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Résumée

Les cultures frangaises de Lavande et Lavandin sont soumises & un sévére dépérissement, résultant de
I’interaction entre la maladie du Stolbur et des sécheresses de plus en plus intenses et fréquentes.
L’amélioration de la résistance des lavanderaies est un défi pour sauvegarder cette filiére a fort impact
économique, touristique et social dans son territoire. Un projet associant des partenaires de la recherche et
de la filiere lavandicole vise a augmenter la résistance des cultures par des nouvelles pratiques. Dans ce
cadre, les objectifs de la thése ont été 1) d’identifier des indicateurs physiologiques de 1’état de stress, et en
particulier un seuil physiologique de non-récupération, suite a des sécheresses séveres chez la Lavande et
le Lavandin et ii) évaluer I’effet de la pratique agro-écologique de la culture en inter-rang sur la réponse du
Lavandin a la sécheresse estivale. Par ailleurs, une étude sur les prévisions climatiques focalisée sur les
départements de production a révélé une augmentation des températures estivales et automnales et une
diminution des précipitations automnales a 1’horizon proche (2021-2050), confortant 1’intérét de nos travaux
pour la filiére.

Pour suivre en continu 1’état physiologique des plants lors d’une sécheresse, des dendrométres de type
PépiPIAF, qui mesurent les variations du diamétre des tiges, ont été utilisés sur ces especes. Deux indices
liés a ’intensité de la sécheresse et aux dégits engendrés ont ainsi été identifiés : le pourcentage de perte de
diamétre (PLD) et la perte de capacité de réhydratation (PLRC). Les plants ne récupéraient pas d’une
sécheresse (PLRC = 100%) lorsque le PLD avait atteint une valeur maximale d’environ 21%. Ces résultats
signifient que I’incapacité a récupérer survient lorsque les réservoirs élastiques d’eau sont vides et
démontrent ainsi leur importance lors de sécheresses intenses. Lors des déshydratations, des mesures
acoustiques et de fuites d’électrolytes ont montré que cette incapacité était associée a des dégats cellulaires
importants, et non a un haut niveau d’embolie. Ces deux indices développés en conditions controlées ont
aussi permis de diagnostiquer 1’état de stress de lavandins en champ. Les dendrométres sur les lavandins
ont révélé une contrainte hydrique exercée par un couvert végeétal en inter-rang pendant la période de
croissance et de sécheresse estivale. Le stress hydrique fut plus précoce avec ce couvert, mais I’intensité de
la sécheresse identique & celle avec un sol nu en inter-rang. Outre I’importance de ces travaux pour la
recherche fondamentale, en particulier sur les mécanismes de mortalité des plantes, ces résultats ouvrent
des perspectives sur I’anticipation des mortalités en lavanderaie, voire sur le pilotage de I’irrigation de ces
cultures, pour un contréle raisonné de la contrainte hydrique nécessaire a la production d’huiles essentielles,
mais dommageables pour les plants selon son intensité et la période.

Mots clés: Lavande, Lavandin, sécheresse, mortalité, seuil physiologique, hydraulique, embolie,

récupération, LVDT, dendrométres, couverts végétaux, inter-rang






Abstract

French Lavender and Lavandin crops are subject to severe dieback, resulting from the interaction between
Stolbur's disease and increasingly intense and frequent droughts. Improving the resistance of Lavender
plantations is a challenge to safeguard this sector with a strong economic, tourist and social impact on its
territory. A project involving partners from research and the Lavender sector aims to increase crop resistance
through new practices. Within this framework, the objectives of the thesis were i) to identify physiological
indicators of the state of stress, and in particular a physiological threshold of non-recovery, following severe
droughts in Lavender and Lavandin and ii) to evaluate the effect of the agro-ecological practice of inter-
crop cultivation on the response of Lavandin to summer drought. In addition, a study on climate forecasting
focused on production departments revealed an increase in summer and autumn temperatures and a decrease
in autumn rainfall on the near horizon (2021-2050), confirming the interest of our work for the sector.

To continuously monitor the physiological condition of the plants during a drought, PépiPIAF-type
dendrometers, which measure variations in stem diameter, were used on these species. Two indices related
to the intensity of the drought and the damage caused were thus identified: percentage loss of diameter
(PLD) and loss of rehydration capacity (PLRC). Plants did not recover from a drought (PLRC = 100%)
when the PLD had reached a maximum value of about 21%. These results mean that the inability to recover
occurs when the elastic water storage are empty, thus demonstrating their importance during intense
droughts. During dehydration, acoustic measurements and electrolyte leakage showed that this inability was
associated with significant cell damage and not a high level of embolism. These two indices developed
under controlled conditions also made it possible to diagnose the stress state of lavandins in the field.
Dendrometers on lavandins revealed water stress exerted by an inter-crop vegetation cover during the
growing season and summer drought. The water stress was earlier with this cover but the intensity of the
drought was identical to that with bare soil. In addition to the importance of this work in fundamental
research, in particular on the mechanisms of plant mortality, these results open perspectives on the
anticipation of mortality in Lavender plantations, and even on the management of irrigation of these crops,
for a reasoned control of the hydric stress necessary for the production of essential oils but harmful to the

plants according to its intensity and the period.

Key words : Lavender, Lavandin, drought, mortality, physiological threshold, plant hydraulic, embolism,

recovery, LVDT, dendrometers, vegetation cover, inter-crop
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Liste des abréviations

AE Emissions acoustiques ultrasoniques

AE: Premier pic d’émissions acoustiques lors d’une déshydratation 1étale

AE; Second pic d’émissions acoustiques lors d’une déshydratation 1étale

AMCj Amplitude maximale de contraction journaliére d’une tige ligneuse

C Capacitance hydraulique

CASDAR Compte d’affectation spécial pour le développement agricole et rural

CIHEF Comité interprofessionnel des huiles essentielles francaises

CNPMAI Conservatoire national des plantes a parfum, médicinales, aromatiques et industrielles
Crieppam Centre interprofessionnel d’expérimentation en plantes a parfum aromatiques et
médicinales

Dmax Diamétre maximal avant un arrét d’irrigation

Dmin Diameétre minimal avant une réhydratation a la capacité au champ

Dmax_j Diametre maximal de la journée avant midi

Dmin_j Diametre minimal de la journée entre 9 heures et 16 heures

Dmax_s Diametre maximal de la saison

Dmin_s Diametre minimal de la saison

EL Electrolyte leakage

ETP Evapotranspiration annuelle

GIEC Groupe d’experts intergouvernemental sur 1’évolution du climat

Omin Transpiration résiduelle d’une feuille

Os Conductance stomatique

INRAE Institut national de recherche pour I’agriculture, ’alimentation et I’environnement
Iteipmai Institut technique interprofessionnel des plantes a parfum, médicinales et aromatiques
L.a. Lavandula angustifolia Maillette

L.i. Lavandula x intermedia Grosso

LVDT Linear variable differential transformer

PPAM Plantes a parfum, aromatiques et médicinales

PIAF Physique et physiologie intégratives de I’arbre en environnement fluctuant

Pso Potentiel hydrique induisant 50% de perte de conductance hydraulique

Pss Potentiel hydrique induisant 88% de perte de conductance hydraulique

¥, Potentiel hydrigue de base

Y Potentiel hydrique minimum

PLC Pourcentage de perte de conductance

PLD Pourcentage de perte de diamétre

PLDmax Pourcentage de perte de diamétre maximal

PLDso La valeur de PLD pour laquelle 50% de perte de capacité de réhydratation est atteint
PL Dsgc La valeur de PLD pour laquelle 50% de dégat cellulaire est atteint

PL Dsgn La valeur de PLD pour laquelle 88% de perte de conductance hydraulique est atteint
PLRC Pourcentage de perte de capacité de réhydratation

PLRCpotentiel Pourcentage de perte de capacité de réhydratation potentielle
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R
RECITAL
lavanderaies
RCP

RwWC

SIG

UCA

UMR

VPD

WSC

La portion de Dmax qui a été récupérée la nuit aprés une réhydratation a la capacité au champ
Réponses aux évolutions climatiques par I’innovation et les techniques alternatives dans les

Representative concentration pathway ou scénario d’émissions de gaz a effet de serre
Relative water content, ou la teneur en eau relative

Systémes d’informations géographiques

Université Clermont-Auvergne

Unité mixte de recherche

Déficit de pression de vapeur

Water storage capacity, ou la capacité de stockage d’eau
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Synthese bibliographique
1. La Lavande

1.1. Description

Les lavandes au sens large du terme appartiennent a la famille des Lamiaceae dont les
caracteristiques botaniques principales sont la tige carrée, la fleur zygomorphe a deux lévres et le
fruit tétrakéne. Cette famille est notamment connue pour ses plantes aromatiques, avec une forte
production de composeés organiques volatils comme la menthe, le basilic ou le romarin. Le genre
Lavandula, précisément, comprend 40 espéces présentes dans tout le pourtour méditerranéen
(Upson and Andrews, 2004). Il contient les principaux taxons ayant une importance économique
forte : Lavandula angustifolia, Lavandula latifolia et leur hybride Lavandula x intermedia, aussi
appelé le Lavandin. Ces trois taxons sont retrouvés a I’état sauvage dans le sud de la France.

La Lavande fine (ou Lavande vraie, ou encore Lavande officinale, Lavandula angustifolia Mill.)
est I’espéce emblématique du genre. Elle est présente naturellement dans le sud de la France, des
Cévennes jusque dans les Alpes, en passant par la Provence et le Dauphiné. Elle se retrouve
¢galement en Italie, majoritairement dans les Alpes de ’Est (Figure 1). Il s’agit d’un petit arbuste
ligneux, haut de 40 a 80 cm, qui pousse sur un sol calcaire et apprécie les climats arides. Elle a
besoin de milieux ouverts et ensoleillés pour se développer. C’est une espece dite de montagne, car
sa zone de répartition s’étend de 500 m a 1800 m d’altitude. C’est une plante mellifére, qui donne
des fleurs reconnaissables dans les tons de bleu a violet (Figure 2). Elle produit une huile de haute
qualité, avec une odeur douce et non camphrée ce qui en fait une plante tres intéressante pour la
parfumerie fine, la cosmétique et I’aromathérapie.

La Lavande aspic (Lavandula latifolia), quant a elle, est un arbuste légérement plus petit, avec des
inflorescences caractéristiques qui forment des tridents : des longues tiges portant 1’inflorescence
principale avec deux tiges plus petites (Figure 2). Sa répartition est globalement similaire a celle
de la Lavande fine, mais s’étend jusque dans les Pyrénées et en Espagne (Figure 1). Elle pousse
toutefois plus bas en altitude, entre 100 m et 800 m. Elle a moins d’intérét commercial que la
Lavande fine, car son odeur est beaucoup plus camphrée, et donc moins appréciee. Elle est le parent

de beaucoup d’hybrides et notamment du Lavandin (Upson and Andrews, 2004).
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Le Lavandin (Lavandula x intermedia Medik.) est un hybride naturel entre la Lavande fine et la
Lavande aspic, que I’on retrouve entre 500 m et 800 m d’altitude, 1a ou les deux especes parentes
cohabitent (Figure 1). Morphologiquement plus massif et plus robuste que ses parents, il peut
dépasser le metre de hauteur et a une forme en boule. Ses fleurs sont plus grosses et plus
nombreuses que la Lavande fine et ont une forte odeur herbacée et de camphre (Upson and
Andrews, 2004). Ses inflorescences peuvent étre en trident, comme la Lavande aspic, mais ce n’est
pas un critére exclusif (Figure 2). 1l a d’ailleurs une grande diversité phénotypique et il est
considéré comme un hybride complexe : les nombreuses formes morphologiques qu’il peut prendre
rendent sa description particulierement compliquée (Upson and Andrews, 2004). La particularité
du Lavandin est sa stérilité, il ne peut donc étre propagé que de maniére clonale. A 1’état sauvage,
il est de fait assez rare et uniquement présent sur les zones de recouvrement de la Lavande fine et

aspic.
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Figure 1. Répartition naturelle de la Lavande fine (A), de la Lavande aspic (B) et du Lavandin (C).

D ‘apres Upson and Andrews (2004).
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Figure 2. Morphologie des hampes florales de Lavande aspic, Lavande fine et Lavandin

1.2. La culture des lavandes en France
1.2.1. Intérét et importance économique

La Lavande est utilisée depuis des siecles dans le bassin méditerranéen pour ses vertus aromatiques
et medicinales (Cavanagh and Wilkinson, 2002). En France, elle était autrefois cueillie a 1’état
sauvage et exploitée par des distilleries ambulantes (Despinasse, 2015) aux profits de familles
pauvres des montagnes (Chaisse et al., 2014a). Au début du XX°siécle, la production était
importante : 100 kg pouvaient étre récolteés par jour et par cueilleur dans les milieux sauvages
(Chaisse et al., 2014a). Puis, dans les années 1920, la production a commencé a s’organiser et se
réglementer pour satisfaire la demande croissante des parfumeurs de Grasse (site internet du
CIHEF : Comité Interprofessionnel des Huiles Essentielles Francaises). L’huile essenticlle de
Lavande fine est un produit haut de gamme utilisé dans la cosmétique et la parfumerie de luxe, son
huile étant de grande qualité.

L’huile essentielle de Lavandin, dont I’odeur est beaucoup plus camphrée et le cotit de production
plus faible, est considérée de moins bonne qualité et essentiellement destinée a la parfumerie
fonctionnelle. Elle est notamment utilisée dans les produits d’entretien (lessives, détergents,
aérosols) et dans les produits d’hygieénes comme les savons, gels douche, etc.

Ces deux espéces sont adaptées aux zones montagneuses et arides, et permettent de valoriser ces

territoires ou d’autres cultures ne peuvent s’implanter pour des raisons pédoclimatiques et
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économiques (site internet du CIHEF). De surcroit, c’est une culture non irriguée qui présente
I’avantage de ne pas puiser dans les nappes phréatiques (CIHEF).

Cette filiere permet le maintien de nombreux emplois, avec environ 1500 producteurs de lavande
et lavandin confondus (site internet du CIHEF), souvent dans des zones rurales. Les champs de
lavande et lavandin offrent un habitat pour les abeilles et permettent aussi le développement d’une
apiculture locale (CIHEF). Le marché du miel de lavande est d’ailleurs au moins aussi important
que celui de I’huile essentielle.

Dans I'imaginaire collectif, la Lavande est associée a la Provence et est devenue un embléme fort
avec ses paysages de carte postale et I'image de bien-étre qu’elle véhicule. A partir du XX¢ siécle,
elle a su supplanter I’image de 1’oranger qui était alors la représentation symbolique et populaire
de la Provence (Naviner, 2002). Le tourisme s’est fortement développé et diversifié, de telle sorte
qu’il permet aujourd’hui une dynamique économique forte. La production de la Lavande et du
Lavandin permet de générer 60 millions d’euros de chiffre d’affaires (CIHEF, 2019). On peut noter
qu’en 1981, une appellation d’origine controlée (AOC, devenue récemment AOP) est créée pour
I’Huile Essentielle de Lavande de Haute-Provence, un gage de qualité pour le commerce
international et le consommateur.

Par ces facteurs économiques, touristiques et sociaux, on comprend 1’importance de la filiere de la

Lavande en France, un patrimoine qui doit étre sauvegardé.

1.2.2. Les acteurs de la filiere Lavandicole

La filiere de la Lavande en France est trés organisée, et en plus de la chaine de valeur (production),
ces acteurs se répartissent en trois catégories : les acteurs institutionnels, techniques et financiers.

Le premier acteur institutionnel est le CIHEF, une interprofession reconnue par I'Etat. Les
producteurs sont dans 1’obligation de se déclarer aupres de cet organisme qui préléve une cotisation
sur leur production (0,30 euro par kilogramme d’huile essentielle de lavandin et 0,80 euro par
kilogramme d’huile essentielle de lavande). Cette Cotisation Volontaire Obligatoire (CVO) permet
au CIHEF de remplir ses trois missions principales, a savoir le développement de 1’utilisation des
huiles essentielles francaises sur le marché mondial, I’étude et la promotion des mesures d’ordre
économique, scientifique et technique qui visent a améliorer la compétitivité et la qualité de la

production francaise, et enfin la mise sur le marché des huiles. Viennent ensuite les syndicats qui
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représentent les producteurs, les coopératives-sociétés de mise sur le marché et les distillateurs de
la filiere, qui visent & promouvoir et réglementer la filiere.

Les acteurs techniques font partie du réseau PPAM (Plantes a Parfum, Aromatiques et
Médicinales). Un réseau qui regroupe plusieurs organismes. Il y a d’abord le Crieppam (Centre
Interprofessionnel d’Expérimentation en Plantes a Parfum Aromatiques et Médicinales), un centre
de recherche basé a Manosque, au cceur de la zone de production, qui travaille essentiellement sur
la Lavande et le Lavandin. Son activité majeure est I’expérimentation agronomique et
I’optimisation des opérations de récolte et post-récolte (distillation). Il y a aussi le CNPMAI
(Conservatoire National des Plantes & Parfum Medicinales Aromatiques et Industrielles), qui
cherche a sauvegarder cette filiére particuliére et a conserver les différentes especes. Les Chambres
d’ Agricultures, notamment de la Drome et du Vaucluse, ont un role d’appui technique et de conseil
aupres des producteurs. On peut enfin citer 1’Iteipmai (Insitut Technique Interprofessionnel des
Plantes a Parfum Médicinale et Aromatiques), qui conduit des projets de recherche appliquée au
service de toute la filiere des PPAM (paragraphe dédié plus bas). Ces differents instituts techniques
travaillent ensemble et peuvent faire appel a d’autres organismes de recherche (comme le LBVpam
ou 'INRAE), en tant qu’acteurs de la recherche et du développement.

Il existe plusieurs financeurs, comme FranceAgriMer qui posséde une antenne spécifique pour la
Lavande, ou encore le Ministére de 1’ Agriculture.

En parallele de ces différents acteurs, on retrouve la chaine de valeur séparée en deux groupes
(Figure 3). Le premier rassemble les producteurs, distillateurs et coopératives, qui permettent la
fabrication de la matiére premiére (I’huile essentielle). Le second permet la transformation du

produit jusqu’a la distribution aux consommateurs.
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Figure 3. Acteurs de la chaine de valeur de la filiere Lavandicole en France (site censo)

1.2.3. L’Iteipmai en tant qu’acteur technique

L’Tteipmai, est I’'un des 18 instituts techniques qualifiés par le Ministére de I’ Agriculture. A ce
titre, il bénéficie de crédits particuliers. C’est une association loi 1901 créée en 1980, avec une
assemblée générale et un conseil d’administration. Ses missions principales sont la sélection
variétale, la protection des cultures (méthodes de lutte chimique ou alternative, homologation des
produits phytosanitaires) et la recherche agronomique appliquée. Il est aussi un prestataire de
service pour des acteurs privés, comme des industriels ou des agriculteurs.

L’Iteipmai posseéde deux stations expérimentales. La premiere est installée a Chemillé, ou se
trouvent un laboratoire d’expertise, un service de documentation et le service administratif et
financier de I’association. La deuxiéme, station expérimentale du Sud-est, se trouve a
Montboucher-sur-Jabron a proximité de Montélimar, et posseéde notamment un laboratoire dédié a
la distillation. Une trentaine de salariés est répartie sur les deux sites.

Le budget de I'Iteipmai est de 2,6 millions d’euros en 2018, financé par le ministére de
I’Agriculture et FranceAgriMer, avec une contribution des adhérents et des différents appels a

projets.
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1.2.4. La production francaise

En France, les deux especes majoritairement cultivées sont la Lavande fine et le Lavandin. La
Lavande aspic, quant a elle, est presque exclusivement cultivée en Espagne et ne sera pas étudiée
ici.

La filiere des Plantes a Parfum, Aromatiques et Médicinales (PPAM) couvre plus d’une centaine
d’espéces en France (52 600 hectares), composées a 46 % de la filiere Lavandicole. Cela représente
environ 27 950 hectares en 2019 (CIHEF, 2019), répartis en 19 500 hectares de Lavandin et
5200 hectares de Lavande en 2017 (Chaisse et al., 2017). Quatre départements concentrent cette
production trés régionalisée : la Dréme, le Vaucluse, les Hautes-Alpes et les Alpes-de-Haute-
Provence. Ce secteur couvre 76 % du chiffre d’affaires de la filiére des plantes a parfum
(60 millions d’euros en 2019 (CIHEF, 2019)). La majeure partie de la production est destinée a la
distillation, mais environ 1000 hectares servent a la production de bouquets et fleurs émondées
(produits dérivés comme les sachets odorants) (Chailan, 2013). Cette production particuliére est
tres spécifique a la France (qui est d’ailleurs le seul pays positionné sur le marché international
pour ce type de production) et elle fait vivre des petites exploitations de montagne cultivant une
autre variété : la Lavande bleue. Ces Lavandes présentent des calices trés bleus et duveteux.
Concernant la filiere des huiles essentielles, on retrouve deux types de cultures de Lavande : les
Lavandes clonales et les Lavandes de population. Historiquement, la Lavande de population
provient des plantes sauvages, propagée par semis et avec une large diversité genétique, donc une
qualité supérieure. Cependant, pour augmenter les rendements et homogénéiser la qualité des
huiles, les Lavandes clonales ont été développées via la multiplication par bouturage. De
nombreuses variétés existent, et la sélection n’a commencé que tardivement, dans les années 1970,
afin d’améliorer la qualité et le rendement en huile essentielle (Romanenko et al 1975). Parmi les
variétés clonales sélectionnées, c’est la Matheronne qui a été la premicre a étre cultivée a large
échelle, dans les années 1950 (Upson and Andrews, 2004). Cette variété se démarque par son
rendement et son odeur, mais son huile essentielle est peu soluble dans 1’alcool : elle est donc
difficilement utilisée en parfumerie (Upson and Andrews, 2004). La Maillette, une autre Lavande
clonale, également largement cultivée et a été sélectionnée par monsieur Maillet dans les
années 1950. Elle est facile & cultiver, surtout en basse altitude, mais reste trés sensible au

dépérissement jaune (une maladie qui sera détaillée plus loin). Elle a cependant I’avantage de
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produire une huile trés soluble dans 1’alcool, ce qui constitue un grand intérét pour I’industrie de la
parfumerie (Upson and Andrews, 2004).

Les Lavandes de population sont composées de deux types : les populations locales et les variétés
synthétiques qui ont été spécifiquement sélectionnées. Aujourd’hui, les populations locales
disparaissent au profit des variétés Rapido et Carla, et plus récemment Saralia, la derniere variété
sé¢lectionnée par I’Iteipmai. La production de Lavande clonale est aujourd’hui largement dominée
par la Maillette, mais des nouveaux clones plus tolérants a la maladie du dépérissement
apparaissent, comme Diva, 77-13 ou C15-50 (Chaisse, 2012). De maniére générale, les Lavandes
sont cultivées entre 500 m et 1400 m d’altitude, le plus souvent dans des zones reculées. Leur
rendement en huile essentielle est de 15 a 25 kg par hectare pour la Lavande de population, et de
35 a 50 kg par hectare pour la Lavande clonale (Crieppam). Les prix de vente se situent autour de
90 euros/kg pour les lavandes clonales et 130 a 150 euros/kg pour les Lavandes de population
(Iteipmai, 2017).

La culture du Lavandin est plus largement répandue, car moins exigeante. La production s’étend
de 200 a 700 m d’altitude et son rendement en huile essentielle plus important que la Lavande : en
moyenne, environ 120 kg par hectare, et jusqu’a plus de 180 kg par hectare. C’est donc une
production trés performante ; a titre d’exemple, 1 hectare peut étre récolté et distillé en 1 heure
(Iteipmai, 2017). Le chiffre d’affaires du Lavandin en France est compris entre 20 et 25 millions
d’euros. C’est une culture plutot récente (environ 50 ans) et les plants sont issus des croisements
naturels dans la zone de recouvrement des deux espéces méres. Sa stérilité fait qu’il est uniquement
multiplié par reproduction végétative.

Le clone Abrial a été I’un des tout premiers Lavandins cultivés. Tres productif en huile essentielle,
mais décimé au début des années 1970 par le dépérissement a phytoplasme, il a été remplacé par
le clone Super en 1975, a son tour remplacé par une autre variété au rendement supérieur : le
Lavandin Grosso. Cette variété, découverte en 1972 par un fermier du Vaucluse, Pierre Grosso
(Upson and Andrews, 2004) est issue d’individus robustes trouves dans des champs abandonnés.
Pierre Grosso en a fait des boutures et a remarqué des plants dont le rendement et la longévité
étaient supérieurs aux autres variétés de Lavandin (Upson and Andrews, 2004). Aujourd’hui, le
Lavandin Grosso couvre a lui seul 85 % de la surface de production, ce qui en fait une quasi-

monoculture monoclonale. La sélection de nouvelles variétés de Lavandin est difficile car c’est un
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taxon stérile : il est difficile de lui apporter une variabilité génétique. Pour cela, plusieurs moyens
peuvent étre utilisés. Par exemple, des mutants polyploides du Grosso ont vu le jour, par
manipulation génétique, et ont donné les sous-variétés Grosso Ada et Grosso Certitude (Iteipmai,
2017). De nombreuses autres variétés existent, de Lavande ou de Lavandin, et sont cultivees selon
les caractéristiques voulues par les producteurs.

Aujourd’hui, la France est le premier producteur mondial d’huile essentielle de Lavandin : elle en
produit 1460 tonnes (chiffres 2019) soit 90 % de la production mondiale (PPAM de France). En ce
qui concerne la Lavande fine, 131 tonnes d’huile essentielle sont produites chaque année, soit 33 %
de la production mondiale. C’est la Bulgarie qui est le leader mondial de production d’huile

essentielle de Lavande fine, avec plus de 600 tonnes produites en 2018 (FranceAgriMer, 2019).

1.3.Les menaces de la culture de la Lavande

Malheureusement, la filiere de la Lavande est menacée par de nombreux facteurs. Dans les
années 1960, des records de production sont atteints avec 150 tonnes d’huile produite : a peine
quelques années plus tard, la production subit des difficultés, et ne produit plus que 25 tonnes (site
internet du CIHEF). La France doit faire face a la concurrence des huiles de synthese, ainsi qu’a
une concurrence mondiale grandissante. En 2011, la France est déchue de sa position de leader
mondiale pour la production d’huile essentielle de Lavande fine et laisse sa place a la Bulgarie
(Iteipmai, 2017).

Le principal facteur de cette baisse de production est le dépérissement, un phénomene qui n’est pas
récent dans I’histoire de la production frangaise. En effet, les premiers signes du dépérissement
datent du tout début de la mise en culture, dans les années 1920 (Iteipmai, 1993; Chaisse et al.,
2013) et provoque une baisse de longévité et un flétrissement de la plante. Le terme
«dépérissement » est employé au sens large, ¢’est-a-dire qu’il fait référence a plusieurs symptomes
aux causes peu connues (Iteipmai, 1993). Il faudra attendre de longues années de recherche pour
identifier ce mal (Chailan, 2013) : une bactérie sans paroi (phytoplasme) transmise par un insecte
qui contamine les champs de Lavande. A ce dépérissement a phytoplasme s’ajoutent aujourd’hui

le réchauffement climatique et ses évenements extrémes qui fragilisent d’autant plus les parcelles.
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1.3.1. Le dépérissement a phytoplasme

A son apparition, le dépérissement était spécifique a la Lavande et géographiquement localisé dans
les Barronies (FranceAgriMer 2013). 11 s’est étendu rapidement a toute la zone de production, et
touche également les différentes variétés de Lavandin. L’épisode le plus connu et le plus
dévastateur est celui des années 1970, qui a massivement touché le clone Abrial (Chaisse et al.,
2013).

La maladie du dépérissement est provoquée par le phytoplasme du Stolbur (Candidatus
Phytoplasma solani), transmise par un petit insecte de la famille des cixiidae, Hyalesthes obsoletus
(Quaglino et al., 2013). Cette maladie est connue chez de nombreuses autres cultures végétales,
notamment chez les Solanacées ou la Vigne. Hyalesthes obsoletus (Figure 4) est un insecte
xérophile qui se développe dans les milieux chauds et secs, notamment sous le climat
méditerranéen (Sforza et al., 1999). La femelle Hyalesthes obsoletus dépose ses ceufs au sol, a la
base de la plante hote, ce qui permet aux larves de migrer pour se nourrir des racines (Sforza et al.,
1999). Elles passent I’hiver dans le sol, et ¢’est au moment des premiéres chaleurs (de début juin a
fin aott, selon les conditions météorologiques) que I’adulte ailé sort pour se nourrir des parties
aériennes de la plante (Panassiti et al., 2013). Les cicadelles peuvent alors étre infectées par le
phytoplasme présent dans ses glandes salivaires de I’insecte. Ce sont des insectes piqueur-Suceurs
qui se nourrissent de séve phloémienne ; quand I’insecte se nourrit, le phytoplasme est donc inoculé
dans les vaisseaux conducteurs du phloéme (Figure 5). Le phloéme est alors obstrue, et plusieurs
symptdmes apparaissent : un jaunissement de la plante, un raccourcissement des hampes florales,
un flétrissement des feuilles et un arrét de croissance qui entraine une baisse de rendement. En
quelques mois seulement les plantes malades meurent de dessechement (Figure 6). La transmission
de la maladie se fait de proche en proche, au gré des déplacements de I’insecte, qui vole dans un

rayon d’une dizaine de métres (Kehrli et al., 2010).
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Figure 4. Photographie d’'un Hylaesthes obsoletus sur une hampe florale de lavandin.

Station expérimentale du Crieppam.

Présence maximale d'abeilles

iteipmai

Le cycle sans fin
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Figure 5. Cycle de vie de Hyalesthes obsoletus sur la Lavande (Iteipmai)

La conséquence directe de cette maladie est la diminution de la durée de vie d’une plantation (de
10 ans dans les années 1970, elle est passée a environ 5 ans aujourd’hui), mais aussi une diminution
d’environ 40 % de la production sur les 10 dernieres années (Despinasse, 2015). La lutte directe
contre I’insecte vecteur n’est pas possible. D’une part parce que les larves sont tres difficiles a

observer et a atteindre, puisqu’elles sont situées au niveau des racines (Sforza et al., 1999). Et
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d’autre part parce que I'utilisation d’insecticides est interdite, car la phase adulte coincide avec la
floraison des Lavandes et pourrait affecter les populations de pollinisateurs ou la qualité des huiles
essentielles (Yvin et al., 2017). La lutte directe contre le pathogéne, le phytoplasme, n’est pas non
plus possible : des antibiotiques existent, mais ils présentent un risque et sont donc interdits en

France (lteipmai, 2017).

Figure 6. Photo d’un plant dépérissant entre deux plants sains. (Iteipmai)

1.3.2. Le changement climatique

En France, le climat méditerranéen a migré d’environ 250 km vers le nord entre 1970 et 2009
(Figure 7 (Lelievre et al., 2011). La région méditerranéenne est d’ailleurs classée particuliérement
sensible au changement climatique (Thuiller et al., 2005). Les projections climatiques prévoient
une augmentation progressive et significative des épisodes de sécheresses (Naumann et al., 2018),
qui impacteront largement la végétation et les systemes agricoles (Allen et al., 2010) et donc de la

production de Lavande et Lavandin.
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Carte 1950-79 Carte en 2009 (transitoire) Climat historique :

@ A\ temp. hum. Atlant.
O A\ temperé humide
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/\ plateau (500-700 m)

Figure 7. Evolution du climat méditerranéen en France entre 1970 et 20009.

D’apreés Leliévre et al., (2011)

Le climat futur est modélisé selon quatre scénarios de référence, les RCP (Representative
Concentration Pathways). Ces scénarios sont représentatifs de I’évolution du forgage radiatif sur la
période 2006-2300, c’est-a-dire de la différence entre le rayonnement entrant et le rayonnement
sortant au sommet de la tropospheére, lui-méme représentatif de 1’évolution des concentrations de
gaz a effet de serre, d’ozone et de précurseurs des aérosols. Ces scénarios ont été définis par le
Groupe d’experts Intergouvernemental sur 1’Evolution du Climat (GIEC) avec pour objectif que
les climatologues et sociologues de la planéte travaillent en parallele. Les quatre RCP sélectionnés
couvrent I’ensemble des scénarios de for¢age radiatif publiés dans la littérature, et sont nOmmés :
RCP 2.6, 4.5, 6.0 et 8.5 (Moss et al., 2010). Le RCP 2.6 est le scénario le plus optimiste avec un
pic du forcage radiatif a environ 3 W.m2 avant 2100 suivi d’un déclin, ce qui correspond a un pic
de 490 eg-CO> (Moss et al., 2010). Ce scénario integre les effets de politique de réduction des
émissions susceptibles de limiter le réchauffement de la planéte a 2 °C. A 1’opposé, le RCP 8.5 est
le scénario le plus pessimiste et prévoit une augmentation du forcage radiatif supérieure a 8,5 W.m"
2en 2100 (Moss et al., 2010).

Des projections climatiques sont construites a partir de ces scénarios et grace a des modeles. Par
exemple, Météo France met a disposition des cartes de simulations climatiques sur la métropole
pour plusieurs horizons, proche (2021-2050), moyen (2041-2070) et lointain (2071-2100) (site

Drias : http://www.drias-climat.fr/). Les résultats sont comparés a une simulation de référence
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(1976-2005). Ces modeles prévoient une augmentation de la température moyenne annuelle pour
les trois horizons sur le territoire francais. Elle est croissante pour les scénarios RCP4.5 et RCP8.5
(entre 3 et 5 °C selon les régions), mais pour le scénario RCP2.6 le réchauffement se stabilise a
I’horizon lointain (site Drias). Concernant les précipitations, les résultats varient selon le scénario
et ’horizon. Toutefois, pour la fin du siécle, il est prévu une diminution des précipitations totales
en moyenne annuelle a I’échelle de la France. Les régions montagneuses sont les plus touchées
avec une diminution d’environ 20 % par rapport a la période de référence (site Drias). On peut
noter aussi que cette diminution est moins évidente pour le scénario RCP4.5 ou il y a une tendance
a I’augmentation selon 1’horizon.

Ainsi, les intensités des parametres varient en fonction du scénario et de I’horizon. Un travail plus
précis sur le bassin de production de la lavande est nécessaire pour avoir les tendances a une échelle
plus locale. C’est un travail qui fait partie des objectifs de cette thése et les résultats seront présentés
dans le chapitre 1.

Ces dernieres années déja, des évenements climatiques extrémes, comme une pluviométrie
excédentaire ou des épisodes de sécheresses intenses, sont observés sur la zone de production de
la Lavande (FranceAgriMer, 2018). A la fin de 1’été en septembre 2018, le déficit pluviométrique
était proche de 20 % (FranceAgriMer, 2019). A cela s’ajoute la sécheresse estivale qui s’accentue,
le manque de précipitations durant I’automne et I’hiver fragilise d’autant plus les cultures. Par
exemple, entre le 1*" janvier et le 31 mars 2019, il n’est tombé en moyenne que 35 mm de pluie sur
la région méditerranéenne, alors que la médiane est a 115 mm (Candaele et al., 2019). La
conséquence directe est la difficulté des plants a reprendre un développement végétatif normal,
principalement sur des plants en plein age de production, ce qui engendre des pertes de fonds pour
les producteurs (FranceAgriMer, 2018).

En plus de fragiliser la plante, la hausse des températures et le manque de précipitation jouent un
role sur le dépérissement a phytoplasme. L’émergence de Hyalesthes obsoletus dépend de la
température et, par conséquent, la date d’émergence des adultes peut étre précoce et la période de
vol rallongée. L’aire de répartition globale de cet insecte vecteur pourrait aussi étre modifiée,
comme cela a déja été constaté sur d’autres espéces de cicadelles (Scaphoideus titanus, (Quaglino
et al., 2013)).
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Cette interaction entre la maladie et les effets du climat aggrave les symptomes et conduit de plus
en plus a la mortalité des Lavandes et Lavandins. Les plants se dessechent, et la contribution de la
sécheresse dans ce dépérissement global pourrait s’accroitre davantage. D’autres problémes de
gestion des parcelles liés au manque d’eau peuvent aussi étre évoqués. Par exemple, 1’utilisation
d’herbicides (Candaele et al., 2019) ou de fertilisants a moins d’effet sur sol sec.

Tout cela montre bien que le changement climatique a un effet non négligeable sur la filiére

Lavandicole et des solutions d’adaptations doivent étre apportées, en soutien aux producteurs.

1.4. Moyens de lutte

Comme nous I’avons vu, le dernier cycle de dépérissement date des années 1970 et sévit encore
aujourd’hui, selon les localités. Des moyens de lutte ont été mis en place et permettent plus ou
moins d’endiguer le probleme. Malgré ce dépérissement au sens large (problémes sanitaires et
climatiques), les surfaces Lavande/Lavandin progressent ces dernieres années et donnent des
rendements satisfaisants, mais variables selon les années et les régions. Cependant, la durée de vie
des parcelles diminue et les agriculteurs sont dans 1’obligation de les arracher et les replanter
systématiquement. Cet équilibre reste donc trés fragile et, comme nous I’avons vu, les prédictions
climatiques risquent encore d’accentuer le dépérissement. Il est donc indispensable de pérenniser
la production en cherchant des nouvelles méthodes de gestion au champ.

La lutte reste compliquée, car le couple pathogéne-vecteur interagit avec plusieurs parametres
difficiles a contrdler : le climat, le sol, les pratiques culturales, les espéces vegétales aux abords des
parcelles, ou encore le passé des parcelles (rotation des cultures avec une plante hote) (Chailan,
2013). Seules des méthodes indirectes et des solutions préventives peuvent étre apportées aux

producteurs.

