N
N

N

HAL

open science

Diversité des composés terpéniques volatils au sein du
genre Lavandula: aspects évolutifs et physiologiques

Yann Guitton

» To cite this version:

Yann Guitton. Diversité des composés terpéniques volatils au sein du genre Lavandula: aspects
évolutifs et physiologiques. Biologie végétale. Université Jean Monnet - Saint-Etienne, 2010. Francais.

NNT: 2010STET4008 . tel-00675866

HAL Id: tel-00675866
https://theses.hal.science/tel-00675866

Submitted on 2 Mar 2012

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépot et a la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche francais ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.


https://theses.hal.science/tel-00675866
https://hal.archives-ouvertes.fr

UNIVERSITE DE SAINT-ETIENNE- JEAN-MONNET
Ecole doctorale : Sciences, Ingénierie et Santé

Laboratoire de Biotechnologies Végétales Appliquées aux plantes aromatiques et médicinales

THESE DE DOCTORAT

pour I’obtention du grade de
Docteur en Sciences de I’Université de Saint-Etienne - Jean-Monnet

Discipline : Biologie et Physiologie Végétales

Diversité des composes terpéniques volatils au sein du

genre Lavandula : aspects évolutifs et physiologiques

Par

Yann Guitton

These dirigée par le Professeur Laurent LEGENDRE

Soutenue le 21 décembre 2010 devant le jury :

M. Francis KARST, Professeur, Université de Strasbourg Rapporteur
M. Benoit ST-PIERRE, Professeur, Université Frangois Rabelais de Tours Rapporteur
Mme. Anne BOUSQUET-MELOQOU, Maitre de conférences, Université Aix-Marseille Examinatrice
M Laurent LEGENDRE, Professeur, UJM, St-Etienne Directeur de thése
G CLUSTERS
£ v DE RECHERCHE

SAINT-ETIENNE







SAINL-eTenne

doctorale

Sciences, Ingénierie, Sant

i

Adresse du Laboratoire :

Laboratoire de biotechnologies végétales appliquées aux plantes aromatiques et médicinales
23 rue du Docteur Paul Michelon

42023 Saint-Etienne Cedex 2

France



REMERCIEMENTS

Il est de coutume de placer une citation d’un de nos grands penseurs au cceur d’un manuscrit
de these. Sans vouloir déroger a la regle, je me permets de la détourner et de vous offrir un
extrait de ma vie personnelle, qui, a lui seul résume toute 1’abnégation dont a fait preuve ma

femme Evelyne durant ces années de these.

« Ma cherie, tu te souviens de mon maitre de stage en Australie ? Et bien il me propose une

these sur le parfum des lavandes »

« Chouette ¢a, on part quand en Australie ? »

« Euh bah, en fait il est de retour en France... a St-Etienne »
« Ah..., bon... et bien en route pour le pays des Verts »

Sur ces quelques mots, nous quittions Quimper et je débutais ma thése au laboratoire de

biotechnologies végétales appliquées aux plantes aromatiques et médicinales.

Lors de mes recherches, j’ai bénéfici¢ d’un encadrement scientifique et technique de qualité et
j’en remercie I’ensemble des membres du laboratoire. Merci a vous tous, Chacun d’entre vous
m’a donné de son temps, m’a transmis une part de ses competences. Je vous souhaite a tous

bonheur, réussite et tout le bien que vous méritez.

Mes recherches n’auraient pas été possibles sans le concours de partenaires extérieurs au
laboratoire. Un grand merci a tous, en particulier a Bernard Pasquier (Directeur du
Conservatoire National des Plantes a Parfum, Médicinales, Aromatiques et Industrielles de
Milly la Forét) ou encore a Pierre Danelon (chef d’exploitation au lycée horticole de Romans
sur Isere) et le financement de la région Rhone-Alpes. Encore merci a toi, Bernard de nous
avoir ouvert les portes de ton jardin et de tes serres et de nous avoir laissé couper, trancher,
broyer les feuilles et les fleurs de ta collection unique de lavandes botaniques. Merci
également de nous avoir fait partager ta passion pour les plantes. Merci a Pierre Danelon et
Caroline Baconnier du lycée horticole de Romans-sur-lIsere de nous avoir ouvert pendant 4 ans
I’accés aux champs de lavandes fines et lavandins. La mise en place au laboratoire BVpam
d’un double de la collection du CNPMALI était également nécessaire et n’aurait pu étre faite

sans I’engagement de Nicolas Boyer.



Pour mes recherches liés a ’analyse de grands jeux de données, la encore le partenariat avec
des chercheurs externes au laboratoire a été fructueux, tout particuliérement grace aux travaux
d’Elodie Courtois (doctorante au Laboratoire Evolution & Diversité Biologique de I’université
Paul Sabatier de Toulouse) et au soutient financier du Groupe de Recherche Ecologie
Chimique (CNRS Institut Ecologie et Environnement SECTION 29).

Je remercie le professeur C. Mauriat de nous avoir ouvert son laboratoire (Néphrologie —
Faculté de médecine de Saint-Etienne) et & Farida Abadja sa doctorante pour son aide dans
réalisation des gPCR. Mes collégues Nadine Valot et Sylvain Legrand ont été d’une grande
aide lors de la mise au point de I’expérimentation en me faisant partager leurs expériences

respectives.

Une grande partie de 1’échantillonnage a été effectué en 2005 et 2006 alors que je n’étais pas
encore au laboratoire. Ces campagnes de récoltes sont le travail d’Alexandra Vial et Sandra
Chatelard. Je remercie donc particulierement les étudiantes de master qui se sont succédées
autour du projet lavande : Alexandra et Sandra bien sar et également un grand merci a vous

Laurene, Audrey et Souhila.

Je tiens a remercier Francis Karst et Benoit St-Pierre d’avoir accepté d’étre mes rapporteurs et

de juger cette theése.

Ce travail de recherche a été financé par la région Rhéne-Alpes dans le cadre du cluster de
recherche n°9 « Quamité des Plantes, Agricultures, Acteurs et Territoires», que je remercie

trés sincérement.

Merci a Jacques et a Fanc’h d’avoir pris des nouvelles de leur ancien conseiller agricole, qui

les a abandonné en Bretagne pour aller courir les champs de lavandes de la Drome.

Et enfin, un trés grand merci a ma fille Diane, qui a gentiment acceptée de réveiller son papa

aux aurores afin qu’il finisse, au plus vite, de rédiger sa these.



RESUME

La production de lavande concoure au rayonnement de la région Rhoéne-Alpes. Les
applications de I’huile essenticlle (HE) de lavande reposent sur la culture de 3 espéces (L.
angustifolia, L. latifolia et L. stoechas et d’un hybride L. X intermedia) aux chémotypes
marqués (principalement constitués de mono- et sesquiterpenes). Le genre Lavandula est un
modele idéal pour comprendre la structuration et 1’origine de la diversité des composés
organiques volatils (COV) en particulier des terpénes. Les lavandes ont 1’avantage d’avoir une
aire de distribution large avec des régions bioclimatiques différentes, un nombre d’espéces
limité (39) ayant des caractéristiques morphologiques et écologiques variées. Pour caractériser
la diversité des COV accumulés dans les espéces du genre et envisager leur évolution, nous
avons analysé (GC-MS) les COV de 29 especes (certaines pour la premiére fois). Comme
souvent chez les plantes, la production de COV dans les inflorescences de lavande est soumise
a une régulation spatio-temporelle. L’émission différentielle de COV au cours du temps chez
L. angustifolia a été relevée par les agriculteurs qui ont observé une qualit¢é d’HE différente
suivant la maturité des inflorescences au moment de la récolte. Pour modéliser ces variations
et les corréler avec des étapes du développement de la plante, nous avons analysé, au niveau
chimique (GC-FID) et moléculaire (QPCR), les variations temporelles des principaux COV
dans les feuilles et les inflorescences (plusieurs années et cultivars). En amont de ces
recherches sur les COV du genre Lavandula, différents outils de bioinformatique ont été
développés. En particulier, le module « MSeasy » qui permet d’automatiser le rapatriement de
données de GC-MS. Ceci constitue un pré-requis pour utiliser dans le futur la lavande comme

modeéle d’étude des COV chez les Lamiacées.

Mots clés : Lamiacée, genus Lavandula, Lavandula angustifolia, terpenes, terpene synthase,
GC-MS, gPCR, R package, métabolomique



ABSTRACT

English title : Diversity of the volatile terpenic compounds within the genus Lavandula:

evolutary and physiological aspects

The lavender production is of significant importance for the international visibility of
the french Rhdne-Alpes region. Uses of lavender essential oil (EO) are based on the growing
of 3 species (L. angustifolia, L. latifolia, L. stoechas and an hybride L. x intermedia) with
marked chemotypes (mainly constitued of mono- and sesquiterpenes). The genus Lavandula is
an ideal model for understanding the origin of the diversity of volatile organic compounds
(VOCs), especially terpenes. Lavenders have the advantage of having a wide range of
distribution areas with different bioclimatic regions, a limited number of species (39) with
diverse morphological and ecological caracteristics. In order to characterize the diversity of
the VOCs accumulated in the genus and consider their evolution, we have analyzed (GC-MS)
the VOCs accumulated by 29 species (some for the first time). As often, in plants, the
production of VOCs in the inflorescences of lavender is subject to spatial and temporal
regulation. The differential emission of VOCs over time in L. angustifolia is a well known
phenomenon for farmers who have observed a different quality of EO depending on the
maturity of the inflorescences at harvest. To correlate these variations with stages of plant
development, we have analysed the temporal variations of the main VOCs in leaves and
inflorescences (several years and cultivars) at the chemical level (GC-FID) and the molecular
level (QPCR). Upstream of this research on the genus Lavandula different bioinformatic tools
have been developed. In particular, the module MSeasy "which can automate GC-MS data
retrieval. This is a prerequisite for using lavender in the future as a model study of VOCs in

Lamiaceae.

Key Words: Lamiaceae, genus Lavandula, Lavandula angustifolia, terpenes, terpene
synthase, GC-MS, gPCR, R package, metabolomic
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Avant-propos

AVANT-PROPOS

Mettons nous dans 1’ambiance, il est midi, nous sommes au mois de juin quelque part sur les
contreforts des monts du Vercors ou dans la Provence de Jean Giono. L’air est empli d’un
bouquet invisible et enivrant, offert a nos sens par les plantes qui nous entourent. Mais, d’ou
vient ce parfum? Pourquoi et comment les plantes produisent-elles ces centaines de

substances volatiles ?

Les composés organiques volatils (COV) ont, individuellement ou en mélange, de multiples
fonctions. Si certains sont émis par les fleurs dans le but d’attirer les pollinisateurs d’autres
sont la pour assurer leur défense face aux herbivores. Ces composés sont sources de plaisirs
olfactifs et gustatifs car ils conferent leurs ardmes aux fruits et feuilles dont nous agrémentons

Nnos repas.

