Des fleurs a « sang chaud »

Comme les animaux, certaines plantes produisent de la chaleur.
Leur température s’éléve jusqu’a parfois 40 C au-dessus de celle de 'air ambiant.
Cette thermogenése joue surtout un réle dans les différentes étapes de la pollinisation.

Marc Gibernau ¢ Denis Barabé

estla fin del’hiver au Canada. Un pro-

, meneur flane dans les bois enneigés

pres de Montréal. Au détour d'un sen-

tier, il découvre une parcelle ot laneige

a fondu, remplacée par des plantes,

des choux puants (voir la figure 1), dont

la partie reproductrice, déja parvenue

a maturité, forme une masse rouge-violet. Le nom de ces

plantes est explicite quant a I'odeur particuliere qu’elles

dégagent. Au méme moment, en Guyane, a des milliers

de kilometres plus au Sud, un explorateur observe, intri-

gué, les organes reproducteurs d'une espece de philo-

dendron dont une partie semble brtilée (voir la figure 2).

Qu’ont en commun ces deux apprentis naturalistes ? Ils

sont témoins d"une caractéristique de deux plantes de la

famille des Aracées qui croissent pourtant dans des

habitats radicalement différents: la thermogenese, c’est-
a-dire la production de chaleur.

Le monde des plantes offre parfois des ressemblances
étonnantes avec le régne animal. La plus connue est
sans conteste le phénomeéne des plantes carnivores, méme
si I'analogie est plutot grossiere et reléve plus de I'ima-
gination que des processus biologiques réels. Or s'il y a
une manifestation ot la ressemblance entre animaux et
plantes est étonnante, c’est bien la thermogenese.

La thermogenese regroupe les mécanismes grace aux-
quels un organisme accumule de 1'énergie thermique, ce
qui éleve sa température. A l'inverse, la thermolyse cor-
respond aux pertes de chaleur. L'ajustement de ces deux
phénomenes aux conditions du milieu résulte d"une ther-
morégulation, telle qu'il en existe chez les animaux a sang
chaud (oiseaux et mammiferes) dont la température cor-
porelle est constante. De méme, de nombreuses espéces
de plantes produisent de la chaleur et certaines, telles Phi-
lodendron selloum et le chou puant (Symplocarpus feetidus),
conservent une température constante durant plusieurs
heures, voire plusieurs jours, malgré les températures chan-
geantes du milieu: ces plantes sont dotées d"un systéme

1. Les plantes qui produisent de la chaleur existent sur
tous les continents : par exemple, au Canada, I'inflorescence d’'un chou
puant (Symplocarpus feetidus) a fait place nette au milieu de la neige.
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de thermorégulation. La température de P. solimoesense peut
atteindre 45 °C alors que la température ambiante n’est que
de 20 °C. Mieux encore, le physiologiste Roger Seymour,
de I'Université d’Adélaide, en Australie, a montré que
l'inflorescence du chou puant maintient sa température
entre 21,3 et 25,9 °C méme quand la température ambiante
ne dépasse pas 15 °C, soit un écart de preés de 40 °C.
Nous décrirons les différentes étapes qui ont mené de la
premiere observation du phénomene a la description des
mécanismes mis en jeu, aussi bien pour la production de
chaleur que pour la thermorégulation. Puis, aprés avoir
détaillé la place des plantes a « sang chaud » dans
le regne végétal, nous examinerons les roles
de cette production de chaleur en détaillant
quelques exemples.
La thermogenése végétale fut
découverte en 1777 par Jean-Baptiste
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Lamarck (1744-1829) qui en parle notamment dans sa Flore
Frangaise et dans 1’Histoire naturelle des végétaux classés par
familles, otril écrit a propos du gouet d'Italie (Arum italicum) :
« Lorsque les chatons fleuris de cette plante ont acquis un
certain état de développement ou de perfection, époque oti
peut-étre s’opére la fécondation des fleurs dont ils sont
garnis, ces chatons deviennent alors chauds, au point de
paraitre presque briilants, et ne sont point du tout a la tem-
pérature des autres corps qui ont la méme exposition al'air. »