1.4.1. Seélection variétale et itinéraires techniques

Dans les années 1970, des observations au champ ont mis en évidence des individus apparemment
indemnes de symptomes dans des parcelles infectées par le Stolbur. Des questions se sont alors
posées sur une possible résistance génétique. Des programmes de sélection variétale ont été mis en

place, notamment par I’Iteipmai et le Crieppam, dans le but de créer des nouvelles variétés
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tolérantes au phytoplasme du Stolbur (Iteipmai, 2017). Aujourd’hui, les nouvelles variétés doivent
répondre & quatre criteres importants : la tolérance au dépérissement a phytoplasme, la tolérance
au stress hydrique, un fort potentiel de rendement et une bonne qualité d’huile essentielle (Iteipmai,
2017). Les résultats ont par exemple abouti a trois variétés de lavandes de population : Rapido,
Carla et Saralia et une lavande clonale Diva. Le Lavandin Grosso est aussi reconnu comme étant
un clone relativement résistant. Cependant, les mécanismes de tolérance restent mal connus
aujourd’hui. A titre d’exemple, les Lavandins sensibles et les Lavandins tolérants peuvent présenter
un méme taux en phytoplasme. La sévérité des symptomes n’est pas forcément corrélée a la teneur
en phytoplasme dans la plante (Yvin et al., 2017).

Pour éviter de transmettre la maladie au moment de la multiplication des plants, une filiére de
plants sains certifiée a été créée par le Crieppam dans les années 2000, a la demande des
producteurs. Cette filiere permet de garantir, a la plantation, des plants indemnes de phytoplasme
du Stolbur et de toute autre maladie (Crieppam). Cela n’empéche évidemment pas la contamination
a posteriori de la parcelle, mais permet de retarder I’action de la maladie, donc d’augmenter la
durée de vie d’une parcelle. Cette filiére concerne toutes les variétés de Lavandes et Lavandins.
Les pieds meéres ont été regénérés in vitro et garantis par un organisme certificateur et un cahier
des charges précis. L’utilisation de tels plants n’est pas obligatoire pour un producteur, mais la
demande ne cesse d’augmenter : chaque année, plus de 10 millions de plants sont certifiés
(Crieppam).

Les producteurs peuvent également adopter des methodes au champ pour limiter la propagation de
la maladie sur leurs parcelles. Par exemple, la pulvérisation d’argile kaolinite sur les plants est
possible, dans le but de géner le comportement alimentaire de I’insecte piqueur. Ce type d’action
reste cependant contraignante et doit étre réitérée régulierement, notamment apres les pluies. Une
attention particuliére doit aussi étre portée sur les especes végétales dans les environs d’une parcelle
de Lavande, ou bien sur la culture qui était précédemment implantée. En effet, la Lavande n’est
pas la seule plante héte de H. obsoletus : la Sauge sclarée, largement cultivée dans la zone de
production, est aussi concernée par ces problématiques.

Des itinéraires techniques adaptés sont proposés aux producteurs par les différents acteurs de la

filiére.
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1.4.2. Les couverts végétaux en inter-rang

Une autre méthode de plus en plus étudiée et utilisée par les producteurs est I’implantation d’un
couvert vegétal entre les rangs de lavandes ou lavandins (Figure 8). Un couvert végétal n’est pas
une culture exploitée, elle est implantée pour rendre service a une parcelle agricole ou a
I’environnement de maniere plus large. Plusieurs types existent : il peut s’agir de bandes enherbées
le long d’une parcelle, d’un cours d’eau, ou d’une inter-culture pour protéger un sol nu ou pour
apporter un engrais vert (Chaisse et al., 2014b). Il peut aussi étre implanté dans des cultures
pérennes (en plein, dans I’inter-rang ou sur le rang). Le couvert choisi peut étre permanent ou
temporaire, semé ou spontané (Chaisse et al., 2014b) et étre composé d’une ou de plusieurs especes.
L’inter-rang est le plus souvent détruit chimiquement, broyé mécaniquement ou laissé tel quel par

le producteur.

Figure 8. Champ de Lavande avec un sol nu en inter-rang (A), champ de Lavande avec une céréale en inter-
rang (B).

Photos Chambre d’agriculture Dréme et Crieppam.

Ce mode de culture a mis en évidence plusieurs avantages, notamment dans les vignobles, malgré
une concurrence forte entre la culture d’intérét et le couvert. Le développement d’une ou plusieurs
especes végetales entre les rangs permet de maitriser le développement des adventices, la place
étant déja occupée, et donc d’éviter une utilisation excessive des herbicides pour le désherbage.
Couvrir un sol nu permet également d’atténuer I’érosion du sol, et d’autant plus lorsque la culture
est soumise a des fortes pentes (Battany and Grismer, 2000). En milieu méditerranéen, 1’érosion

des sols est un phénomene tres présent (Durdn Zuazo et al., 2008), surtout avec les événements
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climatiques extrémes des derni¢res années, comme les pluies intenses a 1’automne 2014 ou au
printemps 2018 dans la région de production de la Lavande. Un couvert végétal permet de limiter
le ruissellement et donc de préserver les ¢éléments fertiles du sol. L’enherbement permet
d’augmenter la stabilité et la portance d’un sol et facilite ainsi la mécanisation d’une parcelle
(Compte rendu technique, Iteipmai, 2012). L impact de certaines maladies est réduit en présence
d’un couvert végétal en Vigne, comme la moisissure grise (Valdés-Gomez et al., 2008) ou I’oidium
(\VValdés Gomez, 2007). Une étude a montré que certaines espéces végétales peuvent modifier la
richesse de la faune du sol et notamment augmenter la proportion des prédateurs (Beizhou et al.,
2012). Globalement, c’est une amélioration biologique du sol qui est apportée, par une
augmentation de la biodiversité.

Cependant, une culture en inter-rang présente aussi un désavantage : le risque de concurrence entre
les deux cultures pour les ressources comme 1’eau ou 1’azote. Chez la Vigne, la conséquence est
une baisse significative du rendement et de la qualité des grappes (Rodriguez-Lovelle et al., 2000).
La croissance du pied de Vigne est fortement limitée, au début de la saison de végétation, par une
compétition pour les composés azotes (Celette and Gary, 2013a). Apres la floraison, 1’eau devient
le facteur majoritairement limitant (Celette and Gary, 2013a) malgré une complémentarité spatiale
des systéemes racinaires (Celette et al., 2005). Cependant, cette compétition pour la ressource
hydrique peut étre limitée par une meilleure recharge des sols en hiver, probablement car le couvert
limite les ruissellements de surface (Celette et al., 2005).

Historiquement, c’est en 1998 que la Chambre d’agriculture de la Drome a testé I’effet d’un couvert
végétal en Lavanderaie dans le but de lutter contre 1’érosion du sol. Des résultats inattendus ont
montré que les Lavandins entourés d’un couvert végétal présentaient moins de symptomes de
déperissement (Chaisse et al., 2014b). Par exemple, en 2014, un essai mené par le Crieppam a
montré que 36 % des plants de la modalité non enherbée présentaient des symptomes de
dépérissement, contre seulement 8 % pour la modalité avec enherbement (Chaisse et al., 2014b).
Cependant, le rendement en huile essentielle est abaissé sur les trois premieres années, et passé ce
délai il s’équilibre avec la modalité sol nu, car la longévité de la parcelle augmente en évitant le
dépérissement. Le rendement est garanti malgré une baisse initiale.

Ces résultats ont été confirmés a plusieurs reprises, que ce soit avec un couvert végétal haut ou bas

(Iteipmai, 2017). Un couvert végeétal haut fait office d’écran végétal et bloque le passage de
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Hyalesthes obsoletus ou d’autres insectes entre les rangs. Les couverts ras présentent aussi de bons
résultats. Cela montre que d’autres facteurs doivent étre impliqués, comme 1’amélioration
biologique du sol. Les essais se multiplient en Lavanderaies, qu’ils soient menés chez les
producteurs ou dans les parcelles expérimentales de I’Iteipmai ou du Crieppam. Par exemple, lors
d’un essai avec de 1’orge, les producteurs ont di arroser les modalités entourées de la céréale, a
cause de la concurrence hydrique (Chaisse et al., 2014b). Le choix des espéces utilisées peut
s’avérer crucial et dépend de I’objectif du producteur et la région dans laquelle se trouve sa parcelle.
Les essais actuels cherchent particulierement a comprendre ce qu’un couvert en inter-rang peut
changer au niveau de ’humidité du sol et de sa température, et comment il se comporte vis-a-Vvis
de la nutrition azotée. Les deux paraméetres eau et azote sont étudiés.

Des pratiques agro-écologiques spécifiques sont en train d’étre développés, afin d’appuyer le
développement des couverts végetaux en inter-rang a toute la filiere. Une telle méthode alternative,
mise en place avec les autres solutions préventives que nous avons vues, pourrait améliorer la

situation genérale sur le plan sanitaire et climatique dans les prochaines années.
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2. Fonctionnement hydrique et stress hydrique chez les plantes

2.1. L’importance de I’eau chez les végétaux

L’eau joue un rdle central dans la vie d’une plante. Elle a deux réles majeurs : biochimique et
meécanique. Elle est impliquée dans les réactions chimiques a la fois comme un solvant et comme
un réactif indispensable (Taiz and Zeiger, 2010). Elle est aussi le support pour le mouvement des
molécules a ’intérieur et entre les cellules (Taiz and Zeiger, 2010). L’eau permet aussi a la plante
d’étre rigide grace a la pression de turgescence. Elle s’accumule dans les vacuoles et exerce une
pression sur la paroi, ce qui confere une turgescence des parties souples comme les feuilles ou les
tiges non lignifiées, et constitue la force nécessaire pour I’¢longation cellulaire (croissance). L’eau
intracellulaire donne la stabilit¢ aux membranes en maintenant 1’organisation des lipides en
bicouches (téte hydrophile vers I’extérieur et queue hydrophobe vers I’intérieur). L’eau est
évaporée dans 1’atmosphere au niveau des feuilles (la transpiration). Le flux d’eau créé permet
d’amener les minéraux du sol jusqu’a la surface des racines pour qu’ils soient absorbés et la
circulation de ces minéraux dans la plante (Taiz and Zeiger, 2010). L’eau est donc une ressource
nécessaire a la croissance et au fonctionnement de la plante, et constitue 80 a 95% de la masse de
ses tissus (Taiz and Zeiger, 2010). De fait, ce besoin d’une grande quantité d’ecau peut poser
probleme : la disponibilité en eau peut rapidement devenir un facteur limitant, en particulier pour

la productivité agricole.

2.2. Propriétés hydriques et hydrauliques
2.2.1. Voies de circulation de I’eau

La plante dispose de deux types de tissus vasculaires, le xyleme et le phloeme, qui permettent de
transporter respectivement la seve xylémienne et la séve phloémienne. La séve xylémienne est une
solution contenant le plus souvent des nutriments inorganiques prélevés dans le sol et transportée
jusque dans les parties supérieures de la plante. La séve phloémienne, lorsque les feuilles sont
présentes et que la photosynthese est fonctionnelle, est enrichie en éléments organiques produits
par cette derniere, et elle est redistribuée dans toute la plante depuis les organes dits « sources »
vers les organes « puits » pour assurer la nutrition carbonée. La séve Xxylémienne est aussi

simplement nommeée « eau », car elle est trés diluée.
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Le xyléeme est composé de plusieurs types de cellules vivantes (parenchyme de réserves, cellules
associées aux vaisseaux et parfois des cellules sécrétrices (ex. résine de certains coniferes)) et, de
cellules mortes assurant le transport de seve (trachéide et vaisseau) ou de soutien mécanique (fibre)
(Taiz and Zeiger, 2010). Les trachéides sont issues de cellules allongées aux extrémités effilées en
biseau, et comportent de nombreuses ponctuations. Les ponctuations établissent les connexions
hydrauliques entre les éléments conducteurs. Elles sont des zones dépourvues de paroi secondaire,
et leur paroi primaire joue un role de pore qui limite en fonction de leurs tailles, le passage de I’air
vers I’intérieur des vaisseaux chaque fois qu’une ponctuation est en présence d’air. Ces pores créent
alors des ménisques air-eau qui vont résister a la diffusion de I’air dans le réseau des vaisseaux en
continuité hydraulique. Les vaisseaux sont de longs tubes constitués par 1’assemblage d’éléments
de vaisseaux issus de cellules courtes a parois terminales perforées ou totalement absentes, et leur
paroi est lignifiée (Figure 9). Le parenchyme xylémien est comme nous ’avons dit plus haut, un
tissu vivant qui a pour role principal le stockage de glucides et parfois de protéines de réserve et le
transport radial de I’eau et des solutés stockés ou destockés (McElrone et al., 2013).
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Figure 9. Structure du xyléme chez les angiospermes et les coniféres.

(@) Coupe transversale de xyléeme d’angiosperme montrant des vaisseaux reliés par des parois perforées.

(b) Chaque vaisseau est composé de plusieurs éléments joints de bout en bout par des parois plus ou moins
perforées (PP). Les vaisseaux sont reliés par des ponctuations (qui ne sont que l’évolutions des anciens
plasmodesmes reliant deux cellules contigués) avec une membrane composée de deux parois primaires et
d’une lame moyenne. (c) Image de microscopie électronique a balayage montrant une membrane de
ponctuation « homogéne » chez les angiospermes, avec un dép6t uniforme de microfibrille a la surface de
la membrane. (d) Coupe transversale de xyléme de conifére composé de trachéides avec des ponctuations
bordées situées dans les parois radiales. (e) Les trachéides sont constituées d’un seul élément de trachéide
et sont donc de plus courtes que les vaisseaux. L architecture des ponctuations est similaire a celle des
vaisseaux, a l’exception de la structure de la membrane. (f) Image de microscopie électronique a balayage
d’une membrane de ponctuation chez un conifére avec un épaississement central (le torus) et une région

externe tres poreuse (la marge). (Choat et al., 2008)
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2.2.2. Mécanisme de circulation de ’eau

L’ascension de la séve est expliquée par la théorie de la tension-cohésion (Dixon and Joly, 1895).
L’eau circule a I’intérieur de la plante des racines jusqu’aux feuilles, ou elle est évaporée dans
I’atmospheére. C’est le phénomene de transpiration. Elle est absorbée au niveau des racines grace
au phénomeéne d’osmose et de transpiration (grace au gradient de pression hydrostatique entre le
xyleme et le sol), circule entre les cellules (voie apoplasmique) ou traverse les membranes
cellulaires (voie symplasmique) jusqu’a de la bande de Caspary, ou la voie symplasmique est
forcée jusqu’au xyléme (trajet vasculaire). Elle est ensuite transportée sur des plus longues
distances a travers toute la plante (Figure 10). Une fois au niveau des feuilles, elle emprunte a
nouveau un trajet extravasculaire jusque dans la chambre sous-stomatique ou elle s’évapore. C’est
depuis les chambres sous-stomatiques ou la vapeur d’eau s’échappe, 1a ou les échanges gazeux se
font pour la photosynthése (absorption du CO: et photolyse de 1’eau pour dégager de 1’02 en
période lumineuse). C’est la sécheresse de I’atmospheére, beaucoup plus seche que celle des
chambres sous-stomatiques qui permet a la vapeur d’eau de s’échapper des feuilles. Ainsi, 1’cau
est absorbée et perdue de manicre continue par la plante et moins de 5% de I’eau absorbée est
utilisé pour la photosynthese et la croissance (Cruiziat et al., 2001). Le reste est perdu totalement
passivement par la plante en fonction de la demande climatique. On parle d’eau transpirée, ce qui
peut représenter pour un chéne adulte bien alimenté en eau et par une journée ensoleillee, une
quantité de plus de 200 litres par jour.

La transpiration a donc trois principaux roles, i) elle permet une régulation thermique des feuilles
qui recoivent I’énergie du soleil, ii) elle est la force motrice passive (sans colt énergétique pour la
plante) pour I’ascension de la séve et de ses constituants (minéraux) dans le xyléme et iii) elle
facilite la circulation de la seve phloémienne, selon le modele de Munch et Kraft.

Dans les chambres sous-stomatiques, le film d’eau liquide des parois cellulaires est exposée a I’air
et des ménisques air-cau se forment en fonction de I’évaporation de cette eau liquide (Cruiziat et
al., 2001; Taiz and Zeiger, 2010). Des micro-capillaires se forment entre les cellules et la dimension
de ces micro-capillaires diminuent en fonction de 1’évaporation de 1’eau, provoquant une tension
capillaire de plus en plus forte qui tire les molécules d’eau cohésives entre elles (grace aux liaisons
hydrogene) de proche en proche, pour remplacer celles évaporées. Cette force de tension se

répercute ainsi sur des colonnes d’eau qui vont jusqu’aux racines. Cela crée un courant d’eau
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ascensionnel qui est puisé dans le sol autour des racines. On parle alors d’un continuum sol-plante-
atmospheére. Un gradient de tension est créé depuis la surface des ménisques des cellules des
chambres sous-stomatiques jusqu’au sol. L’eau est donc « tirée par le haut » (Cruiziat et al., 2001)
et capable de monter au sommet des arbres les plus hauts. Cette eau circule de maniére passive

dans la plante, a un cout énergétique nul pour la plante, I’énergie étant solaire (Cruiziat et al., 2001).

B Leat Cross Section

Water uptake from soil

Figure 10. Représentation du transport de [’eau le long du continuum sol-plante-atmosphére.

A) l'eau se déplace des zones a haut potentiel hydrique vers un faible potentiel hydrique (dans l’air a
[’extérieur des feuilles). Les détails du mécanisme de cohésion-tension sont illustrés avec les panneaux 1, 2
et 3. La tension est générée par l’évaporation des molécules d’eau pendant la transpiration des feuilles (1)
et est transmise dans les colonnes d’eau continue et cohésive (2) a travers le xyleme et les racines dans le
sol (3). Les voies de circulation de [’eau hors des feuilles et a travers les stomates (B) et a travers les racines
(C) sont détaillées et illustrent les voies symplastiques (a l'intérieur des cellules vivantes) et apoplastiques
(trajet extracellulaire). (McElrone et al., 2013)
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2.2.3. Le potentiel hydrique

La transpiration génére une pression négative a travers toute la plante et la résistance au flux d’eau
au travers du continuum sol-plante-atmosphere génere un gradient de pression négative. La
différence de tension entre deux points est expliquée par 1’équation (1) suivante et selon une
analogie a la loi d’Ohm en électricité (Cruiziat et al., 2001):

AY =F XR (1)
ou AW est la différence de tension entre deux points, F le flux d’eau et R la résistance des ¢léments
conducteurs au passage de I’eau entre les deux points. La variable qui rend compte du flux d’eau
entre deux points est appelée potentiel hydrique, noté V. Le potentiel hydrique est une mesure de
1’énergie libre par unité de volume, exprimée en J.m™ ce qui est équivalent a une mesure de pression
et I'unité couramment utilisée est le Pascal. (Taiz and Zeiger, 2010). Il représente le degré de liaison
de I’eau a un systeme ou I’avidité d’un compartiment pour I’eau. L’¢état de référence est ’eau pure,
pour laquelle le potentiel hydrique est égal a 0. Le potentiel hydrique est positif si I’eau cede de
I’énergie en revenant a I’état initial, et il est négatif s’il faut fournir de I’énergie pour la ramener a
I’état de référence (Cruiziat et al., 2001). Le potentiel hydrique détermine le sens des échanges
d’eau entre les différents compartiments (organes ou cellules). L’eau circule dans le sens des
potentiels hydriques décroissants (Nobel 1999).
Le potentiel hydrique ¥ d’une plante est la résultante de plusieurs composantes : le potentiel
osmotique (¥s), la pression hydrostatique (W) et le potentiel gravitaire (Wy) (Taiz and Zeiger,
2010), selon 1’équation (2) suivante :
Y=Y+ ¥ +Y (2)
Le potentiel osmotique est la force de rétention des solutés pour 1’eau. L’eau pure a un potentiel
osmotique de 0 MPa. L’ajout de solutés impact le potentiel osmotique et abaisse donc le potentiel
hydrique de la solution. 1l dépend donc de la concentration en solutés dans une cellule. La pression
hydrostatique pour une cellule végétale correspond a la pression de turgescence. Si la cellule est
turgescente (pleine d’eau), le Wp est positif. Au contraire, si la cellule est en plasmolyse, le potentiel
hydrostatique est négatif. Le potentiel gravitaire traduit I’impact de la gravité sur la colonne d’eau
(continuité hydraulique des feuilles aux racines). Par exemple, un arbre de 10 métres de haut exerce
une pression a sa base de 1 bar. Il faudra donc a minima une tension d’un bar pour faire monter
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I’eau jusqu’a ses feuilles. Pour une cellule, ce potentiel hydrique gravitaire (¥g) est négligeable par
rapport a la pression osmotique et la pression de turgescence (hydrostatique).

L’atmosphére présente un potentiel hydrique qui dépend de I’humidité relative du milieu. Comme
I’air est presque toujours plus sec que la plante, I’eau se déplace vers I’atmosphére. Ainsi, dans le
continuum sol-plante-atmospheére, elle se déplace du compartiment avec le potentiel hydrique le
plus haut (le sol, avec environ -0.01 MPa pour un sol hydraté), vers le potentiel hydrique le plus
bas (I’air, environ -100 MPa) (Figure 10).

Quand le sol devient moins hydraté, le potentiel hydrique diminue (eau plus fermement liée au
systeme). Le potentiel hydrique de la plante diminue aussi. Cette grandeur est donc utilisée en

physiologie végétale pour évaluer I’état hydrique d’une plante.

Un paramétre variable

Chez une plante, le potentiel hydrique est un paramétre dynamique qui varie selon la demande
¢évaporative de I’air, la quantité d’eau disponible dans le sol (Klepper, 1968) et selon les résistances
hydrauliques dans la plante qui sont modulables (ex. : les stomates). Il change donc au cours de la
journée et de la saison, mais aussi selon I’organe considéré ou I’habitat (Scholander et al., 1965).

La nuit, la plante est en équilibre avec le potentiel hydrique du sol, car les stomates sont fermés
(transpiration quasi nulle). La valeur maximale du potentiel hydrique de la plante (la moins
négative) est observée avant le lever du soleil et avoisine le potentiel hydrique du sol auquel les
racines sont exposees (Tardieu and Simonneau, 1998). Il est appelé « potentiel hydrique de base »
et noté Wp pour « predawn » (Ameglio et al., 1999). Quand le soleil se léve, le déficit de saturation
de I’air augmente et les stomates s’ouvrent a la lumiére pour la photosynthése (absorption de CO>
notamment). En réponse, il y a donc une augmentation des pertes en eau. Le potentiel hydrique de
la plante diminue et le gradient a travers la plante s’accentue (Klepper, 1968). A la mi-journée, la
demande évaporative devient trés importante et la transpiration est a son maximum (Figure 11)
(McCutchan and Shackel, 1992). Le potentiel hydrique diminue fortement et représente donc le
déficit d’eau maximal que subit la plante au cours de la journée (Pockman and Sperry, 2000), que
I’on appelle potentiel hydrique minimum (Wm, pour midday). Ce processus est observé méme pour

une plante bien irriguée.

48



Figure 11. Radiation globale, demande évaporative et potentiel hydrique foliaire chez le fréne au cours
d’une journée.

A, en blanc la radiation globale (W.m?) et en noir la demande évaporative (hPa). B, potentiel hydrique
foliaire (MPa) ot chaque courbe représente un individu différent. Modifié d’aprés (Cochard et al., 1997)

De la méme maniére, le potentiel hydrique varie au cours de la saison. En région temperée il est
plus haut en hiver, lorsque la plante est en repos végétatif et que la demande évaporative est plus
faible (Améglio and Cruiziat, 1992). Pour une plante, le potentiel hydrique le plus bas de la saison
refléte le déficit hydrique maximal qu’elle peut tolérer pour maintenir une activité physiologique
(Bhaskar and Ackerly, 2006). En effet, le potentiel hydrique influence les processus métaboliques,
comme la croissance par I’expansion cellulaire (basée sur la turgescence) (Lockhart, 1965). Si le
potentiel hydrique diminue de maniére excessive, le transport de I’eau peut étre altéré et conduire
a la mort de la plante (Choat et al., 2012).

Il existe une relation entre la tension de la seve brute et I’habitat dans lequel se trouve la plante

(Scholander et al., 1965). Cette variabilité vient de la teneur en eau du sol et de I’humidité de I’air.
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Les plantes des déserts experimentent une pression négative trés importante en comparaison des
plantes de milieux humides (Figure 12) (Scholander et al., 1965).
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Figure 12. Mesures de potentiel hydrique pour différentes espéces issues de milieux différents.

10 atm correspond a 1 MPa. (Scholander et al., 1965)

De maniére genérale, ce sont les potentiels hydriques foliaires et xylémiens qui sont les plus
représentatifs de 1’état hydrique d’une plante (Kramer, 1988; Bhaskar and Ackerly, 2006). Cette
variable est I’'une des plus mesurées en physiologie végétale ou en écologie, depuis que sa mesure

a éete facilitée (Martinez-Vilalta et al., 2014).
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Mesure du potentiel hydrique

Scholander et al., (1965) ont développé une méthode de mesure du potentiel hydrique, appelée
« Scholander bomb » ou chambre a pression (Figure 13). Une feuille ou un rameau coupé est scellé
dans la chambre a pression a I’aide d’un joint pour éviter toute fuite de gaz. La partie excisée de
I’échantillon est dirigée vers le haut, afin d’étre observée a la loupe binoculaire. Une pression est
appliquée dans la chambre, grace a un gaz (azote ou air), jusqu’a ce que la séve affleure a
I’extrémité du pétiole de la feuille sortant du couvercle de la chambre. De 1’eau libre s’échappe
alors de la coupure au niveau des vaisseaux du xyléme et c’est a ce moment précis que la valeur de
pression exercée sur la feuille est notée. Cette méthode consiste en 1’application d’une pression
positive, qui est égale a I’ensemble des forces de rétention de I’eau qui existait dans I’échantillon
au moment de la coupure. Des précautions sont donc a prendre pour obtenir une mesure la plus
précise possible de cet etat hydrique in situ. Il est conseillé de réaliser la mesure rapidement apres
la coupe, afin d’éviter une déshydratation de 1’échantillon. I1 est également possible de stocker
I’échantillon dans un sachet hermétique, le temps du déplacement de la plante jusqu’a la chambre
a pression par exemple et de saturer I’air du sachet plastique en soufflant dedans avant de prélever
la feuille. Cette méthode est largement utilisée dans les laboratoires pour mesurer le potentiel

hydrique d’une plante, méme si elle est destructive et nécessite de « consommer » du matériel

vegeétal.
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Figure 13. lllustration du principe de la mesure du potentiel hydrique par la méthode de la chambre a
pression.
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D’autres méthodes que la chambre a pression existent pour mesurer le potentiel hydrique, comme
I’utilisation de psychrométres a thermocouples. Ils peuvent étre installés sur feuilles ou tiges et
enregistrent en continu les changements d’état hydrique de la plante, et permettent donc de
connaitre instantanément le niveau de stress hydrique que subit la plante. Cette technique utilise
deux thermocouples a I’intérieur d’une chambre en laiton. Le capteur doit étre parfaitement installé
et hermétique pour donner une valeur représentative. Cette technique nécessite souvent d’effectuer

en parallele des mesures a la chambre a pression pour valider les valeurs obtenues.

2.2.4. Les réservoirs d’eau dans la plante
Roéles des réservoirs d’eau

Les variables environnementales qui actionnent la transpiration sont dynamiques et le transport de
I’eau n’est que rarement en état d’équilibre. Le flux d’eau le long du continuum sol-plante-
atmosphere avec le sol comme seule source d’eau et I’atmosphére comme seul puits, est une vue
simplifiée (Scholz et al., 2011). Les flux d’eau a travers les différentes composantes (racines,
troncs, branches et feuilles) ne sont pas égaux et, selon la théorie de la tension-coheésion, il doit
donc exister un réseau de puits et de sources d’eau interne a la plante. Les différents organes de la
plante peuvent aussi servir de compartiment de stockage d’eau et agir de maniére transitoire comme
une source temporaire d’eau lorsque la transpiration est trop forte (Waring and Running, 1978;
Waring et al., 1979; Goldstein et al., 1984; Holbrook and Sinclair, 1992; Meinzer et al., 2001). Ces
réservoirs sont donc capables de libérer de I’eau pour tamponner les fluctuations de potentiel
hydrique, qui peuvent conduire a une rupture hydraulique (blocage du transport de 1’eau par le
phénomene de cavitation, expliqué plus bas). Selon I’analogie aux circuits électriques (Loi d’Ohm),
il y a une série de résistance hydraulique et de capacitance dans la circulation de la séve brute
(Cowan, 1965; Peraméki et al., 2001). I1 est important de distinguer la capacité de stockage d’eau
(Water Storage Capacity ou WSC) de la capacitance hydraulique (C). Ces deux parametres sont
reliés et souvent confondus, mais ils ont des définitions bien différentes (Scholz et al., 2011). La
capacité de stockage dépend du volume de tous les réservoirs d’eau d’une plante et s’exprime en
kilogramme (Tyree and Yang, 1990). La capacitance est la variation du volume d’eau des tissus en

fonction de la variation de potentiel hydrique [kg.MPa™], selon 1’équation suivante :
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ou AW est la variation du volume d’eau et AY la variation de potentiel hydrique.
La capacitance et la capacité hydraulique dépendent de la taille de la plante, méme si la capacitance
est une propriété intrinseque de chaque type de tissu de stockage (Scholz et al., 2011). Pour
comparer les différences de capacitance entre individus ou espéces, elle est normalisée par le
volume du tissu et s’exprime donc en [kg.m>.MPa?] (Meinzer et al., 2003; Scholz et al., 2007).
Des tissus ou des organes avec une grande capacité de stockage en eau peuvent avoir une grande
ou une faible capacitance. La quantité totale d’eau contenue dans un tissu (estimation de la WSC)
ne doit pas étre confondue avec la quantité d’eau qui peut étre mobilisée quotidiennement pour
soutenir la transpiration et qui dépend de la capacitance, de la régulation des stomates et des
conditions environnementales.
Les décharges capacitives d’eau compensent partiellement I’augmentation de la résistance
hydraulique axiale avec la taille des arbres, et jouent ainsi un role dans la régulation de 1’état
hydrique des feuilles qui sont exposées aux grandes variations dans la demande évaporative
(Goldstein et al., 1998). La capacitance crée un décalage dans le début de la transpiration foliaire
et I’absorption d’eau au niveau des racines (Klepper, 1968; Hinckley and Bruckerhoff, 1975;
Schulze et al., 1985; Ameglio and Cruiziat, 1992; Steppe and Lemeur, 2004). Pour des arbres de
plusieurs métres de haut, un décalage de 1’ordre de quelques minutes a plusieurs heures a été
observé entre le flux de séve a la base du tronc et le feuillage (Hinckley and Bruckerhoff, 1975;
Zweifel et al., 2001).
Ce décalage dans le temps est affecté par trois facteurs (Cermék et al., 2007). Le premier est la
distance entre le feuillage et la base du tronc ou des tiges. Le deuxieme facteur est la résistance des
¢léments conducteurs du xyleme au flux de seéve et le troisiéme est I’aptitude de la plante a
tamponner ce décalage via des stocks d’eau interne, mais cette capacité est tres limitée et le seul
véritable contrdle que peut exercer une plante est la fermeture efficace de ses stomates pour ne pas
trop s’écarter du potentiel hydrique qui va provoquer la rupture hydraulique durant les périodes de
forte transpiration, par exemple en milieu de journée ou bien quand 1’eau du sol est limitée (Scholz
et al., 2007; Meinzer et al., 2009). Ainsi, Tyree and Yang (1990) estiment que la quantité d’eau
retirée des cellules vivantes de la tige ne contribue qu’a 6% des pertes totales par transpiration chez
Thuja occidentalis, et donc que cette eau de réserve ne contribue pas significativement au courant
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de transpiration. Chez le jeune Noyer, Améglio et Cruiziat (1992) retrouvent le méme pourcentage :
7% de la transpiration totale viendrait d’eau de réserve en période de sécheresse pour un potentiel
hydrique du xyléme atteignant le seuil de création d’embolie pour cette espece et en mesurant
simultanément les flux hydrique (flux de transpiration et flux radial par suivi continu des variations
de dimension du tronc) et le potentiel hydrique foliaire. De méme, chez de jeunes hétres, la quantité
quotidienne d’eau retirée du stockage interne est seulement de 5% de la transpiration totale (Steppe
and Lemeur, 2004). A I’opposé, un ensemble de publications, avec des méthodes de détermination
variables (détermination ponctuelle de la transpiration, estimation des volumes d’eau...) et non
simultanée, observent des contributions bien supérieures comme les travaux de Schulze et al.,
(1985) ou I’eau stockée dans les branches de Larix decidua contribuerait a 24% de la transpiration
totale journaliére, ou pour Cermék et al., (2007) ou la quantité maximale d’eau utilisée provenant
des réserves couvrirait 20% de la transpiration journaliere de vieux Douglas. Ces auteurs ont ainsi
estimé que la totalité de la transpiration pouvait étre maintenue avec les réserves en eau pendant
environ une semaine chez le Douglas (Cermak et al., 2007). D’autres estiment aussi que pour les
coniféres, I’utilisation des réserves en eau dans I’aubier pendant les périodes de sécheresse peut
aller jusqu’a 50% de I’eau transpirée (Waring and Running, 1978; Waring et al., 1979). De grandes
différences ont ainsi été observées selon les études et les especes, la contribution de 1’eau stockée
(principalement dans les tiges) a la transpiration journaliére, s’étalerait de 6% a 50%, mais semblent
surtout dépendantes des méthodologies employées pour leur détermination.

I1 est intéressant de remarquer que de nombreuses études insistent sur le fait que 1’eau interne, a la
fois dans les tissus élastiques et inélastiques, est importante en supportant la transpiration
journaliére ou saisonniére chez les plantes ligneuses (Hinckley and Bruckerhoff, 1975; Cermaék et
al., 1976; Waring and Running, 1978; Waring et al., 1979; Cermék et al., 1982; Cermak et al.,
2007).

Localisation des réservoirs d’eau

Tous les organes, racines, troncs, branches et feuilles contiennent de 1’eau qui peut étre stockée
puis retirée en fonction du potentiel hydrique subit. Dans les feuilles, I’eau peut étre stockée dans
I’épiderme, le mésophylle et les cellules spécialisées (Sack et al., 2003). La contribution de cette

eau des feuilles a la transpiration journaliere est généralement plus faible en quantité que la tige,
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sauf chez les succulentes, ou elle peut aller jusqu’a 50% au maximum de la transpiration (Smith et
al 1987). Elle peut aussi aider a remplacer I’eau perdue par la transpiration cuticulaire quand les
stomates sont fermés (Lamont and Lamont, 2000). Les racines peuvent aussi agir comme une
source intermédiaire d’eau pour remplacer les pertes par la transpiration trés tot le matin. La
capacitance des racines est souvent négligée dans les études, car considérée comme trop faible par
rapport aux feuilles et tiges. On peut toutefois souligner que chez certaines espéces ligneuses de
savane tropicale au Brésil, la capacitance des racines est importante et comparable aux autres
organes (Domec et al., 2006; Scholz et al., 2007). Les organes ligneux comme les tiges ou les troncs
ont donc beaucoup été étudiés et sont considérés comme des sites importants pour le stockage d’eau
(Holbrook, 1995).

A Téchelle tissulaire, on distingue deux compartiments différents pour leurs propriétés
mécaniques : « elastique » et « inélastique ». Le compartiment élastique fait référence a I’écorce
au sens large, c’est-a-dire tous les tissus non lignifiés entourant le xyléme : le parenchyme cortical
constitué de cellules a paroi fine et riche en eau, le phloeme, le cambium, le phelloderme, le suber
et I’assise subero-phellodermique (Holbrook, 1995). Ces cellules ont des parois non rigides et non
lignifiées qui peuvent subir des changements de volume en réponse a des changements de potentiel
hydrique, au contraire des cellules avec des parois tres rigides et lignifiées qui ne peuvent pas subir
des changements de volume (Holbrook, 1995). 1l est généralement considéré que la fraction d’eau
disponible dans les tissus du parenchyme est égale au déficit en eau auquel les cellules perdent la
turgescence (Goldstein et al., 1984). Chez la plupart des plantes ligneuses, la moelle (zone au centre
de la tige) est trop petite pour étre un site significatif de stockage d’eau (Holbrook, 1995), exceptée
chez certaines espéces comme les Sureaux, Noyers ou les rosettes géantes des Andes (Espeletia
sp) ou le diameétre peut atteindre 10 centimetres (Goldstein et al., 1984). Le cambium et le phloéme
sont aussi des tissus avec un volume relativement petit, de telle sorte que le stockage d’eau y est
assez limité (Tyree and Yang, 1990; Holbrook, 1995). Le compartiment inélastique est défini par
le xyléme, c’est-a-dire les vaisseaux, trachéides et fibres (Holbrook, 1995), ainsi que le parenchyme
xylémien encastré dans ces structures lignifiées.

A une échelle plus fine, on peut distinguer deux compartiments subcellulaires, symplasme et

apoplasme (Holbrook, 1995). Le compartiment symplastique représente 1’intérieur des cellules
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vivantes, et le compartiment apoplastique représente 1’extérieur des cellules vivantes : parois,
espaces intercellulaires, vaisseaux, fibres et trachéides (cellules mortes).

