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Résumé &mdash; La résistance à la chaleur du système photosynthétique des feuilles d’un arbre scléro-
phylle de la région méditerranéenne (Quercus ilex) a été analysée par la méthode d’induction de la
fluorescence. Le rapport de décroissance a été mesuré, chaque mois durant une année, sur les ci-
nétiques obtenues. Selon les dates de récoltes, les feuilles ont été classées en 2 catégories : âgées
de plus de 3 mois et de moins de 3 mois. Elles ont été exposées à des températures de 50, 55 et
60 °C pendant des durées allant de 0 à 30 min. Après l’établissement de la sclérification, aux alen-
tours d’un mois d’âge, les feuilles résistent, avec des dommages limités, à une température de 50
°C. Il y a, au contraire, destruction complète du système photosynthétique après 30 min d’exposition
à 60 °C. Les feuilles prélevées en juillet présentent une certaine adaptation vis-à-vis des tempéra-
tures élevées. Les conséquences sur le fonctionnement du chêne vert en présence de températures
élevées sont évoquées.
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Summary &mdash; Effects of sub-lethal temperatures on the photosynthetic apparatus of Quercus
ilex L. Resistance to high temperatures by the photosynthetic system of leaves of a sclerophyllous
tree growing in the Mediterranean basin (Quercus ilex) has been studied using the fluorescence in-
duction technique. Registration of the kinetics with determination of fluorescence decrease ratio was
carried out every month for 1 year. According to the dates of sampling, leaves were sorted into 2 cat-
egories: > 3 months and < 3 months. They were heated at temperatures of 50, 55 and 60 °C for peri-
ods ranging from 0 to 30 min. After sclerification was established (&ap; 1 month old) leaves withstood
heat with only limited damage at 50 °C. In contrast, the photosynthetic system was totally destroyed
when exposed to 60 °C for 30 min. Leaves collected in July displayed some adaptation to high tem-
peratures. The consequences on the functioning of Q ilex in an environment with high temperatures
have been examined.
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INTRODUCTION

La température est une variable écologi-
que essentielle qui détermine pour une

large part la distribution des végétaux et
peut conditionner leur productivité. Parmi
d’autres auteurs, Berry et Björkman (1980)
ont analysé l’impact de la température sur
l’appareil photosynthétique. Des ap-

proches récentes comme la définition d’in-
dices biochimiques de stress thermique à
partir des cinétiques enzymatiques
(Mahan et al, 1987) ouvrent la voie à une
description nouvelle des stress.

Il ressort de ce genre d’étude que les

plantes ont généralement un optimum
photosynthétique entre 20 et 30 °C mais
avec une amplitude pouvant s’étendre de
15 à 45 °C suivant les températures
qu’elles ont subies durant leur croissance
et le type auquel elles appartiennent (C3
ou C4); toutefois, une température de
50 °C est généralement considérée
comme limite pour l’activité photosynthéti-
que des végétaux vasculaires (Berry et

Björkman, 1980; Saugier, 1983).
Or, en région méditerranéenne, les in-

cendies sont un phénomène fréquent et
récurrent. Il arrive que certains incendies
ne brûlent que le sous-bois, ne détruisant

pas la couronne des arbres, des tempéra-
tures sublétales provoquées par les
flammes peuvent alors atteindre le

feuillage. Ce sont les raisons pour les-

quelles il est apparu nécessaire d’étudier,
tout au long de l’année, la réponse de l’ap-
pareil chlorophyllien exposé à des tempé-
ratures sublétales pendant des durées va-
riables de temps. Les choix de la

température critique à étudier et de la

durée d’exposition pendant laquelle sera
soumis le tissu végétal doivent être faits
avec soin.