Alarecherche du calorigene

Apres la découverte de Lamarck, plusieurs botanistes étu-
dient la thermogenese chez les plantes et particulierement
chez des Aracées. En 140 ans, pas moins de 77 expériences
sont publiées dont 47 portent sur le gouet. Erich Leick fait
une synthése des données et propose une classification en
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2. Linflorescence de Philodendron solimoesense, une plante qui
croit en Guyane frangaise, émet tant de chaleur que I'on distingue des
traces de brdlures (fléches blanches).

quatre types des cycles thermogéniques fondée sur leur durée,
le nombre de pics de chaleur et leur intensité: Monstera, Phi-
lodendron, Colocasia et Arum. En 1815, Jean Senebier avait
conclu & un phénomene de combustion. Cependant, 36 ans
plus tard, L. Garreau montre que si I'oxygene est bien
nécessaire a la thermogenese, il n’y a pas destruction de
matiere: ¢’est donc un phénomene respiratoire.

En 1937, Adriaan Van Herk montre que des inflores-
cences coupées peu de temps avant la phase de thermo-
genese liberent normalement de la chaleur. Toutes les
ressources nécessaires a la thermogenese sont présentes
dans l'inflorescence. De plus, il démontre que la ther-
mogenese est déclenchée par une molécule fabriquée
par les étamines, qui migre dans I'appendice 22 heures

avant la production de chaleur. Il nomme cette molécule
inconnue le calorigene.

Depuis les années 1950, les mécanismes physiologiques
et métaboliques de la thermogenese sont progressivement
élucidés. Elle est déclenchée par la photopériode, c’est-
a-dire l'alternance du jour et de la nuit. Les ébauches
(des primordiums) des fleurs males sont stimulées et pro-
duisent une hormone végétale; ce calorigéne déclenche
des réactions thermogéniques dans les tissus spéciali-
sés, riches en mitochondries et en réserves énergétiques
(amidon ou lipides).

Dans les années 1970 et 1980, plusieurs physiolo-
gistes ont mesuré et quantifié les aspects énergétiques de
cette thermogenese (volume d’oxygéne consommé, quan-
tité d’énergie produite...). Ces études ont révélé que les
plantes, et en particulier les Aracées, dégagent des quan-
tités d’énergie non négligeables, le record étant détenu par
le gouet tacheté (Arum maculatum) qui libere plus d’éner-
gie qu'un oiseau-mouche en vol!

En 1975, les biologistes James Chen et Bastiaan Meeuse
isolent le calorigéne a partir d’extraits d'étamines et déclen-
chent la production de chaleur par des tissus thermogé-
niques en leur injectant I'extrait. Ce n’est qu’en 1987 que
le calorigene est identifié par Ilya Raskin, de I'Université
de Rutgers: il s’agit de l’acide salicylique (dont est déri-
vée'aspirine). Cette hormone végétale participe au controle
et au déclenchement de nombreux processus végétaux,
par exemple la défense contre des micro-organismes.

La respiration alternative

O est produite la chaleur? Dans les cellules des tissus
calorigenes, a I'intérieur des parois des mitochondries, le
site de la respiration cellulaire (voir la figure 3). Cette der-
niere consiste en un flux d’électrons entre plusieurs
molécules, des cytochromes, de la paroi mitochondriale:
sous leffet de ce flux, de I’ATP est produite par I'enzyme
ATPase. L'ATP est le combustible de tout étre vivant. Lors
de la thermogenése, une respiration mitochondriale dite
alternative se met en place: le flux d’électrons est dévié
vers un cytochrome alternatif (I'oxydase alternative,
notée AOx) qui dégage de la chaleur a mesure qu’il accu-
mule les électrons. En d’autres termes, 1'énergie que ces
électrons véhiculent n’est pas emmagasinée sous forme
d’ATP, mais libérée sous forme de chaleur.