Ces molécules de parfum sont globalement regroupées en trois catégories : les terpénes
(monoterpénes et sesquiterpénes), les phénylpropanoides et les dérivés d’acides gras.
Certaines donnent aux extraits de plantes qui les contiennent des propriétés médicinales. La
phytothérapie exige la présence de tel ou tel composé dans une huile essentielle (HE). Il en est
de méme pour les industries de la parfumerie ou de la cosmétique qui recherchent dans ces

plantes des sources de produits naturels précis.

Le laboratoire de biotechnologies végétales appliquées aux plantes aromatiques et médicinales
(BVpam) travaille depuis de nombreuses années sur les mécanismes de synthese par les
plantes de ces composes volatils. Actuellement, les chercheurs décryptent les mécanismes de
production et d’émission de parfum par les roses, les menthes, les sauges et les lavandes. Ces
derniéres sont 1’objet de mes recherches, qui visent, pour la premiére fois, a appréhender la
diversité des composés volatils du type terpéne formeés au sein des espéces d’un méme genre :
le genre Lavandula. J’ai ensuite focalis¢ mon attention sur les principales espéces
commerciales, la lavande fine et le lavandin, pour montrer que les composés terpéniques
volatils différent selon le tissu consideré et le stade de développement de celui-ci. J’ai travaillé
a différentes échelles en allant du parfum aux géenes en passant par les enzymes responsables
de la formation des terpénes (terpénes synthases). Pour pouvoir faire ce travail, j’ai également
développé des outils d’analyses bioinformatiques novateurs qui permettront, je pense, a

d’autres équipes travaillant sur les COV d’accélérer leurs études. Par la meilleure
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Avant-propos
connaissance de la physiologie de la lavande qu’elles apportent mes recherches expliquent
quelques unes des observations faites par les professionnels sur les variations qualitatives et
quantitatives des huiles essentielles de L. angustifolia. Elles pourraient ainsi aider les
producteurs a améliorer la qualité des huiles en ciblant une date de récolte optimale ou bien en
facilitant la selection de cultivars. La description des huiles essentielles de lavandes encore
inconnues peut intéresser les producteurs qui souhaiteraient développer de nouveaux marches.
Ces travaux devraient, a terme et pour la premiere fois, permettre de caractériser et de
comparer 1’évolution des enzymes productrices de mono et sesquiterpénes a I’intérieur d’un
méme genre, le genre Lavandula. Ces travaux n’auraient pas été possibles sans le soutien de
nombreux partenaires dont Bernard Pasquier du CNPMAI de Milly-la-Forét qui nous a fourni
les lavandes botaniques et transmit sa passion pour ces plantes, Pierre Danelon et Caroline
Baconnier du lycée horticole de Romans sur Isere ainsi que la région Rhone-Alpes pour le

financement de ces recherches via le cluster recherche n°9 « plantes et santé ».
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INTRODUCTION GENERALE

I Les Composés terpéniques Volatils des végétaux

1-1 Définitions

Les composés organiques volatils (COV) produits par les plantes représentent 1% des
métabolites secondaires connus a ce jour et sont principalement des terpenes, des
phénylpropanoides/ des benzenoides et des dérivés d’acides aminés et d’acides gras. Ces COV
sont genéralement lipophiles et ont une pression de vapeur élevée. lls peuvent ainsi facilement
traverser les membranes cellulaires et étre relachés dans 1’atmosphére ou dans le sol
(Dudareva, Negre et al. 2006). La diversité et la quantité des COV formés varient selon les
especes et sous I’influence de facteurs biotiques et abiotiques (Pichersky et Gershenzon 2002).
On retrouve parfois dans des especes de familles botaniques éloignées, mais vivant dans un
méme environnement bioclimatique, des molécules volatiles identiques (Owen, Boissard et al.
2001) suggeérant que ces COV ont des roles importants pour les plantes. Cependant, il est
possible que certains COV puissent ne pas avoir de fonction propre et ne sont que des co-
produits de voies métaboliques essentielles ou sont des reliquats de 1’évolution qui ont perdu
leur fonction chez certaines espéces (Levin, McDade et al. 2003). Parmi, ces COV, notre
étude se focalisera plus particulierement sur les composes terpéniques volatils (CTV).

Le nom terpene dérive de térébenthine. En effet, aprées distillation de 1’oléorésine de pin on
obtient de I’essence de térébenthine, une huile essentielle (HE) dont les composés majeurs ont
été nommeés terpénes (Breitmaier 2006 ; Phillips et Croteau 1999). Les terpénes, sont une
classe d’hydrocarbures produits par de nombreuses plantes. Ce sont des substances naturelles
organiques, volatiles ou non, qui représentent une grande famille de molécules du

métabolisme primaire et secondaire.

I-2 Roles et activites biologiques

Les COV sont un moyen de communication utilisé par les plantes pour interagir avec leur
environnement. Ces volatils sont libérés dans 1’atmospheére par les feuilles, les fleurs et les
fruits et dans le sol par les racines (Dudareva et Negre 2005; Rasmann, Kollner et al. 2005;
Van Dam, Harvey et al. 2003). lls assurent & la plante une protection contre les herbivores, les
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pathogenes (Wink 1988; Wink 2003), les trop fortes chaleurs et les stress oxydatifs (Vickers,
Gershenzon et al. 2009). IIs favorisent la reproduction en attirant les pollinisateurs (Pichersky
et Gershenzon 2002) et les animaux qui disperseront les graines (Slaughter 1999) ainsi que la
colonisation des milieux en limitant la croissance d’autres plantes par des mécanismes
d’allélopathie (Muller 1966). Les COV permettent a la plante de communiquer avec les
plantes voisines (Baldwin, Halitschke et al. 2006) et également entre ses propres organes (Heil
et Silva Bueno 2007). On ajoutera a cela que les émissions de COV par une plante ou un
organe au moment d’une attaque par un herbivore n’ont pas nécessairement un effet de
défense immediat, mais préparent la plante a de futures attaques. Ce phénomene est connu
sous le nom de priming (Dudareva, Negre et al. 2006; Ton, D'Alessandro et al. 2007,
Unsicker, Kunert et al. 2009). La figure 1 reprend ces différents roles des COV dans les

interactions des plantes avec leur environnement.

_' Signal
Pollinisateurs _ ) +/- Attire/Repousse
Parasite/Prédateur
% +T ——p Se nourrit de/ Attaque
= ] Défense induite par
ot K Herbivore — ™ les COV
8 O &
o Oy 2 ----p Défense contre les
£ - o pathogénes
E Communication
inter-plante
Dispertion des
graines a
8 + ¢ G g Photoprotection
\ \ ) € Priming %~ Thermotolérance
":\& g e . e
— ‘}\‘ Allélopathie /7&%;"‘:‘ N T Parasite/Prédateur
7A iy \ \ \ ‘«l«, \ 4
§‘ _ Al (‘ "oy "1._.$ + ”), N
S TS == Pathogene ey
(7)) &« f G - { /
Action Antifongique/
Antimicrobienne Herbivore

Figure 1 : Schéma des interactions des plantes avec leur environnement via les COV (modifié d’aprés Dudareva, Negre
et al. 2006)

Parmi ces COV, les CTV sont particulierement impliqués dans les interactions des plantes
avec I’environnement et jouent un réle important dans la croissance et le développement des
plantes, puisqu’ils conduisent notamment a la synthése de certaines hormones végétales

comme les gibbérellines. Ces CTV ont également un rdle adaptatif important dans les
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interactions biotiques et abiotiques (Pichersky et Gershenzon 2002). Les terpenes sont entre
autre impliqués dans 1’attraction des pollinisateurs (Schnee, Kollner et al. 2002) et dans la
défense directe et indirecte contre les insectes et les microorganismes (Martin, Tholl et al.
2002; Tholl 2006). La production et 1’émission de CTV par les plantes sont aussi influencées
par des facteurs abiotiqgues comme la lumiere (Loreto, Barta et al. 2006; Yanhe, Craker et al.
1995), la température (Clark et Menary 1980; Duriyaprapan, Britten et al. 1986; Fahlén 1997),
la fertilisation (Gouinguene et Turlings 2002). Ces molécules jouent également un réle dans la
protection contre le stress photooxidatif et la thermotolérance (Pefiuelas et Munné-Bosch
2005).

Certains CTV présents dans les huiles essentielles de plantes sont recherchés car ils
contribuent aux propriétés médicinales des HE. Par exemple, une activité antiseptique
significative est due a la présence de terpénes comme le camphre (Santoyo, Cavero et al.
2005) ou le menthol (Imai, Osawa et al. 2001). Chez la menthe, I’huile essentielle agit aussi
comme antispasmodique sur les muscles lisses des vertébrés (Lis-Balchin et Hart 1999) Par
ailleurs, certaines huiles essentielles ont une activité antifongique et répulsive contre certains

insectes comme les moustiques (Padilha de Paula et al, 2003).

Les nombreux réles et activités biologiques des CTV sont liés a la diversité et la variabilité des

terpénes formés par les plantes.

I-3 Variations spatiales et temporelles de la production et de
I’émission des COV

Dans diverses especes de plantes il a été démontré que la composition en COV variait,
gualitativement et quantitativement, au niveau de la plante entiére en fonction de la saison
(Angioni, Barra et al. 2006; Atti-Santos, Pansera et al. 2004; Johnson, Kazantzis et al. 2004)
et au niveau de la plante ou de certains de ses organes durant leur développement (Dudareva,
Negre et al. 2006; Sangwan, Farooqi et al. 2001). Ainsi, les fruits émettent des COV
essentiellement lorsqu’ils sont a maturité (Aharoni, Giri et al. 2004). Les racines produisent
par exemple des COV lors d’attaques par des herbivores (Chen, Ro et al. 2004; Rasmann et
Turlings 2008). Dans les feuilles la composition en COV varie, avec 1’age et la position des
feuilles chez Cymbopogon flexuosus (Singh, Luthra et al. 1989), chez Artemisia sp. (Holm,
Laakso et al. 1997), chez Salvia officinalis (Croteau, Felton et al. 1981), chez Mentha piperita

(Gershenzon, McConkey et al. 2000; Voirin et Bayet 1996) ou encore chez Lavandula
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latifolia (Mufioz-Bertomeu, Ros et al. 2008). Dans les fleurs, on observe des modifications
dans 1’émission de COV avec, chez la rose, un pic d’émission lors de I’ouverture du bouton
floral (Bergougnoux, Caissard et al. 2007) ainsi que des variations dans la journée avec un
maximum dans les périodes diurnes (Hendel-Rahmanim, Masci et al. 2007). Les mémes
variations sont observées chez Antirrhinum sp. (Dudareva, Martin et al. 2003), la fleur cessant
méme de produire certains COV apres pollinisation (Negre, Kish et al. 2003). L’émission des
COV par la fleur coincide ainsi avec la période de présence des pollinisateurs et la maturité
sexuelle de la plante.