L’eau peut étre libérée par la cavitation des vaisseaux (explication du phénomeéne plus bas). L’eau
stockée entre les cellules est retenue par la tension de surface et la quantité libérée sera maximale
lorsque le potentiel hydrique sera proche de zéro et diminuera fortement lorsque le potentiel
hydrique du xyléme diminuera (Holbrook, 1995). Ainsi, bien que la quantité d’eau a I’intérieur de
la tige est considérée comme abondante (Waring and Running, 1978), elle sera rapidement
difficilement mobilisable lorsque le potentiel hydrique de la tige devient tres négatif, en dessous
de -0.6MPa selon Tyree and Yang (1990).

Utilisation des réservoirs d’eau

La capacitance n’est pas un parametre fixe, mais elle varie avec le potentiel hydrique et I’anatomie
du tissu considéré (Holbrook, 1995; Jupa et al., 2016). Nous avons vu que le stockage d’eau dans
les plantes peut se produire par trois mécanismes : le stockage élastique, le stockage capillaire et la
libération d’eau par cavitation (Tyree and Yang, 1990). Les mesures de capacitances sur des
organes excisés montrent trois phases distinctes, a mesure que le potentiel hydrique décroit (Figure
14) (Tyree and Yang, 1990). La premiére est exclusivement associée au plus grand volume d’cau
stockée, a savoir 1’eau extracellulaire. Cette fraction d’eau fournit une grande quantité d’eau,
facilement mobilisable et est disponible a des potentiels hydriques trés hauts (entre 0 et -0.2 MPa).
Des le seuil de-0.5 MPa I’eau serait plus difficilement mobilisable, car fortement retenue dans les
cellules du tissu par la composante osmotique du potentiel hydrique, la pression de turgescence
étant nulle pour cette valeur (Tyree and Yang, 1990). Cette deuxieme phase correspond a de plus
faible quantité d’eau mobilisable. La troisieme et derniére phase peut également correspondre a de
plus forte quantité d’eau, liée aux vaisseaux qui cavitent, suite a une trop grande augmentation de
la tension dans le xyleme. Cette perte en eau est cette fois irréversible, contrairement aux deux

précédentes phases.
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Figure 14. Teneur en eau relative (RWC) en fonction du potentiel hydrique dans le xyleme (MPa), montrant
trois phases de libération d’eau.

(Pratt and Jacobsen, 2017)

Fluctuations du diametre des tiges lors de ['utilisation des réservoirs d’eau élastiques

La mesure continue du diametre d’une branche ou d’un tronc d’arbre est un indicateur de son état
hydrique et les cellules de I’écorce participent au flux transpiratoire en fonction de 1’évolution de
I’état hydrique dans la journée (Améglio et al., 2015).

Les stocks d’eau des cellules vivantes sont rechargés dans I’apreés-midi et durant la nuit, quand le
gradient de potentiel hydrique a I’intérieur des tiges est favorable (Steppe et al., 2006a). Avec un
sol humide, le tronc se remplit a nouveau en seulement une ou deux heures aprés le crépuscule,
alors qu’avec un sol sec, le remplissage s’étale sur toute la nuit jusqu’au matin suivant (Loustau et
al., 1996). Le changement de teneur en cau a I’intérieur des tiges est un phénomene réversible qui
engendre une fluctuation journaliére de la taille des tiges (Figure 15) causée par les échanges d’eau
latéraux entre le xyléme et les tissus élastiques, et dirigée par le changement de potentiel hydrique
du xyléme (Dobbs and Scott, 1971; Molz and Klepper, 1973). Ces fluctuations d’utilisation et
remplissage des tissus élastiques peuvent étre suivies en continu et sans destruction de la tige grace
a des appareils dédiés capables de détecter des mouvements de diamétre de branches de 1’ordre de
quelques microns, ont été développés depuis une trentaine d’années par I'INRA (Huguet et al.,
1985) : les micro-dendrométres (comme par exemple le LVDT (Linear Variable Differential

Transformer)). Des versions miniaturisées de ce systeme permettant des transferts de données a
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distance en utilisant une technologie sans fil sont disponibles aujourd’hui en arboriculture de

précision (Améglio et al., 2015).

Figure 15. Photo d’une coupe transversale de tige de P. abies.

A) Tige fraiche et bien hydratée et B) méme tige séchée artificiellement. X correspond au xyléme, C au
cambium, Pi1 au phloéme de [’année courante, PC aux cellules du parenchyme de I’année courante, P, le
phloéme et le parenchyme des années précédentes et Pe le périderme. Quand la tige est séche, les tissus
élastiques au-dessus du xyléme ont rétréci.(Zweifel et al., 2000).

Les parametres responsables des fluctuations du diametre de la tige sont au nombre de quatre
(Daudet et al., 2004) : i) La croissance radiale irréversible (Lockhart, 1965), ii) I’hydratation et la
déshydratation des cellules élastiques vivantes, iii) la dilatation thermique qui est considérée
comme tres faible et iv) I’expansion des éléments conducteurs morts dus a I’augmentation et au
relachement des tensions internes (Irvine and Grace, 1997; Offenthaler et al., 2001; Sevanto et al.,

2002).
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Lorsque le sol est bien hydraté et que la demande évaporative est importante au cours de la journée,
le diamétre de la tige augmente d’un matin a I’autre (croissance), et durant la journée le diamétre
diminue, car les réservoirs d’eau sont mobilisés par la demande évaporative (Figure 16). Les
fluctuations du diamétre de la tige incluent donc a la fois la croissance et la réhydratation des tissus
dés le début de I’aprés-midi et durant la nuit. Les journées ou le déficit hydrique est plus grand, la

baisse de diamétre est plus importante (Figure 17).
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Figure 16. lllustration des fluctuations de la transpiration (ligne pointillée) et des fluctuations de diametre
qui en résultent (ligne continue).

Les oscillations résultent des différences de potentiel hydrique entre le xyleme (¥x) et [’écorce interne (¥ib).
Les flux d’eau qui en résultent entre les types de tissus sont responsables de la variation radiale du diamétre
des tiges (Astem diameter). Astem diameter est généralement diamétralement opposé et Iégerement décalé
par rapport a la transpiration. Chaque oscillation comporte généralement quatre phases distinctes
marquées, A, B, C et D. Chaque phase est représentée dans les panneaux inférieurs, détaillant I’état
d’hydratation des tissus (indiqué par la taille des rectangles représentant [’écorce interne et le xyleme) et
la direction des flux. Le jaune représente le phloéme, le vert le cambium, le bleu le xyléme, la fleche bleue
les flux d’eau et les barres horizontales les rayons ligneux. (A) Une phase de repos prolongée peut étre
observée tard dans la nuit, lorsque les tissus sont complétement hydratés et que Vib est en équilibre avec
¥x. A ce moment, les afflux sont égaux aux efflux dans chaque tissu, bien que le volume d’eau passant a
travers le xyleme soit plus important que celui de [’écorce interne. (B) Avec une forte augmentation de la
transpiration au cours de la matinée, les efflux dépassent largement ['afflux d’eau dans le xyleme, ce qui
fait que ’eau s’écoule de [’écorce interne dans le xyléme par les rayons, entrainant une contraction de
[’écorce interne (indiquée par des fleches noires), ainsi qu’une contraction du xyleme mais dans une
moindre mesure. Au point de contraction maximale, une courte phase de repos est atteinte (C), aprés quoi
I’expansion des tiges commence (D). Apres la fermeture des stomates et la réduction de la transpiration qui
y est associée, les tissus commencent a se réhydrater, ce qui entraine une expansion de [’écorce interne et
du xyleme qui se poursuit jusqu’a ce que la réhydratation soit complete (retour au point A). D apres
(Pfautsch et al., 2015).
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Lorsque la teneur en eau du sol est faible et que la demande évaporative est tres importante (en
situation de sécheresse), le diametre se réduit la journée et ne récupére que partiellement durant la
nuit. La faible quantité d’eau du sol ne permet pas a la plante de se réhydrater complétement. Si
cette sécheresse continue trop longtemps, la plante peut mourir. Une baisse de diamétre constante
a été observée durant des étés exceptionnellement secs chez le chéne blanc (Hinckley and
Bruckerhoff, 1975).
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Figure 17. Fluctuations quotidiennes du diametre du tronc pour un prunier bien irrigué (points noirs) et
pour un prunier en déficit hydrique (points blancs), sur deux jours.

La perte de diametre journaliere est plus importante en situation de déficit hydrique, mais ici la plante peut
récupérer la nuit. Les données présentées montrent deux journées successives avec une demande
évaporative différente (ETo). Différents indices peuvent étre fournis par ces courbes : le diamétre quotidien
maximal et minimal, MXTD et MNTD, respectivement ; le rétrécissement quotidien maximal (MDS) et le
taux de croissance du tronc (TGR). (Ortufio et al., 2010).
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2.3.Impact de la sécheresse sur le fonctionnement hydraulique
Sécheresse vs stress hydrique

La sécheresse et le stress hydrique d’une plante sont deux choses différentes. La sécheresse est un
état du milieu et un événement anormal et intense (différent d’un milieu aride qui peut aussi subir
des sécheresses). Un stress hydrique (ou osmotique) définit le stress que subit la plante quand
I’environnement amene a ce que la quantité d’eau transpirée soit supérieure a la quantité absorbée
(déficit hydrique pour la plante).

Il existe plusieurs types de sécheresses. La secheresse météorologique caractérise une pénurie des
précipitations pendant une période prolongée. La sécheresse hydrologique se produit quand les
réserves en eau du sol, le niveau des cours d’eau et le niveau des nappes phréatiques descendent en
dessous de la moyenne. La sécheresse hydrologique est la conséquence d’une sécheresse
météorologique en automne ou en hiver sur une longue période ou intense, ou d’une surexploitation
des ressources en eau. On peut aussi distinguer la sécheresse agricole, qui ne dépend pas forcément
des conditions climatiques, mais de la nature du sol, des pratiques culturales et du type de plante
cultivée.

Lorsque le sol vient a manquer d’eau, on parle de sécheresse édaphique et ses répercussions sur la
plante se traduise par un stress hydrique. Mais le stress hydrique d’une plante peut également
exister en peériode de froid ou quand la salinité du milieu augmente. Un stress hydrique impacte
directement la croissance et la productivité d’un végétal. On considere généralement que les plantes
ont deux stratégies non exclusives de résistance a la secheresse : la tolérance et I’évitement. La
tolérance a la sécheresse est une stratégie qui permet aux plantes de supporter la déshydratation
induite par des sécheresses séveres en impliquant différents mécanismes pour préserver I’intégrité
des structures et des fonctions des tissus (Bristiel, 2017). L’évitement de la sécheresse permet aux
plantes de ne pas subir ou retarder la déshydratation des tissus par exemple en éliminant les sources

de transpiration (chute des feuilles) pour limiter I’intensification de la sécheresse.
Dysfonctionnement hydraulique

L’eau circule sous tension dans le xyleme, ce qui est un état métastable. Selon les conditions
environnementales, le systéme hydraulique des plantes ligneuses peut subir des tensions excessives
quand le sol devient sec et la demande évaporative trop importante. Il y a donc un risque de
cavitation : I’eau liquide change brutalement de phase et se transforme en gaz. Une bulle d’air se

61



forme alors dans le vaisseau et ’envahit complétement pour aboutir @ une embolie. L’embolie
gazeuse bloque la circulation de I’eau car elle constitue une rupture de la colonne d’eau. Cela réduit
I’apport d’eau a la canopée et aux tissus régénératifs (Tyree and Sperry, 1989). Si les évenements
d’embolie deviennent trop nombreux, il y a un risque de dysfonctionnement hydraulique pouvant
conduire a la mort des parties situées en aval : un organe, une partie de la plante, voire la plante
entiére.

La résistance a I’embolie est ainsi considérée comme un trait important dans la résistance a la
sécheresse des ligneux (Choat et al., 2012). La résistance a I’embolie est classiquement évaluée par
la relation entre la tension de la séve xylémienne et la perte de conductance hydraulique induite par
embolie gazeuse (Choat et al., 2012). La courbe correspondante est appelée « courbe de
vulnérabilité & I’embolie » (Figure 18). A partir de cette courbe, il est possible de calculer plusieurs
parametres : P12, Pso et Pss.
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Figure 18. Exemple d’une courbe de vulnérabilite du xyleme a la cavitation (une sigmoide) et ses trois

parameétres auxquels 12, 50 et 88% de conductivité hydraulique est perdue. (Fichot et al., 2015)

Un trait trés utilisé pour comparer la résistance a la sécheresse des échantillons, et en particulier
les espéces entre elles, est le Pso, potentiel hydrique qui induit 50% de perte de conductance

(Cochard et al., 2008; Choat et al., 2012). Mathématiquement, le P12 correspond a I’initiation de la
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cavitation suite a la fermeture stomatique. Le Pgg correspond a un haut niveau d’embolie associé a

la mortalité et sera discuté dans la troisiéme partie, « Mortalité liée a la sécheresse ».

2.4. Les mécanismes de sureté hydraulique

Pour éviter le dysfonctionnement hydraulique, la plante dispose de plusieurs mécanismes assurant
la sureté hydraulique. Dés lors que la plante se déshydrate, la perte de turgescence des cellules
induit une fermeture stomatique pour ralentir les pertes en eau et la diminution du potentiel
hydrique du xyléme (Choat et al., 2018). La fermeture des stomates constitue le premier et le
principal mécanisme de sureté hydraulique. Cependant, le potentiel hydrique du xyléme diminue
encore apres la fermeture stomatique, car la cuticule des feuilles, les stomates mal fermés
(Kerstiens, 1996) ou d’autres tissus comme 1’écorce (Oren and Pataki, 2001) continuent de perdre
de I’eau, ainsi que le sol. Les arbres peuvent maintenir I’intégrité de leur systéme hydraulique grace
a plusieurs mécanismes dont la majorité interviennent apres la fermeture des stomates, et sont ainsi

qualifiés de post-stomatiques (Figure 19).
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Figure 19. Phases de réponse a la sécheresse chez les plantes, pour protéger le systeme hydraulique.

A) Coupes transversales du xyleme obtenues par microtomographie a rayons X et montrant la propagation
de l’embolie gazeuse avec l’augmentation de la sécheresse (de gauche a droite). Les vaisseaux remplis
d’eau sont blancs et ceux embolisés sont noirs. B) Au cours de la premiére phase, les stomates se ferment
pour limiter la perte en eau et retarder la diminution du potentiel hydrique xylémien (courbe bleue). Aprés
la fermeture des stomates, |’eau continue d’étre perdue a un rythme plus faible évaluée par la conductance
minimale des feuilles. A un seuil critique, la cavitation augmente rapidement (P12) et les événements
d’embolie se propagent dans le xyleme (courbe rouge). L ’augmentation du taux d’embolie est représentée
par la perte de conductance hydraulique du xyléme en pourcentage. La courbe rouge correspond a la
courbe de vulnérabilité, qui traduit la sensibilité des espéces a la cavitation lors d’un stress hydrique. Les
seuils de mortalité correspondent a Y50 et Y88 pour les coniféres et angiospermes, respectivement. C)
Schéma général montrant I’ampleur et la contribution des différents processus en réponse a l’augmentation
du stress hydrique.
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2.4.1. Limiter les pertes en eau

Dans un sol sec, les stomates régulent les pertes en eau des feuilles pour maintenir la tension du
xyléme dans une gamme qui protégera le xyléme de I’embolie (Tyree and Sperry, 1989; Sperry et
al., 1998). lls jouent le role de valves pour controler la transpiration et le potentiel hydrique de la
tige (Sperry and Hacke, 2002).

Les plantes ont souvent été classées dans deux grandes catégories basées sur la capacité des
stomates a réguler le potentiel hydrique foliaire (Tardieu and Simonneau, 1998). Les especes
isohydriques ajustent ’ouverture des stomates de telle sorte que le potentiel hydrique minimum
(au midi solaire) reste relativement stable alors que les conditions environnementales changent. Au
contraire, les especes anisohydriques ont un contrdle stomatique moins stricte. Par conséquent, le
potentiel hydrique des espéces anisohydriques suit davantage les fluctuations du milieu, et les
stomates restent plus longtemps ouverts permettant de maintenir I’activité d’assimilation
(Martinez-Vilalta et al., 2014). Cependant, ces notions font aujourd’hui débat, I’iso/anisohydrie est
avant tout un concept relatif (Ratzmann et al., 2019). Elles représenteraient plutdt deux extrémes,
reliés par un continuum de stratégies de régulation de 1’état hydrique, au sein des especes et des
individus (Klein, 2014; Martinez-Vilalta et al., 2014; Meinzer et al., 2016; Ratzmann et al., 2019).
Chez la Vigne par exemple, un changement de stratégie, de 1’anisohydrie vers 1’isohydrie, a été
observée avec I’intensification d’un stress hydrique (Charrier et al., 2018).

Lorsque les stomates sont fermés, la plante continue a perdre de 1’eau (transpiration résiduelle) a
travers la cuticule qui recouvre notamment les feuilles et les tiges vertes (Schuster et al., 2017). Le
potentiel continue de diminuer, bien que ce soit de maniére plus lente. La conductance minimale
d’un organe (mesurable apres la fermeture des stomates) serait un trait crucial dans la cinétique
d’apparition de la cavitation car elle détermine le moment ou le potentiel hydrique atteindra la
valeur seuil qui induit la formation d’embolie dans le xyleme (Blackman et al., 2016; Martin-StPaul
et al., 2017). La transpiration résiduelle d’une feuille est déterminée par sa conductance a la vapeur
d’eau (gmin) et le déficit de pression de vapeur (VPD) entre la feuille et ’atmosphere. Il a €té montré
que gmin est tres corrélé aux conditions environnementales mais n’est pas clairement li¢ aux groupes
d’espéces (Brodribb et al., 2014; Duursma et al., 2019). De nombreuses études se focalisent et
prennent en compte ce trait dans la cinétique de déshydratation des plantes, et en particulier au sein

de I’équipe Sureau.
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Si le potentiel hydrique du sol diminue encore, certaines plantes peuvent réduire drastiquement leur
surface transpirante en perdant leurs feuilles (Tyree et al., 1993). Cette stratégie d’évitement

permettrait de retenir I’eau dans les organes vitaux et de les protéger de la cavitation (Tyree et al.,

1993).

2.4.2. Augmenter les entrées d’eau

L'efficacité de l'absorption de I'eau du sol chez les arbres dépend a la fois de I'extension spatiale et
de la densité de leur systeme racinaire (Levitt 1980). La surface d’échange au niveau du sol, c’est-
a-dire de la quantité de racines fines, leur longueur cumulée ou la biomasse du systeme racinaire,
est un parametre important (Bréda et al., 2006). Un systeme racinaire profond, ramifié et dense est
I’un des traits les plus efficaces en termes de tolérance a la sécheresse, car il permet d’accéder a
une plus grande réserve en eau du sol (Bréda et al., 2006). La profondeur maximale du systeme
racinaire est une information fonctionnelle importante pour le calcul du bilan hydrique, mais c’est
aussi une donnée difficile a mesurer (Bréda et al., 2006).

La variation de la disponibilité de l'eau en fonction de la profondeur du sol peut fagconner les
stratégies d'enracinement (Schwinning and Ehleringer, 2001) qui a leur tour influencent
I’utilisation de 1’cau a 1’échelle de la plante entiére et les potenticls hydriques (Oren and Pataki,
2001). Par exemple, Maherali and DeLucia (2001) ont montré qu’il n’y a aucune différence
significative entre le potentiel hydrique de base et les potentiels hydriques minimums de deux sites
avec des précipitations annuelles contrastées, en raison d’un probable ajustement de la profondeur

d’enracinement chez le Pin ponderosa.

2.4.3. Vulnérabilité a ’embolie

La vulnérabilité a I’embolie est une propriété intrinséque des vaisseaux qui leur permet de résister
a la cavitation (Lens et al., 2013)). Ce trait est tres étudié chez les ligneux et en particulier au sein
de I’équipe Sureau, ou les questions de variabilité intra et inter spécifiques de la résistance a la
cavitation sont prédominantes. C’est notamment au sein de I’équipe que différents outils de
mesures de la vulnérabilité a la cavitation ont pu étre développés (Cavitron ou Xyl’Em), que la

plasticité intraspécifique de la vulnérabilité a la cavitation a pu étre montrée ((Awad et al., 2010;
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Herbette et al., 2010a) ou encore que le lien entre cavitation et mortalité a été précise (Barigah et
al., 2013b).

Variabilité interspécifique

La vulnérabilité a la cavitation est variable entre les especes et entre les différents habitats (Delzon
etal., 2010; Choat et al., 2012). Le groupe taxonomique des gymnospermes présente une variabilité
interspécifique de la Pso comprise entre -2.9 et -18.8 MPa (Delzon et al., 2010) et les angiospermes
entre -0.18 et —11.3 MPa (Mabherali et al., 2004). La résistance a la sécheresse et la vulnérabilité a
la cavitation sont corrélées dans de nombreux groupes de ligneux qui ont des préférences
écologiques différentes (Nardini et al., 2000; Sperry and Hacke, 2002; Maherali et al., 2004) : les
espéces plus résistantes a la cavitation sont plus résistantes a la sécheresse et vivent dans des
milieux ou il y a moins de précipitations (Figure 20) (Maherali et al., 2004). Par exemple, dans les
foréts tropicales humides, la Pso médiane se situe autour de -1MPa; dans les milieux
méditerranéens, elle se situe autour de -5MPa (Maherali et al., 2004).

Vegetation type

Tropical
Medit. Desert Temperate forest and woodland dry forest ~ Tropical rain forest
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Figure 20. Distribution de la vulnérabilité du xyléme a la cavitation, déterminée par le Pso pour plusieurs
espéces de cing types de végétation.

La médiane pour chaque type de végétation est représentée dans [’encart. (Maherali et al., 2004)
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Le record de résistance a la cavitation a été mesuré chez Callitris tuberculata, une espece des
milieux extrémement arides du Sud Est de 1’ Australie, avec une Pso de -18.8 MPa (Larter et al.,
2015). Les arbustes ont été mesurés plus résistants a la cavitation que les arbres (Maherali et al.,
2004), parfois dans les mémes milieux. Une hypothese serait que les arbustes ont un systeme
racinaire plus superficiel et ne pourraient donc pas puiser 1’eau en profondeur afin d’éviter les
événements de sécheresses. D’autres groupes, comme les herbacées, ont aussi fait 1’objet de
mesures de Pso et ne sont pas plus vulnérables a I’embolie que les angiospermes ligneux (Lens et
al., 2016).

De maniére générale, les espéces vivent dans des conditions ou leurs potentiels hydriques
minimums peuvent régulierement atteindre des valeurs proches de leur Psg, quel que soit leur
milieu de vie (Choat et al., 2012). Le risque de dysfonctionnement hydraulique s’apprécie en
évaluant la marge de sécurité hydraulique dont disposent les arbres en situation de stress hydrique,
qui est déterminée par la différence entre le potentiel hydriqgue minimum et la Pso (Figure 21).
Quand les marges de sécurité hydrauliques sont dépassees, le risque devient grand et a de fortes
chances de se produire dans le futur si la température et ’aridité augmentent, comme prévu par les
prédictions climatiques (Choat et al., 2012). Dans ce cas, des faibles marges de sécurité

hydrauliques pourraient limiter la productivité et la survie des espéces (Choat et al., 2012).
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Figure 21. Marges de sécurité hydraulique chez les angiospermes et gymnospermes (coniferes) parmi
différents biomes.

La marge de sécurité hydraulique est calculée par la différence entre le potentiel hydrique minimum
saisonnier ¥in et le Yso (a) ou par la différence entre le Ynin et le ¥gs (b). Les différences significatives (P
< 0.05) entre les moyennes des biomes sont indiquées par les lettres au-dessus des différentes barres, en
minuscule pour les angiospermes et en majuscules pour les gymnospermes.

Variabilité intraspécifique

La vulnérabilité du xyléme a I’embolie peut varier significativement entre populations d’une méme
espece, entre individus d’une méme population, selon les conditions de croissance ou entre les
organes d’une méme plante (Alder et al., 1996; Choat et al., 2007; Herbette et al., 2010a). Les
conditions environnementales fagonnent la valeur de Pso (Awad et al., 2010; Herbette et al., 2010a).
Par exemple, chez une méme espéce de peuplier, des régimes hydriques différents modifient la Pso,
qui devient plus faible en condition de stress hydrique (Awad et al., 2010). Des différences sont
aussi observées entre des branches de Hétre exposées a la lumiére ou a ’ombre (Herbette et al.,
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2010a). Les individus sont donc capables d’acclimater leur vulnérabilité a la cavitation en fonction

du milieu dans lequel ils se trouvent (Figure 22).
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Figure 22. Plasticité de la vulnérabilité a la cavitation.

A : courbes de vulnérabilité du peuplier en confort hydrique (ronds blancs), en stress hydrique modéré
(ronds noirs) et en stress hydrique sévere (triangles noirs) (Awad et al., 2010). B : Vulnérabilité a la
cavitation pour des hétres exposés a la lumiere (barre blanche) et exposés a [’'ombre (barre noire). Une
différence significative est observée entre ces deux groupes. (Herbette et al., 2010Db)

2.4.4. Mobilisation des réservoirs d’eau

Le stockage d’eau joue un role essentiel dans le maintien de 1’équilibre hydrique des plantes
(Knipfer et al., 2017). Cependant, la contribution de ces réservoirs dans le maintien de I’intégrité
hydraulique du xyleme et de la survie en situation de sécheresse, reste floue (Knipfer et al., 2017).
Il est communément admis que la libération d’eau interne provenant des compartiments de
stockage sert a minimiser le risque de cavitation des vaisseaux. A partir de ce constat et en situation
de sécheresse, il est attendu que les compartiments de stockage se vident avant le début de la

cavitation et qu’ils se remplissent apres la saturation du sol. Cependant, il existe treés peu d’études
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travaillant sur des plantes intactes qui permettent d’élucider cette dynamique spatio-temporelle au
cours d’une sécheresse (Knipfer et al., 2019).

Comme nous I’avons vu, les courbes de moisture release des tiges excisées montrent trois phases
de libération d’eau (pour rappel : la phase I libére de 1’ecau des espaces intercellulaires (a des
potentiels élevés), la phase II libére de I’eau des tissus vivants couplée a une libération des
vaisseaux et la phase III est dominée par la libération de I’eau par la cavitation des vaisseaux du
xyleme et donc a des potentiels plus faibles (Tyree and Yang, 1990)). Il a été suggéré que 1’eau
libérée par le compartiment élastique et par la cavitation serait la plus importante en situation de
sécheresse, puisqu’ils surviennent a des potentiels plus négatifs (Lo Gullo and Salleo, 1993). L’eau
libérée lors de la premiére phase aurait un role moins direct dans le maintien de Iintégrité
hydraulique du xyleme, car mobilisée a des potentiels hydriques proches de 0 (Tyree and Yang,
1990).

Une étude récente a eu pour objectif d’¢lucider la dynamique spatiotemporelle de la libération
d’eau des compartiments de stockage, chez des plants intactes de Castanea dentata (Knipfer et al.,
2019). Gréace a la combinaison de plusieurs méthodes (microtomographie a rayons X, état hydrique,
courbe de moisture release et microscopie optique a fluorescence), ils ont pu identifier si la
libération d’eau était ¢€lastique ou capillaire. Leurs résultats montrent que I’eau du xyléme est
libérée a des potentiels hydriques plus négatifs que -1MPa et qu’elle se produit simultanément avec
un rétrécissement de la tige (compartiment é€lastique) et I'apparition de I’embolie. Avant la
cavitation des vaisseaux, ils n’ont observé aucune décharge d’eau provenant de la tige. Pris
ensemble, ces résultats montrent que I’eau stockée dans les tissus morts peut contribuer au stockage
global de la plante mais que cette eau n’est pas utilisée pour éviter I’embolie du xyléme ou pour
fournir de I’eau au flux de transpiration. Ils concluent que 1’eau libérée par cavitation apporte une
contribution importante a la survie des arbres pendant les périodes de sécheresse en protégeant la
viabilité du cambium, ce qui est crucial pour la récupération du stress et la reprise de croissance
(Knipfer et al., 2019; Skelton, 2019). Certains soulignent par ailleurs que les estimations de la
capacitance a partir d’échantillons excisés doivent €tre interprétées avec prudence car certains
compartiments de stockage d’eau pourraient ne pas étre utilisés dans une plante intacte (Knipfer et

al., 2017). En ce qui concerne les compartiments élastiques, encore une fois peu d’études s’y
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consacrent dans le cadre des mécanismes de sureté hydraulique et de survie. Le domaine de la

mobilisation des réservoirs d’eau en situation de sécheresse reste donc a explorer.

3. La mortalité liée a la sécheresse

3.1.Impact de la sécheresse sur les écosystémes

L’augmentation de la fréquence, de la durée et de la sévérité des épisodes de sécheresses et de
vagues de chaleur, associée aux modifications du climat, pourrait altérer fondamentalement la
composition, la structure et la biogéographie des écosystémes, des foréts et des agrosystemes
(Figure 23) (Allen et al., 2010; Allen et al., 2015).
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Figure 23. Diagramme conceptuel de la plage de variabilité des paramétres du climat actuel pour les
précipitations et la température et la durée et l'intensité des sécheresses.

Le climat futur montre une augmentation des épisodes de sécheresse et des températures, indiquant les
risques accrus de mortalité pour les populations actuelles des arbres. (Allen et al., 2010)
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Des cas de mortalité massive des ligneux ou tous les biomes sont touchés ont été rapportés a travers
tout le globe (Figure 24) (Allen et al., 2010). Par exemple en Amérique du Nord avec le
dépérissement des populations de Populus tremuloides, en Amérique du Sud avec Nothofagus, en
Europe avec le Pin sylvestre, en Australie avec I’Eucalyptus ou I’ Acacia, en Afrique avec le Cedre
atlantique ou encore en Asie (Allen et al., 2010). Les changements rapides des écosystémes et la
perte de la végétation constituent une grande incertitude dans les réponses des écosystemes aux
changements climatiques (Anderegg et al., 2012a). La mort généralisée des arbres peut influencer
les communautés écologiques et leur succession, ainsi que la fonction et les services des
écosystemes. Elle peut aussi affecter le climat régional et mondial par des grands changements
biophysiques et biogéochimiques (Anderegg et al., 2012b).

TRENDS in Plant Science

Figure 24. Carte des sécheresses généralisées et extinction des foréts.

Les foréts sont en vert et les points rouges indiquent les études qui documentent le dépérissement des foréts
induit par la sécheresse et canicule. Les photos montrent deux exemples de dépérissements des foréts.
(Anderegg et al., 2012a)

La région méditerranéenne est I’'une des plus impactées avec 1’augmentation de I’irrégularité dans
les précipitations (IPCC 2014). De plus, d’un point de vue agronomique c’est une région du monde
avec une large proportion de plantations, avec par exemple les foréts de pins (Sanchez-Salguero et

al., 2012) ou les plantations de lavandes.

Il faut considérer deux parametres de la sécheresse quand on veut en comprendre les effets : son
intensité et sa durée. La dynamique d’évolution de la sécheresse peut aussi induire des réponses
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différentes. Les sécheresses modérées a faibles, peu intenses et de durées assez courtes, induisent
une perte de productivité via une croissance ralentie. En situation de sécheresses sévéres, ¢’est-a-
dire longue et/ou intense, ce sont davantage les questions de survie de la plante qui priment. Dans

cette theése, nous nous intéressons aux situations sécheresses intenses.

3.2.Comment définir et prédire la mort d’une plante ligneuse ?
3.2.1. Définition de la mort pour un ligneux

La mort d’un individu ligneux a ¢ét¢ peu définie. La premiere définition a été proposée par
McDowell (2011) : « la mort est définie comme un équilibre thermodynamique entre I’organisme
et I’environnement, dans lequel les plantes n’ont plus d’énergie pour le métabolisme ou pour se
régenerer ». Anderegg et al., (2012) valident cette définition, mais précisent qu’elle ne donne pas
de critéres pour diagnostiquer la mort. Ils proposent alors de s’inspirer de ce qui a été défini pour
d’autres organismes, comme les humains. Les arbres ont plusieurs mécanismes de régulation pour
maintenir leurs systemes et les faire fonctionner dans des limites appropriées, et des mécanismes
pour réparer les dommages qui peuvent survenir lorsque ces limites sont dépassées (Brodribb,
2009; Sala et al., 2012). De ce point de vue, les arbres sont des organismes complexes qui
transportent de 1’eau depuis le sol jusque dans 1I’atmosphére et leur survie repose sur I’entretien de
ce systéme qui est indispensable a 1’hydratation, 1’échange d’eau contre le CO2 nécessaire a la
photosynthése dans un environnement dynamique et souvent limité en eau (Anderegg et al., 2012a).
Anderegg et al., (2012) définissent alors la mort, en analogie avec la médecine humaine, comme
un arrét permanent du fonctionnement de I’organisme dans son ensemble. Pas de I’organisme entier
comme la somme des cellules, mais de I’interaction complexe des sous-systémes d’organes (Bernat
et al 1981). La rupture des interactions complexes des sous-systémes d’organes se produit par des
dommages irréparables a I’interaction et a la coordination dans le transport du xyléme et/ou du
phloéme (Anderegg et al., 2012a). Le transport longue distance, via le phloeme et le xyleme, permet
la connexion entre les racines, les feuilles et les organes reproducteurs et permet donc une
coordination des réponses de I’arbre a I’environnement a travers le transport de I’eau, du carbone,

des nutriments et des molécules de signalisation (Anderegg et al., 2012a).

Les arbres ont une croissance indéterminée et ils ne vieillissent pas comme les animaux (Thomas,

2002), ce qui suggere que certains arbres sont potentiellement « immortels » en I’absence de stress
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(Pefiuelas and Munné-Bosch, 2010). La mort serait alors la cause d’une accumulation, avec I’age,
des effets des différents stress subis, tels que le feu, le climat, les insectes, les agents pathogénes et
la compétition pour les ressources (Hartmann, 2011).

En pratique, il est compliqué de diagnostiquer la mort d’un individu. Au contraire d’un humain ou
les organes vitaux sont facilement identifiables, comme le cceur ou le cerveau, chez les arbres il
n’y a pas d’organe vital précis et délimité spatialement qui soit indispensable. 1l peut y avoir des
déconnexions entre les différentes parties de la plante, mais pour autant pas de mortalité. Les
végétaux ont aussi la capacité de dédifférenciation cellulaire ou certaines cellules retournent a 1’ état
méristématique et se divisent pour engendrer un nouveau méristeme qui donnera par la suite un
nouvel organe. Ainsi, faute d’un indicateur précis, le diagnostic pour les études est souvent basé
sur la capacité de I’arbre a récupérer ou non lorsque les conditions redeviennent favorables au
développement (Anderegg et al., 2012a). Cependant, il peut s’écouler plusieurs jours, voire

plusieurs mois, avant que ces conditions ne permettent d’évaluer cette reprise.

3.2.2. Les causes de la mort en situation de sécheresse

Les causes de la mort en situation de sécheresse et de canicule sont un axe de recherche tres actif
et qui a été intensément débattu (Bréda et al., 2006; Sala, 2009; Anderegg et al., 2012b).

En 1991, Manion a suggéré que la mort des arbres était la conséquence d’un lent déclin sur
plusieurs années, en trois étapes distinctes : I’intervention d’un facteur prédisposant, puis d’un
facteur incitatif et enfin d’un facteur contributif. Par exemple, un mauvais emplacement ¢daphique
suivi d’un stress sévere a court terme comme une sécheresse, et enfin la mort suite a une attaque
de pathogene. D’autres ont émis I’hypothése qu’un stress a plus long terme pouvait entrainer une
mort rapide et en particulier par un déséquilibre entre I’absorption et la perte de carbone, qui se
traduit par un bilan négatif carboné (Bossel 1986, Mueller-Dumbois 1987, Martinez-vilalta 2002,
Bréda et al 2006). Sur la base de ces hypothéses, trois mécanismes conduisant a la mortalité ont été
proposes : les agents biotiques, la défaillance hydraulique et la famine carbonée (McDowell et al
2008). Ces trois mécanismes sont directement liés a dynamique de la sécheresse, c’est-a-dire a

I’intensité, la durée du stress hydrique et leurs évolutions respectives (Figure 25) (McDowell 2008).
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Figure 25. Relation entre l’intensité et la durée d’un stress hydrique, et les conséquences pour les
plantes.(McDowell et al., 2008)

Les causes de la mortalité dépendraient fortement de cette dynamique de sécheresse. De maniere
simplifiée, on distingue généralement deux situations extrémes qui se font face. La premiére est la
défaillance hydraulique ou « hydraulic failure », liée aux sécheresses intenses, qui correspond en
d’autres termes a « mourir de soif ». La seconde est le manque de carbone ou « carbone
starvation », liee aux sécheresses longues, qui correspond pour un arbre a « mourir de faim »
(McDowell et al., 2008; Adams et al., 2009; McDowell, 2011; Anderegg et al., 2012b). Les agents
pathogenes sont considérés comme des facteurs aggravants. Une attaque biotique qui conduit a la
mort de la plante se produit quand les populations d’agents biotiques atteignent des niveaux de

seuil auxquels le nombre d’attaques épuise les défenses de la plante (McDowell et al 2011D).