Une autre protéine, nommée UPC, participe également
a la thermogenese. 1l s’agit d’une protéine découplante
qui empéche la derniére étape de la respiration mitochon-
driale normale: le couplage d'un transfert d’électrons a la
formation d’ATP. L'intensité de la chaleur produite résulte
de l'activité de ces deux protéines mitochondriales (AOx
et UPC) activées par l’acide salicylique. Toutes les Aracées
thermogéniques fabriquent ces deux protéines, mais dans
des proportions qui dépendent de la source d’énergie uti-
lisée pour produire de la chaleur. En effet, lorsque la cha-
leur est issue du métabolisme de glucides, comme chez les
arums, ce sont surtout les génes AOx qui s'expriment. A I'in-
verse, quand les lipides sont la principale source d’éner-
gie, par exemple chez les philodendrons, alors ce sont
majoritairement les genes UPC qui s’expriment.
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Mitochondrie

Chaleur (‘

3. Larespiration mitochondriale alternative estla chau-
diere des plantes thermogéniques. Elle consiste en une dérivation
de la respiration mitochondriale normale (4 droite, en haut). Cette der-
niére est constituée d'un ensemble de protéines, principalement
des cytochromes (en violet] et 'ubiquinone (en orange], qui relaient
un flux d’électrons (fléches noires] jusqu’a une enzyme, 'ATPase [en
rouge), ou I'énergie électronique est emmagasinée dans 'ATP. Ce phé-
noméne s’accompagne d'un transfert (fléches blanches] d’ions H* (en

En fait, toutes les plantes supérieures produisent de la
chaleur par la respiration mitochondriale alternative,
mais les quantités sont trés faibles et se dissipent vite: il
n'y a pas d’accumulation de chaleur et donc pas d’éléva-
tion de la température. Ainsi, la respiration alternative a été
observée chez les fougeres, les mousses, les algues, les cham-
pignons et méme certains protozoaires et bactéries. Toute-
fois, c’est seulement chez les plantes thermogéniques que
se manifeste de fagon spectaculaire 'augmentation de tem-
pérature et ce, grace a une forte production de chaleur
pendant une courte période.

La thermogenese au niveau des organes reproduc-
teurs, telles les fleurs, n’est connue que chez quelques
familles de plantes, par exemple les Zamiacées, les Aré-
cacées (palmiers), les Nymphacées, les Magnoliacées,
les Rafflésiacées... Au cours de I'évolution, la thermoge-
nese est apparue dans différentes familles de plantes a
fleurs phylogénétiquement éloignées, mais toutes polli-
nisées par des coléopteres et relativement anciennes
(comme les Zamiacées). Toutefois, le phénomene de ther-
morégulation au sens strict n’a été mis en évidence que
chez quatre especes végétales: deux Aracées (Symplocar-
pus faetidus et Philodendron selloum), le Lotus sacré (Nelumbo
nucifera) et une Rafflésiacée (Rhizanthes lowii).

Bien qu'il y ait des similarités entre les animaux homéo-
thermes et les fleurs thermorégulatrices, les mécanismes de
thermorégulation sont différents. Chez les oiseaux et les
mammiferes, la régulation de la température corporelle se
fait par un mécanisme neurologique complexe auquel
participent plusieurs types de thermorécepteurs, un ther-
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bleu]. Lors de la thermogénése [d droite, en bas], deux cas sont pos-
sibles. Dans le premier, le flux d’électrons est dévié (fléche bleue]
vers l'oxydase alternative (un cytochrome alternatif noté A0x). Dans
le second cas, lorsque |a voie respiratoire normale est trés sollicitée,
I'oxygéne dissous dans la cellule récupére un électron et forme union
superoxyde qui, aprés quelques étapes, active [fléche jaune) la pro-
téine UPC. Cette derniére, ainsi que I'oxydase alternative, convertis-
sent I'énergie électronique en chaleur.

mostat central niché dans I’hypothalamus et des neurones
qui contrdlent les organes de production de chaleur (les
muscles et le tissu adipeux brun) et de perte de chaleur (le
systéme circulatoire, la peau, les poils, les plumes).