Généralement, une température de

60 °C est considérée comme létale pour la

plupart des tissus végétaux (Hare, 1961;

Kayll, 1966). Jameson (1961) trouva que
les températures létales pour des tiges de 4
graminées se situaient de 60-75 °C. Shirley
(1936) observa que les aiguilles de pins ré-
sistaient à une température de 50 °C pen-
dant 2 h. Avec des laps de temps plus
courts , Nelson (1952) constata que la tem-
pérature létale pour des aiguilles de pin
chauffées pendant 24 min était de 52 °C,
tandis qu’à 63 °C la mort était atteinte en 1
min. Pour Wright (1970) le laps de temps
nécessaire pour tuer un tissu végétal à
60 °C peut varier de 2 à 60 min. Plumb
(1980) considère qu’une température de
52 °C est fatale pour le cambium.

Le but de la présente étude est d’analy-
ser:

- la résistance de l’appareil photosynthéti-
que à des températures sublétales;
- les limites en dessous desquelles il peut
encore travailler et assurer la fonction assi-

milatrice d’un végétal.
Le chêne vert (Quercus ilex L), espèce

choisie, est un arbre sclérophylle qui garde
son feuillage tout au long de l’année; il est

extrêmement abondant et dominant dans

de nombreuses communautés du Bassin
méditerranéen.

MATÉRIELS ET MÉTHODES

Kautsky et Hirsch (1931) ont mis en évidence la
relation inverse entre l’induction de la fluores-
cence chlorophyllienne des plantes vertes in

vivo et l’activité photosynthétique. Cette relation
permet d’observer, sur les cinétiques, les diffé-
rentes phases liées aux changements interve-
nant dans les fonctions photosynthétiques (La-
vorel et Étienne, 1977). Ainsi, l’émission
radiative d’un échantillon ayant préalablement
séjourné à l’obscurité n’est pas constante dans
le temps : schématiquement, la fluorescence at-
teint en quelques ns une valeur Fo (niveau O)
puis augmente vers un maximum Fmax (niveau
P) atteint après 0,1-1 s. Avec l’établissement de
la photosynthèse la fluorescence décroît ensuite
d’une quantité Fd pour atteindre un état station-



naire (Fs) au bout de 3-5 min (niveau T). Les re-
lations fluorescence-photosynthèse ou effi-
cience du PSII font maintenant l’objet d’une
connaissance approfondie (Seaton et Walker,
1990; Baker, 1991). Les propriétés de cette

émission et de ses cinétiques ont été utilisées
avec succès en écophysiologie, dans la détec-
tion des stress des végétaux (Lichtenthaler,
1988a).

En particulier, le rapport de décroissance de
la fluorescence Rfd = Fd/Fs, appelé aussi indice
de vitalité, peut tenir lieu de mesure approchée
de l’activité photosynthétique potentielle des
feuilles (Lichtenthaler et Rinderle, 1988). Cet in-
dice, peu affecté par une sécheresse imposée
sur des plants de Q ilex (Epron et Dreyer,
1990), n’est d’autre part pas sensible aux varia-
tions de la teneur en chlorophylle ou de la sur-
face exposée. Il est ainsi utilisable sur des
feuilles d’âge, de taille et de contenu chlorophyl-
lien différents. Des valeurs de Rfd comprises
entre 2 et 5 correspondent à des tissus foliaires
présentant une vitesse d’assimilation élevée;
des valeurs inférieures à l’unité traduisent, au
contraire, l’absence de fixation de CO2 (Lichten-
thaler, 1986) voire des dommages irréversibles
de l’appareil photosynthétique (Lichtenthaler,
1988b).

Les expériences ont été réalisées à Montpel-
lier entre octobre 1990 et septembre 1991. Des
petites branches de Q ilex ont été prélevées (à
100 m du laboratoire) sur un arbre d’une popula-
tion spontanée âgée de plus de 50 ans, sur une
même exposition et à la même h (entre 12 et
13 h TU). Les branches étaient immédiatement
placées à l’obscurité (30 min minimum). Deux
catégories de feuilles ont été distinguées sui-
vant la date de prélèvement : les nouvelles

feuilles, âgées de moins de 3 mois, prélevées
de mai à juillet, et désignées par la suite par
l’expression «jeunes feuilles»; les feuilles âgées
de plus de 3 mois qui seront appelées «vieilles
feuilles». Trois températures ont été utilisées

