 6,5 pieds ! m-2.

2. au champ
Les plantes (cv « Mirasol ») ont été cultivées en plein

champ, dans la région toulousaine, sur un sol brun, limino-
argileux, profond, de pH voisin de la neutralité et bien
fertilisé en P et K. Une irrigation par aspersion (4 fois
40 mm répartis sur l’ensemble du cycle) visait à satisfaire
l’évapotranspiration maximale (E.T.M.). 100 kg ! ha-’ l
d’azote (ammonitrate) ont été apportés au semis ; ce

dernier a été réalisé de façon à obtenir un peuplement
d’environ 10 plantes par m2 (0,55 x 0,18 m), dont les rangs
étaient orientés O.N.O./E.S.E. Dans une zone de peuple-
ment bien homogène, 2 parcelles d’environ 100 m2 chacune
ont été isolées.
Au stade « début floraison », l’une des parcelles a fait

l’objet d’un éclaircissage manuel (section des pieds au
collet), de manière à obtenir un nouveau peuplement de 1

pied par m2 (1,10 m x 0,9 m). On obtenait ainsi 2 peuple-
ments nettement différents (fig. 1) mais à développement

végétatif identique jusqu’à ce stade et formés de plantes de
gabarit voisin : surface foliaire, matière sèche totale

(M.S.T.), développement racinaire ; le but de cet éclaircis-
sage tardif était de limiter une nouvelle croissance des

organes végétatifs dans le peuplement éclairci ; la surface
foliaire est en effet pratiquement établie à la floraison

(BLANCHET et Ql., 1982) et le développement racinaire
se ralentit entre le SSe et le 75e j après la levée, puis régresse
(MAERTENS & BOSC, 1981). Au stade « remplissage des
akènes » (116 j après la levée), la parcelle maintenue à
10 pieds. m-1 a enfin été divisée en 2 sous-parcelles de
50 m2 dont l’une a été éclaircie à 1 pied ’ m-1.



B. Contrôles effectués

En milieu contrôlé, l’assimilation nette en équivalents-
glucose durant une période donnée a été calculée à partir
des mesures d’accroissement de biomasse et de composition
chimique des divers organes (tiges, feuilles, organes repro-
ducteurs, racines). Pour ce calcul, on a utilisé les valeurs de
PENNING DE VR!ES et al. (1974), donnant les quantités de
glucose nécessaires à la fabrication des principales catégo-
ries chimiques de la plante (2,5 g de glucose par g de
protéine ; 3 g de glucose par g de lipide ; 1,2 g de glucose
par g de glucide). L’assimilation nette (A.N.) a été calculée
par l’expression suivante :
A.N. = Composés azotés (N x 6,25) x 2,5 + lipides

graines x 3 + [M.S.T.-(composés azotés + lipi-
des) x 1,2]

Les résultats obtenus ainsi ont été transformés en quanti-
tés de C02 en multipliant les équivalents-glucose par le

6 CO, 264

rapport : C6H1z06 180 et exprimés en mg de
C6Hl2O6 6 !°&dquo;

COz’ dm-z. (1. Pour ces estimations, 2 pots portant
2 plantes chacun ont été prélevés aux principaux stades de
développement.
Au champ, le développement a été suivi par des prélève-

ments successifs de 5 pieds dans chaque peuplement. Des
mesures d’activité photosynthétique, visant à caractériser le
comportement des plantes ont été réalisées selon la techni-
que de SHIMSHI (1969), qui consiste à exposer une partie de
la feuille pendant 15 s à de l’air contenant une quantité
connue de C02 radioactif (350 vmp C02 à 2,56 !tCi 14C par
u.mole). L’échantillon (1,5 cmz) est aussitôt prélevé à

l’emporte-pièce et, après digestion par une base très forte
(amine quaternaire) et addition de péroxyde, la quantité de
carbone radioactif fixé est mesurée au compteur à scintilla-
tions. Vu le temps relativement court d’exposition au

l’C02, on admet que les mesures sont indicatrices de la

photosynthèse brute et ne prennent pas en compte les

phénomènes respiratoires.
Au cours de journées très lumineuses, à caractères

climatiques aussi voisins que possible (température, degré
hygrométrique de l’air), des cinétiques de photosynthèse (3
à 4 mesures/j) ont été suivies sur 3 répétitions dans chacun
des peuplements. Les principaux stades ont ainsi été étudiés
(début floraison, fin floraison, chute des pétales, remplis-
sage des akènes) et les mesures ont été faites sur 4 étages
foliaires comptés de bas en haut :
. Etage 1 = feuilles de rang 0-6
. Etage 2 = feuilles de rang 6-12
. Etage 3 = feuilles de rang 12-18
. Etage 4 = feuilles de rang > 18