La thermorégulation

En revanche, chez les fleurs thermogéniques, la thermo-
régulation résulte seulement des variations de production
de chaleur. On ignore si les fleurs contrdlent les pertes de
chaleur, mais on a montré que, chez le chou puant, la
perception de la température externe a lieu au niveau de
chaque cellule de I'inflorescence. De plus, les quantités
de sucres (la source d’énergie) dans la séve quiirrigue 1'in-
florescence ne varient pas en fonction de la température
externe, montrant que la thermorégulation ne mobilise
pas de ressources dans les autres parties de la plante. La
régulation a lieu au niveau des tissus de 'inflorescence,
sans doute par un changement d’activité enzymatique.
La thermorégulation se traduit par de petits change-
ments de température dans les fleurs. L'augmentation de
température extérieure réduit les pertes de chaleur et entraine
une augmentation de la température de 'inflorescence.
En conséquence, la production de chaleur diminue rapi-
dement. A l'inverse, quand la température ambiante
diminue, la température de l'inflorescence diminue lége-
rement et la production de chaleur augmente. La respira-
tion a été mesurée soit par la consommation en oxygene,
soit par la production de dioxyde de carbone par l'inflo-
rescence. Ces deux parametres augmentent notablement




Différence de température
entre le spadice et I'air ambiant (en °C)
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4.'appendice dugouetd'talie estun organe stérile, situé  lextrémité
de l'inflorescence, qui émet de la chaleur et une odeur caractéristique.
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5.Le cycle thermogénique de Philodendron solimoesense (en haut],
une Aracée de Guyane frangaise, révéle les pics de chaleur qui corres-
pondent a 'arrivée et au départ des coléoptéres pollinisateurs. Cette
chaleur est émise par l'inflorescence nommée spadice.
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lorsquela température del'air décroit, et diminuentlorsque
cette derniere augmente, révélant un ajustement dynamique
de I'inflorescence aux conditions du milieu. Les variations
dela consommation d’oxygene sont synchronisées avec celles
de la production de chaleur. Cependant, I'effet d"un chan-
gement de température n’est pas immédiat: un délai de
30240 minutes est nécessaire et il faut attendre jusqu’a deux
heures pour que la température des fleurs se stabilise.

Parmi les plantes thermogéniques, le chou puant est
celle dontla thermorégulation estla plus précise, car un chan-
gement de 10 °C de la température ambiante n’entraine qu'une
variation de 0,9 °C dans la température de I'inflorescence.
Cette plante fleurit au début du printemps, souvent sous la
neige, lorsque la température est parfois encore pres du
point de congélation. L'inflorescence se développe sous la
neige et produit assez de chaleur pour la faire fondre.
Voyons maintenant a quoi sert la thermogenese.

Une famille au sang chaud

La famille des Aracées réunit 110 genres et plus de
3000 especes. La plupart sont tropicales, mais on en trouve
aussi dans les régions tempérées, notamment le genre Arum
en Europe et en Asie, ainsi que plus de 100 especes d'Ari-
saema en Asie et trois en Amérique du Nord. Chez les
Aracées, on distingue deux grands types d'inflorescences,
c’est-a-dire 'ensemble des fleurs groupées sur une méme
structure (voir la figure 6): celles avec des fleurs bisexuées
et celles avec des fleurs unisexuées. Dans ce dernier cas,
les fleurs femelles sont & la base de l'inflorescence et les
fleurs males dans la partie supérieure. Dans certains
groupes dont les arums, la portion supérieure de I'inflo-
rescence est modifiée en un organe stérile allongé, I'ap-
pendice, qui agit comme principale source de chaleur.

Plusieurs roles ont été proposés pour la thermoge-
nese. Ainsi, ce phénomene protégerait les fleurs durant
les périodes de froid. Si ce n’est probablement pas la prin-
cipale fonction puisque la majorité des Aracées vivent sous
les tropiques, ce processus thermique a peut-étre permis
aux Aracées de conquérir les zones tempérées ol cer-
taines saisons sont plus froides. D’autres ont postulé que
la thermogenese et la thermorégulation contribueraient au
maintien d"une température optimale nécessaire au déve-
loppement de I'inflorescence ou a la formation du pollen.
Cette production de chaleur pourrait aussi jouer un role
dansl’ouverture dela spathe (I"enveloppe qui entourel'in-
florescence) et, plus généralement, a la déhiscence, c’est-
a-dire I’ouverture spontanée d’organes, nécessaire par
exemple alalibération du pollen: dans les deux cas, la cha-
leur favoriserait 1’assechement des tissus, leur rétrécisse-
ment conduisant a I'ouverture.