pour les traitements thermiques : 50°, 55° et
60 °C afin de détecter l’impact sur l’appareil pho-
tosynthétique des températures sublétales

proches. Pour chacune d’entre elles, les feuilles
étaient disposées dans des boîtes en alumi-

nium, elles-même placées dans une enceinte
thermostatée pendant des durées de 5, 10, 15 
et 30 min respectivement. La fluorescence in-
duite a également été mesurée, en l’absence de
traitement thermique, à la température du labo-
ratoire. À chaque série de mesures, et pour cha-

que traitement, les feuilles non traitées et les
feuilles chauffées ont fait l’objet de 10-12 et de
5-6 répétitions respectivement.

Les feuilles étaient ensuite étalées sur des

papiers-buvard humidifiés, et éclairées sur leur
face supérieure avec une radiation à 632,8 nm
délivrée par un laser hélium-néon de 5 mW (Po-
lytec PL 750). L’éclairement à la surface de la
feuille était de 400 &mu;mol·m-2·s-1. Deux filtres in-
terférentiels centrés sur 693 nm (largeur de
bande à 50% : 10,6 nm) et 732 nm (largeur de
bande à 50% : 9,2 nm) étaient placés sur des
détecteurs au silicium équipés de filtres colorés
(Schott RG665, 2 mm d’épaisseur) afin d’élimi-
ner la lumière exicitratrice ou diffuse. Un fais-
ceau de fibres optiques à 3 branches permettait
d’acheminer la lumière excitratrice et la fluores-
cence induite dans les 2 régions spectrales; les
cinétiques de fluorescence correspondantes
étaient simultanément enregistrées sur un enre-
gistreur potentiométrique bicanal.

Des analyses de teneur en chlorophylle ont
été réalisées sur les jeunes feuilles, durant leurs
3 premiers mois de développement, à partir de
la méthode d’Arnon (1949).

RÉSULTATS

Les rapports Rfd730 et Rfd690, traduisant
tous 2 l’activité physiologique et la vitalité
de la feuille, évoluent de la même ma-
nière : seul ce dernier rapport sera consi-
déré dans les résultats du présent article.
Un exemple analytique représentatif de
l’action de la température et de la durée

d’exposition sur cet indice est donné pour
les vieilles feuilles (fig 1). Quel que soit le
type de feuilles, vieilles ou jeunes :
- il y a un effet de la chaleur, puisque
toutes les valeurs de Rfd diminuent au fur
et à mesure que les feuilles sont exposées
à des températures de plus en plus éle-
vées, la température de 60 °C, à durée
d’exposition égale, présente toujours les

rapports de décroissance les plus faibles;
- il y a un effet de la durée d’exposition,
puisque quelle que soit la température ap-
pliquée, les rapports de décroissance les



plus faibles correspondent toujours à tem-
pérature égale, aux feuilles exposées, du-
rant 30 min.

Effets de la température (et de la durée
d’exposition) sur les vieilles feuilles

Les résultats sont indiqués sur les figures
2, 3 et 4. L’effet le plus net est, dans cha-
que cas, observable pour 30 min.

C’est à 50 °C que l’effet est le moins

marqué (fig 2). Toutefois, la sensibilité pa-
raît plus grande en décembre, époque où

les valeurs de Rfd sont les plus faibles et
en diminution continue en fonction de la
durée d’exposition. Pour les autres mois,
on peut observer, au contraire, un accrois-
sement temporaire du Rfd en début d’ex-
position vers 5 min. Les feuilles dont le

rapport de décroissance est le plus élevé
pour les faibles durées d’exposition pré-
sentent, au cours de l’échauffement, la
meilleure résistance et inversement.