-4 Lieux de formation et d’accumulation

Selon les especes, différentes structures plus ou moins complexes sont responsables de la
biosynthese, du stockage et de 1’émission des COV. Chez de nombreuses plantes a fleurs, la
synthése et 1I’émission des COV sont localisées dans des cellules épidermiques coniques qui
couvrent les pétales. Chez les Orchidacées ces cellules spécialisées sont localisées a certains
endroits du pétale. On parle alors d’osmophores. La caractérisation des cellules coniques et
leur implication dans la sécrétion de COV sont bien caractérisées chez la rose qui constitue
donc un excellent modéle pour I'étude des cellules sécrétrices du pétale (Bergougnoux,
Caissard et al. 2007). De nombreux tissus végétaux possedent des cavités sécrétrices a la
surface de 1’épiderme ou a I’intérieur de 1’épicarpe comme les fruits de Citrus ou les canaux
résiniferes des coniféeres (Fahn 1988). Chez les Gymnospermes, des structures sécrétrices plus
ou moins spécialisées ont été décrites. On trouve par exemple chez Thuja plicata des cellules
sécrétrices isolées réparties dans le bois, chez Abies grandis des cellules en forme d’ampoules
(ou de citernes) séparées des autres qui déversent leurs sécrétions dans une lumiére commune
et chez Picea sp et Pinus sp le tronc et I’écorce comportent de véritables canaux résiniféres

(Trapp et Croteau 2001a).

Les trichomes glandulaires constituent un autre type de structure de sécrétion et/ou
d’accumulation des CTV. Ces trichomes ont particulierement été étudiés chez certaines

familles botaniques telles que les Solanacées et les Lamiacées (Fahn 1988).

Chez les Lamiacées aromatiques on trouve deux types de glandes sécrétrices : les glandes
peltées et les glandes capitées (Perrin et Colson 1986) (Figure 2 et Figure 3). Ces trichomes
sécréteurs sont typiquement composés de quelques cellules épidermiques basales qui par

division donnent de une a plusieurs cellule(s) de pied de taille variable surmontées d’une a
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plusieurs cellules de téte sécrétrices (Werker 1993). On observe par exemple chez L.
angustifolia, huit cellules de téte pour les glandes peltées (Figure 4) et une ou deux cellules de
téte pour les trichomes capités (Couderc-Le-Vaillant, Segur-Fantino et al. 1990). L’HE est
accumulée sous la cuticule de ces cellules de téte (Figure 5) (Iriti, Colnaghi et al. 2006). La
séquestration des CTV dans I’espace sous-cuticulaire s’explique en partie par le fait que
certains terpénes sont phytotoxiques et qu’il est donc indispensable de les accumuler dans des

structures externes spécialisées (Brown, Hegarty et al. 1987; Wagner 1991).

Glande capitée

(e

Trichome tecteur

Figure 3 : Trois types de trichomes sur calice de L. angustifolia (MEB x500 12kV)

19



Introduction

Figure 4 : Détail des 8 cellules sécrétrices d'une glande peltée sur calice de L. lanata (MEB x500 8kV)

Sécrétion

Wy - Téte glandulaire
8 cellules sécrétrices 9

Cellule de pied ___ = Cuticule

Epiderme --“.‘. ‘—‘-

~ Cellule basale énidermiaue
Figure 5 : Schéma d’un trichome pelté de lavande (d’aprés Iriti, Colnaghi et al. 2006)
Parmi les COV, les terpénes sont des composés trés étudieés et 1’origine de leur diversité, leur
formation et méme 1’évolution des enzymes responsables de leur formation sont largement
décrites dans la littérature. Du fait de la forte production de CTV dans des cellules localisées
et externes, donc facilement accessibles, les Lamiacées et notamment la menthe, la sauge ou
encore le thym ont servi de modéle pour 1’étude de la biosynthése de ces terpenes et
notamment des enzymes responsables de leur squelette carboné : les terpénes synthases

(Alonso, Rajaonarivony et al. 1992).

I-5 Biosynthése des terpenes

1-5.1 Origine et diversité des terpénes

A ce jour, entre 30 000 et 40 000 (Kampranis, loannidis et al. 2007) terpenes ont été

identifiés. Les composés de la famille des terpénes ont des structures trés variées, allant d’une
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simple chaine linéaire d’hydrocarbones jusqu'a des agencements complexes de cycles
carbones (Connolly et Hill 1991). Ces terpénes, aux structures pourtant si variées, ont tous en
commun d’étre constitués de multiples sous unités d’isoprene (CsHg) d’ou I’appellation
d’isoprenoides donnée également aux terpénes. La formation du squelette carboné de tous ces
terpénes est catalysée par des enzymes; les terpénes synthases (TPS). Ces enzymes
synthétisent une grande diversité de squelettes carbonés a partir de 1’ionisation de substrats
prenyl-diphosphates catalysée par la présence de cations métalliques divalents comme le Mg?*
ou le Mn®* (Dewick 2002). Ces substrats sont biosynthétisés & partir de précurseurs communs
dont le squelette principal a 5 carbones (Cs) : I’isopentenyl diphosphate (IPP) et son isomeére le
diméthylallyl diphosphate (DMAPP). L'IPP et le DMAPP sont en équilibre grace a la simple

activité d’une isomérase (Figure 6) (Rohmer et Rohmer 1999).

IPP DMAPP
gHs Isomérase %HS
_ . 1!
/A\/\ j\/\
GH, > OPP CHa > OPP

Figure 6 : Schéma de I’TPP et du DMAPP avec la numérotation des carbones

La diversité de ces composes repose sur différents facteurs tels que la longueur de la chaine
carbonnée, le type de condensation des précurseurs et le type de cyclisation auxquels
s’ajoutent des modifications secondaires. Ainsi, les terpénes formés par les TPS sont classés
par rapport au nombre d’unités en Cs qui les constitue. On parle de monoterpenes,
sesquiterpénes et diterpénes pour les molécules respectivement en Cyp, Cy5 et Cyo formées
respectivement a partir des substrats prenyl-diphosphates suivants : géranyl diphosphate
(GPP), farnésyl diphosphate (FPP) et géranylgéranyl diphosphate (GGPP). Ces précurseurs de
terpénes sont synthétisés par des enzymes de la famille des prényltranférases par condensation
de I'IPP avec le DMAPP, le GPP ou le FPP respectivement (Figure 7).
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Figure 7 : Mécanisme de réaction des prényltransférases illustrant la liaison faite par la GPP synthase, la FPP
synthase et la GGPP synthase d’aprés (Burke, Wildung et al. 1999)

La figure 7 montre que le GPP est formé par une réaction d’ionisation du DMAPP (perte du
groupe OPP) suivie d’une réaction de liaison entre le carbone (1°) du DMAPP et le carbone
(4) de I’TPP, on parle aussi de liaison « téte-queue ». Il en est de méme pour le FPP a partir du
GPP et pour le GGPP a partir du FPP. Les molécules formées a partir de ces précurseurs issus
de liaison (1’- 4) sont des terpénes réguliers. Les terpénes irréguliers utilisent les mémes
précurseurs mais sont issus soit de cyclopropanation (c1’-2-3), soit de liaison latérale (1’ — 2),
soit de cyclobutanation (c1’-2-3-2”) (Thulasiram, Erickson et al. 2008). Parmi les terpénes
irréguliers on trouve le squaléne et le phytoéne a 1’origine des stérols et des caroténoides qui
sont tous deux issus de condensations (1-1° — « téte-téte » puis cyclisation 2-3 de deux FPP et
de deux GGPP, respectivement) (Thulasiram, Erickson et al. 2008; Zhao, Inoue et al. 2003 ).
Certaines espéces de lavandes produisent un terpéne irrégulier, lavandulol qui, chez le
chrysantheme, est formé a partir du lavandulyl diphosphate est formé par condensation (1’ - 2)
de deux DMAPP (Rivera, Swedlund et al. 2001).
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Figure 8 : Principales réactions de liaison a I’origine de la diversité des squelettes carbonés des terpénes (modifié
d’apreés Thulasiram, Erickson et al. 2008)

Les TPS catalysent la transformation d’un prenyl diphosphate acyclique (GPP, FPP) en une
multitude de formes acycliques, mono ou polycycliques (Figure 9, Degenhardt, Kdllner et al.
2009). Pour les monoterpenes, les formes les plus communes sont les monoterpénes
acycliques comme le linalol, les monoterpénes cycliques avec un cycle a 6 carbones, comme
le limonene et les monoterpenes bicycliqgues comme les pinenes. Par ailleurs, il existe des
monoterpenes hétérocycliques appelés iridanes ayant un cycle a 5 carbones (Hallahan 2000).
Pour les sesquiterpenes les formes les plus communes sont acyclique, mono-, bi- et tricyclique
(Dudareva, Negre et al. 2006; Fraga 2007).
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Figure 9 : Schémas des principales formes de squelettes carbonés des mono et sesquiterpénes (modifié d’apreés
Dudareva, Negre et al. 2006)

En conclusion, la grande diversité des terpenes s explique par les nombreuses possibilités
de réarrangements des chaines carbonées qui les constituent. Elle s’explique également par les
modifications secondaires (acétylation, méthylation, oxydation, hydroxylation, réduction...)
que ces molécules peuvent subir aprés leur formation sous 1’action d’autres familles
d’enzymes. Ainsi, chez le fraisier, 1’alpha-pinéne est modifié par une cytochrome Pyso
hydroxylase (CytP4s0) en myrténol puis ce dernier est transformé en acétate de myrtényl par
une alcool acétyl transférase (AAT) (Aharoni, Giri et al. 2004). Ces modifications aboutissent
généralement a une augmentation de la volatilité et une variation des propriétés olfactives des

COMpOsés.