Afin de rendre comparables ces cinétiques journalières
au cours du cycle de la plante, nous retiendrons comme
critère comparatif (fig. 2) un indice d’activité photo-
synthétique en calculant l’intégrale Pi(i = indice d’étage)

de la photosynthèse Pi(h) à chaque étage entre 10 h et
18 h (heures locales). Rapporté à l’unité de temps,
l’indice retenu est alors une moyenne de la photo-
synthèse journalière et est exprimé en coups/mn (cpm).

Les mesures d’éclairement ont été réalisées à l’aide
d’un luxmètre GUERPILLON, Type 490.

III. RÉSULTATS

A. Effets de la modification du rapport source-puits sur
l’activité du feuillage et son évolution au cours du

cycle, en peuplement constant (compétition identique)

La figure 3A traduit l’évolution, au cours du cycle de
développement de la plante, des quantités totales cumulées
d’équivalents-glucose présents dans les plantes entières
caractérisées par différents rapports source-puits. Ces quan-
tités ne présentent pas de différences importantes par
rapport au témoin, si ce n’est chez le traitement « 1/2
limbe » où la surface foliaire s’est sans doute avérée
limitante. Chez ce traitement « 1/2 limbe », dont la surface
foliaire était réduite d’environ 40 p. 100 à la floraison, il n’y
a pas eu d’accroissement de la photosynthèse ; la pénétra-
tion de la lumière n’était guère améliorée car les plantes
étaient disposées dans un couvert de 6,5 pieds M-2 et
soumises ainsi à un auto-ombrage général.



Ramenées à l’unité de surface foliaire et à l’unité de

temps (fig. 3B) et converties en quantités de C02 fixées (cf.
§ II B), ces quantités deviennent indicatrices de l’activité
assimilatrice. On remarque alors que la cinétique de dimi-
nution de l’assimilation ne diffère pas selon les traitements.
L’ablation du bouton floral a conduit à un développement
végétatif exubérant, notamment à une surface foliaire très
supérieure à celle du témoin et demeurant verte jusqu’au
voisinage de la maturité des autres traitements ; l’assimila-
tion a donc été plus faible par unité de surface foliaire et de
temps, mais, pour la plante entière, ce traitement a peu
affecté la production finale (exprimée en équivalents-glu-
cose). C’est donc ici à un « vieillissement » des feuilles que
l’on doit attribuer la diminution de l’activité photosynthéti-
que.
Chez les plantes normales, un jaunissement et une

nécrose progressifs des feuilles inférieures sont intervenus
après la floraison, diminuant la surface foliaire verte et

situant celle-ci vers des étages plus élevés. La photosynthèse
plus active de ces étages est sans doute responsable de
l’écart avec les sujets décapités, (cf. fig. 3B) sans toutefois
que les cinétiques d’évolutions soient différentes. Dans

cette baisse progressive de la photosynthèse du feuillage au
cours de la phase reproductrice, le « vieillissement physiolo-
gique » est donc très prépondérant par rapport à la réduc-
tion de l’indice foliaire, du moins à cette densité de

peuplement. Le; tableau 1 montre par ailleurs qu’en
l’absence de graines, les assimilats, s’accumulent dans les

organes végétatifs (racines, tiges, feuilles) et, pour les sujets
castrés, dans les capitules.
Nous examinerons maintenant les effets de la compétition

intraspécifique sur ces processus d’assimilation et de réparti-
tion des assimilats.