Deux types de réponse peuvent être

distingués :
- un premier groupe, en résistant assez
bien à l’échauffement, ne présente qu’une



légère diminution du Rfd. Il s’agit des
feuilles prélevées en mai (lors de l’appari-
tion des jeunes feuilles) et de juin à no-
vembre c’est-à-dire du début de l’été à l’au-

tomne;
- dans un deuxième groupe, les valeurs
de Rfd restent, le plus souvent, plus
faibles, attestant à la fois une faible vitalité
en l’absence d’échauffement et une

moindre résistance lors de l’élévation de

température. Ce dernier groupe corres-

pond aux feuilles prélevées en décembre,
janvier et, dans une moindre mesure, mars

et avril : c’est-à-dire en hiver, et au début
du printemps avant l’apparition des nou-
velles feuilles. L’intensité absolue de la

fluorescence est en outre, dans ce

deuxième groupe, en moyenne 4 fois plus
faible que dans le premier groupe.
À 55 °C (fig 3), la meilleure résistance

est présentée par les feuilles prélevées en
juillet et septembre (mois relevant du pre-
mier groupe précédent). Les mois de mai,
juin, octobre et novembre présentent, au
contraire, des valeurs diminuant fortement
jusqu’à près de 5 fois la valeur des échan-



tillons non traités. Comme à 50 °C, les va-
leurs obtenues en janvier, mars et avril
semblent indiquer une résistance modérée
de l’appareil photosynthétique.
À 60 °C (fig 4), l’impact de la tempéra-

ture sur l’appareil photosynthétique appa-
raît dès les durées d’exposition de l’ordre
de 5 min puisque toutes les valeurs de
Rfd correspondantes sont alors infé-
rieures au valeurs obtenues sur les té-
moins. Pour cette même durée, et rejoi-
gnant les observations faites à 55 °C pour
30 min, la diminution la plus forte est obs-
ervable sur les feuilles des mois de juin,
octobre et surtout novembre où le Rfd est

divisé par près de 3 fois. Après avoir subi
10-15 min d’exposition, occasionnant la

plus grande partie des dommages, la di-
minution du Rfd est plus lente particulière-
ment en juillet où les valeurs du Rfd sont
plus élevées au moins jusqu’à 15 min. À
partir et au delà de 10 min les valeurs de
Rfd deviennent < 1, quel que soit le mois
de prélèvement des feuilles, attestant l’im-
portance des dommages subis par l’appa-
reil chlorophyllien. Après 30 min d’exposi-
tion et quelle que soit l’époque du

prélèvement, la réponse enregistrée est
uniforme (Rfd &ap; 0,5) : les dommages sont
irréversibles.



Effets de la température (et de la durée
d’exposition) sur les jeunes feuilles

Ces effets sont indiqués sur les figures 5,
6 et 7 où sont également portées les va-
leurs du Rfd pour les feuilles de la même

génération récoltées au mois de sep-
tembre, mais âgées de plus de 3 mois.
Quelle que soit la température et peu
après leur développement, l’indice de vitali-
té des feuilles de mai décroît fortement

après 15 min d’exposition et malgré des
valeurs élevées pour les témoins ou après
5 min. Ce sont des feuilles complètement
développées, ayant moins d’un mois d’âge

et non encore sclérifiées. En juin, par
contre, les valeurs de Rfd, plus élevées,
attestent de l’acquisition rapide d’une cer-
taine résistance.

À 50 °C (fig 5), et dès juin cette résis-
tance est même comparativement plus
grande chez ces feuilles (de moins de 3
mois) que chez les vieilles feuilles : excep-
tion faite pour les récoltes du mois de mai,
les valeurs du Rfd sont supérieures à
celles des vieilles feuilles.

À 55 °C (fig 6), l’action conjuguée de la
température et de la durée d’exposition en-
traîne, là encore, une décroissance des
valeurs de Rfd. Pour les feuilles les plus



jeunes (mai), une dizaine de min d’exposi-
tion est suffisante pour atteindre grave-
ment le système photosynthétique, les va-
leurs de Rfd deviennent voisines de 0 dès
15 min d’exposition). En juin (où avait été
relevé à 50 °C une certaine résistance),
dès 15 min, les valeurs de Rfd baissent de
3 points et, à 30 min, l’appareil photosyn-
thétique ne réagit plus. Il y a, comme en