1-5.2 Les voies de synthese de I’IPP et leur compartimentation : impact sur la
synthese des terpenes

Pendant plusieurs dizaines d’années, il a ét¢ admis que I'IPP et le DMAPP ¢étaient

synthétisés dans le cytosol a partir du mévalonate via la voie du mévalonate (MVA).
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Cependant, différentes études de surexpression de I’enzyme HMGR impliquée dans la voie du
mévalonate ne conduisaient pas a une augmentation de la synthese des monoterpenes. La
découverte, dans les bactéries, d’une autre voie de synthése de I'IPP indépendante du
mévalonate a permis de comprendre a posteriori ces résultats (Rohmer, Knani et al. 1993). La
présence de cette voie chez les plantes fut confirmée quelques années apres par Arigoni et
Lichtenthaler (Arigoni, Sagner et al. 1997 ; Lichtenthaler 1999). Il existe donc deux voies
différentes dans la nature pour synthétiser I'IPP et le DMAPP. La voie cytosolique du
mévalonate (MVA) a partir de 1’acetyl-CoA, et la voie plastidiale du 2-C-methyl-D-erythritol
4-phosphate (MEP) a partir du 1-deoxyxylulose 5-phosphate (Rohmer 2007). Il a été démontré
que ces deux voies métaboliques ne sont pas totalement disjointes et que des flux d’IPP entre
le plaste et le cytosol existent (Hemmerlin, Hoeffler et al. 2003) et sont notamment régulés par
la lumiére (Rodriguez-Concepcion, Fores et al. 2004). La figure 10 montre également que
quelle que soit I’origine de I'IPP (et du DMAPP), il existe chez les plantes une
compartimentation cellulaire de la biosynthése des terpenes. Les mono, di et tétraterpénes sont

synthétisés dans les plastes alors que les sesqui et triterpénes sont d’origine cytosolique.
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Figure 10 : Voies de synthéses des isoprénoides dans les plantes (modifié d’aprés Rodriguez-Concepcion, Fores et al.
2004)

ABA, acide abscisique; CDP-ME, 4-diphosphocytidyl-methylerythritol, CDP-MEP, CDP-ME 2-phosphate;
DMAPP, dimethylallyl diphosphate; DXP, deoxyxylulose 5-phosphate; FPP, farnesyl diphosphate; G3P,
glyceraldehyde 3-phosphate; GGPP, geranylgeranyl diphosphate; GPP, geranyl diphosphate; HMBPP,
hydroxymethylbutenyl 4-diphosphate; HMG-CoA, hydroxymethylglutaryl coenzyme A; IPP, isopentenyl
diphosphate; ME-cPP, methylerythritol 2,4-cyclodiphosphate;MEP, methylerythritol 4-phosphate; MVA, acide
mevalonique; MVP, 5-phosphomevalonate; MVPP, 5-diphosphomevalonate. Les enzymes sont indiquées en
gras: AACT, acetoacetyl CoA thiolase (EC 2.3.1.9); CMK, CDP-ME kinase (EC 2.7.1.148); CMS, CDP-ME
synthase (EC 2.7.7.60); DXR, DXP reductoisomerase (EC 1.1.1.267); DXS, DXP synthase (EC 4.1.3.37); IDS,
IPP/DMAPP synthase; HDS, HMBPP synthase (EC 1.17.4.3); IDI, IPP isomerase (EC 5.3.3.2); HMGR, HMG-
CoA reductase (EC 1.1.1.88); HMGS, HMG-CoA synthase (EC 4.1.3.5); MCS, ME-cPP synthase (EC 4.6.1.12);
MVK, MVA kinase (EC 2.7.1.36); PMD, MVPP decarboxylase (EC 4.1.1.33); PMK, MVP kinase (EC 2.7.4.2);.
Les étapes inhibées par la mevinoline (MEV) et la fosmidomycine (FSM) sont indiquées.
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1-5.3 Les terpenes synthases

Classification

De nombreuses mono et sesquiterpénes synthases de plantes ont été isolées et
caractérisées dans les organes reproducteurs et végétatifs d’Angiospermes et de
Gymnospermes (revu dans Degenhardt, Kéllner et al. 2009). Un des points communs entre ces
enzymes est qu’elles sont, en général, capables de synthétiser plusieurs terpenes différents
(Steele, Crock et al. 1998). Par exemple, la limonéne synthase de menthe a pour produit
majoritaire le limonene mais génére aussi des co-produits : le myrcéne, 1’ a- et le B-pinene
(McGarvey et Croteau 1995). On distingue deux classes de terpenes synthases définies selon
leurs structures et leurs mécanismes réactionnels : la classe 1 et la classe 2. A partir des
précurseurs (GPP, FPP, GGPP) les terpénes synthases de classe 1 vont, grace a des cations
métalliques (Mg?*, Mn?*) enlever le groupement pyrophosphate (rupture de la liaison C-OOP)
et produire un carbocation qui, par des réactions secondaires de réarrangement, va pouvoir
générer une grande diversité de terpénes. Le mécanisme réactionnel de classe 2 differe dans le
mécanisme de formation du carbocation. Le carbocation est obtenu par protonation d’une
double liaison (carbone-carbone) ou d’un groupement époxyde (oxygene ponté sur une liaison
carbone-carbone pour former un hétérocycle a 3) (Christianson 2008). Par analyse
phylogénétique des séquences d’acides aminés, 7 sous-familles de TPS ont été definies (TPS-a
a TPS-g) (Bohlmann, Martin et al. 2000; Bohlmann, Meyer-Gauen et al. 1998; Dudareva,
Martin et al. 2003). Les TPS d’une méme sous—famille ont des séquences d’acides aminés
proches. Cependant, on ne peut pas déduire la fonction d’une TPS de la comparaison de sa
séquence avec celles de TPS dont la fonction a été caractérisée (Aubourg, Aubourg et al.
2002; Bohlmann, Meyer-Gauen et al. 1998). En effet, deux TPS d’une méme espéce ont
souvent des séquences plus proches entres elles que deux sequences de méme fonction mais
d’especes différentes. On distingue malgré tout un certain nombre de structures communes
aux TPS.

Structures

En régle générale les monoterpenes synthases ont entre 600 et 650 acides aminés alors
que les sesquiterpenes synthases sont plus courtes avec entre 550 et 580 acides aminés. Cette
différence de taille s’explique par la présence, chez les monoterpénes synthases, d’un peptide

d’adressage au plaste sur la partic N-terminale de la séquence. Ce peptide assure le transfert de
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la protéine du cytosol vers I’intérieur des plastes. Il est composé d’un grand nombre de résidus
sérine (S) et thréonine (T), mais aucune séquence conservée d’acides aminés n’a été trouvée
entre différentes séquences d’adressage (Bohlmann, Steele et al. 1997). Quatre TPS ont fait
I’objet d’analyse cristallographique afin d’établir des corrélations entre la structure et la
fonction de ces enzymes. Ces TPS sont : une sesquiterpene synthase (5-Epi-aristolochene) de
Nicotiana tabacum (Starks, Back et al. 1997), et trois monoterpenes synthases, la bornyl
diphophate de Salvia officinalis (Whittington, Wise et al. 2002), la 1,8-cinéole synthase de
Salvia fructicosa (Kampranis, loannidis et al. 2007) et la limonéne synthase de Mentha
spicata (Hyatt, Youn et al. 2007). Il a ainsi été démontré que, si ces TPS ont des fonctions
différentes elles n’en partagent pas moins des structures communes. Les TPS des sous-
familles TPS-a, b et d sont composées de deux domaines structuraux : un domaine C-terminal
contenant le site catalytique et un domaine N-terminal semblable en structure a certaines
glycosyl hydrolases (Trapp et Croteau 2001b) qui aurait un réle dans le repliement correct de
la protéine et dans la forme du site catalytique de la partie C-terminale (Kollner, Schnee et al.
2004). Le site catalytique de la partie C-terminal est une poche hydrophobe formée de 6
hélices-alpha et organisée de maniére a laisser la partie diphosphate du substrat a I’entrée du
site catalytique ou elle sera en contact avec le cation métallique (Mg**,Mn®* pour les enzymes
d’Angiospermes et K*, Mn?*, Fe?* pour certaines enzymes de Gymnospermes) catalysant la
rupture de la liaison C-OOP (Boeckelmann 2008).

Chez ces enzymes, on trouve différents motifs conservés :

- Il existe un domaine riche en aspartate (D) ; le motif DDxxD localisé a I’entrée du site
catalytique. Ce dernier est caractéristique des TPS. Ce motif, a cette place, est
essentiel a la formation des terpénes car, comme 1’ont montré des expériences de
mutagénese dirigée, il permet la fixation du cation métallique nécessaire a la rupture
de la liaison C-OOP et I’orientation correcte du substrat dans le site catalytique (Cane,
Xue et al. 1996; Lesburg, Zhai et al. 1997; Starks, Back et al. 1997). Il existe un
contre exemple a cette séquence conservée, chez une sesquiterpéne synthase ayant un
motif NDyxD en lieu et place du DDy«D (Prosser, Altug et al. 2004). Cependant, cette

modification n’affecte pas, chez cette enzyme, sa capacité catalytique.

- Un second site de fixation du cation métallique est parfois présent (de maniére moins

conservée) a 1’oppos€ du motif DDyD a I’entrée du site actif. Il s’agit parfois d’un
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second motif DD«D (Steele, Crock et al. 1998) ou bien d’un motif NSE/DTE (i.e.
(N,D)D(L,1,V)x(S,T)xxxE ) (Christianson 2006; Degenhardt, KolIner et al. 2009).

- Par ailleurs, 35 acides amines en amont du motif DDyD on trouve un motif conservé
RxR qui empéche les attaques nucléophiles sur I’intermédiaire carbocationique issu de

I’ionisation du substrat prenyl-diphosphate (Starks, Back et al. 1997).

- A environ 60 acides aminés de I’extrémité N-terminale de la séquence des TPS, on
trouve un motif conservé RR (ou RRygWD). Les acides aminés situés avant ce motif
RR n’ont pas d’impact sur la fonction de I’enzyme. Par contre 1’absence du motif RR
empéche la fixation du GPP mais pas celle du linalyl diphosphate (LPP). Ceci suggére
que ce motif RR participe a I’isomérisation du GPP en un composé cyclisable
probablement via 1’alpha-terpinyl cation (Williams, McGarvey et al. 1998). Ce motif
pourra donc étre absent chez les synthases formant des monoterpenes acycliques a
partir du linalyl cation issu du LPP ou directement a partir du géranyl cation
(Degenhardt, Kollner et al. 2009).

- Certaines TPS possédent au niveau du site catalytique un motif LQLYEASFLL
(Landmann, Fink et al. 2007; McGeady et Croteau 1995; Wise, Savage et al. 1998).