B. Influence de l’éclaircissage (ou de la compétition
intraspécifique)

1. sur la production par plante
Ces données figurent au tableau 2. Les plantes éclaircies

au début de floraison ont présenté par la suite, avec des
surfaces foliaires (S.F.) légèrement plus fortes (légère
extension, moindre sénescence), des productions de matière

sèche totale nettement supérieures. Ces plantes ont assimilé
davantage par unité de surface foliaire et le rapport
MST/SF, qui augmente lorsque le peuplement diminue,
illustre bien cette plus forte assimilation. Si l’ensemble des
organes végétatifs dénote un accroissement de matière

sèche, c’est certainement la production de grains qui a le
plus bénéficié de ce surcroît d’assimilation puisque le poids
de grain récolté varie du simple au double. Bien que la taille
du capitule ait augmenté et que la tache stérile ait été

légèrement réduite, ce sont les composantes du rendement
qui manifestent le mieux l’accroissement de la production
de grains : en effet, pour des initiations florales et des

phases végétatives identiques, le nombre d’akènes pleins
par plante varie du simple au double entre le peuplement à
10 pieds’ m-2 et celui à 1 pied. m-2, et le poids de 1 000
grains (passant de 45,7 g à 63,8 g) traduit un meilleur

remplissage de ces akènes où l’accumulation d’huile et de
protéines a nécessité des photosynthèses élevées (BLAN-
CHET et al., 1982). L’effet est beaucoup moins marqué sur
les plantes du peuplement éclairci tardivement chez lesquel-
les le puits constitué par les grains reste stable ; les
assimilats s’accumulent alors préférentiellement dans la

tige.
La forte production par plante du peuplement éclairci est

toutefois très loin de compenser la faiblesse du nombre de

plantes et de l’indice foliaire (celui-ci était de 0,6 au cours
du remplissage des akènes, comme l’indique le tableau 2),
et la production par unité de surface de sol est très
inférieure à celle d’un peuplement normal (119 g de grai-
nes’ m-2, contre 620 dans le peuplement initial).

2. sur l’activité photosynthétique des !M<7!
Ces résultats sont regroupés dans le tableau 3. En ce qui

concerne l’évolution de la photosynthèse au cours du temps,
on confirme, en peuplement de 10 pieds . M-2@ la diminu-
tion de l’activité fixatrice après la floraison ; cette réduction
affecte particulièrement l’étage 3. Lorsque le peuplement
passe à 1 pied - M-2@ la cinétique se révèle différente.
L’assimilation reste à un niveau élevé et décroît peu, même
au-delà de la chute des pétales, et ceci pour les 4 étages
considérés ; l’ensemble de la plante conserve une meilleure
assimilation au cours du temps.



Si l’on compare les contributions des divers étages d’une
même plante, il apparaît immédiatement un gradient dans le
peuplement à 10 pieds - m-1. Les étages du sommet (4 et 3)
ont toujours une assimilation plus élevée que celle des
2 étages de la base. Les plantes du peuplement éclairci à
1 pied m-2 se caractérisent par une meilleure participation
des étages moyens et inférieurs, puisque les taux de

photosynthèse, quel que soit le stade, ne sont pas sensible-
ment différents d’un étage à l’autre, si ce n’est peut être
pour celui de la base. L’éclaircissage au stade « remplissage
des akènes » a eu pour conséquence d’accroître le niveau
photosynthétique du 2e étage (de 4.5.103 à 15.103 cpm).

Ainsi, le surcroît de production par plante, révélateur
d’un surcroît d’assimilation, se trouve bien confirmé chez le
peuplement éclairci. Cette assimilation plus forte apparaît à
2 niveaux :
- meilleure permanence dans le temps :
- meilleure participation de la plante entière et notam-

ment des étages de la base. ’

La dépendance de la photosynthèse journalière vis-à-vis
de la luminosité perçue au niveau de chaque étage apparaît
sur la figure 4. En effet, seule diffère, selon les 2 peuple-,
ments, la luminosité au sein du couvert, compte tenu que
l’alimentation hydrique et minérale n’était pas limitante et
que le développement racinaire était pratiquement achevé
lors de l’éclaircissage.
Dans le peuplement à 10 pieds - m-1, l’aspect limitant de

l’éclairement sur l’activité photosynthétique apparaît nette-
ment pour les feuilles de rang inférieur à 12. Lorsque les
plantes sont éclaircies à 1 pied - M-2@ la lumière est moins
limitante au niveau de ces étages et la photosynthèse est
comparable à celle des feuilles du sommet, expliquant ainsi
le surcroît d’assimilation et de production par plante.