mai, destruction totale au bout de 30 min

(valeurs proches de 0). La résistance ob-
servée à 50 °C sur les feuilles du mois de

juillet se retrouve à nouveau ici : les Rfd à
15 et 30 min d’exposition sont toujours les
plus élevés et atteignent même respective-

ment 3 et 2,5. Les valeurs de Rfd pour les
jeunes feuilles de mai et juin sont au bout
de 30 min d’exposition plus faibles que
celles des vieilles feuilles à la même tem-

pérature. Seul juillet a permis d’observer
des valeurs plus élevées.
À 60 °C (fig 7), la diminution des valeurs

de Rfd en fonction de la durée d’exposition
est particulièrement nette. En mai, l’action
de la température, très rapide, se fait sentir
dès les 5 premières min; en juin une ra-
pide diminution, de l’ordre de 3 points, in-

tervient entre 5 et 10 min. Après 5 min
d’expositon, exception faite des feuilles du
mois de mai, les valeurs de Rfd sont supé-



rieures à celles des vieilles feuilles préle-
vées au même moment pour cette même

température. Après 10 min, sauf en juillet,
de faibles valeurs du Rfd traduisent des

dommages importants. La destruction est
totale à 30 min quelle que soit la date de
prélèvement. Une certaine résistance est
encore observable en juillet y compris pour
des durées d’exposition supérieures à
10 min.

L’établissement de la résistance observé
dès juin est à mettre en relation avec la
mise en place de la sclérophyllie et des pig-
ments chlorophylliens. La teneur en chloro-
phylle (Ca + Cb) par unité de surface fo-

liaire, relativement constante (17 &mu;g·cm-2)
en mai et juin, croît ensuite jusqu’à
44 &mu;g·cm-2 en juillet. Le rapport Ca/Cb dé-

croît pour sa part de 3,6 en mai à 1,6 en
juillet.

DISCUSSION ET CONCLUSION

À 50 °C, pour les vieilles feuilles, malgré
l’effet de la température et surtout de la
durée d’exposition qui se fait sentir après
30 min, l’appareil photosynthétique des

feuilles de chêne vert n’est pas encore dé-
truit (Rfd > 1) selon Lichtenthaler (1988b).



Cette température est seulement létale

pour les jeunes feuilles du mois de mai. À
partir du moment où les feuilles commen-
cent à se sclérifier, avec la formation d’une
couche protectrice, la résistance à la tem-
pérature apparaît et ce d’autant plus que
la jeune feuille vieillit.
À 60 °C, après 30 min d’exposition, l’ap-

pareil chlorophyllien ne réagit plus (Rfd <

1), quelle que soit l’époque de récolte et
quel que soit l’âge des feuilles.
À 50 °C, dans près de 70% des cas,

quel que soit le type de feuilles, il y a une

augmentation de l’indice Rfd après 5 min,
d’échauffement (figs 2 et 5). En mai et

juillet, ce phénomène est à la fois obser-
vable pour les jeunes et les vieilles feuilles.
Une telle augmentation est observable en
juin et juillet pour 55 °C. Il faut remarquer à
cet effet que la technique de l’induction de
la fluorescence permet une analyse de
l’activité photosynthétique au sein même
de la feuille. L’apparition des dommages
est retardée par la faible conductibilité

thermique des feuilles de Q ilex liée à

l’épaisseur de la cuticule et des tissus du
mésophylle.

Les températures indiquées correspon-
dent à la température de l’air au voisinage
des échantillons et non au sein des feuilles



elles-même. Elles ne peuvent être compa-
rées sans précaution avec les tempéra-
tures mises en évidence, dans des travaux
précédents, à partir d’autres indices de la
cinétique d’induction, tels que la fluores-
cence initiale (Schreiber et Berry, 1977) ou
la vitesse d’accroissement de la fluores-
cence (Smillie et Hetherington, 1983). Ces
2 dernières méthodes, en renseignant sur
le déroulement des premiers événements
photochimiques, donnent plutôt le seuil de
température (mesurée dans la feuille) à
partir duquel commencent à s’établir les

dommages. Au contraire le rapport de dé-
croissance donne des éléments d’appré-
ciation sur le fonctionnement de tout le

processus photosynthétique incluant l’in-

duction, la transition de l’appareil de l’état I
à l’état II et la fixation du CO2.