Défaillance hydraulique

La défaillance hydraulique est I’échec du transport de I’eau qui conduit a la dessiccation des tissus.
Elle survient en situation de sécheresse intense et suite a un grand nombre de vaisseaux embolisés
par le phénoméne de cavitation (Brodribb and Cochard, 2009; Barigah et al., 2013b). Une
corrélation a été trouvée entre la mortalité et le potentiel hydrique létal, qui induit un haut niveau

d’embolie. De manicre générale, la communauté scientifique évalue ce seuil de mortalité pour les
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angiospermes avec le Pgg, le potentiel hydrique qui induit 88% de perte de conductance hydraulique
car il se calcule aisément a partir des informations extraites de la courbe de vulnérabilité (Barigah
et al., 2013b; Urli et al., 2013) (Figure 26). Chez les coniferes, le potentiel hydrique létal est le Pso,
qui induit 50% de perte de conductance (Brodribb and Cochard, 2009). Cependant, il a été montré
que la mortalité survient soudainement quand le seuil de 90% de perte de conductance est dépassé
(Barigah et al., 2013b), ou méme 99% (Li et al., 2015). Le Pss et Pso ont donc souvent été dépasses
chez de nombreuses espéces sans affecter leur survie, qu’elles soient angiospermes ou coniféres
(Nardini et al., 2013a; Adams et al., 2017; Hammond et al., 2019). Par exemple, plusieurs plantes
stressées au-dela du potentiel hydrique qui induit une perte totale de conductance hydraulique ont
montré une récupération compléte au printemps suivant (Li et al., 2015), suggérant que la perte de
conductance par embolie n’est pas forcément un bon seuil de mortalité. A défaut d’indicateur
précis, les Pgg et Pso sont utilisés comme des proxy et permettent de comparer les différentes
especes et études
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Figure 26. Relation entre la perte de conductance hydraulique et la mortalité

Chez le hétre (A) et le peuplier (B) au cours d’une sécheresse. Les triangles représentent la perte de
conductance (%) et les batons les individus morts (%). (Barigah et al., 2013b)
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Famine carbonée

La définition de la famine est : périr ou étre en train de périr par manque ou insuffisance de
nourriture (McDowell, 2011). Pour les plantes, un parallele a été fait avec le manque de carbone
qui survient suite a la fermeture stomatique particulierement prolongée (McDowell et al., 2008).
La fermeture stomatique en stress hydrique survient avant le début d’un dysfonctionnement
hydraulique (Hochberg et al., 2017), c’est-a-dire en situation de stress modéré. C’est une situation
dans laquelle I’approvisionnement en carbone via la photosynthése n’est plus assurée et que les
réserves utilisables deviennent trop faible pour assurer la respiration, la croissance et les défenses
(McDowell, 2011). Cette carence en carbone est définie comme 1’épuisement des glucides non
structuraux disponibles (McDowell et al., 2013). Elle peut aussi étre définie comme un taux de
photosynthése diminué a zéro et de maniére prolongée (Martinez-Vilalta et al., 2002; McDowell et
al., 2008).

L’hypothese est que la sécheresse peut amener la plante a mourir de faim. Cette mort peut aussi
étre précipitée par d’autres mécanismes impliqués, comme une attaque de pathogéne. La famine
carbonée peut affecter plusieurs mécanismes comme I’utilisation des réserves d’énergie pour le
métabolisme et la défense, le transport des carbohydrates par le phloéme et la demande d’énergie
pour maintenir la turgescence et la photosynthése (McDowell, 2011). De plus, la sensibilité aux
agents pathogenes augmente en situation de manque de carbone (McDowell et al., 2008; McDowell
and Sevanto, 2010). Une relation positive a été trouvée entre la survie des plantes et les
carbohydrates non structuraux (O’Brien et al., 2014). Des semis enrichis expérimentalement en
carbohydrates non structuraux ont montré des potentiels hydriques plus hauts. L’ utilisation de ce
carbone pour la maintenance de I’osmorégulation et la fonction hydraulique semble étre impliquée

dans une meilleure résistance a la sécheresse (O’Brien et al., 2014).

Débat entre la défaillance hydraulique et la famine carbonée

Ces deux hypotheses ont été beaucoup débattues, et certaines études ont montré que les arbres ne
mourraient pas de manque de carbone, mais plutot directement du manque d’eau (Hartmann et al.,
2013; Rowland et al., 2015). Cependant, récemment il a été rappelé par McDowell, lors d’une
présentation au Xylem Meeting 4 en 2019, que les deux mécanismes ne sont pas exclusifs et doivent

interagir (Cochard et al., 2019). Il est maintenant reconnu que ces deux mécanismes sont
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inextricables et qu’ils peuvent étre déclenchés en méme temps (Anderegg et al 2015a, McDowell
et al 2013, Sevanto 2014). L’interdépendance de la défaillance hydraulique et du manque de
carbone est définie comme 1’augmentation de la perte de conductance et des tensions associées au
xyléme, ce qui entraine une baisse de I’absorption, du transport et de 1’utilisation du carbone
(McDowell et al.,, 2013). Plus tard, une rétroaction est faite par la baisse des glucides non
structuraux disponibles qui affectent la perte de conductance hydraulique par le remplissage ou
I’acquisition d’eau (McDowell et al., 2011). Idéalement, il serait intéressant d’intégrer les attaques
biotiques a la définition d’interdépendance de ces différents mécanismes de mortalité (McDowell
et al., 2013). Bien que la défaillance hydraulique soit détectée dans presque tous les évenements de
morts par sécheresse (Adams et al., 2017), il faut souligner que la corrélation et la causalité sont
deux choses différentes (Cochard et al., 2019). Cette question de I’interaction des deux mécanismes
de mortalité doit étre élucidée (Cochard et al., 2019).

Les travaux précédents se sont souvent concentrés sur les comparaisons entre les arbres morts (ou
probablement morts) et ceux qui survivent. Il est compliqué de savoir quand les arbres commencent
a mourir pendant un stress hydrique, et passent un point de non-retour, de sorte qu’ils ne
parviendront pas a récupérer et finiront par mourir méme si le stress hydrique s’arréte (Hammond
et al., 2019). Les mécanismes de mortalité ne sont toujours pas élucides et il y a un réel besoin de
développer des indices de mortalite, des seuils physiologiques de non-retour précis au-dela

desquels I’arbre ne peut récupérer.

Conséquences au niveau cellulaire

A une autre échelle, ’hypothése de la défaillance hydraulique est basée sur le fait que la
déshydratation compléte conduit a la mort cellulaire (McDowell et al., 2008), tout comme le
changement dans la dynamique du métabolisme du carbone (Guadagno et al., 2017). Ainsi, la perte
d’intégrité des membranes cellulaires pourrait étre un indicateur critique pour prédire la mort des
plantes (Figure 27) (Guadagno et al., 2017). Par exemple, lors d’une déshydratation prolongée, il
y a une accumulation des especes réactives de I’oxygene, qui peut conduire a une oxydation des
lipides membranaires, et ainsi a la déstabilisation des membranes (Suzuki et al., 2012; Petrov et
al., 2015). D’autres mécanismes pourraient étre mis en jeu selon la dynamique de la sécheresse

(longue ou intense).
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Des études récentes proposent de s’intéresser aux dommages cellulaires pour définir un nouveau
seuil de mortalité spécifique a chaque espece (Guadagno et al., 2017). Comme la prévision du
potentiel hydrique foliaire qui méne a la fermeture des stomates et a 1’échec du transport de 1’eau,
les dommages cellulaires mesurables pourraient permettre de prédire la mort et étre ajoutés aux
modéles pour améliorer les prédictions de mortalité des plantes (Guadagno et al., 2017).

Guadagno et al., (2017) précisent qu’au cours de la derniére décennie, la communauté scientifique
s’est concentrée sur la détermination des seuils hydrauliques et des niveaux de teneur en sucre
pouvant conduire a la mort des ligneux. Cependant, la modélisation de ces caracteres ne réussit pas
a prédire la mortalité des plantes (Brodribb and Cochard, 2009; McDowell, 2011; Anderegg et al.,
2012a; Anderegg et al., 2012b; Skelton et al., 2015). Aucun modéle actuel n’est capable d’établir
le moment précis a partir duquel la plante est considérée morte, ¢’est-a-dire lorsqu’une plante ne

récupére pas apres un réarrosage (Guadagno et al., 2017).

Theoretical mechanism of plant mortality

PLANT SCALE CELL SCALE OUTCOME

Hlyadraulic Failure Carbon Starvation Membrane Failure

Prolonged
stress events ~ —— >
Relatively short & 4 - o Y o Memves
strong stress events Disruption

Other stress events

Figure 27. Cadre théorique de la mortalité des plantes selon Guadagno et al., (2017).

A : les facteurs biotiques et abiotiques qui peuvent avoir différentes durées et intensités. B : Apparition de
symptomes a l’échelle de la plante en cas de sécheresse. C : Les symptdmes entrainent une rupture des
membranes cellulaires. D : La mort est le résultat final lorsque la plante atteint son seuil de rupture des
membranes.
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4. Contexte et objectifs de la thése

Contexte

Comme vu précédemment, les cultures francaises de Lavande et Lavandin subissent un sévére
déclin depuis de nombreuses années, qui résulte de I’effet combiné de la maladie du dépérissement
et de sécheresses intenses et répétées. La filiere Lavandicole est davantage fragilisée par les
prévisions climatiques de la région méditerranéenne. L’irrégularité des précipitations favorisant les
épisodes de sécheresses est a prévoir dans un horizon proche et risquent d’intensifier le
dépérissement puisque les dégats de la maladie du dépérissement semblent liés aux conditions
climatiques. 11 est primordial de préserver et maintenir cette filiere emblématique de la Provence
qui a un impact économique et touristique fort, et de préparer les producteurs a ces changements
imminents.

C’est dans ce contexte global que s’inscrit le projet RECITAL (Réponses aux Evolutions
Climatiques par I’Innovation et les Techniques Alternatives dans les Lavanderaies). Ce projet est
supporté par un financement CASDAR et rassemble plusieurs partenaires : 1’Iteipmai (porteur du
projet), 'TUMR PIAF (INRAE-UCA), le Crieppam, le lycée horticole Terre d’Horizon et les
Chambres d’agriculture de la Drome et du Vaucluse. L’objectif principal est d’améliorer la
résistance des Lavanderaies grace a la compréhension de la physiologie de la plante en condition
de sécheresse, mais aussi grace a des pratiques agroécologiques telle que I’implantation de couverts
vegétaux en inter-rang. Le projet est organisé en trois axes distincts et a I’intérieur desquels la these
s’inscrit.

Le premier axe vise a approfondir les connaissances de la Lavande et du Lavandin sur leur
physiologie en situation de stress hydrique et aussi a focaliser les prévisions de changement
climatique sur la zone de production. Le deuxieme axe vise a sélectionner et évaluer les types de
couverts végétaux en inter-rang les mieux adaptés pour garantir un confort hydrique et azoté des
lavandins et pour limiter le dépérissement en perturbant le développement des ravageurs et
permettre une maitrise durable des adventices. Enfin, le troisiéme axe vise a diffuser directement
les résultats aux différents acteurs de la filiere (producteurs et techniciens), via des animations de

groupes de producteurs et des journées de démonstration et d’échanges.
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Les objectifs de la these

La these fait partie intégrante du projet RECITAL et s’attache a réaliser la totalité de I’axe 1 et a
contribuer a I’axe 2. Dans le cadre du troisiéme axe du projet, les différents résultats de la thése ont
été présentés a plusieurs reprises au cours de journées d’échanges avec les acteurs de la filiére. Les
actions de communication menées dans le cadre de la thése sont listées en annexes. Cette thése
s’organise en deux volets principaux.

Le premier volet a pour objectif de caractériser le plus finement possible le changement climatique
sur la zone de production de la Lavande et du Lavandin.

Le second volet est la partie expérimentale qui est le principal travail de cette these, dédiée a
I’analyse de la réponse de la Lavande et du Lavandin a une sécheresse, dans le but d’identifier au
moins un indicateur physiologique précis associé a la mortalité. Dans un premier temps, nous avons
caractérise, en conditions contrdlées (en serre et sur des plantes en pot), la réponse a une sécheresse
extréme de ces deux espeéces et allant jusqu’a la mort. Les conditions contr6lées permettent
d’analyser des outils et indicateurs physiologiques clés de la réponse a la sécheresse, tout en
comparant les deux taxons Lavande et Lavandin. Dans un second temps, ces indicateurs ont été
testés en plein champ, sur le Lavandin Grosso, clone majoritairement cultivé en France. Ce travail
en Lavanderaie vise a évaluer I’effet des sécheresses estivales sur le développement des Lavandins
et a évaluer I’impact d’un couvert végétal en inter-rang sur leur physiologie et sur leur résistance
aux sécheresses estivales.

Ce travail de these s’articule autour de trois chapitres de résultats, suivis d’une discussion générale

et des perspectives.
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Chapitre 1. Caractérisation du changement climatique sur la

zone de production de la lavande et du lavandin

1. Introduction

La filiere de la Lavande et du Lavandin en France est menacée par la modification du climat
méditerranéen et notamment a cause des sécheresses intenses et répétées (Yvin, 2010). Il est donc
important d’avoir une idée précise de la menace qui pese sur la filiere dans les décennies a venir,
ce qui pourra contribuer a anticiper les nouvelles pratiques qui seront nécessaires.

La combinaison d’étés secs et de précipitations irrégulieres fait de I’eau la ressource la plus
limitante dans le bassin méditerranéen (Iglesias et al., 2007). La région méditerranéenne se situe
dans une zone de transition entre le climat aride de I’Afrique du Nord et le climat tempéré et
pluvieux de I’Europe centrale (Giorgi and Lionello, 2008). Le climat méditerranéen fait partie de
la famille des climats tempérés, et il est caractérisé par des étés chauds et secs (sécheresse estivale
avec quelques orages), et des hivers doux et humides (Giorgi and Lionello, 2008). Ce type de climat
ne caractérise pas uniquement le pourtour de la mer Méditerranée, puisque d’autres régions du
monde possedent aussi les mémes conditions climatiques (Californie ou centre du Chili par
exemple). De maniére générale, les précipitations ont une faible fréquence, mais une forte intensité.
Le cumul annuel des précipitations est compris entre 300 et 2000 mm selon les régions, mais la
fréquence est tres faible (moins de 100 jours par an) et surtout concentrée durant 1’hiver. Pour ces
raisons, de nombreuses cultures nécessitent une irrigation en éte, comme les céréales, la vigne et,
de plus en plus, les oliviers (Drain, 2002). La culture de la Lavande fait exception et ne nécessite
généralement pas d’irrigation. Elle est principalement cultivée sur quatre départements frangais :
la Drome, le Vaucluse, les Hautes-Alpes et les Alpes-de-Haute-Provence. Ces départements sont
également caractérisés par un climat de type méditerranéen, sec et trés ensoleillé. La répartition
des précipitations est tres hétérogéene. Par exemple pour les Alpes-de-Haute-Provence, les
précipitations sont au maximum a ’automne avec 40 a 50 % du cumul annuel. Le maximum
secondaire se situe au printemps avec 30 % du cumul annuel. La période estivale re¢oit le minimum

des précipitations et le mois de juillet est le plus sec.
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La région méditerranéenne a été classée particulierement sensible au changement climatique
(Thuiller et al., 2005). Sa situation géographique, qui fait la transition entre I’ Afrique et I’Europe,
fait qu’elle est particulierement affectée par les interactions entre les processus des tropiques et de
latitudes moyennes (Giorgi and Lionello, 2008). Le bassin Méditerranéen est donc une région
potentiellement vulnérable aux changements climatiques induits, et notamment a 1I’augmentation
des concentrations de gaz a effet de serre (Lionello et al., 2006). De ce fait, il a été identifié comme
I’'un des «points chauds » les plus importants dans les projections climatiques futures (Giorgi,
2006). Différents scénarios confirment cette tendance et prévoient, pour le Sud-Est de la France et
a I’horizon proche (2021-2050), un maintien du régime méditerranéen, une forte dégradation du
déficit hydrique climatique annuel (+169 mm), une hausse des températures annuelles moyennes
(+1.4 °C) et une hausse du rayonnement global (+6 %) (Brisson and Levrault, 2010). Parmi ces
parametres climatiques, il apparait que les lavandes supportent davantage la hausse de température
(culture pratiquée parfois sous serre et atteignant 50 °C) que les problématiques de déficit hydrique,
en particulier pendant les périodes préjudiciables de floraison (mai et juin) et de reprise de
vegeétation (automne). Le développement des ravageurs et de maladies peut aussi étre influencé par
le réchauffement climatique (Boudon-Padieu and Maixner, 2007) qui pourrait induire une
modification des aires de répartition et notamment de Hyalesthes obsoletus, vecteur du
phytoplasme du Stolbur et a I’origine du dépérissement massif des lavandes (Cousin et al., 1970;
Quaglino et al., 2013).

Afin de connaitre précisément I’impact du changement climatique sur la zone de production, des
cartes de prédictions climatiques régionalisées sont nécessaires. L’ utilisation de modéles régionaux
permet de couvrir une petite partie du globe et offre une haute résolution spatiale qui permet une
meilleure représentation du climat local (reliefs etc.). C’est pour cela que nous avons choisi
d’utiliser le site internet « Drias », créé par Météo France, qui met a disposition des projections
climatiques régionalisées et réalisées dans des laboratoires francais de modalisation du climat
(IPSL, CERFACS, CNRM-GAME). Les informations climatiques peuvent étre délivrées sous
différentes formes, graphiques ou numériques. Le but étant de se focaliser sur les principales zones
actuelles de production en lavandes et lavandins, a savoir les quatre départements cités plus haut.
Le site internet « Drias » met a disposition plusieurs scénarios d’émissions de gaz a effet de serre,

les RCP (Representative Concentration Pathway) 2.6, 4.5 et 8.5, qui témoignent d’une
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augmentation du forcage radiatif (W.m?2) a I’échelle de la planéte et qui dépendent aussi des
différentes politiques de limitation des emissions de gaz a effet de serre. Les simulations
climatiques peuvent étre utilisees selon trois échelles temporelles, horizon proche (2021-2050),
moyen (2041-2070) et lointain (2071-2100).

2. Méthodologie

Simulation climatique

Il a été décidé d’utiliser la représentation graphique de Drias (Donner accés aux scénarios
climatiques Regionalisés francais pour I’Impact et I’ Adaptation de nos Sociétés et environnement ;

http://www.drias-climat.fr) et de construire des cartes de projection climatiques. Drias met a

disposition deux simulations possibles, issues de deux modéles differents: CNRM2014 et
IPSL2014. 11 a été choisi de n’utiliser qu’une seule simulation pour ne pas multiplier les cartes de
résultats d'une part, et d'autre part parce que cette simulation propose trois scénarios d’émission
(RCP2.6, RCP4.5 et RCP8.5) contrairement a IPSL2014 qui n’en propose que deux. Drias ne met
pas a disposition le scénario RCP6.0.

CNRM2014 est une simulation utilisée par le Centre National de Recherches Météo, issue du
modeéle Aladin-Climat (Aire Limitée Adaptation Dynamique Développement InterNational). Ces
simulations mises a disposition par le site Drias sont corrigées par la méthode quantile-quantile,
par rapport au climat de référence représenté par la base de données SAFRAN et sont disponibles
quotidiennement sur une grille de 8 km de c6té. La période de référence est comprise entre 1976
et 2005. Les trois scénarios d’émission couvrent la période de 2006 a 2100 pour les projections

climatiques.

Réalisation des cartes

Les cartes sont réalisées pour les quatre saisons (hiver, printemps, €té et automne) et pour les trois
horizons, futur proche (2021-2050), futur moyen (2041-2070) et futur lointain (2071-2100). Les
trois scénarios d’émissions de gaz a effet de serre sont qualifiés de « optimiste », « intermédiaire »

et « pessimiste » pour RCP2.6, RCP4.5 et RCP8.5, respectivement. Les indices calculés sont des
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«anomalies » par rapport a une période de référence (celle du CNRM2014, entre 1976 et 2005).
Les cartes sont réalisées sur les quatre départements majeurs de la zone de production : la Drome,
le Vaucluse, les Hautes-Alpes et les Alpes-de-Haute-Provence. Deux indices sont choisis : la
température moyenne quotidienne et le cumul des précipitations moyenné par saison.

Quatre cartes sont produites (période de référence, scénario optimiste, intermédiaire et pessimiste)
par saison et par indice. Au total, quatre-vingt-seize cartes ont été produites avec les trois horizons.

3. Résultats

Les cartes présentées concernent uniquement 1’horizon proche afin de limiter le nombre de cartes
de résultats dans ce chapitre, mais aussi dans le but d’avoir une vue d’ensemble du climat sur la
zone de production dans un temps trés court et donc susceptible d’intéresser davantage les
producteurs. Au total, seize cartes sont présentées, réparties en quatre figures: celles des
précipitations et des températures pour 1’été et I’automne. Ces deux saisons ont été choisies car
1’été est une période importante avec la récolte et durant laquelle la sécheresse est potentiellement
la plus élevée ; et I’automne car ¢’est la période durant laquelle les précipitations sont normalement

a leur maximum et ou on observe une reprise de croissance des lavandes.

L’ensemble des autres cartes produites figurent en annexe, sous la forme de vingt figures.

La température en été

La température moyenne quotidienne pour la période 1976-2005 en été est comprise entre 6 °C et
24 °C, selon les zones geographiques des quatre départements d’intéréts. Dans la moitié est de la
Drome, la température est comprise entre 16 °C et 18 °C et dans la moitié ouest la température est
comprise entre 18 °C et 22 °C. Dans la majorité du territoire du Vaucluse la température moyenne
quotidienne est comprise entre 20 °C et 24 °C, sauf pour une petite zone de relief qui a une
température de 16 °C a 20 °C. Dans la moitié ouest des Alpes-de-Haute-Provence, la température
est comprise entre 20 °C et 22 °C et dans sa partie est, la température est comprise entre 10 et 18 °C
et est plus fraiche dans les reliefs. Les Hautes-Alpes ont une température moyenne quotidienne tres
hétérogene en été, qui s’échelonne de 6 °C & 18 °C.
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Les simulations prévoient une hausse tres homogene de la température quotidienne moyenne en
été pour les quatre départements (Figure 28). Le scénario RCP2.6 predit une augmentation de 1 °C
a 1.5 °C pour le Vaucluse, les Alpes-de-Haute-Provence et la moitié Ouest de la Drome. Pour la
moitié Est de la Drome et les Hautes-Alpes, la hausse prévue est comprise entre 1.5 °C et 2 °C. Le
scénario RCP4.5 prédit une augmentation des températures quotidiennes moyennes estivales
homogene partout, entre 1.5 °C et 2 °C, sauf pour de rares ilots ou I’augmentation prévue est
comprise entre 1 et 1.5 °C. Le scénario RCP8.5 prédit encore une fois une augmentation tres
homogene, entre 1.5 °C et 2 °C et pour quelques ilots, elle est comprise entre 1 et 1.5 °C.
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Période de référence (1976-2005) Scénario « optimiste »

Scénario « pessimiste » Scénario « intermédiaire »

Figure 28. Evolution de la température moyenne quotidienne (°C) en été entre la période de référence (1976-
2005) et le futur proche (2021-2050), pour trois scénarios RCP sur les départements majeurs de la zone de
production Lavande/Lavandin.

Cartes issues des simulations CNRM2014 du modele Aladin-Climat. La carte de la période de référence a
sa propre échelle en haut a gauche. Les trois autres cartes ont une échelle commune tout a droite de la
figure. Au sein d'une carte, les quatre départements sont la Drome, les Hautes-Alpes, le Vaucluse et les
Alpes-de-Haute-Provence, de gauche a droite et de haut en bas, respectivement.
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La température en automne

Entre 1976-2005, la température moyenne quotidienne en période automnale est variable au sein
de chaque département. Le département des Hautes-Alpes est le plus froid des quatre, avec une
température moyenne quotidienne comprise entre 2 °C et 14 °C selon les zones. La plus grosse
majorité du département a une température moyenne quotidienne comprise entre 6 °C et 10 °C. Les
départements de la Drome et du Vaucluse sont comparables, avec une température moyenne
quotidienne comprise entre 8 °C et 14 °C et qui est plus fraiche dans les reliefs montagneux. Le
Vaucluse comporte une petite zone a I’ouest avec une température moyenne quotidienne plus
importante, entre 14 °C et 16 °C. Le département des Alpes-de-Haute-Provence est celui qui
comporte le plus de variabilité ou les températures moyennes quotidiennes sont comprises entre
4 °C et 14 °C. Dans les massifs montagneux, les températures sont plus fraiches, entre 4 °C et
10 °C. Les autres zones du departement ont des températures moyennes quotidiennes comprises
entre 10 °C et 14 °C.

Les simulations montrent une hausse de la température moyenne quotidienne en automne sur les
quatre départements (Figure 29). Cette hausse s’étend de 1 °C a 2 °C par rapport a la période de
référence, et elle est tres homogéne sur la zone de production, et ce pour les trois scénarios RCP.
Plus précisément, avec les scénarios RCP2.6 et RCP4.5, il est prévu une hausse de 1 °C a 1.5 °C
sur les quatre départements. La hausse est plus importante avec le scenario RCP8.5 et comprise
entre 1.5°Cet 2 °C.
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Période de référence (1976-2005) ‘

Scénario « pessimiste » Scénario « intermédiaire »

Figure 29. Evolution de la température moyenne quotidienne (°C) en automne entre la période de référence
(1976-2005) et le futur proche (2021-2050), pour trois scénarios RCP sur les départements majeurs de la
zone de production Lavande/Lavandin.

Cartes issues des simulations CNRM2014 du modéle Aladin-Climat. La carte de la période de référence a
sa propre échelle en haut a gauche. Les trois autres cartes ont une échelle commune tout a droite de la
figure. Au sein d'une carte, les quatre départements sont la Drome, les Hautes-Alpes, le Vaucluse et les
Alpes-de-Haute-Provence, de gauche a droite et de haut en bas, respectivement.
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Les précipitations en été
Sur la période de référence, le cumul des précipitations moyennes en été est compris entre 100 et

150 mm au sud des Alpes-de-Haute-Provence et dans le Vaucluse. Pour la Dréme, les Hautes-
Alpes et le nord des Alpes-de-Haute-Provence, il est compris entre 150 et 200 mm de pluie.

Les simulations estivales prédisent plusieurs évolutions des précipitations selon les scénarios RCP
dans un futur proche (Figure 30). Le scénario RCP2.6 prédit une augmentation globale du cumul
des précipitations, sur les quatre départements, avec jusqu’a 40 mm de pluie supplémentaire, ce
qui correspond a une augmentation maximum comprise entre 26 % et 40 %. Le scénario RCP4.5
prédit une diminution de 40 mm des précipitations, ce qui correspond a une baisse comprise entre
20 et 40 % par rapport a la période de référence. Le scénario RCP8.5 prédit une augmentation
jusqu’a 40 mm, ce qui correspond a une augmentation maximale comprise entre 20 et 26 % de

pluie.
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Figure 30. Evolution des précipitations moyennes (mm) en été entre la période de référence (1976-2005) et
le futur proche (2021-2050), pour trois scénarios RCP sur les départements majeurs de la zone de
production Lavande/Lavandin.

Cartes issues des simulations CNRM2014 du modele Aladin-Climat. La carte de la période de référence a
sa propre échelle en haut a gauche. Les trois autres cartes ont une échelle commune tout a droite de la
figure. Au sein d'une carte, les quatre départements sont la Drome, les Hautes-Alpes, le Vaucluse et les
Alpes-de-Haute-Provence, de gauche a droite et de haut en bas, respectivement
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Les précipitations en automne

En automne, le cumul des précipitations moyennes sur la période de référence est compris entre
200 et 500 mm selon les départements (Figure 31). La globalité du département de la Droéme a un
cumul des précipitations compris entre 300 et 350 mm et au nord, une petite zone avec 350 et
400 mm de pluie. Dans le Vaucluse et les Alpes-de-Haute-Provence, il pleut globalement entre 200
et 300 mm en automne. Le département le plus hétérogéne est celui des Hautes-Alpes, ou il pleut

entre 300 et 350 mm avec un maximum a 500 mm dans les montagnes.

Les simulations automnales montrent plusieurs évolutions selon les scénarios d’émission de gaz a
effet de serre. Le scénario RCP2.6 prédit une diminution des précipitations jusqu’a 40 mm pour le
Vaucluse et la majorité des Alpes-de-Haute-Provence, ce qui correspond a une réduction de 13 a
20 % par rapport a la période de référence. Pour la Drome, les Hautes-Alpes et le nord des Alpes-
de-Haute-Provence, il est prévu une baisse de 40 a 80 mm de pluie, ce qui correspond a 13 a 23 %
en moins par rapport a la période de référence. Pour une zone des Hautes-Alpes, il est prévu une
baisse de 80 a 120 mm de pluie, ce qui correspond a une réduction de 16 a 26 % par rapport a la

période de référence.

Le scénario intermédiaire RCP4.5 prédit une augmentation des précipitations jusqu’a 40 mm sur
les quatre départements, sauf pour quelques zones de la Dréme ou des Hautes-Alpes ou il est prévu
une diminution des précipitations jusqu’a 40 mm. Cela correspond globalement a une
augmentation de 13 a 20 % des pluies, par rapport a la période de référence. Pour les reliefs,

I’augmentation est plus petite, environ de 11 %.

Le scénario RCP8.5 prédit une diminution des précipitations jusqu’a 40 mm, excepté pour une
petite zone du sud des Alpes-de-Haute-Provence avec une augmentation de 40 mm de pluie. Par

rapport a la période de référence, la baisse est comprise entre 13 et 20 % selon les zones.
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Figure 31. Evolution des précipitations moyennes (°C) en automne entre la période de référence (1976-
2005) et le futur proche (2021-2050), pour trois scénarios RCP sur les départements majeurs de la zone de

production Lavande/Lavandin.

Cartes issues des simulations CNRM2014 du modéle Aladin-Climat. La carte de la période de référence a
sa propre échelle en haut a gauche. Les trois autres cartes ont une échelle commune tout a droite de la
figure. Au sein d'une carte, les quatre départements sont la Drome, les Hautes-Alpes, le Vaucluse et les
Alpes-de-Haute-Provence, de gauche a droite et de haut en bas, respectivement.
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4. Discussion

Hausse des températures

A T’horizon proche (2021-2050), les simulations pour 1’évolution de la température moyenne
quotidienne sont tres homogenes au sein des quatre départements majeurs de la zone de production
de la Lavande et du Lavandin. Pour I’été et ’automne, 1’augmentation de la température est
comprise entre 1 et 2 °C par rapport a la période de référence. La plus grande augmentation de
température concerne 1’été et est comprise entre 1.5 °C et 2 °C pour les scénarios intermédiaire et
pessimiste d’émissions de gaz a effet de serre (RCP4.5 et RCP8.5). Pour la période automnale,
c’est la méme conclusion et en particulier pour le scénario dit pessimiste avec une augmentation
comprise entre 1.5 et 2 °C. Quel que soit le scénario d’émission de gaz a effet de serre,
I’augmentation de la température moyenne quotidienne saisonnicre est fort probable a I’échelle de
la zone de production lavandicole. Ces résultats sont en accord avec d’autres études qui ont
notamment montré que le réchauffement serait particulierement prononce en éte, avec une grande
variabilité interannuelle et ’apparition de vagues de chaleurs et d’épisodes de sécheresses (Giorgi
and Lionello, 2008). Dans un futur plus lointain (2071-2100), la hausse des températures sur la
région méditerranéenne est prévue encore plus importante, entre 2 °C et 4 °C selon les régions et
les saisons, comparé a la periode récente de 1999-2019 (Hertig and Jacobeit, 2008). L’¢lévation
des températures entraine, dans la plupart des régions, un changement dans la période de croissance
optimale et peut méme entrainer une modification du schéma de culture (Galan et al., 2005; Avolio
et al., 2008). Par exemple, la floraison de I’olivier, autre culture emblématique du bassin

Méditerranéen, devrait étre avancée d’environ onze jours (Tanasijevic et al., 2014).

Changements dans les précipitations

En revanche, les prévisions hydriques sont plus nuancées et il semble plus compliqué de prédire
I’évolution du cumul des précipitations sur la zone de production de la lavande et du lavandin a
I’horizon proche. Pour chaque saison, les cartes obtenues montrent beaucoup de variabilité au sein
d’un méme département et selon les scénarios considérés. Les résultats ne sont pas forcément
intuitifs ; par exemple, les simulations pour I’été prévoient globalement une augmentation des

précipitations, selon le scénario la hausse maximale est comprise entre 20 et 40 % par rapport a la
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période de référence 1976-2005. La diminution en automne est assez importante et genéralisée sur
les quatre départements, avec les scénarios dits optimistes et pessimistes, RCP2.6 et RCP8.5. Pour
ces deux scénarios d’émission de gaz a effet de serre, il est prévu entre 13 % et 26 % de réduction
au maximum. Pour le scénario intermédiaire, les précipitations augmenteraient en automne de 11
a 20 % au maximum, ce qui est une gamme assez large. Les baisses globales des précipitations en
automne (deux scénarios sur trois) peuvent étre considérées comme critique pour les lavanderaies.
L’automne, dans le climat méditerranéen, est normalement la période ou les pluies permettent aux
lavandes et lavandins de reprendre un développement végétatif normal. En hiver, les pluies sont
aussi importantes et permettent le remplissage des réserves en eau du sol. Toutefois, il a été noté
pour la période estivale une augmentation probable des pluies (deux scénarios sur trois), jusqu’a
40 % par rapport a la période de référence. Cette augmentation importante des pluies pourrait peut-
étre compenser les réductions prévues pour la saison suivante. En revanche, ce résultat ne précise
pas si cette augmentation des pluies serait homogéne sur toute la période ou bien délivrée de

maniére brutale, entrainant un fort ruissellement des eaux et une érosion marquée.

Conclusion et perspectives

Ces changements climatiques, en plus de I’augmentation de la concentration en CO», affecteront la
production agricole (Hertig and Jacobeit, 2008). C’est par exemple déja le cas avec la culture de
I’olivier en Italie ou les zones de cultures s’étendent vers le nord (Gutierrez et al., 2009). Pour la
lavande, le méme scénario se produit, avec une augmentation du nombre de producteurs qui
s’implantent dans le nord de la Drome, qui était jusqu’alors peu prisé¢ (communication personnelle
avec I’Iteipmai). Cette expansion peut étre motivée pour des raisons économiques (par exemple en
2019 le Lavandin s’est vendu entre 30 et 36 € le kg, ce qui est trés compétitif par rapport a d’autres

cultures moins en vogue) et elle peut aussi étre motivée par le changement climatique.

Ces cartes a I’échelle départementale permettent une premicre approche visuelle des changements
climatiques a venir, mais ne sont pas suffisantes pour conclure concrétement sur 1’évolution du
climat et en particulier sur le niveau d’aridité qui s’imposerait a la filiere. Pour cela, il serait
intéressant de calculer des indices bioclimatiques qui caractérisent le plus simplement possible le
niveau de sécheresse ou d’aridité d’un lieu. Il existe plusieurs indices d’aridité, qui mettent en

relation les données de précipitations et un estimateur du pouvoir évaporant de I’atmosphere ou la
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température (Coutagne, 1939). Drias mettant & disposition la température et les précipitations au
format numérique, il serait donc facile de calculer des indices d’aridité pour la période de référence
et les différents scénarios ou horizons. Pour avoir des indices pertinents, il faudrait les calculer a
une échelle plus fine que celle des départements. En effet, il existe des variations climatiques et
topographiques importantes pour les départements considérés, et il faut se focaliser sur la zone
réelle de production de la Lavande et du Lavandin au sein de chaque département. En effet, des
indices d’aridité calculés a I’échelle d’un département entier masquerait les éventuelles tendances
du fait de I’hétérogénéité des précipitations et températures entre les différentes zones (plaines et
montagnes), comme nous avons pu le voir avec les cartes climatiques produites dans ce chapitre.
Pour finaliser ce travail, il serait intéressant de représenter graphiquement 1’évolution des indices
d’aridité grace aux Systemes d’Informations Géographiques (SIG), comme les logiciels Qgis ou
Arcgis.

Plusieurs indices d’aridité existent et permettent de classer le climat (d’hyper-aride a hyper-
humide) d’une région a 1’échelle annuelle ou mensuelle, le tableau 1 fait une liste des indices
pertinents a utiliser (Lebourgeois and Piedallu, 2005).

Table 1. Indices d aridité pertinents dans le cadre de cette étude, ou P représente les précipitations moyennes
annuelles, T la température moyenne annuelle, p les précipitations mensuelles moyennes, t la température
mensuelle moyenne et ETP [’évapotranspiration annuelle, qui peut étre estimée avec la formule de
Thornthwaite grace aux données de températures mensuelles.

Echelle Indice Formule
Annuelle De Martonne [ = P
T T+10
Mensuelle De Martonne 12p
I =
t+10
Annuelle Facteur de pluie de Lang = E
T
Annuelle Indice d’aridité Al = P
~ ETP
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Les indices proposés dans le tableau 1 sont faciles a calculer avec les données de Drias et sont
couramment utilisés en écologie (Lebourgeois and Piedallu, 2005). Par exemple, I’indice de De
Martonne (De Martonne, 1926) a notamment été utilisé pour la répartition de certaines espéces en
milieu méditerranéen francais (Laaidi, 1997).