3. Influence de l’ombrage sur l’évolution de la feuille
Au champ, sur des plantes du peuplement éclairci à

1 pied. m-2 au début de la floraison, nous avons provoqué



un ombrage artificiel de la moitié du limbe des feuilles d’un
même étage (rangs 12 à 18) par enroulement de ce dernier
sur lui-même. Nous avons suivi sur une période de 15 j, par
prélèvements de disques foliaires, l’évolution de la masse
sèche spécifique et de la teneur en ;azote dans les 2 parties
du limbe. Les résultats mettent bien en évidence la diminu-
tion de la masse sèche spécifique dans la partie ombrée
(fig. 5), laissant présager des phénomènes de sénescence et,
surtout, une importante diminution de la quantité d’azote
total par unité de surface foliaire.

IV. DISCUSSION ET CONCLUSIONS

Cette étude confirme un défaut majeur dans le fonction-
nement d’un couvert de tournesol (10 pieds - M-2): la

régression rapide de l’assimilation totale de la plante entière
après la floraison. Nos résultats nous amènent à douter
d’une forte action du rapport source-puits dans cette

évolution. Le puits est, chez cette espèce, une conception
très floue et le nombre de grains ne stimule ni ne réduit très
notablement la photosynthèse. Du nombre de grains for-
més, dépendra le poids de 1000 grains. Si ce nombre
s’avère trop faible, les assimilats s’accumulent alors dans les
parties végétatives (l’exemple extrême étant donné par le
traitement « ablation du bouton floral »).
La cinétique de perte d’activité photosynthétique, confir-

mée ici, serait donc indépendante de la phase reproductrice,
mais davantage liée au vieillissement des feuilles et à la

quantité de lumière qu’elles reçoivent. C’est ainsi que
l’auto-ombrage des étages de la base semble jouer un rôle
important dans la faible participation de ces étages à
l’assimilation totale de la plante : leur contribution est en
effet beaucoup plus grande en faible densité.
ENGLISH et al. (1979) indiquent que les taux les plus

élevés d’assimilation se rencontrent bien au niveau des
feuilles du sommet, abondant ainsi dans le sens d’un effet

positif de l’éclairement sur l’activité photosynthétique, mais
ils précisent également qu’il s’agit là du groupe de feuilles
les moins âgées de la plante. ROBELIN (1972) note que les
photosynthèses apparentes des couches successives prises de
bas en haut sont, à partir de 40 cm du >ol (feuilles de rang
> 6), pratiquement identiques bien que l’énergie disponible
au niveau de chacune d’elles et leurs surfaces respectives
varient en sens inverse. BOARDMAN (1977) souligne que le
premier facteur gouvernant l’activité photosynthétique
d’une feuille est sa position dans la voûte foliaire, laquelle
détermine son environnement lumineux et son rythme de
fixation du C02. Ainsi, les étages du sommet recevraient,
par temps ensoleillé, un éclairement saturant pour la

photosynthèse (ENGLISH& MAC WILLIAM, 1976), alors que
les feuilles de la base auraient une assimilation très voisine
du point de compensation du C02, c’est-à-dire de l’équilibre
entre la photosynthèse et la respiration ; la cause principale
serait alors l’ombrage mutuel des feuilles (DE PARCEVAUX,
1973) et la conséquence, une sénescence accélérée du

feuillage.
Nos résultats rejoignent parfaitement ces conceptions.