La chaleur contribuerait également a la volatilisation
de substances odorantes qui attirent les insectes pollini-
sateurs, tels les mouches, les coléopteéres ou les abeilles.
De fait, la période de thermogeneése correspond souvent
aumoment ot la fleur sent le plus. Toutefois, une grande
majorité de fleurs parfois trés odorantes (roses, lavandes...)
ne produisent pas de chaleur. Les molécules qui consti-
tuent le parfum des plantes thermogéniques seraient alors
des composés peu volatils, et I'élévation de température
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6. Les différents types d’inflorescences d'Aracées. Celle d'an-
thurium (@ gauche] est couverte de fleurs bisexuées, clest-a-dire qu'elles
passent d'un stade femelle (le stigmate regoit le pollen) & un stade méle

des organes reproducteurs faciliterait leur volatilisation.
De plus, la plupart des plantes thermogéniques, et notam-
ment les Aracées, fleurissent a des moments ol I’enso-
leillement et la température ambiante sont peu propices
a la volatilisation des composés: au crépuscule, pendant
la nuit, au lever du jour, au début du printemps, voire en
hiver. Ainsi la production de chaleur favoriserait la dis-
persion des odeurs florales.

Deux cas de pollinisation explicitent un autre role de la
chaleur - le seul qui ait été démontré - chez les plantes ther-
mogéniques: un exemple des tropiques, Philodendron soli-
moesense de Guyane francaise, pollinisé par des coléopteres,
etun exemple des régions tempérées, I'arum mange-mouches
de Corse et Sardaigne (Helicodiceros muscivorus) qui est, lui,
pollinisé par des mouches.

Chauffage central inclus

Pour les insectes pollinisateurs endothermes (a « sang
chaud »), tels les scarabées (des coléopteres), la chaleur pro-
duite par l'inflorescence représente une ressource ther-
mique qui leur permet d’économiser de 1'énergie tout en
restant actifs dans la chambre florale. En effet, ces insectes
doivent maintenir la température de leur corps a un cer-
tain niveau pour demeurer actifs. En 2003, nous avons mon-
tré qu'un coléoptere actif dans la chambre florale d'un
philodendron dépense entre deux et cing fois moins d’éner-
gie qu'un coléoptere actif a I’extérieur, a température
ambiante. Les coléoptéres sont actifs quand leur tempéra-
ture corporelle est comprise entre 30 et 40 °C. Pour ce
faire, ils exploitent la production endogene de chaleur grace
a la contraction des muscles thoraciques, mais ce chauf-
fage est trés cotiteux en énergie. Or la production de cha-
leur par une inflorescence ne cofite rien a l'insecte; c’est,
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Stigmate

FLEUR FEMELLE

(les anthéres libérent le pollen). En revanche, les fleurs de philodendron
sont unisexuées (a droite) : des fleurs femelles sont 2 la base de l'inflores-
cence, séparées des fleurs males, en haut, par des fleurs stériles.

des travaux I'ont mis en évidence, une ressource énergé-
tique directe qui réduit les besoins en nourriture des
coléopteres a seulement 2,5 pour cent de ceux nécessaires
a 'extérieur pour maintenir leur température corporelle.
Cet apport serait une sorte de récompense que donne la
plante al'insecte. Pourquoi ? Parce que I'insecte transporte
le pollen d'une plante a I'autre et, plus il est actif dans la
chambre florale, mieux il assure la pollinisation croisée.
Le cycle thermogénique du philodendron est adapté a la
floraison et aux pollinisateurs.

En 1999, R. Seymour a mis en évidence deux phases de
thermorégulation chez un philodendron. D’abord, lors du
pic de chaleur correspondant a I'émission de I'odeur et I'at-
traction des pollinisateurs, la température de l'inflores-
cence est maintenue précisément entre 38 et 42 °C pendant
deux a trois heures. Ensuite, durant la nuit, la température
est controlée moins précisément autour d'une température
moyenne variant entre 25 et 36 °C selon la taille de I'inflo-
rescence, mais pendant pres de 12 heures: c’est le moment
ot le coléoptere loge dans la chambre florale (voir la figure 5).