Si ce travail d’analyse cartographique n’a pas été mené a terme dans cette thése, c’est pour
privilégier le travail de terrain qui est présenté dans les chapitres 2 et 3. Néanmoins, nous disposons
des données pour le faire, et I’étape suivante est la prise en main de ces logiciels pour pouvoir
cartographier ces indices d’aridité. Par ailleurs, les différentes cartes réalisées permettent de voir
que des changements climatiques sont en cours sur les départements de la production, caractérisés
par l'augmentation généralisée des températures. Lelievre et al., (2011) montrent qu’a 1’horizon
proche, le déficit hydrique climatique et I’indice d’aridité devraient augmenter. Les plaines
méditerranéennes de la France passeront alors entiérement de sub-humides a semi-arides (Leliévre
et al., 2011). A I’horizon proche, il est possible de s’interroger sur la capacité des lavanderaies a
subir des étés chauds consécutifs sans une recharge hydrique compléete en automne. Ces
changements justifient de s’intéresser aux réponses de la Lavande et du Lavandin en situation de
sécheresse, mais aussi de trouver des itinéraires de cultures alternatives, comme la culture inter-

rang.
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Chapitre 2 : Réponse de la Lavande et du Lavandin a une

sécheresse extréme en conditions controlées

1. Résume de I’article soumis a Plant Physiology

Dans le contexte de changements climatiques, il y a un besoin de prédire la mortalité des espéces
ligneuses et, plus particulierement, de trouver un seuil physiologique lié a la mortalité en situation
de sécheresse. La Lavande fine Maillette (Lavandula angustifolia Maillette) et le Lavandin Grosso
(Lavandula x intermedia Grosso) sont deux cultures importantes de la région Méditerranéenne et
elles sont déja affectées par des dépérissements, notamment causés par des sécheresses séveres.
Dans le but d’identifier un seuil physiologique précis li¢ a I’absence de récupération apres une
sécheresse intense, la réponse de ces deux especes cultivees dans des conditions hydriques
contrastees (bien arrosée ou limitée en eau) et sur deux expérimentations différentes (en 2017 au
lycée horticole Terre d’horizon a Romans-sur-Isére et en 2018 a 'INRAE de Clermont-Ferrand) a
¢té analysée a I’aide de mesures continues du diameétre des tiges ligneuses. D’autres mesures
physiologiques ont été réalisees pour clarifier la séquence des évenements physiologiques pendant
la sécheresse et aprés la réhydratation : potentiel hydrique, conductance stomatique, perte de
conductance hydraulique du xyléme et fuite d’¢lectrolytes. Deux nouveaux parametres calculés a
partir des variations de diamétres des tiges sont liés a I’intensité du stress et a sa résilience : le PLD
(Percentage Loss of Diameter) et le stem PLRC (Percentage Loss of Rehydration Capacity of the
stem).

Les résultats montrent que les plantes ne récupéraient pas de la sécheresse lorsqu’elles atteignaient
leur PLD maximal (PLDmax), qui était en moyenne de 21.27 £ 0.57 % chez les deux espéces et
indépendamment des conditions de croissance. Ce seuil de « non récupération » a été atteint bien
au-dela du point de défaillance hydraulique et quand les dommages cellulaires, évalués grace a la
méthode de fuite d’électrolytes, étaient plus importants que 75.37 £ 9.31 %. L’article examine la
pertinence du PLDmax comme seuil de mortalité en situation de sécheresse sévere, ainsi que sa
signification physiologique, en relation avec les mécanismes de mortalité.

Ce travail permet de conclure a la fois d’un point de vue fondamental, mais aussi appliqué. Il met

en évidence la pertinence de la mesure en continu des variations de diametres des tiges, qui aide a
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identifier un seuil de déshydratation critique pour le rétablissement des plantes aprés une sécheresse
extréme. De plus, cet outil relativement facile a mettre en ceuvre sur le terrain, ainsi que les indices
développés, peuvent aider les producteurs de lavande a anticiper les mortalités liées aux situations

de sécheresse extréme.

Cet article a été accepté par la revue « Plant Physiology » le 5 mai 2020.
Les documents complémentaires a ’article (Supplemental materials) sont présentés en résultats

supplémentaires.
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2. Abstract

In the context of climate change, determining the physiological mechanisms of drought-induced
mortality in woody plants and identifying thresholds of drought survivorship will improve forecasts
of forest and agroecosystem die off. Here, we tested whether continuous measurements of branch
diameter variation can be used to identify thresholds of hydraulic failure and physiological
recoverability in lavender (Lavandula angustifolia and Lavandula x intermedia) plants exposed to
severe drought. Two parameters of branch diameter variation were tested: the percentage loss of
diameter (PLD) and percentage loss of rehydration capacity (PLRC). In two greenhouse
experiments with different growth conditions, we monitored variation in branch diameter in the
two lavender species exposed to a series of drought-rewatering cycles that varied in drought stress
intensity. Water potential, stomatal conductance, loss of xylem hydraulic conductance and
electrolyte leakage were also measured. We observed that plants were not able to recover when
PLD reached maximum values of 21.3 + 0.6% during drought, regardless of species and growth
conditions. A PLRC of 100% was defined as the point of no recovery and was observed with high
levels of cellular damage as estimated by electrolyte leakage measured at 75.4 + 9.3% and occurred
beyond 88% loss of xylem hydraulic conductance. Our study demonstrates that lavender plants are
not able to recover from severe drought when they have used up their elastic water storage.
Additionally, drought-induced mortality in these species was not linked to xylem hydraulic failure

but rather to high levels of cell damage.

3. Introduction

Global climate change, coupled with increasing temperature and changes in precipitation, is causing longer
and more severe drought events in many parts of the world (IPCC, 2014). Extreme drought events affect
forests and agroecosystems in all biomes (Tubiello et al., 2007; McDowell et al., 2008; Allen et al., 2010;
Brookshire and Weaver, 2015). Although these consequences have been extensively documented, especially
for forest tree die-off, they are poorly predicted (Thuiller et al., 2005; Choat, 2013; Anderegg et al., 2015).

The main reason is the lack of knowledge about the physiological mechanisms of drought-induced plant
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mortality that is needed to improve the predictive power of vegetation models (Mc Dowell et al., 2013).
Although maintaining hydraulic functioning has been reported as critical for plant survival in the face of
drought stress (Brodribb and Cochard, 2009), the physiological thresholds leading to plant death have yet
to be clearly elucidated (Hammond et al., 2019).

According to the tension-cohesion theory (Dixon and Joly, 1895), water flows under tension in the xylem
conduits. Under drought stress, the stomata close to avoid water losses and prevent an increase in xylem
tension (Brodribb and Holbrook, 2003). However, even after stomatal closure, water potentials continue to
decrease due to residual water losses through leaf cuticles, bark and leaky stomata (Cochard, 2019). Such
increases in xylem tension can cause breakages within the water column by cavitation (liquid to gas
transition). Under these conditions, xylem conduits become filled by air bubbles via “air-seeding” (Lewis,
1988), creating embolisms that block water transport and lead to organ dehydration and, ultimately, plant
death (Brodribb and Cochard, 2009; Barigah et al., 2013b). A recent synthesis reports that hydraulic failure
is a common factor in tree death from drought in experimental and natural settings (Adams et al., 2017).
The lethal water potential in most angiosperm trees has been associated with high levels of embolism, such
as Pgg (water potential inducing 88% loss of hydraulic conductance, Barigah et al., 2013b; Urli et al., 2013)
or Py (Li et al., 2015). However, other studies report that some angiosperm and conifer species are able to
recover plant function from water potentials that exceed these thresholds of hydraulic dysfunction (Nardini
etal., 2013; Adams et al., 2017; Hammond et al., 2019). This suggests that additional information is required
to identify the hard limits of woody plant survivorship during drought (Hammond et al., 2019). To better
predict possible die-off of woody species in response to climate change-type drought events, it necessary to
identify accurate physiological indicators of plant death, i.e. the physiological thresholds that, if exceeded,
would impede recovery from a severe drought. To be fully operational and allow mitigation procedures, this
threshold should be based on non-invasive and continuous measurements.

Water limitation primarily affects plant growth, and the stem diameter variation has been shown to be a

good indicator of mild water stress (Fernandez and Cuevas, 2010). Variation in stem diameter exhibits a
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diurnal rhythm: contracting during daytime and expanding at night (Offenthaler et al., 2001). Daily
variations are related to transpiration and consequently to climatic variables such as air temperature, relative
humidity, rainfall and vapor pressure deficit (Devine and Harrington, 2011). Daily variation in branch
diameter is the result of four independent components: i) irreversible radial growth, ii) reversible living-cell
dehydration-rehydration, iii) thermal expansion and contraction and iv) expansion of conducting elements
due to the increase and relaxation of internal tensions (Daudet et al., 2004; Zweifel et al., 2005).
Dendrometers allow continuous measurements of the water status and growth of trees with several
advantages: they are non-destructive, and they record automatically in real time with high levels of accuracy
(Huck and Klepper, 1977; Améglio and Cruiziat, 1992; Zweifel et al., 2001; Zweifel et al., 2006; Ortufio et
al., 2010). To our knowledge, the response in stem diameter under severe drought stress leading to mortality
has never been investigated. Under mild water stress, secondary growth and changes in internal water
storage are barely distinguishable within diurnal diameter fluctuations (Daudet et al., 2004; Steppe et al.,
2006b; Zweifel et al., 2016). However, under severe water stress, when growth is inhibited, we assumed
that variation in branch diameter largely represents fluctuations in water storage (Zweifel et al., 2016;
Zweifel, 2016). Measurements of the dynamics of branch diameter variation might therefore provide insight
into the sequence of drought responses leading to mortality.

In this study, we hypothesized that changes in branch diameter are a robust gauge of branch water status
and thus can be used to identify the point of no recovery under severe drought conditions in lavender
(Lavandula sp.). Most studies in this field focus on trees, and mainly forest trees, but we argue that
deciphering the physiological mechanisms of drought-induced mortality in lavender are relevant to
understanding these processes in trees and other woody species. The xerophilous woody shrubs, true
lavender (Lavandula angustifolia Miller) and lavandin (Lavandula x intermedia), are crop species of
economic and touristic importance in France for essential oil production, representing 60 million € in sales
in 2019. Lavandin, a natural sterile hybrid between true lavender and spike lavender (Lavandula latifolia),

is more productive although its essential oil is of lower quality than true lavender. In addition, they differ in
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ecology, with true lavender occurring between 500 to 1800 m asl., whereas lavandin is restricted to lower
elevations, from 500 to 800 m asl. The two most commonly cultivated clonal varieties are true lavender
Maillette and lavandin Grosso. These crops are facing a major decline due to pathogen attacks coupled with
sharp reductions in rainfall, which represents a substantial constraint for these non-irrigated crops (Chuche
et al., 2018; Sémétey et al., 2018). The results and tools developed in the present study could also help the
lavender sector to anticipate extreme drought situations.

We conducted two independent experiments in which lavender plants were grown under different conditions
and then dried down to varying levels of drought stress and rewatered. In the first experiment, a large number
of lavender plants were grown under well-watered conditions, whereas in the second experiment, plants
were grown under two different conditions, well-watered and water-limited. Both experiments were
conducted on true lavender and lavandin in order to compare species-specific responses during the drought
and recovery phases. In each experiment, we monitored branch diameter variations using Linear Variable
Differential Transformer (LVDT) dendrometers. Two parameters were computed from branch diameter
variations in relation to drought stress intensity and recovery: branch percentage loss of diameter (PLD) and
branch percentage loss of rehydration capacity (PLRC). Although leaf PLRC based on weight measurement
has been reported previously (Oppenheimer and Leshem, 1966; Trueba et al., 2019), we computed branch
PLRC using dendometers. PLD, or similar parameters, has also previously been measured to investigate
branch and leaf level responses to stress (Améglio et al., 2003; Johnson et al., 2018). Here, both branch
PLRC and PLD were analyzed in relation to other drought-related traits and processes, including stomatal
closure, xylem hydraulic vulnerability, and cell damage as measured by electrolyte leakage, in order to test
whether branch diameter variation parameters can be used to identify a specific threshold of drought-

induced mortality.
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4. Results

4.1 Growing conditions

Plants of Lavandula x intermedia (L.i.) and Lavandula angustifolia (L.a.) exhibited significant
differences between experiments 1 (growth under well-watered conditions) and 2 (growth under
well-watered and water-limited conditions) for midday water potential and stomatal conductance
(Table 1). Prior to the first irrigation stop (IS) in experiment 2, predawn and midday water
potentials and maximal stomatal conductance differed significantly between well-watered (WW)
and water-limited (WL) plants of both species (Table 1), highlighting acclimation to water
limitation. However, we observed no significant difference between species for the traits studied.
We observed no significant difference between mean values of the initial diameter of the branch
sections when they were selected for LVDT (Table 1).
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Table 2. Water potentials, stomatal conductance and branch diameter before the drought treatment,
depending on the growing conditions. Predawn and midday water potentials (¥, ¥n ; MPa) and stomatal
conductance (gs; mmol.m=.s™) were measured in L.i. and L.a. one day before the drought experiment began.
The initial branch diameter (Di; mm) was measured at the date of installation of the LVDTs. The
measurements were performed in experiment 1 (all the plants were watered at soil capacity), and in
experiment 2 for plants growing under well-watered (WW) and water-limited (WL) conditions. N.D. means
values not determined. Values are means + SE. On each line, values not followed by the same letter differ
significantly at p < 0.05 (Kruskal-Wallis test).

Species Experiment 1 Experiment 2
WWwW Ww WL
P, L.i N.D -0.10 +£0.007 2 -0.26 £ 0.04 "
L.a N.D -0.10 £0.004 * -0.50 £0.12°
¥, L.i. -1.55+0.15° -0.63+£0.05" -1.13+0.10°
L.a. -1.88+0.09° -0.71+0.08" -1.25+0.12°
0s L.i 470 +£33° 349+20° 179+ 27°
L.a 522 + 362 259+ 16° 171£27°¢
D L.i 459 +0.19 3.50 £ 0.43 2 4.03 £ 0.50°
L.a 5.43+0.112 4.42+0.31° 38.8+0.30°
4.2. Effects of drought and rewatering on stem diameter variations

Decreases and increases in branch diameter were associated with periods of drought followed by
re-watering (Fig. 1). PLD and PLRC were computed from these variations (Fig. 1). Across
individuals in both experiments (Supplemental Fig. S1), we observed three patterns of branch
diameter variation, the dynamics of which were dependent on growth conditions and drought
duration (Fig. 2).
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Figure 32. A simplified representation of branch diameter variation observed during the greenhouse
experiments.

A simplified representation of branch diameter variation observed during the greenhouse experiments. The
bar shows the timing of each prescribed watering condition, with watered (W) and irrigation stop (IS)
represented in grey and white, respectively. Dmax and Dmin represent the maximum and minimum diameter
(D) immediately prior to and at the peak of drought stress during each IS event. PLD corresponds to the
percentage loss of diameter during an IS event. R corresponds to the portion of PLD that is recovered
following rewatering. PLRC corresponds to the portion of PLD that is unrecovered following rewatering,
i.e. it represents a percentage loss of rehydration capacity. During a more severe IS 2 event, when no further
decreases in D are observed and D does not recover following rewatering, PLD is considered to be at
maximum (PLDmax) while PLRC is considered to be at 100%.

Throughout the experiments, branch diameters decreased during the day and increased during the
night, with WL plants experiencing higher diurnal fluctuations than WW plants during the initial
growth period (Fig. 2A and Fig. 2B). The pattern shown in Figure 2A was observed in WW plants
(3 L.a. and 4 L.i.) and characterised by an initial small decrease in diameter during 1S1 and a much
stronger decrease in diameter during 1S2. Water potentials during IS, dropped from -0.59 + 0.04
MPa to below -9 MPa after ca. 30 days. After rewatering, no recovery was observed, neither in the
short term (PLRC) nor in the longer term as evidenced by a lack of re-sprouting the following year.
These plants were considered dead and the computed PLDmax was assigned a PLRC value of 100%.

Nevertheless, for the plants that did not recover, daily fluctuations in branch diameter continued,
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albeit with a phase shift whereby diameter increased during the day and decreased at night, which
is probably an indication of thermal effects (Supplemental Figure S2).

The pattern shown in Figure 2B was observed in both WW (5 L.a. and 5 L.i.) and WL plants (6
L.a. and 6 L.i.). During 1S;, PLD reached 13.7 + 1.0 and 8.3 + 0.6%, while water potentials
decreased from -1.75 £ 0.01 to -2.8 £ 0.20 MPa and from -1.34 £ 0.09 to -2.55 + 0.12 MPa in WW
and WL plants, respectively. After rewatering, the branch diameter recovered only in part, whereas
the water potential fully recovered after five days (-1.6 £ 0.08 MPa and -0.72 + 0.09 MPa for WW
and WL plants, respectively). Then, the growth rapidly resumed and diameter Dmax: Was exceeded
within a few days. During 1S, the water potential dropped below -9 MPa and the diameter
decreased and remained steady even after rehydration. All plants exhibiting this pattern did not
recover the following year and were therefore considered dead. The pattern shown in Figure 2C
was observed in WW plants (3 L.a. and 2 L.i.) and characterised by rapid, near complete recovery
(PLRC =c.a. 42.5 + 13.6 %) of branch diameter following moderate drought stress during ISa.
PLD reached 15.9 + 2.0% and the midday water potential decreased from -0.67 + 0.10 MPa to -
5.86 £ 1.02 MPa. Following rewatering, these individuals recovered water potential rapidly (-0.76
+ 0.15 MPa, Fig. 2C), after which growth resumed.

PLDmax mean values were similar across growing conditions, species and experiments (p = 0.278,
Table 2) and were not affected by the initial diameter of the branch (from 2.8 mmto 9.2 mm, Rz =
0.019, p = 0.561). The mean PLDmax associated with lack of recovery was 21.3 = 0.6 % (Table 2).
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Figure 33. Three representative example graphs showing branch diameter variation (black line) and water
potential (grey points) dynamics during the greenhouse experiments.

Three representative example graphs showing branch diameter variation (black line) and water potential
(grey points) dynamics during the greenhouse experiments. A, L.a. in the well-watered (WW) condition with
no recovery after the last irrigation stop (IS). B, L.a. in the water-limited (WL) condition with no recovery
after the last IS. C, L.a. in the WW condition with a recovery after the last 1S. Water potential data are
individual measurements on leafy branches segments, measured throughout the dehydration and recovery
process. Shaded and white areas represent periods with and whitout watering, respectively. Variation in
branch diameter is expressed relative to the diameter measured at the beginning of the experiment.
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233  Table 3. Maximum loss of diameter (PLDmax) measured in plants from each experiment, growing condition
234 and species (means + se). Groups are not significantly different according to Kruskal-Wallis at p < 0.05.

Year Experiment Species Condition  PLDmax (%)
2017 Greenhouse L.a ww 20815
L.i. WW 21.2 £1.4

2018 Greenhouse L.a ww 220 £04
L.i. Ww 23524

L.a. WL 205 £1.5

L.i. WL 184 +£1.3

Temperature- L.a. Www 229 £1.19

controlled chamber

Mean PLDmax (%) 21.3+£0.6
235
236
237 4.3. Contribution of the tissue to the stem diameter losses

238  We estimated the proportion of xylem and bark in branch diameter in WL and WW plants in
239  drought experiment 1 (Table 3). In hydrated plants, bark represented 23.81% * 0.032 in L.a. and
240  21.29% £ 0.009 in L.i., whereas in dried plants, it represented 16.28% + 0.016 in L.a. and 15.96%
241  £0.006 in L.i.. The bark would thus contribute 11.0% and 8.73% of the diameter loss in L.a and
242  L.i., respectively, i.e. about half of the PLD.
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Table 4. Proportion of xylem and bark in stem diameter, on cross sections of Lavender species at the end of
the drought experiment 1. Data are means + standard error (n = 5).

Species Treatment Xylem (%) Bark (%)
L.a Control 76.18 £0.032 23.81+0.032
L.a Dry 83.71+0.016 16.28+0.016
L.i. Control 78.70+£0.009 21.29 +0.009
L.i. Dry 84.03+0.006 15.96 +0.006

4.4, Relationship between PLD and PLRC

PLD was positively correlated with PLRC (Fig. 3), in all species and growing conditions, according

to a sigmoidal function (pseudo-r2 = 0.93 and 0.85 for L.a. and L.i., respectively, Fig. 3). The PLD

for which the PLRC reached 50% (PLDso) was not significantly different across species (p = 0.273,
13.5+ 0.4 % and 13.6 £ 0.6 % for L.a. and L.i., respectively).
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Figure 34. Percentage loss of rehydration capacity (PLRC) plotted versus percentage loss of diameter
(PLD) in branches of L.a. (circles) and L.i. (squares).

Data were obtained from 55 individual plants from the different conditions (experiment 1 and 2, well
watered and water limited conditions, greenhouse and temperature-controlled chamber). PLDmax was not
recordable for five individuals that remained alive at the end of the experiments, so their PLRC was
estimated (black points) using species mean PLDnax values (Table 2). Dashed and dotted lines are logistic-
fit models and colored areas represent standard errors for L.a. and L.i. respectively.

4.5, Vulnerability to embolism of lavender species

The Pso values assessed by the Cavitron method were -2.46 + 0.14 MPa and -2.41 + 0.09 MPa for
L.a. and L.i., respectively (Fig. 4A). Such a result means that these species are relatively vulnerable
to embolism, which is a surprising result for Mediterranean species. Since there is an ongoing
debate on measurement methods, xylem embolism vulnerability was also carried out using the
bench dehydration method, a method considered as the reference (Cochard et al., 2013). The
embolism vulnerability curve performed by bench dehydration was in agreement with the Cavitron
measurement (Fig. 4B): Pso values of -2.86 = 0.09 MPa and -2.71 + 0.06 MPa for L.i. and L.a.,
respectively. No significant differences were found across species (p = 0.748) nor methods (p =
0.767).
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Figure 35. Vulnerability to embolism of L.a. (solid line) and L.i (dashed line).

A, curves were obtained bu the Cavitron method. B, curves were obtained by bench dehydration. Each
curve is the mean curve per species from plants of the drought experiment 1 (n= 4 and 7 for L.a. and L.i,
respectively). Shaded areas are standard errors.

4.6. Relationship between branch diameter variations and other drought-related traits

In both species, the water potential decreased with the PLD according to an exponential model
(pseudo-rz = 0.42 and 0.51 for L.i. and L.a., respectively; Fig. 5, A and B). The water potential
remained broadly stable up to the point of 5% PLD and decreased sharply between 10 and 25%

PLD. Stomatal conductance decreased with PLD according to an exponential model (pseudo-rz =
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0.67 and 0.34 for L.i. and L.a., respectively; Fig. 5A and B) and stomata were closed at near 5%

PLD.

Under controlled conditions, at the beginning of the dehydration (0% PLD) in L.a., PLC was at
9.46 + 6.16 % and electrolyte leakage (EL) at 0 £ 2.30% (Fig. 6). At ca. 15% PLD, the PLC
increased to 87.32 £ 3.61% (p = 0.0001, compared to the initial point) and EL increased to 47.22
+10.03 % (p = 0.003). At the end of the experimentation (ca. 25% PLD), PLC was at 97.37 £ 1.14
% (p = 0.486, compared to the point before) and EL increased to 75.37 + 9.31% but the difference
was not significantly different from the previous value (p = 0.204).
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Figure 36. Plots showing the relationship between water potential and percentage loss of diameter (PLD,
grey symbols) and stomatal conductance and PLD (black symbols) in L.i. (A) and L.a. (B).

Data are individual measurements. At each stage during dehydration, at least three individuals per species
and growth conditions were measured. PLD values were obtained from diameter variation measurements.
Grey and black dashed lines are exponential-fit models and colored areas represent standard error for

water potential and stomatal conductance, respectively.
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Both PLC and EL were positively correlated to PLD according to a sigmoidal function (pseudo-r?
= 0.85 and 0.75, respectively, Fig. 6). PLDgsn (the PLD value for which the PLC reached 88% or
hydraulically relevant PLD) was close to the PLDsoc (PLD value for which the EL reached 50%,
or cellular relevant PLD): 14.0% and 15.5 £+ 1.1 %, for PLDgsy and PLDsoc, respectively. PLDsg
(from Fig. 3) was not significantly different from PLDsoc (p = 0.070). At PLDmax (loss for potential
recovery), PLC was near 97.96% and EL near 75.66% (Fig. 6). Interestingly, loss of cell viability
and recovery capacity occurred at a higher PLD than the reported hydraulic failure (Barigah et al.,
2013).
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Figure 37. Plot showing the relationship between percent loss of xylem conductance (PLC) and Percentage
loss of diameter (PLD, circles) and percent cell lysis (EL) and PLD (squares) in L.a. grown under the well-
watered condition then subjected to a drought.

Data are mean values of PLC + S.E. (n= 4 to 14) and mean values of EL + S.E. (n = 7). Dashed and full
lines represent logistic models for PLC and EL, respectively; and grey areas represent S.E. The red vertical
line represents PLDnax mean value (Table 2) £ S.E. (shaded area). Different letters indicate significant
differences between the measurement points at p < 0.05 (post hoc Dunn’s test).
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5. Discussion

5.1. Can the loss in branch diameter help in predicting drought-induced mortality?

Traditionally, water potential measurements are used to assess plant water status. However, under
extreme drought conditions, very little free water remains in the tissues setting a methodological
limit at ca. -10 MPa for pressure chamber measurements. The PLD index developed in this study
is based on a length measurement and therefore can be applied in a wide range of conditions,
reflecting the intensity of water stress experienced by the plant. In this study, the diameter
variations recorded during the drought-recovery cycles (from mild to extreme water stress) were
non-destructive and continuously recorded with high accuracy (ca. < 1 um). However, the
relationship between PLD and water potential was not linear. The minimum measurable water
potential was reached early in the dehydration while the PLD was still increasing, showing that this
latter metric allows investigations of a large range of drought conditions.

The relationship between branch PLRC and PLD highlights the irreversible diameter threshold
(PLRC = 100%) at PLDmax. The PLDmax value was similar across branches regardless of initial
diameter, age, growth conditions and species (21.3 £ 0.6%). The plants could not recover once
PLDmax Was reached. This index can thus be considered relevant to indicate drought-induced
mortality in lavender species, and we assume that such a threshold is likely to occur in other woody
species including trees, and would need to be determined. Interestingly, leaf shrinkage was also
proposed as a predictor of photosynthetic recovery in dehydrating wheat (Triticum aestivum) leaves
(Johnson et al., 2018).

This work demonstrates not only that dendrometers can successfully report branch PLRC, but also
that LVDT dendrometers can be used on small shrub species. The accuracy of the LVDT
dendrometer was high enough to monitor phenological and stress events (e.g. growth, daily
fluctuations, and recovery). Mortality was assessed through the ability of the plant to recover
following drought, indicated by diameter increment after rewatering and new shoots produced the
next growing season (Brodribb and Cochard, 2009; Barigah et al., 2013b). Plants that did not
recover from drought are those with irreversible loss of branch diameter after rewatering. We

consider that monitoring the diameter on one of the main branches is a good indicator for whole-
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plant stress in small shrub species, as selected branches were closely linked to the trunk (see also
Supplemental Table S1).

After rewatering the water potential was fully restored, regardless of the level of damage developed
in the plant. However, some plants did not fully recover in diameter (PLRC > 0) indicating partial
damages (Améglio et al., 2003). Irreversible branch shrinkage has been shown to be related to the
extent of cell injury due to freezing stress and is therefore considered to be a reliable indicator of
the extent of frost damage (Améglio et al., 2003; Améglio et al., 2001; Lintunen et al., 2015).
Branch PLRC is likely to be associated with cell damage in the elastic compartments. This point is
supported by the fact that PLDso and PLDsoc were not significantly different. PLRC appears
therefore a relevant proxy for drought-induced damages. Further studies are needed to investigate
thoroughly the physiology after rewatering, and to test the relationship between PLRC and recovery
of other physiological traits. Indeed, drought impacts must also be considered in the long term,
including during subsequent drought events.

Leaf PLRC has been measured in evergreen Mediterranean species by weighing leaves of plants
exposed to drought (Oppenheimer and Leshem, 1966). Recent studies have used leaf PLRC (e.g.
John et al., 2018; Trueba et al., 2019) to help understand processes linked to the failure of leaf
function during drought and to compare species’ drought tolerances. Leaf PLRC was shown to be
associated with cell damage, especially by the deregulation of reactive oxygen species homeostasis
(Oppenheimer and Leshem, 1966; Sharma et al., 2012), but it was not related to plant survival.
Here, we used branch PLRC related to branch diameter variations in lavender to investigate
mortality mechanisms under severe drought conditions. The LVDT allows PLRC to be monitored
in real time in intact plants allowing branch shrinkage and recovery to be investigated in planta.
Our PLDmax findings in lavender indicate that a relative shrinkage of approximately 21% resulted
in irreversible dehydration in the branch as well as irrecoverable plant dysfunction. The present
study clearly showed that drought-induced mortality only happens when the water supply in
“elastic” tissues is fully released. This raises the question of the relative contribution of different
tissues to overall branch shrinkage, since diameter measurements integrate both xylem and bark
components. Bark is composed of several living cell types, such as cork, parenchyma, phloem,
cambia and immature xylem and it is considered extensible (Genard et al., 2001), whereas mature

xylem is considered rigid thanks to its lignified cell walls (Steppe et al., 2006). Yet, we found that
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bark and xylem contribute an equivalent amount to the maximum shrinkage of the branch (PLD max)
in lavender. In support of our findings, some studies listed by Alméras et al., (2006) have shown
that xylem can make a significant contribution to stem shrinkage and swelling, with for example
25% of stem changes (Brough et al., 1986). In lavender species, bark also dehydrated more than
xylem because the proportion of bark was significantly lower in dehydrated branches than in

hydrated ones.

5.2. The point of no recovery was not associated with hydraulic failure

Branches of true lavender Maillette and lavandin Grosso were found to be relatively vulnerable to
drought-induced embolism in this study (Pso = -2.46 + 0.14 MPa and -2.41 + 0.09 MPa for L.a. and
L.i., respectively), compared to other Mediterranean species. Indeed, the median Pso for this
vegetation type is close to -5 MPa according to Maherali et al., (2004). Two different techniques,
namely the bench dehydration and the Cavitron method, agreed in assessing Pso and highlighted
the lack of differences between the two lavender species. The plants in this study grew under
favourable growth conditions whereas lavandin plants grown under limited resources and stressful
conditions in the field exhibited much lower vulnerability to embolism (Pso = -5.34 + 047 MPa;
Supplemental Figure S3). We assume a large degree of plasticity to explain the high Pso values in
these species (Awad et al., 2010; Herbette et al., 2010).

Although both lavender species appeared vulnerable to drought-induced embolism, they were
resistant to drought. The water potential associated with 88% loss of hydraulic function (Pss),
which is commonly considered as lethal, was similar for both species (-3.65 MPa and -3.76 MPa
for L.aand L.i, respectively). However, rewatered plants were able to recover from water potentials
more negative than this theoretically lethal threshold. This has also been observed in other tree
species (Li et al., 2015; Hammond et al., 2019). Furthermore, the PLD corresponding to 88% of
PLC was lower than PLDmax (14.0% vs. 21.3% for PLDgsh and PLDmax, respectively). It should be
emphasized that PLDmax Was associated with a high level of cellular damage. Since PLD max
constitutes a threshold for no recovery that was reached far after the hydraulic failure, our results
suggest that high embolism is not sufficient to explain drought-induced mortality in above-ground
tissue in lavender. In grapevine (Vitis vinifera L.), the loss of hydraulic conductivity is

accompanied by an increase in hydraulic capacitance (Tyree and Yang, 1990; Vergeynst et al.,
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2014), suggesting that cavitation may buffer the decrease in water potential by releasing water to
the surrounding tissues (Holtta et al.,, 2009). The amount of released water may delay the
desiccation of meristematic tissue such as cambium (Tyree and Yang, 1990), especially in

vulnerable species.

5.3. New insights on mechanisms of woody plant mortality

When PLDmax was reached, the elastic tissues, including the cambium, were likely to be injured
while most vessels were already embolized. The growing ability became null if there were no
meristematic cells nor parenchymatous cells alive. In contrast, when PLDmax Was not reached, it is
likely that growth resumes via cambial activity and the production of new xylem vessels that restore
hydraulic function (Brodribb et al., 2010; Guadagno et al., 2017).

According to Li et al. (2015) and Guadagno et al. (2017), a level of cell death (membrane injury or
mortality of cambial cells) may be a threshold of no recovery associated with plant death.
Maintaining the stability of cell membranes is an integral part of drought tolerance (Bajji et al.,
2002). During a drought applied on poplar (Populus nigra L.), the bud and cambia cells remained
the last hydrated regions in a stem (Barigah et al., 2013a). Levels of bud respiration were closely
associated with bud water content (Barigah et al., 2013a). Here, we did not investigate bud
metabolic activity but we analysed radial growth as a proxy of cambial activity. We thus showed
that, as long as the plant can mobilize water in the elastic reservoir, cambial activity can recover.
These results also showed that lavender species have a large range of capacitance from mild to
severe drought stress, and can mobilize water reserves under sublethal drought conditions. This
should be taken into account when investigating the contributions of hydraulic traits to drought
tolerance.

Contrary to our initial assumption, we observed no difference between the two lavender species
for the traits studied. This can be explained by a real lack of difference for hydraulic traits and
drought resistance, and by the fact that plants were potted and therefore any difference in roots

could not be considered.
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6. Conclusion

We found that recovery is no longer possible after a severe drought as soon as there is no more
water storage in the branch elastic compartments. This point of no recovery was reached in lavender
when the branch shrinkage reached its maximum value of approximately 21%, regardless of growth
conditions. In this study, drought-induced mortality was not determined by high levels of embolism
but was associated with high levels of cell damage in the branch, as assessed by electrolyte leakage.
Continuous measurement of branch diameter variations proved to be relevant for identifying a
measureable threshold of drought-induced mortality. An important next step will be to test these
findings in the field, under more realistic drought events. Also, an important further step would be
to test the generality of these results across species, especially in other functional groups such as
trees. Indeed, the present work is based on mechanisms that are common to most woody plants.
Thus, measuring PLDmax and PLRC is likely to be highly relevant to understanding possible

mortality risk of woody species as drought events become more extreme with climate change.

7. Materials and Methods

7.1. Plant material

Two clonal varieties of lavender were used in this study: Lavandula angustifolia (L.a.) Maillette
and Lavandula x intermedia (L.i.) Grosso, which are the most common varieties cultivated in
France.

Plants were grown from 1-year-old woody cuttings provided by a lavender producer in Les-
granges-Gontardes (N 44° 24' 57.24", E 4° 45' 47.304”, 100 m a.s.l). Plants were potted in a soil
recommended for aromatic plant cultivation (Klasmann code 693: medium fibrous structure, pH 6
+ 0.3, mainly composed of blond sphagnum peat and coconut fibers for optimal ventilation) and
grown in a glasshouse for six months where they were watered daily. Similar plants were selected

based on physical characteristics such as height, architecture and leaf density.
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7.2. Experimental design and conditions

Two separate but similar experiments were conducted during the summers of 2017 and 2018. The
results from both experiments were utilised to both increase the amount of data collected and enable
plant responses to be tested under a range of growth conditions.

Experiment 1: In November 2016, selected plants (86 L.a. and 56 L.i.) were put in seven litre pots
filled with 4500 g of soil saturated with water and grown in a greenhouse at the horticultural school
of Romans-sur-Isére (South of France; N 45° 2’ 44.16", E 5° 3’ 3.096", 250 m a.s.l). Pots were
regularly watered to field capacity.

Experiment 2: In January 2018, selected plants (28 L.a. and 20 L.i.) were put in 10 litre pots filled
with 5700 g of soil saturated with water and placed in the greenhouse at the INRAE research station
of Clermont-Ferrand (N 45°77', E 3°14’; 300 m a.s.l.), in a cooler environment than in experiment
1. Temperature and relative humidity were monitored and temperature was limited to 35°C
maximum. After three months, two sets of plants (10 L.a. and 10 L.i. in each set) were submitted
to contrasting water regimes: well-watered (WW) at field capacity and water limited (WL) for each
species. For the growth conditions of the WL plants, the soil water content was maintained at 25%
to 30% field capacity, using balances and electronic valves for irrigation as described in Niez et
al., (2019). This range of soil moisture content was set as the minimum that still allows plant growth

(measured using Linear Variable Differential Transformer (LVDT) dendrometers).

7.3. Drought stress and recovery:

For both experiments, plants were exposed to two successive drought-rewater cycles (referred to
here as irrigation stops, or 1S), whereby irrigation was stopped and the soil allowed to dehydrate
before being rewatered to field capacity. The first IS was short and allowed full recovery of branch
diameter, growth and water potential after rehydration. The second IS was longer and more intense,
with sets of plants rewatered after different drought durations to test the impact of increasing levels
of drought stress on plant recoverability. After the second IS, plants were considered dead if they
were unable to grow or re-sprout up to one year after the end of drought.

Experiment 1: two sets of plants were differently treated: water stressed (46 individuals for L.i. and

66 for L.a.) and well-watered controls (10 individuals L.i. and 20 L.a.). Within each set, plants of
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each species were divided into blocks of ten individuals. Each block was positioned randomly in
the greenhouse. A first IS was applied in May 2017 for four days then plants were irrigated to field
capacity. After four days, a second IS was applied for various durations of 10, 13, 21, and 28 days
after the onset of IS. Control plants were kept watered at field capacity during the whole
experiment. In both treatments, water potential, stomatal conductance, loss of hydraulic
conductance and branch diameter variation were monitored during the drought-rewatering cycles.
In the control treatment, the vulnerability to xylem embolism was assessed (Supplemental Figure
S4).

Experiment 2: 40 plants were selected, 20 of them (ten L.i. and ten L.a.) were grown under WW
conditions, while the other 20 (ten L.i. and ten L.a.) were grown under WL conditions. For each
growth condition, six L.i. and six L.a. were water stressed, whereas four L.i. and four L.a. were
control plants. A first IS (1S1) was applied in June 2018 for three days before plants were rewatered
to field capacity. After returning to field capacity for four days, a second IS (1S2) was applied for
various periods of time: 8, 11, 15, 18 and 39 days for the WW condition, and 22, 25, 26, 29 and 39
days for the WL condition. In both treatments, water potential, stomatal conductance and branch
diameter variations were monitored during IS and re-watering phases (Supplemental Figure S4).
In experiment 2, eight L.a. plants that had grown under WW conditions were saved to investigate
the relationship between branch diameter loss and cell damage in stems. When experiment 2 ended,
plants were uprooted, put in a temperature-controlled chamber at constant temperature (25°C) and
light levels (two lights of 25W and 172Im) and dehydrated until the PLDmax value was reached for
at least 24 h. Measurements of electrolyte leakage, water potential and loss of hydraulic
conductance were made before the plants were uprooted and then two or three times during
dehydration. The experiment continued until branch diameter stopped decreasing according to the
LVDT data (ca. 10 days).