STANEV (1981) précise par ailleurs que si une densité
élevée dans un peuplement dç tournesol induit une accélé-
ration de la sénescence des feuilles de la base, le taux de
photosynthèse, dans ce même peuplement, atteint un

niveau plus élevé dans les étages du sommet, laissant la

porte ouverte aux hypothèses de régulations endogènes.
Quoique la phase reproductrice s’avère peu influente par
elle-même sur les cinétiques d’assimilation, le capitule
constitue néanmoins un appel de métabolites des feuilles au
moment du remplissage des akènes. SINCLAIR & DE WIT

(1975) indiquent que, lorsque l’accroissement du puits entre
en compétition avec des feuilles pour l’azote rcmobilisable,
on observe une chute importante du taux d’échange du C02
et une accélération de la sénescence. Ce mécanisme est

particulièrement net chez le soja. Chez le tournesol,
HocxtrrG & STEER (1982) ont démontré que 43 p. 100
de l’azote du grain à maturité provient d’une remobilisation
de l’azote foliaire. Cette remobilisation (sous forme de
protéines solubles) serait d’autant plus forte et plus précoce
que l’intensité lumineuse décroîtrait. Nos observations sur
les demi-limbes ombrés artificiellement sont en accord avec



ces hypothèses. La fraction protéique la plus sensible à ce
mécanisme serait celle à fort poids moléculaire, c’est-à-dire
notamment l’enzyme de carboxylation RUBPcase

(Ribulose 1,5 bi-phosphate carboxylase) qui diminuerait
fortement dans les feuilles ombrées (rangs 3 à 14)
(BOARDMAN, 1977). Les travaux de RANTY (1981) et

de RANTY et al. (1982) ont conduit à montrer la concentra-
tion élevée de cette enzyme dans les jeunes feuilles et son
rôle prédominant dans la forte assimilation du C02 chez le

tournesol.
Il s’agira, dans de prochains travaux, de préciser la nature

de cet azote soluble. On est, d’ores et déjà, en droit de
formuler l’hypothèse d’une certaine destructuration protéi-
que et, particulièrement, de l’enzyme de carboxylation
lorsque l’intensité lumineuse devient limitante au niveau des
feuilles ombrées ; ce manque de lumière affecterait leur
bilan d’assimilation nette.

S’il n’est pas apparu, au cours de ce travail, d’effet

intrinsèque des relations source-puits sur la perte d’activité
assimilatrice au cours du temps, il s’en dégage néanmoins un
effet de l’éclairement sur le processus de vieillissement

foliaire, très lié à la densité de peuplement. Le rôle d’un
éclairement suffisant pour maintenir les feuilles dans un bon
état physiologique nous paraît donc se dégager.
Du point de vue agronomique, l’objectif est naturelle-

ment l’obtention d’un rendement en graines aussi élevé que
possible, avec une composition adéquate de celles-ci.

L’expérimentation culturale ne met pas en évidence un

optimum très net de densité de peuplement ; 5 à 8 plan-
tes - m-1 semblent généralement le plus satisfaisant, soit
une compétition comparable à celle que nous avons réalisée

en vases de végétation et inférieure à celle de notre

peuplement initial au champ. Toutefois, les rendements
usuels sont assez modestes (de l’ordre de 25 q - ha-’), et
nous n’avons obtenu des rendements régulièrement élevés
(! 50 q - ha-’) qu’avec des peuplements plus denses
d’environ 8 à 10 plantes ’ m-1, placés dans d’excellentes
conditions d’alimentation hydrique et minérale. De telles
conditions paraissent nécessaires à la formation et au

remplissage d’un nombre élevé de graines (MERRIEN et

al., 1982 ; BLANCHET et al., 1982). Il est possible que
l’alimentation azotée joue dans ce cas un rôle appréciable,
que nous cernons encore mal, notamment sur l’établisse-
ment et la persistance d’un indice foliaire suffisant.
Ces hypothèses sont à étudier à l’aide de travaux ulté-

rieurs qui devraient permettre de mieux situer les rôles

respectifs de l’éclairement et de l’alimentation hydro-miné-
rale dans la compétition intraspécifique, dans les processus
de vieillissement et de sénescence des feuilles et dans la
diminution de l’activité photosynthétique en phase repro-
ductrice. Cette diminution apparaît, en tout cas, beaucoup
plus tributaire de l’environnement de la plante que des
rapports source-puits et la production de graines est limitée
par la photosynthèse en phase reproductrice plutôt que par
la taille du puits.
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