Ce dernier n’est, pour le moment, pas associé¢ a une fonction particuliére

La composition en acides aminés du site actif ayant un réle prépondérant sur la fonction
(Greenhagen et Chappell 2001; Greenhagen, O'Maille et al. 2006; Kollner, Schnee et al.
2004), il a, derniérement, été fait une étude phylogénétique des TPS basée uniquement sur les
acides aminés des sites actifs des mono et sesquiterpenes synthases caractérisées. Cette étude a
démontré qu’a défaut de donner la fonction des TPS, ou de discriminer les TPS a un produit
des TPS a multiples produits, on pouvait tout de méme faire le lien entre la sequence du site
actif et la possibilité de former des terpénes cycliques ou acyclique. La séquence du site actif
renseignerait aussi sur le carbocation préférentiellement formé (Degenhardt, Kéllner et al.
2009). Les auteurs concluent qu’une meilleure connaissance des TPS au sein d’autres genres
ainsi que sur les forces cinétiques et thermodynamiques en jeu, aiderait a résoudre les relations

structure-fonction des TPS.
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Evolution

Les ressemblances entre TPS de Gymnospermes et d’Angiospermes laissent penser a une
origine évolutive commune (Back et Chappell 1995; Colby, Alonso et al. 1993). Les
premiéres preuves vinrent avec les travaux de Bohlmann et al en 1998 et la classification des
TPS en 6 sous-familles. Ensuite, les études de phylogénie moléculaire montrerent que
I’histoire évolutive de la grande famille multigénique des TPS s’est faite a partir d’une
duplication d’un gene du métabolisme primaire qui existait chez une plante avant la séparation
des Angiospermes et des Gymnospermes (- 300 Ma). Ainsi, une copie d’un géne ancestral
d’une TPS, probablement une diterpéne synthase impliquée dans le métabolisme primaire, a
muté et progressivement évolué pour donner les TPS impliquées dans le métabolisme
secondaire. L.’autre copie du geéne ancestral est restée conservée et est probablement a 1’origine
des TPS responsables de la formation des gibbérellines (Trapp et Croteau 2001b). Ce type de
mutations et néofonctionnalisation de genes apres des événements de duplications est fréquent,
mais, seules celles procurant un avantage évolutif sont conservées. C’est ainsi que certains
événements évolutifs vont avoir un impact sur la production de plusieurs molécules en méme
temps. Ainsi, par exemple, une simple modification d’acides aminés dans le site catalytique
d’une TPS formant plusieurs produits peut modifier les produits formés a partir du méme
substrat (Katoh, Hyatt et al. 2004) ou bien en permettant a la TPS d’accepter un nouveau
substrat (e.g du FPP au lieu du GPP Kampranis, loannidis et al. 2007, ou bien du (Z,Z2)-FPP au
lieu du (E,E)-FPP; Sallaud, Rontein et al. 2009). Certaines TPS peuvent naturellement
accepter divers substrats (Landmann, Fink et al. 2007; Schnee, Kollner et al. 2002). Ainsi, la
perte du peptide d’adressage chloroplastique d’une monoterpeéne synthase peut conduire a la
formation d’une sesquiterpéne synthase en plagant cette nouvelle synthase en contact avec le
FPP présent dans le cytoplasme par opposition au GPP présent dans le chloroplaste
(Landmann, Fink et al. 2007). Les études sur 1’évolution des TPS montrent que les TPS de
Gymnospermes et d’Angiospermes ont évolué indépendamment et que 1’acquisition de
fonctions communes entre des TPS de plantes de ces deux groupes reflette une convergence
évolutive (Degenhardt, Kollner et al. 2009; Pichersky et Gang 2000). En parall¢le, d’autres
familles d’enzymes en évoluant ont eut un impact sur la formation de terpénes par les plantes
(Pichersky et Gang 2000). L’évolution de certaines FPP synthases semble avoir conduit a la
formation de TPS capables de former des terpénes irréguliers (Hemmerlin, Rivera et al. 2003;

Rivera, Swedlund et al. 2001). De méme, des modifications dans les enzymes responsables
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des transformations secondaires des terpénes, comme par exemple I’inactivation d’une CytPso
hydroxylase, peut conduire a la perte de certains terpénes (Aharoni, Giri et al. 2004; Schwab
2003).

Certes, I’apparition de nouvelles molécules peut générer un avantage évolutif et peut conduire
au maintien dans le génome des nouveaux genes impliqués dans leur production. Mais,
comme le role des terpénes est parfois li¢ aux quantités de molécules produites, 1’avantage
évolutif peut également venir de modifications dans les mécanismes de régulation de
I’expression des TPS (Theis et Lerdau 2003).

Expression et régulation des terpénes synthases

L’expression des TPS est souvent modifiée pendant le développement de la plante et en
réponse a des stress biotiques et abiotiques. Il a été démontré que la régulation de 1’expression
des TPS étaient principalement transcriptionnelle (Tholl 2006). Chez Mentha piperita la
transcription de monoterpénes synthases et de cytP4so aussi impliquées dans la voie de
biosynthése des terpénes s’effectue de maniére coordonnée durant le développement de la
feuille (McConkey, Gershenzon et al. 2000). Ceci est également vérifié chez Antirrhinum
majus pour les genes impliqués dans la synthese du linalol et du nérolidol dans les pétales
(Nagegowda, Gutensohn et al. 2008) et chez Citrus sinensis pour les génes impliqués dans la
synthese du valencene lors de la maturation des fruits (Sharon-Asa, Shalit et al. 2003). Ceci
suggere que la régulation de la production de terpénes par les plantes est largement effectuée
au niveau transcriptionnel. Paradoxalement, un seul facteur de transcription de la famille
WRKY, agissant sur une sesquiterpene synthase a été mis en évidence chez le coton (Xu,
Wang et al. 2004). Certaines TPS sont régulées au niveau post-transcriptionnel ou post-
traductionnel chez Arabidopsis thaliana (Tholl, Chen et al. 2005) et chez Antirrhinum majus
(Nagegowda, Gutensohn et al. 2008). La production de terpenes semble donc étre régulée a

différents niveaux selon les espéces et les synthases concernées (Besser, Harper et al. 2009).
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Il Le genre Lavandula

-1 Utilisation industrielle

La production d’essences aromatiques par les plantes a un grand intérét économique. En
France, les Plantes a Parfum Aromatiques et Médicinales (PPAM) représentaient en 2006 un
marché de 85 Millions d’euros (ONIPPAM 2006). Parmi celles-ci, la lavande (L. angustifolia)
et le lavandin (L. X intermedia) sont connus et récoltés depuis des siécles pour divers usages
allant de la parfumerie a la médecine. Les vertus et applications des huiles essentielles (HE) de

lavandes sont décrites dans des ouvrages depuis I’antiquité et le moyen age.

L’huile essentielle de lavande est utilisée dans 1’industrie de la lessive et de la
savonnerie, ainsi qu’en parfumerie. La lavande est également employée en herboristerie, en
aromathérapie et est considérée comme une plante médicinale pour I’action de son huile. En
effet, celle-ci est utilisée pour soigner des plaies et brilures superficielles et présente des effets
sédatifs, antibactériens, antifongiques, antidépressifs (Cavanagh et Wilkinson 2002) et anti-
inflammatoire (Sosa, Altinier et al. 2005). Les propriétés médicinales et le parfum des huiles
essentielles de lavandes sont principalement attribués aux composés organiques volatils de la
famille des terpénes. Ce sont les monoterpéenes et les sesquiterpénes qui donnent a la lavande
son parfum caractéristique (Flores, Blanch et al. 2005) et a ces huiles leurs propriétés. La
proportion des principaux terpeénes dans I’HE est un critére d’évaluation de la qualité de I’'HE
(AFNOR 1996) et joue un role dans le choix de telle ou telle variété par I’herboriste ou
I’industriel (Grayer, Kite et al. 1996). Par exemple, le lavandin (L. X intermedia Emeric ex
Loisel), hybride naturel entre L. latifolia et L. angustifolia, a un meilleur rendement de
production d’HE vis-a-vis de son parent L. angustifolia ce qui en fait une espéce de choix pour
I’industrie. Mais, son HE contient une grande quantité de camphre, un monoterpéne, ce qui

joue en sa défaveur auprés des parfumeurs.

En France, ce n’est que depuis les années 1920, a la demande des parfumeurs de
Grasse, qu’a été entreprise la culture des lavandes. Avant cette date, la production d’HE était
liée a I’activité de cueillette de lavandes sauvages faite par les bergers et quelques paysans
dans les baiassiéres (nom local des lavanderaies naturelles) des collines de Provence.
Jusqu’aux années 1970, la France a gardé une place prépondérante parmi les pays producteurs

d’HE de lavandes et lavandins. Cependant, avec I’arrivée de la Bulgarie et de la Russie sur le
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marché des HE, suivie par celle de la Chine, au début des années 1980, la production francaise
voit la liste de ses concurrents directs augmenter considérablement (Upson et Andrews 2004).
Pour faire face a une concurrence internationale de plus en plus forte les producteurs francais
se sont organisés au sein d’une filicre PPAM et ont mis en place un label de qualité :
I’appellation d’origine contrélée (AOC) « Huile essentielle de lavande de Haute-Provence »
qui a été reconnue par un décret du 14 décembre 1981. Cette appellation permet d'identifier
une production de tres haute qualité concernant uniquement I'huile essentielle de lavande de
population. Les plantations doivent étre situées dans un territoire déterminé & une altitude
minimale de 800 m (par dérogation a 600 m pour quelques communes plus septentrionales de
la Dréme). L'aire géographique ne concerne que 284 communes des Alpes-de-Haute-
Provence, des Hautes-Alpes, de la Drome et du Vaucluse. De plus, afin d’obtenir la mention
AOC, l'huile essentielle est soumise a un examen olfactif puis a des analyses physico-
chimiques qui déterminent si sa composition s'inscrit dans les normes de qualité retenues par

le décret.

En 2009, les surfaces cultivées en France étaient de prés de 15 000 ha pour le lavandin et 4000
ha pour la lavande. Les principales régions productrices sont les Alpes de Haute Provence, les
Hautes Alpes, la Drome et le Vaucluse. Elles concentrent 94% de la production (Figure 11).

Les autres départements producteurs sont 1’Ardéche, le Gard, le Lot et les Bouches-du-Rhéne.

Figure 11 : Principales zones de production d’HE de lavande et lavandin en France (source CPPARM)
Le dégradé de bleu indique 1’importance de la production.

Les surfaces de lavandin sont majoritairement plantées avec le cultivar ‘Grosso’

viennent ensuite ‘Abrial’ ‘Super’ et ‘Sumian’ (L'Agriculture drémoise 2007). Sur les 1036
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tonnes vendues en 2009, 838 tonnes (80%) sont issues de ‘Grosso’. Les lavandes fines sont
réparties en deux groupes : les lavandes clonales et les lavandes de population. Au total 40
tonnes d’HE de lavandes fines ont été vendues en 2009, dont 30 tonnes pour les lavandes
clonales (Krausz et Chaisse 2009). Jusqu’a la fin des années 1990, seules deux variétés de
lavandes étaient cultivées par les producteurs francais (Maillette et Matheronne). Plus
récemment, de nouvelles variétés comme 77-13, Diva ou encore C15-50 ont été selectionnées
par les centres techniques et les chambres d’agriculture de la Drome et du Vaucluse (Chaisse

et Fontaine 2009).