7.4. Monitoring of stem diameter variations

During all experiments, branch diameter was continuously measured using miniature displacement
sensors with a friction free core glued to the bark (Supplemental Figure S5) and LVDT (model
DF2.5 and DF5.0; Solartron Metrology, Massy, France) connected to a data logger (CR1000,
Campbell Scientific LTD, Logan, Utah, USA) or awireless PepiPIAF system (Hydrasol, Le Plessis
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Robinson, France). Straight and unbranched sections of main branches longer than five cm were
randomly chosen to mount LVDT dendrometers by a custom-made stainless Invar (alloy with
minimal thermal expansion) holder adapted for lavender (Supplemental Figure S5). At the end of
each experiment, the final branch diameter was measured using a calliper (Burg Wéachter, 0.01mm
accuracy) at the location of friction-free core of LVDT dendrometer measurements.

In experiment 1, 20 LVDT dendrometers were mounted: five for each treatment and species. The
branch diameter was recorded every 30 min from March 2017 to February 2018. In experiment 2,
32 LVDT dendrometers were mounted: two for control plants and six for water stressed plants of
each growing condition and species, respectively. The branch diameter was recorded every 30 min
from April 2018 until October 2018. In a temperature-controlled chamber, eight LVDT
dendrometers were mounted (one per individual), with branch diameter recorded at five min time
intervals until the end of the experiment.

Two different parameters were calculated from branch diameter variation during drought stress and
recovery (Fig. 1). The percentage loss of diameter (PLD) during the different IS was calculated for
each plant as:

PLD = 100 x 2mex=Pmin (1)

max

where Dmax and Dmin are the maximum (before the IS) and the minimum (before rewatering) branch
diameter, respectively.

When no recovery of branch diameter was observed after rewatering, the PLD was considered
maximum (PLDmax). When a diameter recovery was recorded following rewatering, the non-

recovered diameter was calculated as the percentage loss of rehydration capacity (PLRC):

PLRC = 100 x Pmax—lmin) R (5
PLDmax

where R is the portion of Dmax that recovered the following night after rewatering.

7.5. Stomatal conductance

In both greenhouse experiments, stomatal conductance was measured on the abaxial surface of
leaves using a porometer (AP4; Delta-T Devices Ltd, Cambridge, United Kingdom). For each
Kinetic point, at least three individual plants per condition were measured with at least two leaves

per individual.
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7.6. Water potential

During greenhouse experiments, midday water potential was measured at the solar noon between
1:00 p.m. and 2:00 p.m. using a Scholander-type pressure chamber (PMS Instrument, Albany, OR,
USA). Measurements were carried out on ca. 5-10 cm long upper branch segments bearing several
leaves. For each date, measurements were performed on at least one individual per block
(Experiment 1) or at least three individuals per condition (Experiment 2). In experiment 2, predawn
water potential was measured one day before the drought stress treatment began to compare the
two growth conditions. In the temperature-controlled experiment, the water potential was measured
regularly over the course of the dehydration. When water potential reached values lower than -9

MPa, leaves were dry and brittle and the measurement could not be performed.

7.7. Loss of xylem embolism

The level of xylem embolism was measured by the percentage loss of hydraulic conductance (PLC)
that occurs because of the water stress experienced by plants. PLC was measured on stems using a
xylem embolism meter (XYL’EM, Bronkhorst, Montigny-les-Cormeilles, France). The entire
inflorescence stems of about 30 cm long were collected, put in wet black plastic bags and
immediately transported to the laboratory. Segments of two cm were cut under water and fitted to
water-filled tubing. One end of the branch segment was connected to a tank of de-gassed, filtered
10 mM KCl and 1 mM CacCl; solution. The flux of the solution was recorded through the branch
section under low pressure (60 — 90 mbar) and the initial hydraulic conductance (K;) scored. Then,
the branch was perfused at one bar of pressure for two minutes, or until hydraulic conductance no
longer increased, in order to remove air from embolized vessels and to determine the maximum

conductance (Kmax). PLC was determined as:

PLC =100 x 1——=5)  (3)

max

During experiment 1, PLC was measured the day before the drought treatment began and then
every two or three days during the drought treatment on water-stressed and control plants. At least
three plants were measured for each condition and date. In the temperature-controlled chamber (in
experiment 2), PLC was measured on each plant with three repetitions, once just before uprooting

plants and then three times over the course of the dehydration.
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7.8. Vulnerability to embolism

Vulnerability to embolism was measured on L.a. and L.i. using two methods. First, vulnerability
to embolism was measured using the Cavitron technique, as described by Cochard et al., (2005).
Entire inflorescence stems (approx. 30 cm long) were collected from the plants in greenhouse
experiment 1, put in wet black plastic bags and transported to the UMR PIAF research station of
Clermont-Ferrand for measurement using a Cavitron. Samples were cut and shortened to 26 cm
length under water and bundled together. Centrifugal force was used to establish negative pressure
in the xylem and to induce embolism, using a 28 cm diameter rotor mounted on a high-speed
centrifuge (Sorvall RC5B Plus). The xylem pressure, controlled by the rotation speed of the rotor
was stabilized every 0.5 MPa for five minutes before conductivity was measured. PLC was
determined at various xylem pressures to obtain a vulnerability curve. In total, four and seven
vulnerability curves for L.a. and L.i. have been obtained by Cavitron. The vulnerability to
embolism was also determined with the bench dehydration method using data collected from
experiment 1. Vulnerability curves were constructed by plotting PLC and water potential data
collected from plants grown in WW conditions.

A sigmoidal function was used to fit each curve using the following equation:

100
PLC = T S(P-Psg) (4)

1+ e 25

Where S is the slope of the curve and Pso the pressure inducing 50% of loss of conductance.

The pressure inducing 88% loss of conductance (Pss) was calculated as:

50
Pgg = Pso—? (5)

7.9. Electrolyte leakage

Electrolyte leakage (EL) is typically measured to evaluate cellular damage induced by a range of
stressors (see e.g. Herbette et al., 2005; Charrier and Améglio, 2011). To assess drought-induced
cellular damage, the EL was measured on branches from eight L.a. individuals exposed to different
levels of drought stress during the temperature-controlled experiment. Samples were cut into five
cm long sections, stripped of any leaves and immersed into 15 ml of distilled-deionized water.
Vials were shaken for 24 h at +5 °C in the dark (to limit bacterial growth) on a horizontal gravity

shaker (ST5, CAT, Staufen, Germany). The electric conductivity of the solution was measured (C1)
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at room temperature using a conductimeter (Held Meter LF340, TetraCon 325, Weiheim,
Germany). After autoclaving at +120 °C for 30 min and allowing samples to cool to room
temperature, the conductivity was measured again (C>). Relative EL (REL) was calculated as:

REL = % x 100 (6)

2

To normalize the REL, 10 control samples and 10 samples were frozen at -80°C and used as a
reference for 0 (RELww) and 100% cellular damages (REL o), respectively. An index of damages

Ibam Was computed as:

REL—RELywy

Ipgm = —7——— (7)

REL_gq

7.10.  Cross sections of stems

At the end of the experiment 1, indelible marks were made at the location of friction-free core of
the dendrometers. Stems were cut and cross sections were made at the location of the mark. Stems
were observed with a binocular loupe and pictures were taken. Images were analyzed with ImageJ
in order to estimate the proportion of xylem and bark of branches in cross-section, in both

treatments (control and drought stressed) and both species.

7.11.  Statistical analysis

Statistical analyses were performed using the RStudio software (under R core version 3.4.3, R
Development Core Team, 2017). A Kruskal-Wallis test was used for the group comparisons
between conditions for PLDmax, PLC and l¢am, followed by a post hoc Dunn’s test when effects
were significant. A Student’s t-test was used to compare vulnerability curves between species. The
nls function was used to fit the relation between PLRC, PLC, EL and PLD. All statistical analyses

were based on a 0.05 significance level.

7.12.  Supplemental Data

Supplemental Figure S1. Dynamics of the branch diameter variations versus time.
Supplemental Figure S2. Diameter and temperature variations versus time in one L.i. plant alive

and one L.i. plant dead after a rehydration.
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Supplemental Figure S3. Vulnerability to cavitation of L.i. plants grown in the field with no
watering.

Supplemental Figure S4. Scheme of the experimental setup.

Supplemental Figure S5. Pictures of a dendrometer mounted on a branch and of the plants during
the drying process.

Supplemental Table S1. PLC measured all along the shoot from L.a. and L.i. plants, on sections of

two cm.
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Figure S 1. All the dynamics of the stem diameter variations versus time.
A, L.i. grown in WW conditions during the experiment 1 in 2017. B, grown in WW conditions during the

experiment 1 in 2017. C, L.i. grown in WW conditions during the experiment 2 in 2018. D, L.i. grown in WL
conditions during the experiment 2 in 2018. E, L.a. grown in WW conditions during the experiment 2 in
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2018. F, L.a. grown in WL conditions during the experiment 2 in 2018. G, uprooted L.a. grown in WW
conditions and dehydrated in the temperature-controlled chamber. Controls are in red and water stressed
in black.

Supplemental Table 1. PLC (%) measured over the entire height of L.a and L.i, on sections of 2
cm. Plants were measured at the end of the drought experiment 1 in 2017. Data are means *
standard error (n =2 to 5).

Species Basal PLC 2cm  4cm  6cm 8cm  10cm  12cm  15cm  17cm  19c
m
L.a 80.1+10.13 65.1 79.3 926 99.0 99.7 99.6 99.8 99.8
6+ 0 + bt 6+ 2+ 5+ 5+ 3t
325 203 451 079 011 0.25 0.05 0.03
9 1
L.i 92.88+4.43 984 795 959 978 99.0 974

099 198 232 176 093 215
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Figure S 2. Branch diameter variations (black line) and temperature (grey line) versus time.

A, living L.i. and B, L.i. that did not recover after a rehydration. Data are recorded in 2017 experiment.
The diameter variation is represented from zero for the figure.

100

Water potential (MPa)

Figure S 3. Vulnerability to cavitation of L.i. grown in the field under water limitation conditions.

The curve is the mean curve (n = 3) + standard error (shaded area). Curves were obtained by the Cavitron
technique.
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Figure S 4. Scheme of the experimental setup.

In the first experiment (Exp 1), L.i. and L.a. potted were split into two treatments in a greehnouse: a control
kept well watered (first grey arrow), and drought stressed one (second grey arrow) suffering from two
successive irrigation stops (white boxes on the grey arrow). In both treatments, water potentials (‘P),
stomatal conductance (gs) and percentage loss of hydraulic conductance (PLC) were periodically
monitored, before and during the irrigation stops. In both treatments, stem diameter variations were
continuously monitored thanks to five dendrometers by species and treatments. After the last re-irrigation,
all plants were kept well watered until the following spring (2018), where the recovery was observed. At the
beginning of 2018, a second experiment (Exp 2) was performed in a greenhouse, with new L.i. and L.a.
plants. Plants were split into two growth conditions (Well Watered and Water Limited: 25-30% of field
capacity). Both growth conditions were split into two treatments: a control kept in its growth condition and
drought stressed one (arrows with white boxes) suffering from two successive irrigation stops. In both
treatments and growth conditions, water potential and stomatal conductance were periodically monitored,
before and during the irrigations stops. Stem diameter variations were also continuously measured during
the whole experiment, thanks to two and six dendrometers for the control and drought treatment by species,
respectively. After the last re-irrigation, all plants were kept well watered until the following spring (2019),
where the recovery was observed. An additional experiment was performed in 2018 on eight L.a. grown in
well watered conditions in the greenhouse. Plants were uprooted and dehydrated in a temperature-
controlled chamber. Stem diameter variations were continuously monitored until no variations were visible,
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and water potential, percentage loss of hdyraulic conductance and electrolyte leakage (EL) were
periodically monitored during the dehydration.

Figure S 5. Pictures of the plants during the drying process.

A, LVDT dendrometer on a woody stem and mounted by a custom-made holder adapted for lavender. B, L.i.
control, watered during the whole experiment. C, L.a. without recovery after the drought stress. D, L.a. with
recovery after one year. The branch in the foreground wore a LVDT (white mark on the bark).
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8.2.Reésultats complémentaires sur les mécanismes de mortalité en condition de sécheresse

Pour mieux comprendre les mécanismes de mortalité liée & une sécheresse extréme, et les mettre
en relation avec le rétrécissement des branches, nous avons utilisé une méthode complémentaire :
I’enregistrement des émissions acoustiques ultrasoniques émises pendant la déshydratation de la
branche. Cette étude s’est faite en collaboration avec 1’équipe MEA et sous la direction de
Guillaume Charrier et Thierry Améglio, dans le cadre du stage de master de Florian Sabin. Les
données d’émissions acoustiques sont en cours d’analyse afin de caractériser plus finement la
signature acoustique des deux compartiments (i.e. vasculaire et cellulaire) caractérisés lors de
sécheresse (Figure 37 de I’article). Les informations extraites de ces premiéres analyses sont
présentées dans ce manuscrit car elles apportent des informations complémentaires sur les
mécanismes de mortalité et des pistes quant a leur détection de maniére non invasive.

Les événements de cavitation émettent des sons dans le domaine de 1’audible (Milburn and
Johnson, 1966) et dans le domaine des ultrasons (Tyree and Dixon, 1983). En situation de
sécheresse, ¢’est la nucléation des bulles dans les conduits du xyléme qui est a I’origine d’émissions
ultrasoniques (Ponomarenko et al., 2014). L’hypothése la plus probable est que la tension générée
sur les parois cellulaires est subitement relachée lors d’un événement de cavitation, entrainant une
vibration des parois et une émission acoustique (Mayr and Rosner, 2011). De nombreuses études
ont donc utilisé la détection d’émissions acoustiques (AE) comme méthode indirecte et non
destructive pour évaluer le niveau d’embolie accumulée en cas de sécheresse, a la fois sur des
plantes en pots en conditions contrélées, mais également en conditions extérieures (Lo Gullo and
Salleo, 1993; Nardini et al., 2001; Holtta et al., 2005; Rosner et al., 2006; Johnson et al., 2009;
Vergeynst et al., 2014; Vergeynst et al., 2016). Toutefois, le nombre d’émissions acoustiques
détectées dépasse largement le nombre total de vaisseaux dans un échantillon donné. D’autres
sources d’émissions acoustiques ont donc €té invoquées, telles que des sources mécaniques lors du
processus de rétrécissement des branches (Zweifel and Zeugin, 2008; Wolkerstorfer et al., 2012;
De Roo et al., 2016), le rétrécissement des parois cellulaires (Cunderlik et al., 1996) et les fissures
dans les parois cellulaires (Vergeynst et al., 2014). Au cours de la dynamique de déshydratation de
lavandes lors de I’expérimentation de 2018 en chambre climatique, nous avons mesuré les
émissions acoustiques en sus du potentiel hydrique, de la PLC par la méthode du Xyl’Em, de la

fuite d’¢lectrolytes et du diametre des branches avec les dendrometres. La fuite d’électrolyte
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renseigne sur la perte d’intégrité de la membrane cellulaire (Bajji et al., 2002) et son niveau peut
étre utilisé pour évaluer les dommages cellulaires chez les plantes en situation de stress hydrique
(Guadagno et al., 2017).

Méthode d’enregistrement des émissions acoustiques

Les émissions acoustiques ont été enregistrées sur les huit lavandes déracinées et déshydratées en
chambre climatique lors de I’expérimentation 2 en 2018. Elles ont été enregistrées avec un systéme
PCI-2 et SAMOS (Physical Acoustics, PAC18-bit A/D, 1kHz-3MHz) connecté a des capteurs
acoustiques (micro) a large gamme (150-800 kHz ISD9203B) par I’intermédiaire d’un
préamplificateur réglé a 40 dB. Un micro par individu était directement monté sur une branche
écorcée sur une face sur une longueur d’environ 2 cm. La surface écorcée a été recouverte de
graisse siliconée pour éviter toute perte d’eau supplémentaire et optimiser le couplage acoustique.
Le micro était fermement fixé a la partie écorcée de I’échantillon a I’aide d’une pince (Figure 38).
Le couplage acoustique a été testé a 1’aide de la méthode Hsu-Nielsen (cassé de mine ;
Kalyanasundaram et al., 2007, Charrier et al., 2014) a une distance de 1 cm de chaque micro, et les
micros ont ¢té réinstallés lorsque Iamplitude du signal était inférieure a 75 dB. La détection et
I’analyse des AEs ont été effectuées a I’aide du logiciel AEwin (Mistras Group SA). L’activité

acoustique a été calculée en nombre d’ AE par minute moyennée toutes les 6 minutes).
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Figure 38. Photos du dispositif expérimental dans la chambre climatique.

A, lavandes déracinées portant des LVDT (fleche jaune) et des micros (fleche rouge). B, un micro collé a
une branche et maintenu par une pince.

Résultats et discussion

Deux phases distinctes d’émissions acoustiques nettement séparées dans le temps par une phase
peu active en émissions ont été mises en évidence (Figure 39). La premiere phase a eu lieu lors
d’une diminution forte du diametre et la seconde phase lorsque la vitesse de diminution du diameétre
¢tait moins forte et qu’il était proche de se stabiliser. Les deux pics d’émissions acoustiques (AE1
et AE>) sont survenus a des PLD significativement différents (p < 0.0001). AE; a été atteint a un
PLD de 11.75 + 0.84 % et AE2 a un PLD de 22.26 + 1.10 %.
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Figure 39. Emissions acoustiques suivies lors d une déshydratation de huit individus de lavande.

Les émissions acoustiques sont représentées par les points noirs et la variation de diamétre par les courbes
rouges. L ’émission maximale de chacun des pics est indiquée par la droite pointillée verticale.

Au cours de la premiére et seconde phase acoustique, la PLC et EL ont augmenté (Figure 40). Les
mesures justes apres le pic de la premicre phase ont montré une PLC a 87.32 £ 3.61% et I’'EL a

47.22 + 10.03%. Apreés le pic acoustique de la seconde phase, la PLC a atteint 97.37 + 1.14% et
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I’EL a atteint 75.37 + 9.31%. Ces dynamiques différentes de PLC et d’EL ainsi que la détection de
deux pics d’activité acoustiques distincts nous suggerent que lors de la premiére phase acoustique
une majorité des événements de cavitations dans les vaisseaux du xyléme est détectée. Lors de la
seconde phase, la majorité des vaisseaux ayant déja été embolisés, il est probable que nous
détections des événements a 1’échelle cellulaire tels que la cavitation intra-cellulaire ou rupture des
membranes. Nous suggérons donc que I’altération physique des membranes produit une émission
ultrasonique. Les deux mécanismes ne sont pas totalement distincts puisque les dommages
cellulaires commengaient a s’accumuler pendant la premiere phase. Pendant la seconde phase,
d'autres sources d'AE déja mentionnées et liées a la paroi cellulaire ne peuvent étre exclues, d'autant
plus que la déshydratation se poursuit et que le bois devient totalement sec. Une autre étude a déja
examiné 1'AE avec un retrait du diamétre lors d’un stress hydrique (Vergeynst et al., 2014), mais
avec des resultats différents. Deux phases avaient aussi été observées, mais la premiere était
essentiellement liée a une forte contraction des branches avec seulement quelques événements de
cavitations, et la seconde phase acoustique était liee a une augmentation significative des
événements de cavitation. Cependant, nos résultats portent sur une gamme de stress beaucoup plus
étendue, bien au-dela du dysfonctionnement hydraulique par cavitation avec des valeurs de

potentiels hydriques trés faibles (jusqu’a -9 MPa, Figure 36 de I’article).

Le premier pic d’activité acoustique mesuré a 11.75% PLD correspond a 30.22% de PLRC, alors
que le second pic d’activité acoustique a 22.26% PLD correspond a 98.14% PLRC. Ces résultats
suggerent que méme apres avoir atteint un haut niveau de PLC, la branche conserve une certaine
capacité a récupérer apres réhydratation. En revanche, apres le second pic d’activité acoustique, la
récupération est quasi nulle (PLRC elevé), le PLDmax étant atteint et un taux éleveé de cellules

endommagées mesure (> 75%).

Ces résultats, en complément de ceux présentés dans I’article du chapitre 2, montrent que les
événements de cavitation dans les vaisseaux et les dommages cellulaires apparaissent distinctement

et successivement chez la Lavande.
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Figure 40. Figure 37 de [l’article soumis a Plant Physiology, représentant [ 'apparition de la PLC et EL en
fonction du PLD.

AE; est représenté par la ligne pointillée verticale £ SE (zone grise) et AE, est représenté par la ligne
verticale noire = SE (zone grise).

Perspectives

L’utilisation des émissions acoustiques dans cette analyse a permis d’insister sur la dynamique
d’apparition de deux mécanismes liés a la mortalité : la perte de conductivité hydraulique et les
dégits cellulaires. Ces deux phases bien distinctes d’émissions acoustiques ont été montrées pour
la premiere fois et semblent étre spécifiques a la Lavande. Généralement une unique phase est mise
en évidence sur d’autres especes (Rosner et al 2006, Rosner et al 2009). La suite de cette étude a
pour objectif de caractériser plus précisément la nature de ces émissions acoustiques. En effet, des
incertitudes fortes subsistent quant aux sources des émissions acoustiques en condition de
déshydratation, ce qui limite leur utilisation (Ponomarenko et al., 2014; Vergeynst et al., 2014;
Vergeynst et al., 2016). Dans une plage de dB inférieurs a ceux associés a la cavitation, une relation
a été trouvée entre 'intensité des AE et le changement de diametre des branches, méme si leur
origine exacte reste floue (Zweifel and Zeugin, 2008). Des sons d’origine mécanique peuvent aussi
exister en lien avec les processus de rétrécissement des tissus (Zweifel and Zeugin, 2008), comme

des micro-fractures des parois cellulaires a cause des changements de volume des tissus (De Roo
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et al., 2016). Grace aux différents paramétres enregistrés tels que 1’énergie, I’amplitude ou la
fréquence des émissions acoustiques, et combinés aux résultats de PLC, EL et PLD, il sera plus
facile d’identifier la nature des émissions acoustiques émises. Un article a ce sujet est en cours
d’écriture, mais 1’analyse des résultats n’est pas encore assez aboutie pour figurer dans ce manuscrit

de thése.
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Chapitre 3 : Caractérisation de 1’effet de la sécheresse estivale
sur le développement du Lavandin en plein champ et évaluation

de I’impact d’un couvert végétal en inter-rang

1. Introduction

La région méditerranéenne a été identifiée comme un point chaud du changement climatique, avec
un risque important d’augmentation de la température et de diminution des précipitations (Giorgi
and Lionello, 2008). En France, le climat méditerranéen s’est déja étendu d’environ 250 km vers
le nord de la France entre 1970 et 2009 (Lelievre et al., 2011). La production agricole serait donc
largement impactée (Tanasijevic et al., 2014). La filiere francaise de la Lavande et du Lavandin
n’y échappe pas et est menacée par ces modifications dont les effets sont exacerbés par le
déperissement a phytoplasme. Chez certains producteurs, une mortalité totale a été observée au
printemps sur des parcelles qui ne présentaient pas de symptomes de dépérissements a
phytoplasme, suite a des étés et automnes particulierement chauds et secs laissant supposer un
impact fort de la sécheresse (communication personnelle de I’Iteipmai). Il y a donc un réel besoin
de diagnostiquer 1’état des plantes en situation de sécheresse avant qu’elles n’atteignent le seuil
critique de la mortalité.

Les couverts végetaux en inter-rang ont été introduits récemment dans les lavanderaies, dans le but
de surmonter a la fois les probléemes environnementaux et ceux des bio-agresseurs. De nombreuses
¢tudes chez d’autres cultures, comme la vigne, ont mis en évidence plusieurs avantages a ce mode
de culture. Une couverture en inter-rang limite 1’érosion (Battany and Grismer, 2000; Duran Zuazo
et al., 2006) et permet d’améliorer biologiquement le sol, par exemple en augmentant la
décomposition de la matiére organique (Cong et al., 2015). Ce mode de culture permet aussi de
réduire I’impact des pathogénes, maladies et adventices (Liebman and Dyck, 1993; Trenbath,
1993). Les ruissellements de surface sont limités et la couverture végétale apporte une meilleure
recharge des sols en hiver (Celette et al., 2005). En revanche, la compétition pour les ressources
hydriques et azotées limite le rendement de la culture d’intérét, notamment en vigne (Rodriguez-
Lovelle et al., 2000; Celette and Gary, 2013b). Chez la Lavande, peu de références sont disponibles

sur I’'impact de la mise en place de couvert végétaux en inter-rang, a contrario d’autres cultures
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pérennes. L’effet contre la propagation de I’insecte vecteur a été démontré (Chaisse et al., 2014b;
Iteipmai, 2017), mais des études préliminaires ont montré une baisse de rendement en huile
essentielle en présence d’un couvert. Le couvert aurait également un effet tampon qui prolongerait
le confort hydrique des lavandins de prés d’un mois et permettrait une diminution de la température
du sol de l'ordre d’un degré. Cependant ces résultats n’ont pas été confirmés et trés peu
d’informations sont disponibles sur I’impact d’un couvert sur la physiologie de la Lavande.

Les mesures continues des variations du diametre des tiges ligneuses se sont révélées pertinentes
pour analyser la croissance secondaire (Daudet et al., 2004; Zweifel et al., 2006; Zweifel et al.,
2016) et les relations hydriques de I’arbre (Herzog et al., 1995; Zweifel et al., 2001; Fernandez and
Cuevas, 2010). L’activité cambiale entraine une augmentation du diamétre de la tige (Rossi et al.,
2008; Downes et al., 2009). La pression de turgescence est nécessaire a la croissance (Lockhart,
1965; Steppe et al., 2006a). Les processus hydriques qui affectent les variations de diameétre sont
dirigés par les gradients de potentiel hydrique dans la plante et sont induits principalement par la
transpiration et la disponibilité en eau dans le sol (Herzog et al., 1995; Zweifel et al., 2007). Pendant
la journee, lorsque la transpiration est élevée, les potentiels hydriques sont faibles et la tige perd de
I’eau depuis les tissus élastiques (cortex, cambium, xyléme immature). Cette perte en eau est
proportionnelle a une diminution du diametre de la tige et donc au déficit en eau dans la plante
(Hinckley and Bruckerhoff, 1975; Zweifel et al., 2000; Zweifel et al., 2005; De Schepper et al.,
2012). Le diameétre de la tige présente alors un rythme journalier : contraction durant la journée et
dilatation durant la nuit (Offenthaler et al., 2001). La diminution du diametre des tiges est toujours
attribuée a une perte en eau. En revanche, I’augmentation du diamétre de la tige peut étre induite a
la fois par la recharge en eau de la tige, par dilatation thermique et par une croissance (cellules
nouvellement formées) (Zweifel et al., 2016). La dynamique des variations de diamétre change au
cours d’une année, notamment pendant les périodes de croissance et de dormance au sens large
(Biondi and Rossi, 2015). Par exemple, pendant la saison de végétation, un schéma standard de
I’expansion nocturne et de contraction journaliere se produit et les amplitudes de contractions les
plus importantes sont associées a une demande évaporative plus forte (ex : des températures plus
chaudes, un déficit de pression de vapeur plus important ou une surface transpirante plus
importante) et/ou une disponibilité en eau dans le sol plus faible. Les dendrométres permettent

donc d’étudier la phénologie, la croissance des arbres et I’effet du climat, a I’échelle annuelle,
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mensuelle ou journaliere. En situation de stress hydrique, la croissance est tres vite stoppée par la
baisse du potentiel hydrique et de la turgescence cellulaire, et les conditions induisent un
rétrécissement du diametre de la tige (Zweifel, 2016). Dans le chapitre précédent, cette contraction
du diametre a été utilisée comme un indicateur du déficit hydrique subie par la plante, et donc du
manque d’eau nécessaire pour permettre la croissance. Nous nous sommes placés en conditions de
déshydratation extréme sur des lavandes et lavandins cultivés en pots en conditions contrdlées, et
un seuil de mortalité lié & une forte perte de diamétre des branches a été identifié (PLDmax). Des
nouveaux parametres ont été proposés : le PLD (Percentage Loss of Diameter) et le stem PLRC
(Percentage Loss of Rehydration Capacity of the stem), qui permettent d’appréhender 1’intensité
du stress hydrique et les dommages qui en résultent, respectivement.

La présente étude sur le Lavandin en plein champ a pour objectif de i) confirmer les résultats
obtenus, en particulier d’évaluer la pertinence de ces deux indicateurs en plein champ et ii)
d’évaluer I’effet d’un couvert végétal en inter-rang sur son développement et sa réponse au stress
hydrique. Pour cela, les indices développés (PLD et PLRC) ont été utilises sur deux parcelles
expérimentales se rapprochant des conditions dites « producteurs » au cours de deux années
successives. Ce suivi a été fait sur deux modalités de lavandins : avec un sol nu (modalité témoin)
et avec un couvert végétal. En paralléle, d’autres mesures physiologiques ont été faites pour
caractériser 1’état hydrique via les potentiels hydriques de base et minimum et évaluer le taux
d’embolie. Nous faisons I’hypothése que, en raison de la compétition avec le couvert végétal en
inter-rang, la croissance des lavandins serait plus faible que ceux dans la modalité sans couvert.
L’autre hypothese que nous formulons est que, en situation de sécheresse estivale, la déshydratation

serait moins importante ou retardée pour les lavandins avec le couvert végetal.

2. Matériels et méthodes

Parcelles expérimentales

L’¢tude a été menée a partir de 2018 sur deux parcelles expérimentales mises en place en décembre
2016. La premiere est situee sur la station sud-est de I’Iteipmai a Montboucher-sur-Jabron dans la
Drome (N 44° 32'41.0", E 4° 49'30.5", 128 métres d’altitude). La seconde est située sur la station
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expérimentale du Crieppam a Manosque dans les Alpes-de-Haute-Provence (N 43° 51'11.0", E 5°
49'42.5", 347 métres d’altitude). Les terrains des deux parcelles étaient relativement plats.

Les parcelles ont été choisies pour leurs contextes pedoclimatiques différents. De plus, le Crieppam
est situé dans une zone ou le dépérissement a phytoplasme est plus important que dans la vallée du
Rhone. A Manosque, les précipitations annuelles moyennes sont de 729 mm. Le mois d’octobre
subit les précipitations les plus importantes avec 85 mm en moyenne et une température moyenne
de 20.7°C. Le mois de juillet est le plus sec avec seulement 27 mm de pluie. Le sol de la parcelle
du Crieppam est composé a 27% d’argile, 39% de limon et 34% de sable (sol limono-argileux /
limoneux). Le pourcentage d’¢élément grossier (>4 mm) est de 42%. Ces caractéristiques en font
un sol trés dur lorsqu’il est sec et trés collant lorsqu’il est humide. A Montboucher-sur-Jabron, les
précipitations moyennes annuelles sont de 840 mm. Juillet est le mois le plus sec avec 37 mm de
pluie et une température moyenne de 22°C. Le mois d’octobre est le plus pluvieux avec 100 mm.

Le sol de la station de I’Iteipmai est différent et plutdt de type argilo-calcaire.

Matériel végétal et modalités de culture

Les expérimentations ont été faites sur la variété Lavandin Grosso (Lavandula x intermedia
Grosso), clone majoritairement cultivé en France. Les plantes ont été cultivées a partir de boutures
ligneuses par un pépiniériste de Cereste (N 43° 51'06.1", E 5° 35'36.6", dans les Alpes-de-Haute-
Provence). Un lot de plants racines nues 4gés d’un an a été séparé en deux puis planté au moins de
décembre 2016 sur les deux parcelles. Les plants de Grosso sont espacés d’environ 60 cm sur des
rangs de 35 m, ce qui représente une soixantaine de plants par rang. Les rangs sont espacés de 1.80
m. Cing modalités différentes sont plantées : une modalité témoin avec sol nu et quatre modalités
avec des couverts vegétaux différents en inter-rang. Les cing modalités sont répétées avec et sans
fertilisation azotée (Figure 41). Chaque modalité est disposée sur trois rangs de culture, le rang
central étant celui étudié. Chaque modalité étudiée est donc entourée de deux inter-rangs de 1.80

m de large ou le couvert végétal a été seme sur une bande de 60 cm de large.
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Figure 41. Plans des deux parcelles expérimentales.

Dans le cadre de la these, seules deux modalités avec fertilisation sont étudiées a partir de I’année
2018 : la modalité sans couvert (témoin) et la modalité avec le couvert végétal qui est
potentiellement le plus compétitif et développé. A I'Iteipmai, cette modalité est celle du couvert
« mélange de légumineuses et triticale » (Figure 42). Au Crieppam, c’est celle avec le couvert
« mélange de légumineuses », le triticale n’ayant pas poussé dans les contextes pédoclimatiques de
la station en 2018 (Figure 43).
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Figure 42. Photos des deux modalités a I’lteipmai, prises le 20/06/2019.

A) Le rang de lavandins avec le sol nu et B) le rang de lavandin avec le couvert végétal de triticale et
légumineuses, mélangé a une flore spontanée.
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Figure 43. Photos des modalités au Crieppam, prises le 06/06/2019.

A) le rang de lavandins avec le sol nu et B) le rang de lavandin avec le couvert végétal de Iégumineuses et
une flore spontanée.

La modalité « mélange de légumineuses » contient les especes suivantes (avec le pourcentage de
semences dans le lot) : trefle souterrain variété Rosabrook (15%), Trégle blanc variété Nain (15%),
Lotier corniculé (30%) et Minette (40%). La modalité « mélange de légumineuses et triticale »
contient du Triticale (50%), du tréfle souterrain variété Rosabrook (7.5%), Trefle blanc variété
Nain (7.5%), Lotier corniculé (15%) et Minette (20%). Les couverts sont laissés sans destruction
les années suivantes pour un re-semis naturel, de facon a se rapprocher le plus possible des
conditions de lavanderaies de production pour lesquelles il est difficile d’envisager des
interventions régulieres. Toutefois, en 2018 sur les deux parcelles, les légumineuses et le triticale
ont été sursemés au printemps suite aux conditions climatiques séches et une pression de lapins au
Crieppam.

A I'Iteipmai, la fertilisation a été apportée par 2 tonnes/ha de composte a I’automne 2016, 40 unités
de PK le 20 décembre 2016, 40 unités d’azote ammonitrate les 24 avril 2017 et 14 juin 2017, puis
30 unités d’azote ammonitrate aux dates suivantes : 26 avril 2018, 24 mai 2018, 15 avril 2019 et
17 mai 2019.
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Au Crieppam, la fertilisation a été apportée par 40 unités de PK le 10 février 2017 puis 30 unités
d’azote ammonitrate aux dates suivantes : 09 avril 2018, 22 mai 2018, 02 avril 2019, 09 avril 2019
et 07 mai 2019.

Une unique irrigation de 5 mm a été faite a I’Iteipmai en octobre 2018, afin d’aider la levée du
semis gélif. Au Crieppam, les irrigations ont été plus nombreuses, dans le but d’aider la levée des
semis et d’ameublir le sol qui était trés dur pour certaines autres mesures qui ne sont pas présentées
ici et ne rentrent pas dans le cadre de cette thése. Ces irrigations au Crieppam ont été faites aux
dates suivantes : en 2017 les 15 et 16 mai, le 20 juin, le 26 octobre et le 3 novembre ; en 2018 le
20 avril, le 21 et 24 septembre et en 2019 le 1* juillet.

Les récoltes ont eu lieu les 11 juillet 2018 et 10 juillet 2019 a I’Iteipmai. Au Crieppam elles ont eu
lieu les 4 juillet et 12 juillet 20109.

— 0000000000000000000000000000000000000000000000000000000

Triticale + légumineuses

—> $506000c@ReONE0808860¢02000D9560 0980000200080

Triticale + légumineuses 1.80m

— 090800080 000008000 0280022000000 002200CCOCLOR200000C000
. Lavandin

— $59808600000000009900 980609006005 000008000006006000E0ED o PEpIPIAF
Sol nu @ SigFox

—> Rang étudié
—> 9008099228 00330500 DL 0586000BIG00226 0508 IPRS9000PESE00Y | Rang intermédiaire

Inter-rang

35 metres

Figure 44. Plan de la parcelle a I’Iteipmai.

Les rangs de lavandins (ronds verts) sont entourés par un sol nu (témoin) ou un couvert végétal (Triticale
+ légumineuses, a l'lteipmai). Les rangs étudiés sont marqués par une fleche rouge. Les plants équipés de
PépiPIAFs sont entourés en rouge et sont au nombre de neuf par rangs. Au sein de chaque rang, un e-
PépiPIAF avec la connectivité SiglFox permet d’envoyer toutes les deux heures sur un serveur consultable
a distance en temps réel, les quatre derniéres mesures (1 mesures toutes les 30 minutes de la température
de l'air et du diamétre de la tige) du plant suivi. Au Crieppam [’organisation de la parcelle est similaire, la
modalité avec le couvert végétal d’intérét est celle avec les legumineuses. Les plants équipés de PépiPIAFs
ont été choisis aléatoirement.
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Suivi des variations de diameétres

Du mois d’avril 2018 a octobre 2019, les variations de diamétres des lavandins des deux modalités
suivies ont été enregistrées sur les deux parcelles, grace a des micro-dendrometres PépiPIAF ou e-
PépiPIAF (Hydrasol, Le Plessis, Roinson, France) utilisant des LVDT (Linear Variable
Differential Transformers model DF5.0 ; Solartron Metrology, Massy, France). Ces systemes
enregistrent également la température de I’air du boitier, trés proche de la température de I’air sous

abris en absence de rayonnement direct regu sur le boitier.