Sila chaleur produite par une inflorescence représente
une ressource énergétique pour certains insectes comme
les coléopteres, ce n’est pas le cas pour d’autres, telles les
mouches. L'explication est liée a la physiologie de ces
insectes. Pour étre actifs, les coléopteres ont besoin d"une
température corporelle élevée, mais la thermorégulation
limite cette température a 42 °C, alors que les mouches
en activité ont des températures corporelles inférieures,
non thermorégulées.

Anna-Maria Angioy et ses collegues de 1'Université de
Cagliari, en Sardaigne, ont étudié le role de la chaleur dans
I'attraction des insectes pollinisateurs chez I'arum mange-
mouches, une plante que I'on trouve en Corse, en Sardaigne
etaux Baléares. Son nom provient du fait que, dans certaines




7. Cycle de pollinisation chez I'arum mange-mouches. Lin-
florescence, d’abord fermée et discréte (a] devient visible quand elle
s'ouvre [b]: les fleurs fertiles se trouvent  la base du spadice, au fond
de la spathe coudée, la partie émergente, I'appendice, étant stérile. Au
premier jour de floraison, la spathe s'ouvre largement, tandis que I'ap-
pendice produit de la chaleur et émet une odeur nauséabonde de cadavre
qui attire de nombreuses mouches nécrophages (c]. A ce moment, les

inflorescences pollinisées, on peut trouver quantité de mouches
mortes (muscivorus signifie « mangeur de mouches »). De telles
observations ont fait dire a des botanistes du XIX® siecle que
cette Aracée était une plante carnivore, ce quin’est pas le cas
(les insectes meurent probablement par asphyxie). L'inflo-
rescence de I'arum mange-mouches produit une odeur de
cadavre en décomposition qui attire les insectes pollinisateurs,
ici des mouches nécrophages (voir lafigure 7). La ressemblance
entre 'odeur dégagée par l'inflorescence et celle d"un orga-
nisme en putréfaction est telle que les mouches ne peuvent
les distinguer: la pollinisation de I’arum mange-mouches
est fondée sur une tromperie.

L'attrape-mouches

Les insectes pollinisateurs visitent les inflorescences en pen-
sant y trouver un site de ponte favorable, mais se retrouvent
piégés dans la chambre florale, le temps de polliniser les fleurs
femelles et d’étre recouverts de pollen avant leur envol. La
chaleur modifie le comportement des pollinisateurs et favo-
risel’attraction des mouches dans la chambre florale. En effet,
la production de chaleur, entre 13 et 20 °C au-dessus de la
température ambiante, est comparable a celle d"un cadavre
de mouette ou de goéland en décomposition. Ainsi, chez
I'arum mange-mouches, la chaleur dégagée par l'inflores-
cence permet d'attirer deux fois plus de mouches que pour
une inflorescence odorante ne produisant pas de chaleur. La
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stigmates des fleurs femelles sont réceptifs (d, en bas] et humides, alors
que les étamines violacées ne sont pas encore matures (d, en haut]. Le
lendemain, les stigmates ne sont plus réceptifs au moment ou les éta-
mines libérent le pollen quitombe dans la chambre florale (e). Les mouches
quittent alors l'inflorescence chargées de pollen et assurent la pollini-
sation croisée quand elles visitent d'autres fleurs (f). Enfin, les ovaires
pollinisés se développent en fruits (g].

chaleur complete donc les odeurs dans le mimétisme d'un
cadavre par la fleur. En outre, cette ressemblance s’accom-
pagne d’une similitude physionomique: I'ouverture de la
chambre florale, sombre et malodorante, ainsi que la cou-
leur rouge foncé renforcent le leurre.

C’est I'été au Canada, et le chou puant est en fruit: le
curieux devra attendre I'hiver prochain pour observer la
thermogeneése. En revanche, en Guyane, il sera plus chan-
ceux, car sous les tropiques, les Aracées fleurissent a lon-
gueur d’année. Pourquoi des plantes vivant dans des milieux
aussi différents partagent-elles cette méme caractéristique ?
Bien que I’on connaisse une partie des mécanismes biochi-
miques et le physiologiques de la thermogeneése, le com-
ment et le pourquoi de son apparition au cours del'évolution
des plantes demeurent une énigme.
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