Ainsi, la production francaise d’huile essenticlle de lavandes et lavandins représente
respectivement 50% et 80% de la production mondiale et concourt largement au rayonnement
international des régions Rhone-Alpes et Provence-Alpes-Cote-d’Azur. Mais, au-dela des
aspects de volumes d’HE échangés sur les marchés mondiaux, la culture de la lavande
participe fortement a ’image du sud de la France et attire de nombreux touristes. Au total, le
chiffre d'affaire annuel induit directement ou indirectement, tous secteurs confondus
(agriculture, industrie, services) dépasse plusieurs milliards d'euros. Le tourisme est lui aussi a
compter parmi les retombées indirectes de la culture des lavandes. Une enquéte de 1’Office
National Interprofessionnel des Plantes a Parfum, Aromatiques et Médicinales (ONIPPAM)
montre que 75% des sondés choisissent la lavande a égalité avec le soleil comme identifiant de
la Provence. En effet, que seraient les paysages provencaux sans les champs de lavande ?
L’importance économique des PPAM, et, entre autre des lavandes, explique que de nombreux

acteurs se soient engagés pour pérenniser et développer la filiere PPAM en France.

En France, la filiere de production d’HE de PPAM, dont font partie la lavande et le
lavandin, est animée par différents organismes. De la culture de la plante a la
commercialisation des produits, chacun d’eux met ses compétences au service des producteurs
et des industriels de la filiere afin d’en assurer le développement. Le Conservatoire National
des Plantes Médicinales, Aromatiques et Industrielles (CNPMAI) participe a la conservation
des espéces, a des activités pédagogiques et vend des plants et des semences de PPAM. La
sélection de nouvelles variétés, les expérimentations pour valider la qualité des HE produites
sur différents sites et I’appui technique pour les professionnels des PPAM sont assurés par
I’Institut Technique Interprofessionnel des Plantes a Parfum, Aromatiques et Médicinales
(ITEIPMAI). C’est le Conseil d’Orientation Scientifique et Technique (COST) de cet institut

qui anime et coordonne actuellement les diverses activités de recherche et de developpement
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de la filiere. Les innovations techniques tant sur 1’itinéraire cultural que sur la récolte et la
distillation sont en grande partie issues des travaux du Centre Régionalisé Interprofessionnel
d'Expérimentation en Plantes a Parfum, Aromatiques et Médicinales (CRIEPPAM). La veille
réglementaire et économique est faite par ONIPPAM. Depuis le décret no 2009-340, du 27
mars 2009 I’ONIPPAM fait partie de FranceAgriMer. FranceAgriMer est 1’établissement
national des produits de I'agriculture et de la mer, créé le ler avril 2009. Il a en charge la
gestion des filieres des grandes cultures, de 1’élevage, de la péche, de 1’aquaculture, des vins,
des fruits et 1égumes, de I’horticulture, des plantes a parfum, aromatiques et médicinales.
L’ONIPPAM est accompagné dans cette tache par les chambres d’agriculture et le Comité
Interprofessionnel des Huiles Essentielles Francaises (CIHEF). Le comité est chargé de
développer I'utilisation des huiles essentielles francaises sur le marché mondial, d'étudier et de
promouvoir toutes mesures d'ordre scientifique et technique visant a améliorer la compétitivité
et la qualité de la production francaise et de favoriser la promotion et la mise en marché des
huiles essentielles dont I'Interprofession a la charge. Le Comité des Plantes a Parfum,
Aromatiques et Médicinales (CPPARM, anciennement CEPPARM) est un comité économique
qui meéne des actions en faveur des groupements de producteurs pour une meilleure
connaissance des marchés, la coordination d’actions commerciales, la mise en place de
programmes techniques ou d’études économiques. La filiere dispose également d’un appui
financier régional Rhéne-Alpes a travers le Pole d’Expérimentation et de Progrés des Plantes a
Parfums Aromatiques et Médicinales (PEP PPAM) et national a travers le pdle de
compétitivité Plantes Ardmes Senteurs Saveurs (pble PASS) et le pdle Végépolis pour
promouvoir la culture des PPAM. Grace aux travaux de ces organismes, la filiére a pu se
mettre en conformité avec la réglementation REACH (enRegistrement, Evaluation et
Autorisation des substances Chimiques, réglement CE 1907/2006), mettre en place des actions
en faveur du développement durable via les actions du CIHEF, les essais de désherbage
mécanique (sans intervention de produits phytosanitaires) et le travail sur les économies
d’énergies fossiles (récupération de chaleur lors de la distillation...) initiés par le CRIEPPAM.
Un des défis majeurs reste la lutte contre le dépérissement ; cette maladie a phytoplasmes
affecte les lavandes et les lavandins. Dans cette optique, le CRIEPPAM a sélectionné des

variétés tolérantes (Diva, Clara).

La filiere PPAM encourage donc les recherches qui permettent de mieux connaitre et

maitriser la production des COV par les plantes aromatiques et médicinales.
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-2 Taxonomie et biodiversité

Les espéces du genre Lavandula appartiennent a la famille des Lamiaceae. Cette famille
qui regroupe 7200 especes réparties dans 236 genres se caractérise généralement par des
plantes a la tige quadrangulaire, aux feuilles opposées et décussees et au calice persistant
entourant, a maturité, un tétrakene. La famille des Lamiaceae est subdivisée en 7 sous-
familles. Le genre Lavandula appartient a la sous-famille des Nepetoideae du fait du caractere
hexaperturé des grains de pollen. La sous-famille des Nepetoideae est divisée en 3 tribus dont
celle des Ocimeae dans laguelle sont placées les lavandes. Le genre Lavandula a été rattaché a
cette tribu sur la base d’une étude phylogénétiqgue conduite a partir de 1’étude du
polymorphisme de séquences d’ADN chloroplastique (Paton, Springate et al. 2004). Bien que
le rattachement des lavandes a la tribu des Ocimeae soit encore 1’objet de recherches, cette
filiation appuierait 1’hypothése selon laquelle 1’origine de diversification des lavandes serait
localisée en Asie comme les autres genres de cette tribu. L’histoire taxonomique du genre
Lavandula a été particulierement bien décrite dans « The genus Lavandula » (Upson et
Andrews 2004). Briévement, dés la renaissance déja 5 especes de lavande étaient reconnues.
Le nombre d’espéeces décrites n’a cessé d’augmenter au fil des explorations botaniques dans le
Maghreb et 1I’Asie (Tableau 1). Ces études ont conduit & reconnaitre actuellement 39 especes
différentes réparties en trois sous-genres Fabricia, Sabaudia et Lavandula et huit sections
(Tableau 2). Cette structuration taxonomique est appuyée aussi par une analyse
phylogénétique du polymorphisme de séquences ITS (Internal Transcribed Spacer —séquence

interne traduite) (Figure 12).
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Tableau 1 : Historique des principales évolutions de la classification du genre Lavandula (modifié d’aprés Gingins de
la Sarraz 1826; Upson 1997 )

Date Auteurs Observations majeures
Pline 76 avant JC [séparation de L.stoechas et de L.angustifolia (probablement)
John Gerard 1597 sépartion en deux groupes Lavandula et Stoechas

avec chez Lavandula :
lavandula flore caeruleo (L.latifolia)
lavandula flore albo (L.xintermedia forme blanche)
lavandula minor siue spica (L.angustifolia)
avec chez Stoechas :
Stoechas sive spica hortulana (L.stoechas ssp stoechas)
Stoechas multifida (L.multifida)
Stoechas folio serato (L.dentata)
Stoechas summis cauliculis nudis (L.pedunculata)

Joseph Tournefort 1700 L.multifida placée dans le groupe Lavandula
Carl Linné 1753 inclusion des Stoechas dans le genre Lavandula
ajout de L.viridis
Michel Adanson 1763-1764 [classification en trois genres en retirant L.multifida des Stoechas pour le placer dans les Fabricia
1 Fabricia
2 Lavandula
3 Stoechas
Philip Miller 1768 ajout de L.canariensis (mais dans les sous genre Lavandula) car il ne tient pas compte des travaux de Adanson
Johannes D. Lundmark 1780 ajout de L.pinnata et description de variétés pour L.spica (L.latifolia), L.stoechas et L.multifida
Baron Frédéric Charles 1826 ajout d'espéces et d'hybrides, classification en 3 sections:
Jean de Gingins de la Stoechas
Sarraz L.stoechas L.

L.pedunculata Cav.
L.viridis L'Hér.
L.dentata L.
Spica (Lavandula)
L.heterophylla Poir. (L.dentata x L.latifolia)
L.pyrenaica DC. (L.angustifolia ssp pyrenaica)
L.vera DC. emend Gingins (L.angustifolia Miller)
L.spica DC. emend Gingins (L.latifolia)
Pterostoechas (Fabricia de Adanson)
L.pinnata L.f.
L.coronopifolia Poir.
L.abrotanoides Lam. (L.canariensis)
L.multifida L.

George Bentham 1832-1836 |le genre Lavandula est placé dans la tribus des Ocymoideae
ajout d'une nouvelle section : Chaetostachys
ajout d'especes: L.burmanni
L.rotundifolia
D. A. Chaytor 1937 ajout d'une nouvelle section : Subnudae
ajout d'une nouvelle espéce: L.somaliensis
compilation des travaux précédents avec 28 espéces classées en 5 sections
Arnoldo Rozeira 1949 révision et modification de la section Stoechas par la création de deux sous section Dentata et Stoechas
Devetak et Cenci 1963 classification des sections dans un ordre refletant une possible phylogénie
avec deux grandes branches
1 Spica (Lavandula)
Stoechas
2 Pterostoechas
Subnudae
Chaetostachys
El-Gazzar et Watson 1968 méme conclusions que Devetak et Cenci sur la base de caractéres morphologiques
Antony G. Miller 1985 révision des espéces d'Arabie et du nord-est de I'Afrique
ajout d'espéces: L.aritibracteata

L.citriodora
L.dhofarensis
L.galgalloensis
L.hasikensis
suggéere qu' L.atriplicifolia est liées au genre Sabaudia

Maria C. Ledn-Arencibia 1987 étude des especes de iles canaries
Maria Suaruez-Cervera 1985-1989 |création d'une section Dentata

utilisation de techniques modernes (Microscopie éléctronique a balayage, Caryotypes...)
Tim Upson 1997 classification en trois sous-genres et huit section

utilisation de techniques de biologie moléculaire
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Tableau 2 : Taxonomie du genre Lavandula (d’apres Upson et Andrews 2004)

Genre

Sous genre

section

Lavandula

Lavandula

Lavandula

L.angustifolia Mill.

L.lanata Medik.

L.latifolia Boiss.

Dentatae

L.dentata L.

Stoechas

L.pedunculata (Mill) Cav.

L.stoechas L.

L.viridis L'Hér.

Fabricia

Pterostoechas

L.multifida L.

L.canariensis Mill.

L.minutolii Bolle.

L.bramwellii Upson & S.Andrews

L.pinnata L.f.

L.buchii Webb & Berthel.

L.rotundifolia Benth.

L.maroccana Murb.

L.tenuisecta Coss. Ex Ball

L.rejadalii Upson & Jury

L.mairei Humbert

L.coronopifolia Poir.