Les dendrometres ont été installés sur des lavandins choisis de maniere a couvrir 1’intégralité du
rang (Figure 44) et sur des plants ayant des sections droites et non ramifiées de branches principales
sur une longueur de 5 cm pour y disposer le porte-capteur et le capteur LVDT. Les LVDT sont
ainsi montés sur un support en Invar (alliage a dilatation thermique minimale) pour s’assurer que
les variations de dimension dans le sens du diamétre ne puissent étre imptuées au porte-capteur
dont le corps en acier inoxydable est fix¢ a la plante par des colliers ajustables. L ’aiguille du LVDT,
circulant librement dans la bobine du capteur, en fonction des modifications de dimension du
diametre de la tige, était installés directement au contact de 1’écorce et collée a cette derniére afin
d’éviter tout glissement a la surface de la tige (Figure 45). Les dendromeétres enregistraient un point
de mesure toutes les 30 minutes (variation de diamétre et température). Au total, 36 capteurs ont
été installés et répartis sur les deux stations (Tableau 5). Parmi les dendromeétres, un e-PépiPI1AF
avec une connectivit¢ SigFox permettait d’envoyer toutes les deux heures sur un serveur
consultable a distance en temps réel, les quatre derniéres mesures (une mesure toutes les 30
minutes) d’un plant suivi au milieu de chaque rang (quatre au total) et de suivre ainsi a distance
I’évolution de chaque traitement entre deux visites sur le terrain. Chaque boitier était identifié et

numMeErote.
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Table 5. Répartition des PépiPiafs sur les deux parcelles expérimentales et sur les modalités suivies.

Iteipmai Crieppam
Sol nu Légumineuses + Sol nu Légumineuses
Triticale
9 9 9 9

Les données enregistrées ont été téléchargées régulierement au cours de chaque année, lors des
déplacements sur les parcelles (14 fois au total sur les deux années). Systématiquement, les
batteries ont été verifie, changé si besoin et les boitiers défectueux ont été remplaces. Malgré toutes
ces précautions, il y a eu des données perdues pour certaines périodes et certains individus.
Occasionnellement, nous avons enlevé les ramifications qui auraient pu géner le mouvement de
’aiguille du dendrométre et ainsi perturber I’enregistrement des variations de diametre (certaines

sont visibles sur la Figure 45B).

Le diametre réel de chaque branche portant un PepiPIAF a été mesuré le 12/11/2018 et 14/11/2018
a I’Iteipmai et au Crieppam, respectivement. Il a été mesuré au-dessus du porte-capteur (et non
exactement a I’endroit du contact entre 1’aiguille et le tronc) avec un pied a coulisse (Burg Wéchter,
0.01mm de précision). Ainsi, grace aux enregistrements des variations de diameétre, le diamétre réel
avant et apres cette date a pu étre estimé.

Le dernier télechargement des données a été fait le 08/10/2019 au Crieppam et le 09/10/2019 a

I’Iteipmai.
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Figure 45. Photos des PépiPIAFs installés sur la parcelle du Crieppam sur la modalité sol nu.

A) Deux plants équipés ou [’on peut voir les portes LVDT sur les tiges et les boitiers d’enregistrement
attachés a des piquets en plastique, photo prise lors de ['installation le 28/03/2018. B) Un porte LVDT et
une aiguille au contact du tronc vu de plus prés. La photo a été prise le 22/08/2018.

Mesure de [’état hydrique

Les potentiels hydriques de base et minimum ont été suivis au cours de la saison estivale, du mois
de mai au mois d’octobre en 2018 et en 2019 (Tableau 6) grace a une chambre a pression
Scholander (PMS Instrument, Albany, OR, USA). Le potentiel hydrique de base a été mesuré avant
le lever du soleil, entre 4h00 et 7h00, selon la période. Le potentiel hydrique minimum a été mesuré
au midi solaire, entre 13h00 et 14h00. Les mesures ont été faites sur des segments de branches
feuillées d’une longueur d’environ 5 a 10 cm. Pour cela, dix lavandins ont été pris au hasard sur le
rang a chaque date de mesure. Une date en 2019 est manquante au Crieppam, car la bouteille

d’azote n’avait pas été livrée.
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Table 6. Dates de mesures des potentiels hydriques sur les deux parcelles expérimentales.

Année Iteipmai Crieppam

2018 29/05 30/05
05/07 06/07
26/07 25/07
23/08 22/08
28/09 26/09

2019 05/06
03/07 04/07
24/07 25/07
28/08 27/08
09/10 08/10

Mesure du taux d’embolie

L’embolie native a été¢ mesurée sur dix lavandins pris au hasard sur le rang a chaque date de mesure,
grace au XYL’EM (Bronkhorst, Montigny-les-Cormeilles, France). Des tiges les plus longues
possible ont été coupées (de 30 cm environ avant la récolte, et de 10 cm environ apres récolte) et
mises immédiatement dans des sacs plastiques opaques et humides, puis rapportées au laboratoire
de P'UMR PIAF les jours suivants. Les échantillons étaient conserves au réfrigérateur le temps de
réaliser toutes les mesures. Des segments de 2 cm ont été recoupés sous I’eau et connectés aux
tubes remplis d’eau du XYL’EM. Une extrémité du segment de tige était connectée a un réservoir
de solution dégazée et filtrée de 10 mM de KCI et 1 mM de CaCl,. Le flux de la solution a été
enregistré a travers la section de la tige sous basse pression (60 a 90 mb) et la conductance

hydraulique initiale (Kji) a été notée. Ensuite, la tige a été perfusée au moins deux fois pendant 10
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secondes puis 2 minutes a 1 bar jusqu’a ce que la conductance hydraulique n’augmente plus et afin
d’évacuer I’air des vaisseaux embolisés et de déterminer la conductance maximale (Kmax). L€

pourcentage de perte de conductance hydraulique (PLC) a été déterminé comme suit :
PLC =100 x (1—-—) (1)

En 2018, trois campagnes de mesures pour la PLC ont éte effectuées, apreés la récolte du début du
mois de juillet : 25 et 27/07, 23 et 22/08 et 28 et 26/09, pour I'Iteipmai et le Crieppam,
respectivement. En 2019, la PLC a été mesurée aux cinq dates de mesures du potentiel hydrique.

Calculs des différents indices

Plusieurs indices ont été calculés a partir des données de variations de diamétre (Figure 46) :

- ’accroissement relatif au printemps,

- I’accroissement relatif en automne,

- la perte de diamétre estivale décrite dans le chapitre précedent comme Percentage Loss of
Diameter (PLD),

- la perte de capacité a se rehydrater (Percentage Loss of Rehydration Capacity maximal
(PLRCmax)), décrite dans le chapitre précédent

- et ’amplitude maximale de contraction journaliére moyenne (AMC]) sur la période de croissance
au printemps.

L’accroissement relatif au printemps de chaque individu a été calculé pour la saison de végetation

2018 et 2019, selon la formule suivante :

Dmax_s—Dstart
Dstart

0U Dmaxs est le diamétre maximal de la saison de chaque individu a minuit et Dsar le diamétre du

Accroissement relatif printanier (%) = x 100 (2)

01/04/2018 a minuit (date de début des enregistrements) et pour 2019 la méme date a été choisie.
L’accroissement relatif automnal a été calculé, pour chaque individu, aprés la saison seche estivale

2018, selon la formule suivante :

Djanv—Dmin_s

Accroissement relatif automnal (%) = x 100 (3)

Dmin_s
oU Dnmin-s est le diamétre minimal de la saison de chaque individu a minuit et Djav le diameétre du
16 janvier 2019 a minuit, une date choisie arbitrairement quand le signal du diamétre avait atteint

un plateau indiquant que la croissance était terminée. L’accroissement relatif automnal n’a pas été
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calculé pour I’année 2019, car le dernier enregistrement datait du mois d’octobre et ne couvrait

donc pas toute la période de croissance.

Dmax—s

Diameter variation

Accroissement relatif ~ PLD Accroissement relatif automnal
| AMCj moyenne LRC

pot | -

—> Temps
janvier

| |
Avril juillet

Figure 46. Les différents indices calculés a partir des variations de diamétre, représentées de maniere
schématique, au cours d’une année de végétation.

Dstart, Dmax_ s, Dmin_s €t Djanv représentent respectivement le diamétre de début de croissance, le diametre
maximal de la saison, le diamétre minimal de la saison et le diamétre de janvier lorsque la seconde
croissance est terminée. L’accroissement relatif printanier et [’amplitude maximale de contraction
Journaliere moyenne (AMCj moyenne) ont été calculés entre le mois d’avril et le diametre maximal de la
saison. Le Percentage Loss of Diameter (PLD) a été calculé sur la période de déshydratation estivale, entre
le Dmax_s et le Dmin_s. Le Percentage Loss of Rehydration Capacity potentiel (PLRCpotentiel) a été
calculé a partir du PLD. L accroissement relatif automnal a été calculé entre le diamétre minimal de la
saison et le diamétre de janvier. Les étoiles rouges indiquent les dates de mesure du potentiel hydrique de
'année 2018.
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L’amplitude maximale de contraction a été calculée (Figure 47), selon la formule suivante :
AMCj (um) = Dmax_j — Dmin_j (4)

0U Dmaxj représente le diametre maximal de la journée avant midi et Dmin-j le diamétre minimal de
la journée entre 9h et 16h.

L’AMC;j a été moyennée sur la période de croissance 2018 et 2019 (Figure 46) pour chaque

individu.
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Figure 47. Représentation des variations de diamétre d’'un lavandin sur deux jours.

Le diamétre est représenté par la courbe bleu foncé et la température par la courbe bleu clair. Dmax-j et
Dmin-j représentent les diamétres maximal et minimal d’une journée, respectivement. La différence entre
les deux correspond a I’amplitude maximale de contraction journaliere (AMCj) et est une estimation de la
contrainte hydrique que subit la plante en réponse aux conditions climatiques.

Le PLD a été calculé pour chaque individu selon la formule suivante (Figure 46) :

Dmax_s—Dmin_s

PLD (%) = x 100 (5)

Dmax

Le PLRCpotentiel @ été calculé a partir de la relation entre PLD et PLRCpotentiel iSsue du chapitre 2

(Figure 48) et selon I’équation suivante :

. 100
PLRCpotentiel (%) = Tz PIp-Pivsg (O)
25

1+ e

ou la valeur de PLD a été calculée selon la formule (5) et PLDso = 13.62 % d’apreés les résultats du
chapitre 2 pour des Lavandins cultivés en pots et en serre. Le terme “potentiel” a été rajouté par

rapport aux résultats du chapitre 2, car le modele a été construit suite a des réhydratations a la
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capacité au champ, ce qui n’a pas été le cas en plein champ, car seules les précipitations naturelles

ont permis aux lavandins de se réhydrater.
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Figure 48. Relation entre PLRCpowentier €t PLD issue des résultats du chapitre 2 pour le Lavandin Grosso

(L.0.).

La courbe noire représente le modele logistique et les zones grisées [’erreur standard du modéle. Cette
courbe « modele » a permis de calculer le PLRCpotentier @ partir des valeurs du PLD pour les individus
équipés de PépiPIAFs sur les deux parcelles expérimentales.

Evaluation de la croissance automnale et de la mortalité

La croissance automnale visuelle a été utilisée pour évaluer la capacité de reprise (et la mortalité)
des lavandins apres la sécheresse estivale. Pour cela, chacun des plants de la parcelle a I’Iteipmai
a ¢été évalué visuellement le 26 novembre 2019 par Caroline Le Flamanc (Iteipmai). L’échelle de
classement est basée sur les critéres présentés dans le tableau 7. Cette évaluation visuelle n’a pas

été réalisée sur la parcelle du Crieppam.
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Table 7. Classement des plants a [’automne 2019 a [’Iteipmai.

Echelle

Critére

0+

Plante avec une bonne reprise
végétative, bien  feuillue,
formant une belle boule

Plante avec une bonne reprise |

vegétative, feuillue.

Plante présentant des légers
symptdmes de détresse, entre
99% et 75% des rameaux ont
des feuilles vertes.

Plante présentant  des ||

symptdmes de détresse, entre
50 et 75% des rameaux ont des
feuilles vertes

Plante présentant des
symptémes de détresse, entre

25 et 50% des rameaux ont des | ;

feuilles vertes

Plante présentant des
symptémes de détresse, moins
de 25% des rameaux ont des
feuilles vertes

Plante  considérée  morte,
aucun des rameaux n’a de
feuilles vertes
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Analyses statistiques
Les analyses statistiques ont été réalisées avec le logiciel Rstudio (sous la version 3.4.3 de R, R
Development Core Team, 2017). Toutes les variables ont été testées pour la normalité et
I’homoscédasticité, avec le test de Shapiro-Wilk et le test de Cochran (var.test). Les comparaisons
des différents indices entre les modalités ont été faites avec des tests de Students ou de Wilcoxon
lorsque la normalité ou ’homoscédasticité n’étaient pas vérifiées. Toutes les analyses statistiques

sont basées sur le seuil significatif de 0.05.
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3. Résultats

3.1.Mesures hydrauliques

Etat hydrique
Le potentiel hydrique sur les deux sites et les deux modalités a diminué au cours de la saison
estivale (Figure 49). Au Crieppam, les potentiels hydriques, de base et minimum, n’ont pas €té
significativement différents entre les deux modalités (couvert végétal et sol nu), et ce au sein de
chaque année (en 2018 : p = 0.885 et p = 0.801 ; en 2019, p = 0.607 et p = 0.899 pour le potentiel
de base et minimum, respectivement ; Figure 49A).
A T'Iteipmai, des valeurs de potentiel hydrique de base et minimum ont été significativement
différentes entre les deux modalités a certaines dates (Figure 49B). En 2018, le potentiel hydrique
de base a été plus négatif dans la modalité avec le couvert (p = 0.04) le 26/07, apres la récolte. En
2019, les potentiels hydriques de base et minimum ont aussi été plus négatifs dans la modalité avec
le couvert, a deux dates : le 06/05 (pour le potentiel hydrique de base, p = 0.04) et avant la récolte,
le 03/07 (p = 0.02 et p = 0.003, pour le potentiel hydrique de base et minimum, respectivement).
Sur les deux sites, les valeurs les plus négatives ont été atteintes la deuxieéme année, témoignant de

conditions de stress hydrique plus importantes.
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Figure 49. Potentiel hydrique de base et minimum mesurés au Crieppam (A4) et a l’lteipmai (B), sur les deux
modalités sol nu (points noirs) et couvert vegétal (points gris) et sur les deux années (2018 et 2019).

Les valeurs représentent les moyennes + SE (n = 10). Les étoiles (*) correspondent a p < 0.05 entre les
deux modalités.

Taux d’embolie

La perte de conductivité hydraulique (PLC) est mesurée régulicrement afin d’évaluer le niveau
d’embolie induit par les stress hydriques en plein champ. La PLC est restée stable au Crieppam au
cours de la saison 2018 (p = 0.489 et p = 0.681 pour les modalités couvert et sol nu, respectivement)
et n’a présenté aucune différence significative entre les deux modalités (p = 0.745) (Figure 50A).
En 2019 au Crippam, le méme schéma est observé : la PLC est restée stable au cours de la saison
(p=0.471 et p=10.312 pour le couvert et sol nu, respectivement), n’a pas augmenté apres la récolte
et les valeurs étaient similaires entre les deux modalités (p = 0.899). En revanche, les valeurs de
PLC étaient ¢élevées (autour de 50%) et pourraient témoigner d’un stress hydrique antérieur, par
exemple lors de I’année de la transplantation en 2017.

A I'Iteipmai, en 2018 (Figure 50B), les valeurs de PLC sont aussi restées identiques tout au long

de la saison (p = 0.639 et p=0.079 pour le couvert et le sol nu, respectivement) et n’ont pas dépassé
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les 35% de PLC en moyenne (valeurs plus basses qu’au Crieppam la méme année). De plus, les
PLC n’ont pas été significativement différentes entre les deux modalités (p = 0.620).

Enrevanche, a I'Iteipmai en 2019, la PLC a augmenté au cours de la saison pour les deux modalités,
mais elle a augmenté plus rapidement pour celle avec le couvert, avec une différence significative
le 3 juillet avant la récolte (p = 0.017). Cela pourrait montrer un stress hydrique plus précoce pour
les lavandins avec le couvert végétal. De plus, cela coincidait avec la diminution importante du
potentiel hydrique de base et minimum a la méme date pour la modalité avec le couvert. Les valeurs
atteintes au milieu de 1’été sont de I’ordre de 50% et rejoignent donc les valeurs atteintes sur le site

du Crieppam. Ces résultats renforcent I’hypothese d’un stress hydrique avant les premieres mesures

au Crieppam.
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Figure 50. Perte de conductivité hydraulique (PLC) mesurée au Crieppam (A) et a I’lteipmai (B), sur la
modalité avec le sol nu (carrés noirs) et le couvert végétal (carrés gris) et sur les deux années 2018 et 2019.

Les valeurs représentent les moyennes + SE (n = 10). L étoile (*) correspond a un p < 0.05 entre les deux
modalités.

3.2.Indices extraits des variations de diameétre

Phénologie du Lavandin

Les variations de diamétre ont permis de mettre en évidence trois phases au cours d’une année

d’enregistrement (Figure 51). La premiére est un important accroissement de diamétre entre le mois
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d’avril et le mois de juin et ou les précipitations sont fréquentes. Cette phase correspond a la
croissance printaniére, avec notamment la production des hampes florales. La deuxieme phase met
en évidence une diminution du diamétre pendant les mois de juin et juillet, une période ou il n’y a
presque plus de précipitations. Cette deuxieme phase correspond a une déshydratation de la plante
et donc a une période de sécheresse estivale. La troisieme phase correspond de nouveau a un
accroissement du diamétre, entre les mois de juillet et janvier, ou les précipitations deviennent plus
fréquentes et plus importantes. C’est lors de cette seconde phase annuelle de croissance que la
plante met en place des nouvelles feuilles pour I’année suivante. Suite a la récolte, ou les hampes
florales sont coupées, les amplitudes de contraction journaliéres deviennent moins importantes
puisqu’une surface transpirante est retirée. La date de la récolte est donc facilement identifiable sur
une dynamique annuelle des variations de diametre. Les précipitations induisent une rapide

augmentation de diametre et elles sont donc aussi bien identifiables.
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Figure 51. Variations de diamétre et précipitations au cours de [’année 2018.

Les variations de diamétre (en noir) ont été enregistrées sur un lavandin de la modalité couvert végétal au
Crieppam. Trois phases sont visibles, (1) la croissance printaniére, (2) la déshydratation estivale avec une
diminution du diamétre et (3) la croissance automnale. La fleche rouge indique la date de la récolte des
hampes florales pour [’huile essentielle. La ligne grise indique des quantités de précipitations.
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Tous les individus, des deux sites et des deux modalités, présentent ces trois phases, avec des
différences d’intensité dans les réponses (Figure 52). Les signaux enregistrés sont relativement
homogenes entre les neuf individus de chaque modalité. Une quatriéme phase peut étre distinguee
sur la période hivernale, entre le mois de janvier et la fin du mois de mars, ou aucune croissance
ou déshydratation majeure n’est visible. Seules des petites et bréves augmentations de diamétre
sont perceptibles, indiquant les précipitations. Cette phase correspond au repos végétatif. L’année
suivante, les phases de croissance, déshydratation et seconde croissance sont de nouveau
identifiables. Grace a ces courbes brutes, il est possible d’avoir une premiere approche sur la
comparaison des années climatiques expérimentée par les lavandins. Sur la parcelle de I’Iteipmai,
la déshydratation estivale en 2019 est plus forte qu’en 2018. Apres la récolte de 2018 (bien visible
comme sur la Figure 51), une reprise de croissance est observée, presque immédiate pour certains
individus, et pour d’autres avec un petit temps de latence ou le diametre ne varie globalement pas
avant de démarrer la seconde croissance. En 2019, I’effet de la récolte n’est pas observé a I’Iteipmai
sur les deux modalités, et la reprise de croissance commence plus tardivement, au mois d’octobre,
suite a une faible pluie du ler octobre (5.5 mm). Sur la parcelle du Crieppam, la déshydratation est

similaire pour les deux années de sécheresse estivale.
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Figure 52. Variations de diametre au cours des deux années d’enregistrement a [’Iteipmai (A et B) et au
Crieppam (C et D), sur les individus équipés de PépiPIAFs (n = 9 par modalité).

A) Les variations de diamétre pour la modalité couvert végétal a I’Iteipmai. B) Les variations de diamétre
pour la modalité sol nu a I'lteipmai. C) Les variations de diamétre pour la modalité couvert végétal au
Crieppam. D) Les variations de diamétre pour la modalité sol nu au Crieppam.

Croissance printaniere

Le diametre initial, estimé grice aux variations de diamétre, n’était pas significativement différent
entre les individus du Crieppam équipés de PépiPIAFs dans les deux modalités couvert et sol nu
(6084 + 614 um et 7199 + 611 pm pour le couvert et le sol nu, respectivement ; p = 0.124). A
I’Iteipmai, les diametres initiaux étaient significativement différents entre les deux modalités (5649
+ 413 pum et 8496 + 691 um pour le couvert et le sol nu, respectivement ; p = 0.004).
La croissance au printemps a été assez vigoureuse (Figure 52) et inclus un développement végétatif
et un développement des hampes florales. L’accroissement relatif au printemps au Crieppam n’était
pas significativement différent entre les deux modalités sur les deux années (p = 0.66 et p = 0.43,
en 2018 et en 2019, respectivement ; Figure 53A). A I'Iteipmai (Figure 53B), I’accroissement
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relatif en 2018 a été beaucoup plus important dans la modalité avec le couvert végeétal (p < 0.001).
En 2019, I’accroissement relatif a été la méme entre les deux modalités (p = 0.33). Sur les deux
sites, I’accroissement relatif printanier en 2018 a été plus importante qu’en 2019 pour chaque
modalité (au Crieppam p < 0.001 pour le couvert et le sol nu, respectivement ; a I’Iteipmai p <
0.001 et p = 0.04 pour le couvert et le sol nu, respectivement).
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Figure 53. Accroissement relatif printanier au Crieppam (A) et a I’Iteipmai (B), pour les deux années de
suivi (2018 et 2019) et pour les deux modalités sol nu (barres blanches) et couvert végétal (barres grises).

Les valeurs représentent les moyennes + SE (n = 7 au Crieppam en 2018 ; n =7 et 5 au Crieppam en 2019
pour le couvert et sol nu, respectivement ; n = 9 et 7 a ['Iteipmai en 2018 pour le couvert et sol nu,

respectivement ; n =9 et 6 a [ 'Iteipmai en 2019 pour le couvert et sol nu, respectivement. Les étoiles (***)
indiquent une p < 0.001.

Contrainte hydrique pendant la période de croissance printaniére

L’amplitude maximale de contraction journaliére (AMCj), moyennée sur la période de croissance
printanicre n’était pas significativement différente au Crieppam entre les deux modalités (p = 0.17
et p = 0.64, en 2018 et 2019, respectivement ; Figure 54A). A I’Iteipmai, I’AMCj a été plus forte
dans la modalité avec le couvert, sur les deux années (p = 0.49 et 0.02 pour 2018 et 2019,
respectivement ; Figure 54B).
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Figure 54. Amplitude maximale de contraction journaliere sur la période de croissance au Crieppam (A) et
a l'lteipmai (B), pour la modalité sol nu (barres blanches) et la modalité avec le couvert végétal (barres
grises) et pour les deux années 2018 et 20109.

Les valeurs représentent les moyennes + SE (n = 9 pour toutes les modalités sauf au Crieppam en 2019 ou
n =7 et 5 pour le couvert et le sol nu, respectivement).

Effet des sécheresses estivales

De maniere a évaluer les effets de la sécheresse estivale sur les deux modalités de culture (phase 2
de la Figure 51), la contraction maximale du diametre sur toute la période de déshydratation a été
calculée comme un pourcentage de perte de diametre (ou Percentage Loss of Diameter, PLD). Au
Crieppam, le PLD a été le méme entre les deux modalités (p = 0.16 et p = 0.36 en 2018 et 2019,
respectivement ; Figure 55A) et entre les années (p = 0.493 et p = 0.571 pour les inter-rangs avec
couvert et sol nu, respectivement). Le PLD moyen n’a pas dépasse la valeur de 10.0 £ 1.7 %.

A I’Iteipmai, le PLD a aussi été similaire entre les deux modalités (p = 0.47 et p = 0.65 en 2018 et
2019, respectivement ; Figure 55B). Par contre, il a augmenté la deuxieme année (p < 0.001 pour
le couvert et le sol nu) et n’a pas dépassé la valeur de 10.5 + 0.7 %.

Un effet site est observé ou le PLD a été plus important dans les deux modalités au Crieppam en
2018 (p = 0.009 et p = 0.03 pour le couvert et le sol nu, respectivement). En 2019, le PLD de la

modalité témoin a été plus important a 1’Iteipmai (p = 0.009).
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Figure 55. Percentage Loss of Rehydratation sur la période de déshydratation estivale au Crieppam (A) et
a l'lteipmai (B) pour la modalité sol nu (barres blanches) et la modalité avec le couvert végétal (barres
grises) et pour les deux années 2018 et 20109.

Les valeurs représentent les moyennes £ SE (n = 7 au Crieppam en 2018, n = 9 et 7 a l'Iteipmai en 2018
pour le couvert et le sol nu, respectivement ; n =7 et 6 au Crieppam en 2019 pour le couvert et le sol nu,
respectivement ; n = 8 a I’lteipmai en 2019).

Afin d’estimer les dégats occasionnés par la sécheresse estivale et évaluer la capacité de
récupération des Lavandins, la perte de capacité de réhydratation maximale (PLRCpotentiel) @ €té
calculée grace aux valeurs de PLD et a la courbe « modele » des résultats du chapitre 2 (Figure 8).
Au Crieppam, la PLRCpotentiel n’a pas présenté de différence significative entre les deux modalités
(p = 0.16 et p = 0.36 en 2018 et 2019, respectivement ; Figure 56A). A I’Iteipmai les PLRC potentiel
ont aussi été similaires entre les deux modalités (p = 0.53 et p = 0.79 en 2018 et 2019,

respectivement ; Figure 56B).
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Figure 56. Perte de capacité de réhydratation potentielle au Crieppam (A) et a [’lteipmai (B) pour la
modalité sol nu (barres blanches) et la modalité avec le couvert végétal (barres grises) pour les deux années

2018 et 20109.

Les valeurs représentent les moyennes £ SE (n = 7 au Crieppam en 2018, n = 9 et 7 a [’Iteipmai en 2018
pour le couvert et le sol nu, respectivement ; n =7 et 6 au Crieppam en 2019 pour le couvert et le sol nu,

respectivement ; n = 8 a I’lteipmai en 2019).

Croissance automnale en 2018

L’accroissement relatif automnal permet d’appréhender la reprise des plants apres la contrainte
hydrique estivale. Au Crieppam, cet accroissement relatif n’a pas été significativement différent
pour les deux modalités (p = 0.64, Figure 57A). A I'Iteipmai, I’accroissement relatif automnal a

été plus important pour la modalité avec le couvert vegétal (p = 0.002 ; Figure 57B).
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Figure 57. Accroissement relatif automnal au Crieppam (A) et a I'lteipmai (B) en 2018 et pour les deux
modalités sol nu (barres blanches) et couvert végétal (barres grises).

Les valeurs représentent les moyennes + SE (n =5 et 7 au Crieppam pour la modalité couvert et sol nu,
respectivement ; n = 8 et 7 a I 'Iteipmai pour la modalité couvert et sol nu, respectivement). Les étoiles (**)
indiquent une p < 0.01.

Croissance automnale en 2019

Le dernier enregistrement des variations de diamétre a eu lieu début octobre 2019, et
I’accroissement relatif automnal (calculée jusqu’au mois de janvier) n’a pas pu étre calculé. La
sécheresse estivale de 2019 a causé des symptomes visibles sur les lavandins et une grille d’analyse
a été ¢laborée pour évaluer visuellement 1’état des plants sur le site de I’Iteipmai, fin novembre
2019 (Figure 58). Les tableaux 8 et 9 présentent les niveaux de croissance des individus équipés

de PépiPIAFs au moment de I’analyse visuelle et 1’état de tous les lavandins des deux modalités.

169



VR W N O

o Péplbiafs

Figure 58. Etat des lieux de la parcelle de I'Iteipmai a I’automne 2019 pour la modalité sol nu (n = 58) et
couvert végétal (n = 51).

Chagque plant est classé selon 1’échelle de symptomes suivante . « 0+ » bonne reprise végétative et plante
feuillue formant une belle boule (vert foncé), « 0 » bonne reprise végétative et plante feuillue (vert clair),
« 1 »entre 99% et 75% des rameaux ont des feuilles vertes (jaune), « 2 » entre 50 et 75% des rameaux ont
des feuilles vertes (orange), « 3 » entre 25 et 50% des rameaux ont des feuilles vertes (marron), « 4 » moins
de 25% des rameaux ont des feuilles vertes et « 5 » plante considérée morte et n’ayant aucun rameau avec
des feuilles vertes (noir). Les individus équipés de PépiPIAFs sont encerclés en rouge.

Table 8. Symptomes des individus équipés de PépiPIAFs (neuf par rang au total) sur la parcelle de
[’Iteipmai, a I’automne 2019.

Symptdémes Modalité sol nu  Modalité
couvert végétal

0+ 5 4

0 2 3

1 2 2
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Table 9. Symptdmes de tous les individus sur les rangs des deux modalités (n = 58 et 51, pour le sol
nu et le couvert, respectivement) sur la parcelle de [’[teipmai, a [’automne 2019.

Symptomes Modalité sol nu  Modalité

couvert végétal

0+ 62.07 % 62.75 %
0 13.79 % 13.73 %
1 17.24 % 19.61 %
2 1.72% 1.96 %
3 0% 0%

4 1.72% 1.96 %
5 3.45% 0%

Au Crieppam, cette analyse n’a pas été faite. En revanche, certains individus du Crieppam
présentaient tout de méme des signes de jaunissement et des nouvelles feuilles beaucoup moins
développees (Figure 59A et B), dans les deux modalités. Les individus les plus atteints étaient ceux
de I’Iteipmai, dans les deux modalités, et certains ne présentaient aucune nouvelle feuille (Figure
59C et D). Cependant, apres le mois d’octobre, ces mémes individus ont été capables de démarrer
une nouvelle croissance, comme le montre la Figure 58. Par exemple, I’individu présenté en Figure
59C était au niveau « 1 » au mois de novembre au moment de 1’état des licux de la parcelle, donc

entre 99 et 75% de ses rameaux avaient des feuilles vertes.
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Figure 59. Photos de [’état des plants les 8 et 9 octobre 2019 au Crieppam (A et B) et a ['Iteipmai (C et D),
respectivement.

A) Lavandins sur la modalité sol nu. La fleche rouge indique un individu présentant des symptémes de
jaunissement et des feuilles peu développées, la fleche noire indique un individu avec une bonne reprise
végétative, formant une belle boule. B) La modalité sol nu avec son rang de lavandins. C) Un lavandin
équipé d’'un PépiPIAF dans la modalité sol nu, présentant des symptomes séveres de détresse, sans
nouvelles feuilles. Cet individu a repris sa croissance au mois de novembre. D) La modalité couvert végétal
avec son rang de lavandins, la fleche rouge indique un individu avec des symptémes séveres, sans nouvelles
feuilles et la fleche noire indique un individu avec une bonne reprise végétative.
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4. Discussion

4.1.Evaluation de la pertinence des mesures de diamétre en conditions de plein champ
Informations apportées sur la phénologie du Lavandin

Quatre périodes distinctes d’activité physiologiques ont été mises en évidence par les
enregistrements des variations de diametre des tiges : la croissance printaniere, la contraction
estivale (et parfois une phase de stabilisation du diametre suite a la phase de contraction estivale,
qui n’a pas toujours été identifiée), la croissance automnale (qui correspond a une réhydratation et
une croissance) et le repos hivernal. Ce cycle saisonnier des variations de diaméetre a déja été établi
chez une autre espéce méditerranéenne, le Pin maritime (Vieira et al., 2013), mais sans
caractérisation de la période de déshydratation. La croissance radiale printaniére a été vigoureuse,
depuis le mois d’avril jusqu’au mois de juin. Pendant la période estivale, la contraction des tiges a
été trés marquée et le diametre atteint son minimum au mois de juillet, le mois le plus sec et chaud.
Selon les années et les individus, aprés que le minimum a été atteint, une periode ou les variations
de diamétre étaient minimes et relativement stables a été identifiable. Pour les individus ou cette
période n’a pas été présente, la croissance a repris immédiatement. Cette augmentation du diametre
des tiges coincidait avec les précipitations devenues plus fréquentes et plus importantes. C’est lors
de cette période que de nouvelles feuilles ont éte produites. Le diamétre a commencé a se stabiliser
au mois de janvier, témoignant d’une période de repos hivernal. L’homogénéité de la dynamique
de variation des diamétres de tige entre tous les individus de lavandin d’un méme rang montre la
pertinence de I’utilisation des dendrométres sur cette culture. Ils permettent de diagnostiquer 1’état
physiologique des lavandins et de rendre compte de I’influence des conditions pédoclimatiques sur
leur développement. Ils permettent aussi d’estimer les effets des couverts et de la sécheresse

estivale subie, comme nous allons le voir ci-apres.

Informations sur [’'impact de la sécheresse estivale

Lors de la période estivale, les conditions hydriques, reflétées par les mesures de potentiel
hydrique, n’ont pas été si séveres sur les deux parcelles, avec les valeurs les plus négatives autour
de -2.5 MPa en moyenne alors qu’en conditions contrdlées de sécheresse extréme (chapitre 2) des

potentiels hydriques de -9 MPa avaient été mesurés. Par ailleurs, la perte de conductivité
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hydraulique atteinte a été de 50% au maximum. Sur le site du Crieppam, les 50% de PLC étaient
déja atteints des les premiéres mesures, suggérant des conditions pédoclimatiques précédentes plus
contraignantes (en 2017 lors de la plantation par exemple), ou bien des artefacts de mesures. Des
artefacts de mesures peuvent exister lors de la coupe de I’échantillon si les tensions dans la tige
sont importantes, en induisant la formation de cavitation (Wheeler et al., 2013). Dans notre étude,
nous avons minimisé¢ au maximum ’apparition d’artefacts en échantillonnant le matin, lorsque les
tensions ne sont pas encore au maximum. Les PLC atteintes au milieu de 1’été en 2019 sur le site
de I'Iteipmai étaient du méme ordre de grandeur que celles du Crieppam et appuient ’hypothese
d’un stress antérieur a nos mesures.

Le seuil de défaillance hydraulique entrainant la mort est situé a des taux élevés de conductance,
comme 88% ou 99% (Barigah et al., 2013b; Urli et al., 2013; Li et al., 2015), il n’a donc pas été
atteint par les lavandins dans les conditions expérimentales suivies. De plus, il est intéressant de
noter que la Pso mesurée pour le Lavandin dans le chapitre 2 était de -2.41 £ 0.09 MPa, et concorde
donc avec les résultats de potentiels hydriques (autour de -2.5 MPa en moyenne) et PLC mesurés
au champ.

Pendant 1’¢t¢, la teneur en eau du sol diminue et la température et la longueur des jours augmentent,
ce qui diminue la capacité et la période de récupération (Vieira et al., 2013). La transpiration
augmente de telle sorte que la tige se contracte progressivement d’un jour a ’autre (Devine and
Harrington, 2011). C’est I’cau de stockage de la plante qui est alors mobilisée pour pallier les
demandes de transpiration (Zweifel et al., 2001; Sevanto et al., 2002; De Schepper et al., 2012).
Ces mécanismes permettent d’expliquer la contraction marquée du diameétre lors de la sécheresse
estivale. Cette perte de diameétre a été calculée comme un PLD et la plus haute valeur atteinte a été
Iégerement inférieure a 10% en moyenne, une valeur assez faible par rapport au PLDmax de 21%,
déterminé préalablement (chapitre 2) lors de sécheresse extréme en conditions contrdlées sur cette
espece, témoignant d’une intensité de sécheresse non létale.

L’arrét de la diminution du diameétre, puis sa stabilité lors de la période estivale qui a parfois été
observée (notamment a I’[teipmai en 2019 ou chez certains individus du Crieppam), indique que
les conditions de stress hydrique se sont stabilisées assez loin des conditions de sécheresse extréme
et explique ainsi un PLD moins important. Les valeurs des potentiels hydriques, qui n’ont pas plus

diminué au cours de la saison estivale, témoignent également de conditions climatiques qui se sont
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stabilisées. L’indice PLD a donc bien fonctionné au champ et a permis d’appréhender et de
caractériser I’effet des sécheresses estivales sur les lavandins.

La perte de capacité de réhydratation potentielle (PLRCpotentier) a été estimée au maximum a 25%,
laissant présager une récupération possible aprés une réhydratation par des précipitations
suffisamment importantes.

Les plants ont en effet présenté en 2019 des symptémes de dégats suite a la sécheresse tels qu’un
jaunissement et des branches sans nouvelles feuilles. La récupération, bien que retardée par les
conditions climatiques, a bien €té observée au début de I’hiver et les Lavandins ont produit des

nouvelles feuilles.