En l’absence de traitement thermique et
avec de «faibles températures» (50 °C), la
décroissance de la fluorescence mise en
évidence en hiver et au début du prin-
temps, avant que les nouvelles feuilles ap-
paraissent, pourrait être expliquée par un
contenu en eau plus faible qu’en été avec
une déshydratation partielle des tissus et
du cytoplasme (Lichtenthaler et Rinderle,
1988). Ce résultat confirmerait l’importance
prépondérante du facteur eau, mise en évi-
dence par Eckardt et al (1977) lors des dé-
pressions vespérales de la photosynthèse
de Q ilex.

La résistance à la chaleur des feuilles
de juillet, quel que soit leur âge (les vieilles
feuilles ont plus d’un an et sont peu nom-
breuses sur l’arbre), indiquée par les fortes
valeurs du Rfd donnent à penser qu’il exis-
terait une certaine adaptation de Q ilex vis-
à-vis des températures élevées. Au

contraire, en mai, juin, octobre et no-

vembre, mois où les indices de vitalité des
feuilles non chauffées sont élevés, la résis-
tance après traitement apparaît faible. Ce
sont des mois sans forte chaleur et sans

problème d’alimentation hydrique. Pour
des feuilles habituées à de «bonnes condi-

tions», le stress thermique, même faible,
provoquerait-il la destruction ou un amoin-
drissement plus rapide de la résistance de
leur appareil photosynthétique ?

Outre le rapport de décroissance,
d’autres indices dérivés des cinétiques d’in-
duction de la fluorescence et enregistrés à
l’aide de l’appareillage ci-dessus sont sus-
ceptibles de permettre l’étude des stress :
- le rapport des fluorescences mesurées
dans les régions 690 nm et 730 nm peut,
en présentant un accroissement lors d’un
stress, constituer (Lichtenthaler et Rin-

derle, 1988) un bon indicateur. Un tel ac-
croissement n’a pas été observé lors de la

présente étude : une exposition de 30 min
à 60 °C n’a eu d’autre effet que de faire

passer la valeur de ce dernier rapport de
0,34 à 0,35 en moyenne, pour les vieilles
feuilles, tandis que le rapport relatif aux

jeunes feuilles restait voisin de 0,50. Cela
peut être expliqué, comme lors des tra-
vaux d’Ourcival et al (1992), par la relative
briéveté de la contrainte qui n’a pas entraî-
né de modification dans la teneur initiale

en chlorophylle;
- l’indice d’adaptation Ap, proposé par
Strasser et al (1987), peut permettre une
détection précoce des changements de
propriétés de la membrane photosynthéti-
que. Cet indice, calculé à partir de Rfd690
et Rfd730, confirme l’impact des traite-

ments. Ainsi, pour les vieilles feuilles à par-
tir et au delà de 10 min à 60 °C, cet indice
reste très faible d’octobre à mai (respecti-
vement 0,24 et 0,23 en l’absence de traite-
ment) particulièrement durant les mois
d’hiver et jusqu’en mai où il est voisin de 0.
En été, Ap croît légèrement jusqu’à 0,08
(0,15 en l’absence de traitement). En res-
tant compris entre 0 et 0,6 pour les mois
de mai et juillet (0,25 et 0,21 respective-
ment en l’absence de traitement), l’indice

d’adaptation des jeunes feuilles permet, là
encore, d’apprécier l’importance des dom-
mages.



En conclusion, l’appareil photosynthéti-
que du chêne vert est apte à fonctionner
tout au long de l’année à des températures
temporaires de 50-55 °C, sauf lorsque les
feuilles sont nouvelles et non encore sclé-
rifiées. Il peut donc supporter un accrois-
sement bref et intermittent de la tempéra-
ture ambiante, ainsi que des températures
résultant de feux de surface brûlant seule-
ment le sous-bois.
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