L.saharica Upson & Jury

L.antinea Maire

L.pubescens Decne.

L.citriodora A.G. Mill.

Subnudae

L.subnuda Benth.

L.macra Baker

L.dhofarensis A.G. Mill.

L.samhanensis Upson & S.Andrews

L.setifera T. Anderson

L.gishnensis Upson & S.Andrews

L.nimmoi Benth.

L.galgalloensis A.G. Mill.

L.aristibracteata A.G. Mill.

L.somaliensis Chaytor

Chaetostachys

L.bipinnata (Roth) Kuntz

L.gibsonii J. Graham

Hasikenses

L.haskinensis A.G. Mill.

L.sublepidota Rech.f.

Sabaudia

Sabaudia

L.atriplicifolia Benth.

L.erythraeae (Chiov.) Cufod
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L. lanata

L. angustifolia

. latifolia
. dentata
. viridis

. stoechas

L. pedunculata
L. canariensis
L. minutolii

L. pinnata

. buchii

. rotundifolia

. multifida

. coronopifolia
. maroccana

. mairei

. pubescens

L. rejdalii

L. aristibracteata

L. dhofarensis

L. subnuda

L. bipinnata

Ocimum gratissimum
Hyptis pectinata
Plectranthus barbatus

Tetradenia fruticosa

Stoechas

]

Pterostoechas

Subnudae

i

Chaetostachys

Qutgroups

Subgenus
Lavandula

Subgenus
Fabricia

Figure 12 : Arbre de classification des espéces du genre Lavandula basé sur les séquences nucléaire ITS (modifié

d’aprés Upson et Andrews 2004)
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1. L. stoechas subsp. sfoechasx250 4. L. multifida>x160 7. L. subnudax250
2. L. angustifoliax250 5. L. mairei var. maireix250 8. L. bipinnata =250
3. L. dentata var. dentatax 160 6. L. pubescens =250 9. L. hasikensisx75

Figure 13: Variations de la morphologie du calice dans certaines especes du genre Lavandula (modifié d’aprés Tim
Upson dans Lis-Balchin 2002)

Botaniquement, le genre Lavandula dans la Flore de Coste (Coste et Flahault 1998) se
différencie des autres genres de la Famille des Lamiaceae par des étamines et un style inclus
totalement dans le tube de la corolle. Dans Flora Europea le caractére morphologique qui
distingue le genre Lavandula est I’appendice obovale qui recouvre la pointe du calice (Tutin,
Heywood et al. 1972). Ce caractére est discriminant si on ne considére que les lavandes
européennes mais il n’est pas pertinent, car absent, chez de nombreuses espéces africaines ou

asiatiques (Figure 13, Lis-Balchin 2002).

La description morphologique des lavandes a été particulierement détaillée par Upson et

Andrews (2004). Parmi les caracteres qui permettent le mieux de distinguer les différentes
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espéces nous retiendrons la morphologie des feuilles, la forme de I’inflorescence, des bractées,
du calice, et de la corolle méme si d’autres caractéres moins facilement visibles entrent aussi
en compte dans la détermination des espéces comme le nombre de chromosomes, la forme des

grains de pollen (Suarez-Cervera et Seoane-Camba 1986) ou encore celle des graines.

La morphologie des feuilles dans le genre Lavandula est tres variable (Figure 14). Alors

que les feuilles du sous-genre Lavandula et Sabaudia sont simples et allongées, celles du sous-

il (|

genre Fabricia sont trés diversement lobées et dentées.
P
1

Figure 14 : Variation de la morphologie des feuilles des espéces du genre Lavandula.
A. L. minutolii B. L. canariensis subsp canariae C. L. rotundifolia D. L. buchii var buchii E. L. buchii var
tolpidifolia F. L. aristibracteata G. L. samhanensis H. L. dhofarensis | L. citriodora J. L. maroccana K. L. marei

L. L. coronopifolia M. L. rejdalii N. L. bipinnata O. L. pinnata P. L. antinea Q. L. viridis R. L. pedunculata S. L.
dentata T. L. latifolia U. L. lanata V. L. angustifolia
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A T’opposé¢ des feuilles, la structure de I’inflorescence constitue un caractére commun a
I’ensemble des lavandes. Les fleurs de lavandes sont organisées en une inflorescence
composée mixte ressemblant a un épi de cymes (mais dont les fleurs ont un pédicelle), appelé
encore thyrse spiciforme. L’inflorescence principale ressemble donc a un épi plus ou moins
lache. L’inflorescence secondaire est une cyme. Celle-ci est bipare et scorpioide dans le sous-
genre Lavandula ou uniflore dans les sous-genres Sabaudia et Fabricia (Figure 15) (Lis-
Balchin 2002; Upson 1997). Dans la majorité des especes du genre, les bractées et les cymes
sont opposées décussées, ce qui donne a 1’épi composé une forme quadrangulaire. Cette forme
de thyrse spiciforme est particulierement bien visible dans la section Pterostoechas du sous-
genre Fabricia. A I’opposé, dans le sous-genre Lavandula les cymes a plusieurs fleurs
donnent un aspect cylindrique a ce thyrse (Figure 16). Dans les autres sections du sous-genre
Fabricia ainsi que dans le sous-genre Sabaudia les bractées et les cymes sont organisées en

spirale le long de 1’axe floral (Figure 16) (Upson et Andrews 2004).

A 1 B

bractéoles

«—fleur

«—— bractée

C D
1
}’/K\,“/-—j\“ (/ l’
K_ < Corollea 5 lobes Bl
\’L\{V“ Corollea 5 lobes i
/ 2 ey
',7.4\ / >v—v‘¢\ 3 ,7;.; . 4 ~—
\f \ VI calice calice ]

bractée ) el
bractéoles bractée — )

Figure 15 : Schémas des inflorescences du genre Lavandula (d’aprés Upson 1997).

A : une cyme a plusieurs fleurs (bipare et scorpioide) avec ’ordre d’apparition des fleurs dans la cyme représenté
par les numéros 1 a 4. B : une cyme & fleur unique. C : dessin d’une cyme a plusieurs fleurs. D : dessin d’une
cyme a fleur unique. Schémas et dessins d’apres (Upson et Andrews 2004)
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Lavandula  Stoechas Dentatae Pterostoechas Subnudae Chaetostachys

Sabaudia

Hasikenses

Figure 16 : Photographies de thyrses représentatives de 8 sections du genre Lavandula
La photo de la section Sabaudia est de Tim Upson (Upson 2009)
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Les bractées constituent aussi un caractére de détermination facile a observer et dont la
forme et la taille est trés variable chez les lavandes. Les bractées sont situées a la base de
chaque cyme, et aussi parfois au sommet de l’inflorescence, comme dans les sections
Dentatae et Stoechas (Figure 16). Ces derniéres sont alors colorées et ont probablement un
role attractif pour les pollinisateurs (Herrera 1997). Les bractées a la base de chaque cyme
peuvent étre ovales, triangulaires ou trapézoidales, la pointe étant plus ou moins effilée. Dans
les sections Dentatae et Stoechas les bractées sont trapézoidales avec une pointe courte alors
qu’elles sont triangulaires dans la section Subnudae avec une pointe trés allongée. La vénation
des bractées permet de reconnaitre les espéces du sous-genre Fabricia qui ont des nervures

paralleles alors que les especes des deux autres sous-genres ont des nervures réticulées (Figure

Pay
@m 3

ap
¢

9 10 11 12
1. L. dentata var. dentatax100 6. L. maroccanax= 250 11. L. somaliensis x160
2. L. viridis = 60 (upper bract) 7. L. coronopifoliax=250 12. L. bipinnata =160
3. L. lafifoliax160 8. L. maireivar. maireix100 13. L. hasikensis x100
4. L. multifida =160 9. L. aristibracteata =160 14. L. atriplicifolia <100
5. L. canariensis= 250 10. L. subnuda =160

Figure 17 : Variations de la morphologie des bractées dans les especes du genre Lavandula (modifié d’aprés Tim
Upson dans Lis-Balchin 2002)
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Le calice des lavandes est tubulaire en raison de la fusion des sépales et s’ouvre a I’extrémité
en deux levres constituées respectivement de 3 lobes dorsaux et deux lobes ventraux. Le sous-
genre Sabaudia fait exception a cette organisation puisque dans ce groupe le calice est régulier
sans zygomorphie bilabiée apparente. Dans le sous-genre Lavandula le lobe median de la lévre
supérieure forme une extension qui recouvre 1’ouverture du calice avant I’épanouissement de
la fleur ainsi qu’aprés la tombée de la corolle. Chez L. angustifolia le calice est le site majeur
de production de terpénes et de nombreuses glandes (trichomes sécréteurs) peuvent étre
observées dans chacun des sillons délimités par deux nervures (Figure 18) (Couderc-Le-
Vaillant, Segur-Fantino et al. 1990). Enfin, la présence de poils tecteurs (trichomes tecteurs)
plus ou moins denses et longs constitue un caractere systématique interspécifique. Chez L.
angustifolia ces trichomes tecteurs portent plusieurs branches (Figure 18). Une étude
approfondie des trichomes montre qu’il existe chez L. angustifolia 5 types de trichomes
tecteurs et 4 types de trichomes sécréteurs (dont 6 sont spéecifiques de certains organes) et que
cette diversité de trichomes pourrait étre utilisée pour aider a 1’identification des espéces,
surtout au niveau infra spécifique et au repérage d’hybrides (Figure 19, Couderc-Le-Vaillant,
Segur-Fantino et al. 1990)

Figure 18 : Calice et trichomes de L. angustifolia (MEB x 100 15 kV)

A gauche : sillons sur un calice de L. angustifolia laissant voir les glandes sécrétrices (trichomes sécréteurs) et les
poils (trichomes tecteurs). A droite : vue détaillée d’un sillon laissant voir les trichomes tecteurs et deux types de
glandes sécrétrices (peltées et capitées). Les barres blanches représentent 100 pm.
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Figure 19 : Les trichomes de L. angustifolia (modifié d’aprés Couderc-Le-Vaillant, Segur-Fantino et al. 1990)
A : Cinq types de trichomes tecteurs 1a sur la corolle (face externe) 1b sur le style, 2 sur la zone d’insertion de I’anthére 3 sur le calice 4 sur

la corolle face interne 5 sur la zone de déhiscence de 1’anthére B : 1 glande peltée sur calice (a dessus b coupe transversale) 2 capité court sur
feuille 3 capité long sur corolle face interne 4 sécréteurs bosselés sur la corolle a différents stades de la sécrétion
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1. L. dentata var dentata=160 6. L cananansiz =100 11. L anstibmciaats <100

2, L. winidig s 60 7. L pubsscans:=i 00 12, L subnudasi &0
3. L. labifoiia w160 8. L temnisacia =100 13, L bipinnatas=100
4. L. lamatax100 9. L comnopifoiia=a ol 1d. L atiplicfolia:>ioo
5. L. muitifici =100 10. L maroccana=i00

Figure 20 : Variations de la morphologie des fleurs des espéces du genre Lavandula (D’aprés Upson dans Lis-Balchin
2002)
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L.stoechas L.pedunculata

Figure 21 : Détails de la corolle de L. stoechas et L. pedunculata

La corolle des lavandes est constituée de 5 pétales soudés formant a la base un tube et a
I’extrémité une structure bilabiée. Le sous-genre Sabaudia fait exception a cette regle. Les
fleurs sont alors constituées de 5 pétales soudés en étoile. Dans les autres sous-genres, la levre
supérieure est formée de 2 pétales soudes et la leévre inférieure de 3 petales formant des lobes
égaux. L’épiderme de la corolle est constitué de cellules coniques et de glandes sécrétrices,
celles-ci étant présentes uniquement sur la face inférieure. La partie du tube de la corolle qui
est a I’extérieur du calice est plus ou moins longue et permet de distinguer la section Stoechas
ou le tube est presque totalement inséré dans le calice, les sections Lavandula et Dentatae ou
la longueur du tube visible est égale a celle de la corolle et enfin toutes les sections de sous-
genre Fabricia ou la partie visible du tube est supérieure a deux fois la longueur du calice
(Figure 20). La forme de la corolle permet également de distinguer L. stoechas de L.
pedunculata. L. stoechas posséde des pétales de taille égale alors que ceux de L. pedunculata
sont de tailles différentes (Figure 21). La plupart des lavandes ont une corolle de couleur qui
va du bleu au violet avec parfois des fleurs roses (Figure 20, Figure 21). Certaines lavandes
aux fleurs blanches pourraient étre la conséquence de mutations. Enfin les fleurs des espéces

du sous-genre Sabaudia sont jaunes-marrons (Figure 16).

Ainsi, il apparait a la description de ces quelques caractéres que le polymorphisme
morphologique est important dans le genre Lavandula. Afin de permettre une meilleure
reconnaissance des sous-genres une clé simple de détermination est proposée au travers des
figures des pages 41, 43, 47 et 48. Ces variations anatomiques interspécifiques sont
probablement le reflet d’une aire de répartition trés importante avec des adaptations différentes

a des milieux et des pollinisateurs variés.
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Lavandula
et Stoechas

NS
2
. W‘ b; ‘Hasikenses

Sabaudia

N F

Figure 22: Schématisation de I’aire de répartition des sections du genre Lavandula
Les pays sont de la couleur de la section majoritairement présente. Pour certaines sections dont la répartition est plus restreinte

principales zones de présence. : Section Pterostoechas, Violet : Sections Lavandula et Stoechas, Vert foncé : Section Chaetostachys, Bleu : Section Subnudae.

Vert : Section Dentatae, Rouge : Section Sabaudia et Orange : Section Hasikenses.

Subnudae Chaetostachys

, une zone de couleur indique les
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-3 Aire de répartition

Les espéces du genre Lavandula sont pour I’essenticl présentes dans les régions
méditerranéennes avec, au nord de la Méditerranée, des especes du Portugal jusqu’au Proche
Orient et, au sud, des représentants du genre a travers les pays d’Afrique du nord jusqu’aux
pays du Moyen Orient (des abords de la mer rouge a I’ouest de I’Iran, Figure 22). On trouve
également des espéeces de lavandes a 1’ouest des cotes africaines sur les iles de la Macaroneésie
(i.e. Tles du Cap Vert, des Canaries, de Madére, des Acores et Selvagem, Figure 23) exclusion
faite des deux derniéres sur lesquelles il ne semble pas y avoir de lavandes, ainsi qu’au nord-
est de I’Afrique tropicale (Somalie, Ethiopie, Erythrée et Soudan). Enfin, il existe deux

especes de lavandes en Inde qui créent une disjonction du genre a I’est (Tableau 3, Figure 22).
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Figure 23 : Carte des iles de la Macaronésie et de la répartition des especes de lavande (modifié d’aprés Allan,
Francisco-Ortega et al. 2004)
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Tableau 3 : Liste des origines géographiques des especes du genre Lavandula.
* espéces non étudiées lors de ces recherches.

Origines géographiques

[

L. angustifolia ssp angustifolia

Espagne, France, Italie

L. angustifolia ssp pyrenaica

Espagne,France

2|L.antinea Algerie, Niger, tchad, Soudan
3|L.aristibracteata Somalie

4|L.atriplicifolia Yemen, Arabie Saoudite
5|L.bipinnata Inde

6|L.bramwellii* lles Canaries

7|L.buchii lles Canaries

8|L.canariensis lles Canaries

9|L.citriodora Arabie Saoudite, Yemen

10

L.coronopifolia

Maroc, Mauritanie, Algerie,Niger, Tchad, Ethiopie, Yemen, Soudan, Egypte, Arabie Saoudite,Iran, Cap Vert

11|L.dentata Maroc, Espagne, Algerie, Ethiopie, Yemen, Arabie Saoudite, Erythrée, Jordanie
12|L.dhofararensis Oman
13|L.erythraeae* Erythrée
14|L.galgalloensis* Somalie
15|L.gibsonii* Inde
16|L.haskinensis Oman
17|L.lanata Espagne
18|L.latifolia Espagne, France, Italie
19|L.macra Yemen, Oman, Somalie
20|L.mairei Maroc
21|L.maroccana Maroc
22|L.minutolii lles Canaries
23|L.multifida Portugal, Espagne, Maroc, Algérie, Tunisie, Libye, Egypte, Soudan, Italie
24|L.nimmoi lle Socotra (Yemen)
25|L.pedunculata Maroc, Espagne, Turquie, Portugal
26(L.pinnata lles Canaries, Madeére
27|L.pubescens Egypte, Jordanie, Israel, Erythrée, Yemen, Arabie Saoudite
28|L.qgishnensis* Yemen
29|L.rejadalii Maroc
30(L.rotundifolia Cap Vert
31|L.saharica* Algerie
32|L.samhanensis Oman
33|L.setifera* Yemen, Somalie
34|L.somaliensis* Somalie
35 L.stoechas ssp luisieri Espagne, Portugal
L.stoechas ssp stoechas Maroc, Espagne, Algerie, Tunisie, Liban, Israel, Gréce, Sardaigne, Turquie, France, Portugal
36|L.sublepidota* Iran
37|L.subnuda Emirats Arabes unis, Oman
38|L.tenuisecta Maroc
39(L.viridis Portugal, Espagne

Cette aire de répartition

ainsi que la position basale du genre Lavandula dans la tribu des

Ocimeae laisse penser que les lavandes dérivent d’un ancétre asiatique (Paton, Springate et al.

2004). On retrouve d’ailleurs des espéces de 5 des 8 sections du genre Lavandula dans la zone

sud-ouest de 1’Asie (Figure 22) parmi celles-1a, les sections Subnudae et Sabaudia sont a la

base de 1’arbre de phylogénie moléculaire obtenu avec des séquences d’ADN nucléaire (i.e.

ITS, Figure 12). Ces mémes données moléculaires placent également la section Chaetostachys

a la base du genre. Tout ceci permet de soutenir I’hypothése d’un centre d’endémisme situé au

sud de la mer Téthys au niveau des zones actuelles du nord-est de la Corne de 1’ Afrique, du

sud de I’Arabie et de I’ile de Socotra (Yémen) (Upson et Andrews 2004). Ces zones étaient
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liées au continent indien (Figure 24) jusqu’a la fin du jurassique (-160 Ma) (Birse, Bott et al.
1997). Ces observations pourraient, a premiere vue, laisser penser a une origine trés ancienne

du genre, trop ancienne, car les Angiospermes n’existaient pas encore.

“4\ \ Moditiea after Audiey-Charles 1988
h \ N~
-

Indian
Continent

Figure 24 : Reconstruction de la zone d’origine probable du genre Lavandula a la fin du Jurassique (modifié d’aprés
Birse, Bott et al. 1997)

(N) Bassin Nord de la Somalie et S.P : plateforme de Socotra

De surcroit, les premiers fossiles de pollens hexacolpés, probablement un Ocimum, ont été
trouvés au Rajasthan et sont datés du début de I’Eocene (-56 Ma) (Kar 1996 dans Harley,
Atkins et al. 2004). D’apres la chronologie de Paton et al 2004 le genre Lavandula se serait
diversifié aprés le genre Ocimum, ceci interdit une origine aussi ancienne que le Jurassique et
alimente plutot ’hypothése d’une diversification plus récente, probablement lors du Miocéne
(- 23 Ma) (Harley, Atkins et al. 2004). Le climat était alors chaud et humide sur 1’ensemble de
I’aire de répartition actuelle du genre, avant une aridification de certaines zones dont le Sahara
et 1’Arabie (Costeur et Legendre 2008). La paléogéographie montre clairement les liens
possibles entre I’ensemble des zones de 1’aire de répartition actuelle du genre (Meulenkamp et
Sissingh 2003). Davis et Hedge (1971) remarquent que le genre Lavandula est un exemple de
lien floristique entre le sud-ouest de 1’Asie et le nord-ouest de 1’ Afrique au méme titre que les
genres Helianthemum, Cuminum et Salvia. Actuellement, le plus grand nombre d’espéces de

lavandes (44%) est dans la zone ouest de I’aire de répartition et représente certainement une
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diversification plus récente. Le Maroc et les Tles de la Macaronésie ne comptent pas moins de
11 des 16 especes de Pterostoechas (Figure 25), faisant de cette zone un centre de
diversification majeur (Upson et Jury 2002). Par ailleurs, la phylogénie moléculaire du genre
Lavandula (Figure 12) montre une faible résolution des valeurs de bootstrap due a un faible
nombre de caractéres informatifs entre les espéces de cette section ce qui suggere une
diversification récente (apres la derniere ere glaciaire). Cette hypothése est basée sur les
conclusions de travaux analogues sur les Reseda qui ont une aire de répartition similaire
(Martin-Bravo, Meimberg et al. 2007).
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Figure 25: Carte détaillée de la répartition des espéces de lavandes sur les iles Canaries et au Maroc (modifié d’apreés
Allan, Francisco-Ortega et al. 2004)

La section Pterostoechas fait clairement le lien entre 1’est et I’ouest de 1’aire de répartition
(Figure 22). Cette section est présente dans la majeure partie des pays de la zone
phytogéographique Saharo-Sindian (Figure 26), pour des cartes détaillées voir (Emberger,
Gaussen et al. 1963). Le lien entre phytogéographie et les sections est egalement visible pour
les sections Lavandula, Stoechas qui sont inféodees a la zone Méditerranéenne et pour les
especes de Sabaudia, Subnudae et Chaetostachys qui sont, elles, présentes dans les régions de
la zone Sudao-Deccanian (Figure 26).
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