4.2 Impact d’un couvert végétal sur la physiologie et la réponse a la sécheresse du Lavandin
Impact d’un couvert végétal sur la croissance du Lavandin

La croissance printaniere des deux modalités a été la méme sur le site du Crieppam les deux années
de mesures, et a I'lIteipmai la deuxiéme année. Contrairement a notre hypothese de départ, la
présence d’un couvert végétal n’a pas affecté la croissance radiale des lavandins. Par exemple, chez
d’autres especes, une diminution du diametre de la plante d’intérét est observée en présence d’une
espece competitrice (Fernandez, 2019). De maniére surprenante, la croissance radiale a été
beaucoup plus importante pour les Lavandins en présence d’un couvert sur le site de I’Iteipmai lors
de I’année 2018. Il faut noter que les diametres, au moment de I’installation des dendrometres au
printemps 2018, étaient beaucoup plus petits en moyenne dans la modalité avec le couvert que celle
avec le sol nu. Une premiére explication a ce résultat serait une croissance radiale plus faible dans
cette modalité, pour I’année 2017 a cause de la compétition par le couvert végétal. D’ailleurs, les
lavandins en 2018 nous apparaissaient plus petits dans la modalité avec le couvert. Suite a ce retard
de croissance, un développement plus vigoureux aurait pu se mettre en place durant ’année 2018.
Malheureusement, les diametres n’ont pas €té mesurés en 2017 pour valider cette hypothese. Une
autre hypothese serait une amélioration biologique du sol, apportée par les légumineuses dans le
couvert végétal. En culture en inter-rang, la plante d’intérét obtient de I’azote supplémentaire a
partir de celui libéré dans le sol par les Iégumineuses (Li et al., 2013; White et al., 2013) ou par des
champignons mycorhiziens (Wahbi et al., 2016). Ainsi, plusieurs aspects de la fertilité du sol sont
améliorés, tels que la teneur en carbone organique et en humus, et la disponibilité en N et P (Jensen
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et al., 2012). La présence de 1égumineuses permet d’apporter jusqu’a 15% d’azote dans certaines
cultures (Li et al., 2009) et d’augmenter la production de biomasse (Pappa et al., 2012). Cette
fertilisation supplémentaire fournie par les léegumineuses pourrait avoir eu un effet positif sur leur
croissance. En revanche, cet effet n’a pas été observé en 2019 et sur le site du Crieppam. Des
mesures complémentaires, réalisées par les partenaires du projet, ont été faites sur la concentration
en azote dans le sol et dans les feuilles des lavandins. Ces mesures pourront étre mises en parallele
a ces résultats pour valider ces hypothéses sur I’intérét des légumineuses en association avec le

Lavandin.

Impact d’un couvert végétal sur la compétition hydrique

L’amplitude maximale de contraction journaliére de la tige est considérée comme un bon indicateur
de la contrainte hydrique subie par la plante, au moins lors d’un stress hydrique modéré, permettant
a la plante de se réhydrater (Herzog et al., 1995; Ortufio et al., 2009). Généralement, les valeurs
d’AMCj augmentent en réponse a une augmentation de la demande climatique, associée alors a
une augmentation de la transpiration. Elles augmentent également en lien avec une diminution de
la teneur en eau du sol (Klepper et al., 1971). Elles augmentent enfin, a demande climatique
constante et en absence de toute contrainte édaphique, lorsque la surface transpirante se développe.
Cet indice intégre sur la période de croissance a permis de mettre en évidence une plus forte
contraction journaliére pour les lavandins dans la modalité avec le couvert végetal sur le site de
I’Iteipmai en 2019. Ces valeurs plus importantes sur un méme site (méme demande climatique)
entre modalités, révelent donc, soit une différence de surface transpirante (hétérogénéité de
croissance entre les plants), soit une compétition hydrique variable selon les modalités. De plus,
ces deux effets peuvent étre corrélés. Ainsi a I’Iteipmai, cette augmentation retrouvée en 2019,
entre les deux modalités, plaident pour des différences de contraintes hydriques, puisque la
croissance n’a pas ¢été significativement différente. Les valeurs de potentiels hydriques (de base et
minimum) permettent d’affirmer que la compétition hydrique pour la modalité avec le couvert
végetal est bien réelle, avec des valeurs plus négatives a certaines dates, mais pas sur toute la saison.
A I'Iteipmai en 2019, suite a la période de croissance, le potentiel hydrique révéle une compétition
hydrique au mois de juin, au début de la période de déshydratation. Cette compétition hydrique

s’est poursuivie pendant la période de déshydratation jusqu’au mois de juillet, et s’est stoppée apres
176



la récolte, au moins de maniére ponctuelle aux dates de mesures des potentiels hydriques. La récolte
supprime les hampes florales et diminue donc la transpiration (amplitudes de contractions
journalieres moins fortes, visibles sur certaines courbes des variations de diametre).

Contrairement a d’autres études en inter-rang (Celette et al., 2005; Zegada-Lizarazu et al., 2006;
Celette et al., 2009; Celette and Gary, 2013b), cette compétition hydrique n’a pas eu d’effet négatif
sur la croissance radiale. Dans ces autres études, la compétition hydrique est en interaction avec
une compétition azotée. Dans notre cas, une fertilisation azotée réguliére a été apportée afin de
s’affranchir de ’effet 1ié a la nutrition minérale des plantes. En revanche, sur le site du Crieppam,
les mémes indicateurs ne révelent pas de compétition hydrique entre les lavandins et le couvert
végetal, peut-étre parce que le couvert était moins développé qu’a I’Iteipmai en raison de conditions
pédoclimatiques plus contraignantes, deés I’installation de la culture, comme I’indique le taux

d’embolie initiale mesuré, relativement élevé.

Impact d’un couvert végétal sur la réponse a la sécheresse

Le PLD a permis de caractériser I’intensité de la contrainte subie lors de la sécheresse estivale. Les
PLD n’ont pas été significativement différents entre les deux modalités, au sein de chaque site et
des deux années. Contrairement a notre hypothése de départ, le couvert végétal n’aurait donc pas
amélioré 1’état hydrique des plants en période de sécheresse, mais il ne 1’a pas non plus dégradé.
Cette conclusion est aussi supportée par ’absence de différence dans les potentiels hydriques et
dans les taux d’embolie entre les modalités (sauf a une date a I’'Iteipmai en 2019). La compétition
hydrique révélée a certaines dates n’a pas suffi a impacter la réponse a la sécheresse des lavandins.
Les valeurs relativement modérées de PLD (autour de 10% au maximum), en plus des valeurs de
potentiel hydrique et PLC, montrent bien que les sécheresses n’ont pas été séveres et n’ont pas été
suffisantes pour engendrer de la mortalité. Toutefois, I’impact des sécheresses n’a pas été nul,
puisqu’une perte de capacité de réhydratation potentielle (PLRCpotentiel) a bien été mise en
¢vidence et des dégats ne sont pas a exclure. L’intensité de la sécheresse a été plus importante en
2019 a I'Iteipmai qu’en 2018 dans les deux modalités, mais pas significativement différentes au

Crieppam.
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Impact d’un couvert végétal sur la récupération suite a une déshydratation

Le PLRC, qui permet d’estimer les dégats subis par la sécheresse et donc d’estimer la résilience
des plants, n’a pas montré de différence entre les modalités des deux sites. Cependant, a I’Iteipmai
la croissance automnale de la premiére année a été plus importante dans la modalité avec le couvert.
Le couvert végétal a pu apporter une meilleure recharge hydrique du sol en hiver (Battany and
Grismer, 2000; Celette et al., 2005; Celette et al., 2008). Il permet de limiter les ruissellements de
surface et d’assurer une meilleure infiltration de 1’eau dans le sol (Celette et al., 2008).
L’augmentation de [linfiltration de I’eau peut permettre jusqu’a 80% d’absorption d’eau
supplémentaire en présence d’un couvert végétal (Celette et al., 2008). Cette ressource hydrique
bénéficie aussi aux espéces présentes dans le couvert (Celette et al., 2005). L’augmentation de la
disponibilité en eau dans le sol impacte directement la disponibilité en azote (L6f and Welander,
2004) en augmentant la mobilité du nitrate et de I’'ammonium (L6f, 2000; Rennenberg et al., 2009).
De telles améliorations apportées par le couvert végétal ont pu améliorer la nutrition hydro-
minérale et donc la croissance automnale des lavandins. Certes, le potentiel hydrique mesuré
ponctuellement en octobre n’a pas été différent entre modalités, mais la croissance radiale
automnale estimée par les variations de diamétre intégre I’ensemble des conditions
pédoclimatiques jusqu’au mois de janvier, et intégre donc la période des précipitations hivernales.
En revanche, ces effets positifs sur la croissance radiale des lavandins n’ont pas été visibles sur le
site du Crieppam, ou I’accroissement relatif automnal a été comparable. Cependant, le couvert au
Crieppam ¢était moins développé que celui a I’Iteipmai et des effets similaires en présence d’un
couvert plus important ne sont pas a exclure.

Malgré des symptomes de dégats visibles suite a la sécheresse (jaunissement, branches sans
nouvelles feuilles), le taux de mortalité des individus équipés de dendrometres a été nul, et le taux
de mortalité sur le rang des deux modalités a été extrémement faible. Les individus suivis par les
dendrométres ont bien représenté le rang, mais il n’y avait peut-étre pas suffisamment de capteurs
pour avoir une bonne représentativité de I’ensemble des niveaux de dégats observés (les dégats les

plus séveres).
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4.3.Conclusion

Cette étude au champ a permis de valider I'utilisation des dendrométres en lavanderaies et
I’utilisation des indices développés dans le chapitre 2, le PLD et le PLRC. Une déshydratation
estivale, caractérisée grace au PLD, a été observée, quels que soient les années et le site étudié. Les
conditions climatiques n’ont pas été assez extrémes pour observer la mortalité des lavandins
étudieés, mais des dégats irréversibles ont tout de méme été observés (et estimés grace au PLRC)
en relation avec des valeurs de PLD relativement modérées. Ces outils s’avérent prometteurs sur
le long terme pour anticiper le seuil de mortalité de 21% de PLD.

Les indices développés ont également permis d’étudier I’impact d’un couvert végétal en inter-rang
sur la physiologie du Lavandin. Lors de la période de déshydratation estivale, 1’état hydrique des
lavandins n’a pas été amélioré par la présence du couvert. Une compétition hydrique entre le
couvert et les lavandins a éte révélée quand le couvert était tres développé, a la fois pendant la
période de croissance et durant la période de déshydratation. Des effets positifs sur la croissance
radiale ont été supposes grace a la nature du couvert (présence de légumineuses).

I serait intéressant de poursuivre cette étude sur le long terme, a la fois pour enregistrer 1’effet de
sécheresses extrémes et létales, mais aussi pour obtenir une reproductibilité des résultats obtenus
sur les couverts. De plus, les mesures réalisées par les partenaires pourront étre mises en lien avec

ces résultats pour compléter les conclusions sur I’effet des couverts végétaux en inter-rang.
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Discussion génerale et perspectives

Afin d’adapter au mieux la gestion des lavanderaies aux changements climatiques annoncés, les
objectifs de cette thése ont été de i) mieux appréhender le changement climatique a 1’échelle du
territoire de la production francaise, ii) comprendre la réponse a la sécheresse des especes les plus
cultivees et en particulier identifier des indicateurs utilisables en champ pour diagnostiquer les
risques de mortalité des plants en situation de sécheresse extréme et iii) mieux comprendre I’impact
d’un couvert végétal en inter-rang, une méthode de gestion alternative de plus en plus utilisée, sur
la physiologie de la Lavande et son impact sur sa réponse a la sécheresse. Les résultats obtenus
sont discutés dans les différentes parties qui suivent.

1. Réponse de la Lavande et du Lavandin a la sécheresse et
développement d’indicateurs pour diagnostiquer I’état

physiologique au champ

1.1.Utilisation des PépiPIAFs pour la Lavande et sa culture

Les dendrometres et le Pépipiaf en particulier au champ, qui fonctionne en autonomie sur piles
(LR34) et peut envoyer les données en temps réel sur un serveur consultable a distance, permettent
d’enregistrer les variations de diamétre d’une tige ligneuse et donnent des informations sur la
croissance secondaire et 1’état hydrique de la plante (Herzog et al., 1995; Daudet et al., 2004;
Zweifel, 2016). A notre connaissance, c’est la premiére fois qu’un tel outil de mesure a été utilisé
sur une plante basse ligneuse et se révele suffisamment sensible pour mesurer des variations de
diametres sur ce type de plants. Dans un premier temps, grace aux expérimentations en conditions
contrdlées, il a été possible d’appréhender la phénologie de la Lavande Maillette et du Lavandin
Grosso : la croissance, la réponse a la sécheresse, la mortalité (pour la premiére fois avec des
dendrometres en conditions de sécheresse extréme) et la récupération. L objectif principal a été
d’étudier la réponse a la sécheresse extréme. Dans un second temps, cet outil a été testé au champ
et les étapes de la phénologie ont aussi été mises en évidence, sur deux sites différents et sur deux

années de suite, témoignant qu'il s'agit d’un outil robuste qui révéle des événements récurrents, sur
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lesquels la filiere pourrait s’appuyer pour gérer les cultures. Les signaux enregistrés aident

notamment a déceler un stress hydrique modére et un stress hydrique sévére.

Intérét en stress hydrique modéré

Au champ, I'utilisation du PépiPIAF a permis de comparer des lavandins dans des conditions de
cultures différentes, notamment par rapport a leur croissance. Des taux de croissance différents sur
une méme période peuvent révéler des contraintes environnementales ou biotiques, telles qu'un
stress hydrique léger (Fernandez and Cuevas, 2010) ou une contrainte exercée par un couvert
végétal en inter-rang. Des arréts de croissance peuvent aussi révéler des conditions qui ne sont plus
optimales, par exemple observées lors de I’expérimentation en conditions contrélées dans la
modalité avec une contrainte hydrique, ou bien au champ a certaines courtes périodes lors de la
croissance printaniére. L’amplitude maximale de contraction journaliére du diamétre (AMCj), rend
compte d’une utilisation des réserves hydriques de 1’écorce, associées a la demande climatique et
la transpiration foliaire, mais aussi a la contrainte hydrique, méme quand cette derniére ne bloque
pas totalement la croissance. Ainsi, ces contraintes modérées peuvent étre détectées méme durant
une période ou les mesures de potentiel hydrique ne sont pas faites. En conditions climatiques
identiques, cet indicateur révele alors des différences de comportements entre différentes
modalités. Elles ont été visibles sur toute la période d’enregistrement des variations de diamétre,
mais se sont révélées plus faibles en hiver ou lors de jours pluvieux, et plus fortes lors des périodes
de fortes transpirations. Par exemple en serre, pendant la période de croissance I’AMC;j était autour
de 40um en moyenne chez les deux variétes, comme pour le Lavandin au champ. Les valeurs ont
augmenté de maniére ponctuelle, jusqu’a 200um, pour les plantes bien irriguées en serre, ce qui
témoigne d’une demande évaporative tres forte et/ou un arrosage qui n’était pas parfaitement ajusté
pour les besoins de la plante. Au champ, les valeurs d’AMCj étaient similaires entre les deux sites
et les deux modalités sur la période de croissance et n’ont augmenté de maniére significative qu’en
2019 dans la modalité du couvert a I’Iteipmai, témoignant d’une contrainte hydrique plus forte.

Toutes les informations offertes par le PépiPIAF n’ont pas encore été exploitées, mais les données
enregistrées permettraient d’avoir plusieurs perspectives. En conditions contrdlées, la croissance
des deux especes étudiées n’a pas été analysée en détail, car ’objectif premier était de comparer

leur phase de déshydratation. Cependant, nous disposons des données pour comparer leur
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croissance, leur vigueur et leur stratégie face aux conditions environnementales et de leur évolution
dans le temps. De fait, il serait possible de retracer jour aprés jour les conditions expérimentales
d’un essai, qui permettent d’étre certain du bon déroulement de 1’expérience (tracabilité et analyse
de qualité) en termes de température de conditionnement (enregistrement continu de la température
du boitier) et d’alimentation hydrique des plants. Au champ, lors de la période de déshydratation
(donc d’une contrainte hydrique forte), les contractions journaliéres étaient toujours présentes, mais
n’ont pas été exploitées. Il aurait été possible de comparer leur amplitude entre les modalités
(couvert végétal et sol nu en inter-rang) et de les relier aux valeurs de potentiels hydriques mesurés
ponctuellement. Nous ne doutons pas qu’une relation aurait ét€ trouvée entre ces deux parametres,
comme c’est le cas chez d’autres especes (Noyer (Archer et al., 2001); Olivier (Moriana and
Fereres, 2002), Vigne (Intrigliolo et al., 2011)), ce qui permettrait I’utilisation du PépiPIAF et
I’AMC;j pour suivre en continu le potentiel hydrique au champ sans utiliser (a I’exception de
quelques premiéres mesures de calibrage) la chambre a pression au champ. Ainsi, les
enregistrements des variations de diametre permettent de rendre compte de la dynamique de 1’état
hydrique au cours d’une année. Ces enregistrements se font de maniére continue et automatique,
un avantage par rapport a d’autres mesures qui ne peuvent étre faites que de maniere ponctuelle et

souvent invasives.

Intérét en stress hydrique sévere

La forte contraction de la tige observée lorsque la contrainte hydrique s’est intensifiée en conditions
controlées, jusqu’a provoquer une perte temporelle irréversible de diamétre, a été quantifiée comme
un pourcentage de perte de diametre (PLD). Ce PLD a permis de connaitre ’ampleur de la
contrainte hydrique et d’identifier une valeur seuil, au-dela de laquelle les lavandes ont atteint une
perte de diamétre irréversible conduisant a I’absence de récupération : le PLDmax, atteint a 21 + 0.6
% en moyenne, chez les deux especes. Le PLD a été observé sur tous les lavandins étudiés au
champ, et les valeurs ont vari¢ d’une année a I’autre et d’un site a I’autre, montrant que cet indice
est opérationnel dans différentes conditions pédoclimatiques. Méme si le seuil du PLDmax n’a pas
été atteint en champ sur les deux étés suivis, des pertes temporelles irréversibles de diametre
significatives ont été observées (PLD d’environ 10%) ; il est donc fort probable que le seuil du

PLDmax le soit lors d’une année marquée par une sécheresse extréme. L’autre indicateur développé
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en conditions contrdlées est le pourcentage de perte de capacité de réhydratation, PLRC, qui permet
d’estimer les dommages suite a un stress hydrique et a été considéré de 100% lorsque le PLD max
était atteint. Au champ, les valeurs de PLRC ont concordé avec des dommages observés (mortalité
de certains rameaux au sein d’une méme plante), méme apres une réhydratation par les pluies au
début de I’hiver. Bien que nous n’ayons pas mis en place au préalable d’outils particuliers pour
quantifier les dégats dans notre étude au champ, nos déterminations a posteriori du PLRC montrent
que cet indicateur semble fonctionner pour quantifier des dommages.

La différence de dynamique de déshydratation entre les expérimentations en conditions contrlées
en pot, avec de faibles quantités d’eau disponibles et celles au champ, avec de plus grands volumes
d’eau a disposition du plant, montre également I’intérét du PLD comme indicateur en continu pour
anticiper la mortalité des plants et contréler les risques de dommages. Ainsi, une quinzaine de jours
ont suffi pour atteindre le PLDmax en conditions controlées aprés 1’arrét d’irrigation, alors qu’au
champ, il a fallu prés d’un mois aprés le début de la déshydratation pour atteindre une valeur de
10%, encore loin du PLDmax. Ces valeurs de PLD ont été atteintes en majorité avant la date de la
récolte en 2018 et aprés laquelle la croissance automnale a démarré. En 2019, les valeurs de PLD
ont majoritairement été atteintes apres la date de la récolte, aprés laquelle la déshydratation a
continué chez certains individus, en raison des conditions climatiques plus marquées. Cette
évolution plus graduelle au champ laisse le temps au producteur d’anticiper les dommages et la
possibilité de réagir. Dans nos expériences sous serre, la contrainte hydrique tres forte et courte a
probablement induit une dynamique de réponse a la sécheresse trés rapide, ce qui n’a pas permis
de déceler des comportements différents entre les deux variétés étudiées. Au champ, seul le
Lavandin a été étudie et les conditions de déshydratation plus graduelles pourraient mettre en

évidence des différences entre la Lavande et le Lavandin et leurs différentes variétés.

1.2.Apport de I’é¢tude sur les mécanismes de mortalités

Les sécheresses extrémes appliquées en conditions controlées ont permis de mettre en évidence
qu’un taux élevé d’embolie (aux environs de 90%, voire plus) n’était pas suffisant pour expliquer
la mortalité chez la Lavande et le Lavandin, puisqu’au-dela de ce seuil, les plants ont été capables
de se réhydrater puis de croitre a nouveau. Malgré une surprenante vulnérabilité du xyleme a
I’embolie (Pso = -2.46 + 0.14 MPa et -2.41 + 0.09 MPa pour la Lavande et le Lavandin,
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respectivement), ces espéces peuvent étre considérées comme résistantes a la sécheresse. En effet,
lors des déshydratations, une contraction continuelle de la tige a été observée jusqu’a des potentiels
hydriques trés négatifs, de -0.5 MPa a -9MPa, jusqu’a atteindre le PLDmax. Ce n’est que lorsque le
PLDmax a été atteint, lorsque les réservoirs élastiques d’eau ont été vidés, que les plantes n’étaient
plus capables de récupérer. Cette observation souligne I’importance de la mobilisation des
réservoirs d’eau dans les mécanismes de survie lors d’une déshydratation extréme. Dans la
littérature, 1’eau contenue dans le compartiment élastique est en général mobilisée jusqu’a -2MPa
environ (Tyree and Yang, 1990). C’est donc la premiére fois qu’une étude qui considére les
réservoirs €lastiques d’eau montre une mobilisation tout au long de la déshydratation. Le fait que
les événements de cavitations soient survenus rapidement au cours de la déshydratation pourrait
aussi soutenir 1’hypothése que 1’eau contenue dans les vaisseaux et libérée par cavitation
(compartiment rigide) est importante dans la survie (Knipfer et al., 2019).

La contraction de la tige a été associée a deux mécanismes relativement dissociés dans le temps :
I’apparition de I’embolie puis la mort cellulaire, grice notamment a deux phases d’émissions
acoustiques ultrasoniques enregistrées. La défaillance hydraulique est un précurseur de la mortalité,
qui conduit a la dessiccation compléte et entraine la mort cellulaire (McDowell et al., 2008; Barigah
et al., 2013b). Nos resultats montrent que ces deux mécanismes surviendraient de maniere dissociée
dans le temps chez la Lavande. Tout au long de la déshydratation, des dégats irréversibles ont été
occasionneés et estimés grace au PLRC (100% a PLDmax). Aprés la premicre phase d’émission
acoustique et a Pgs, le PLD était d’environ 11% et indiquait une réhydratation de la tige toujours
possible. Ce résultat est conforté par celui d’autres études pour lesquelles le Pgg n’a pas été 1étal
chez les angiospermes (Nardini et al., 2013b; Li et al., 2015). Le seuil de defaillance hydraulique
serait alors atteint plus tardivement. Apres la seconde phase d’émission acoustique, les dégats
cellulaires ont augmenté de maniére significative (>75%), le PLDmax atteint et la réhydratation
n’était plus possible. Au champ, il n’y a pas eu de conditions létales, mais des PLD ont aussi été
observés lors de la période estivale dans plusieurs conditions de cultures (10% environ et pour des
potentiels hydriques de -2.5MPa), ce qui laisse présager que le PLDmax pourrait aussi étre atteint
lors d’années aux sécheresses intenses. Des dégats ont aussi été observés suite a la sécheresse, en
revanche ils n’ont pas été caractérisés, comme nous avons essay¢ de le faire en conditions

controlées. Au champ, la PLC avait atteint 50% et le PLD 10% environ, alors qu’en conditions
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controlées la PLC avait atteint des niveaux plus hauts, proches de 88%. La séquence des
mécanismes a été différente puisque 1’apparition de ’embolie a été plus tardive au champ. La
dynamique de la sécheresse semble étre un paramétre crucial dans I’implication des mécanismes
de mortalité. Rappelons que sur des longues périodes, d’autres mécanismes peuvent interagir
comme la famine carbonée (McDowell et al., 2008; Cochard et al., 2019). L hypothése de la famine
carbonée repose sur une origine hydraulique (fermeture des stomates pour protéger le xyléeme de
la cavitation) qui entraine une mobilisation des réserves carbonées de la plante, surtout en situation
de sécheresse longue et peu intense (McDowell et al., 2008). Dans quelle mesure les dégats
irréversibles observés au champ, comme des branches sans nouvelles feuilles, sont-ils la
conséquence de ces mécanismes ? Les résultats de cette these ne permettent pas de répondre a cette

question.

2. Impact des couverts végétaux en inter-rang sur le développement

des lavandins

La présence d’un couvert végétal en inter-rang pourrait avoir deux effets sur les lavandins :
apporter un confort hydrique et azoté, ou apporter une compétition pour les ressources. D’une part,
le couvert permettrait de mieux retenir I’eau dans le sol lors de contraintes climatiques, par exemple
en limitant I’évaporation du sol si les espéces sont peu consommatrices en eau ; le couvert
permettrait également une accumulation de matiére organique dans le sol qui est favorable a la
rétention d’eau, et limiterait la hausse de la température du sol et donc la déshydratation du sol.
Des premiers résultats du Crieppam avaient en effet montré une baisse de la température du sol en
présence d’un couvert. D’autre part, lorsque deux végétaux voisins partagent les mémes ressources
hydrique et azotée, celles-ci sont de fait moins disponibles pour les deux, et cela peut impacter
négativement la croissance et le rendement (Celette et al., 2005; Celette et al., 2009; Fernandez,
2019). Le projet RECITAL vise a sélectionner des modes de gestion de I’inter-rang pour limiter le
développement de ravageurs xérophiles liés au dépérissement, garantir un confort hydrique et azoté
pour les plants dans le contexte du changement climatique et permettre une maitrise durable des

adventices. Le contexte actuel a réduit de moitié la durée de vie d’une plantation, qui est maintenant
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de cing ans environ. Des essais menés par les Chambres d’ Agriculture et les producteurs ont montré
qu’en présence d’'un couvert végétal, les plants dépérissants étaient moins nombreux, et que le
couvert pourrait de fait augmenter la durée de vie d’une parcelle. Cependant, aucune étude sur
I’impact du couvert végétal sur le développement des plants n’a été réalisée. Le travail mené durant
cette thése a donc eu pour but d’évaluer I’effet d’un couvert végétal en inter-rang sur le
développement et I’état hydrique du Lavandin Grosso, et son évolution sur deux années (2018 et
2019) et deux parcelles (a I'Iteipmai et au Crieppam).

Les couverts en inter-rang ne se sont pas développés de la méme maniére sur les deux parcelles en
raison de leurs conditions pédoclimatiques différentes. A I’Iteipmai le couvert était trés développé,
dense et haut, alors qu’au Crieppam il était beaucoup plus bas et moins dense. L’avantage de ce
couvert trés développé sur une des deux parcelles a permis de voir un effet concurrentiel sur le
développement du Lavandin. Malgré un bon développement de I’inter-rang a I’lteipmai, la
croissance radiale printaniére (suivie grace aux dendrométres) n’a pas été impactée négativement.
En revanche, le volume des plants, mesuré par les partenaires, a été réduit en presence du couvert
tres développé sur les trois premieres années de la plantation. Ce résultat témoigne d’une
compétition entre le couvert et les lavandins. Tout comme en vigne, ou une compétition hydrique
entre le couvert et les lavandins a été mise en évidence, mais uniqguement lorsque le couvert était
tres développé sur le site de I’Iteipmai et lorsque les conditions étaient plus contraignantes (en
2019). Cette compétition hydrique s’est installée sur toute la durée de la croissance printaniere (cf.
I’évolution de I’indicateur AMC;j) et lors de la période de déshydratation (cf. les mesures de
potentiel hydrique). Le stress hydrique s’est installé plus rapidement en présence du couvert
végétal, mais I’impact final de la sécheresse a été similaire dans les deux modalités puisque les
valeurs de PLD (10% environ) n’ont pas été significativement différentes. L hypothése du confort
hydrique apporté par le couvert n’est donc pas validée par nos mesures. Pour aller plus loin,
I’analyse de ’humidité du sol au niveau de chaque modalité, mesurée par les partenaires, pourrait
étre incorporée a cette analyse. Elle permettrait sans doute de voir I’installation des dynamiques de
dessechement du sol dans nos deux modalités. Pour les especes du couvert vegétal (légumineuses
et herbacées), méme si nous n’avons pas suivi spécifiquement leurs états hydriques, elles sont
probablement plus sensibles aux conditions de sécheresse et sont de nouveau présentes en fin

d’automne lorsque les précipitations deviennent plus fréquentes. C’est aussi au mois de juillet qu’a
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lieu la récolte, et cette opération diminue fortement la surface transpirante (hampes florales
coupées), ce qui est visible sur la réponse des dendromeétres. A cette période, la contrainte hydrique
pour les deux modalités de lavandins doit fortement diminuer, a la fois par ’opération de récolte
(surface transpirante) et par le couvert en inter-rang qui seche (évaporation peu différente de celle
d’un sol nu sec). Les deux modalités doivent alors bénéficier des mémes conditions pour leur
développement et leur réponse a la sécheresse. Ces résultats indiquent que la phénologie du couvert
choisi, son développement racinaire et aérien, a un impact direct sur la concurrence aux lavandins,
tout comme la date de récolte des hampes florales qui pourrait aider a ralentir la déshydratation en
jouant sur I’évapotranspiration globale de I’ensemble.

Lorsque le développement des lavandins a repris en automne, la compétition hydrique n’était plus
présente avec le couvert, probablement car celui-ci n’était plus aussi dense et haut qu’au printemps.
En 2018 a I’Iteipmai, la croissance automnale des lavandins a été plus importante en présence du
couvert, par rapport au sol nu et I’hypothése principale est une amélioration de la nutrition azotée
apportée par les légumineuses du couvert (Duchene et al., 2017). La concentration en azote dans
le sol, mesurée par les partenaires du projet, a été plus importante en présence du couvert en fin
d’été 2018, et ces résultats vont dans le sens d’une nutrition azotée améliorée pour les lavandins.
Cependant, il serait nécessaire d’analyser aussi la teneur en azote dans les feuilles des plants, afin
de s’assurer que cette libération d’azote par les légumineuses est bien assimilée par les lavandins
(une donnée également mesurée par les partenaires). En 2019, la concentration en azote du sol en
présence du couvert a aussi été plus importante en automne, il faudra donc analyser la croissance
automnale des lavandins de cette année-ci pour confirmer si cet effet se maintient. Il est important
de souligner que le volume des plants avec le couvert végétal était moins important et suggere une
compétition pour les ressources, malgré un effet de confort azoté a certaines périodes. L hypothese
d’une meilleure recharge hydrique du sol a I’automne en présence du couvert reste a démontrer,
puisque les mesures de potentiel hydrique ne mettent pas en évidence une récupération plus rapide
pour la modalité avec le couvert. Cependant, une cinétique précise de 1’évolution du potentiel
hydrique en automne n’a pas été réalisée, et les mesures d’humidité du sol, réalisées par les
partenaires mais actuellement non analysées, pourront aussi aider a vérifier cette hypotheése.
Lorsque le couvert végétal était moins dense et moins développé (sur la parcelle du Crieppam), il

n'y a eu aucun impact sur les lavandins, selon nos indicateurs. Le volume des plants était similaire
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dans les deux modalités, laissant supposer qu’aucune compétition n’avait eu lieu. Toutefois, en
présence du couvert végétal, le rendement en huile essentielle, la teneur en huile, le poids frais des
hampes et la matiére seche des épis, exprimés par 10 metres linaires, ont été réduits sur les deux
parcelles et lors des deux années suivies par rapport a la modalité avec le sol nu. La contrainte
hydrique ne semble pas expliquer a elle seule la diminution du rendement, puisqu’elle n’a pas été
mise en évidence en 2018 a I’Iteipmai, ni au Crieppam. D’autres mécanismes que n0oS mesures ne
peuvent révéler doivent étre présents. On pourrait penser a 1’allélopathie, qui est un mécanisme de
compétition avec des effets négatifs (Fernandez, 2019). Certaines especes peuvent par exemple
diminuer la masse séche totale des racines ou d’autres organes de la plantation d’intérét (Smith et
al., 2001) et ces espéces pourraient étre présentes dans les adventices du couvert. La lumiére est
aussi une ressource limitante, notamment dans les foréts (Gaudio et al., 2011). Une compétition
pour la lumiére pourrait donc aussi exister entre les lavandins et le couvert, en particulier lorsque
ce dernier est haut. Une ressource lumineuse réduite impacte directement la photosynthése et
pourrait €tre a I’origine des diminutions de rendement.

La chambre d’Agriculture de la Drome avait déja montré une chute du rendement lié a la
concurrence pour la culture lors des trois premieres années, puis un rééquilibrage du rendement lié
a des taux de dépérissement moins important la cinquieme année. L’étude de plantation plus vieille
au-dela de la cinquieme année de culture n’a pas été réalisée, a notre connaissance. Ce sont
précisément ces trois premieres années d’implantation qui ont été étudi€es ici et il serait alors
intéressant de suivre I’ensemble des années de production d’une culture avec un inter-rang. En
vigne, une complémentarité spatiale des systémes racinaires entre le couvert végétal et la culture
avait ét¢ montrée sur des associations de quatre ans et des vignes agées d’une dizaine d’années,
lorsque I’architecture des systemes racinaires avait atteint une stabilité (Celette et al., 2005). Méme
si cette complémentarité spatiale des systémes racinaires n’avait pas permis d’éviter la compétition
hydrique (Celette et al., 2005), il est possible que la dynamique des différents mécanismes de
compétitions évolue avec le temps, 1’4ge des plantes, leur densité et les conditions
environnementales dans les cultures de Lavande et Lavandin. La culture inter-rang pourrait méme
favoriser la croissance des racines en profondeurs des lavandins, ce qui réduirait la concurrence
entre les racines des deux cultures, permettant aux lavandins d’accéder a une ressource hydrique

plus profonde et non disponible pour I’inter-rang, comme montré en agroforesterie entre une
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culture de Noyer et Blé (Cardinael et al., 2015) ou encore en forét lorsque plusieurs espéces sont

présentes sur une méme placette (Zapater et al., 2013).

3. Le changement climatique sur la zone de production : risques et

enjeux

3.1.Quels sont les risques pour les lavanderaies ?

Les résultats du chapitre 1 permettent de prédire qu’a I’horizon proche (2021-2050), il y aura une
augmentation généralisée de la température estivale sur les quatre départements majeurs de la
production de la Lavande et du Lavandin (la Drome, les Alpes-de-Haute-Provence, les Hautes-
Alpes et le Vaucluse) entre 1 et 2°C quel que soit le scénario d’émission de gaz a effet de serre
considéré (RCP2.6, RCP4.5 et RCP8.5), ce qui rejoint d’autres études (Giorgi and Lionello, 2008).
Il est plus difficile de prédire avec certitude I’évolution des précipitations sur ces départements en
raison de leur grande variabilité naturelle et de la grande variabilité du relief au sein de chaque
département. Toutefois, en été, la tendance (deux scénarios sur trois) est a une augmentation
généralisée des précipitations estivales et pourrait aller jusqu’a 40% au maximum, mais sur une
quantité déja faible de précipitations pour la période de référence. Il est difficile de conclure sur
une augmentation de I’aridité en été, mais il est possible de s’interroger sur I’efficacité des pluies
supplémentaires. La hausse de la température favorisera 1’évaporation et les pluies, méme plus
importantes, pourraient étre délivrées sous forme d’orage en augmentant les ruissellements. Les
phénomenes de précipitations extrémes sont de plus en plus fréquents dans la région
méditerranéenne (Alpert et al., 2002). En 2018 et 2019, sur les deux parcelles suivies, la contraction
des tiges de lavandin évaluée par le PLD a atteint des valeurs autour de 10%, témoignant de
conditions estivales contraignantes. Les lavandins étudiés par cet indice n’ont pas présenté de
mortalité, ce qui est cohérent avec 1’étude en conditions controlées du chapitre 2, montrant que la
mortalité survient dés lors que le PLD atteint 21% environ. Avec des conditions climatiques en
période estivale plus fortes, des valeurs de PLD supérieures a 10% seront atteintes, voire
atteindraient sa valeur maximale et donc engendreraient des taux de mortalité importants. Sur les

deux années suivies au champ, une perte de capacité de réhydratation potentielle relative au PLD
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(PLRCpotentiel) a été assez conséquente et indique des dégats irréversibles d’environ 25% au
maximum sur les lavandins. Au début de ’automne, sur une période ou les pluies n’ont pas été
importantes, des lavandins ont présenté des signes alarmants comme des branches sans nouvelles
feuilles. Lorsque les précipitations sont redevenues plus fréquentes et importantes, au début de
I’hiver, ces individus ont pu se réhydrater et entamer leur seconde croissance. Cependant, la
récupération n’a pas été totale pour tous les individus : entre 1 et 25% de dégéts irréversibles ont
¢été observés, comme des rameaux sans feuilles vertes. Quelques individus n’ont pas récupéré du
tout au début de I’hiver. Les prédictions climatiques concernant 1’automne indiquent une
augmentation généralisée de la température, entre 1 et 2°C sur les départements de la zone de
production et une baisse tres probable des précipitations (deux scénarios sur trois). L’automne est
une saison importante pour la culture de la Lavande et du Lavandin, car c’est la période durant
laquelle les précipitations sont a leur maximum (en général 40 a 50% du cumul annuel) et sont
nécessaires pour une reprise de croissance et une recharge hydrique des sols. Avec de telles
prédictions, les dégats engendrés par les secheresses estivales seront beaucoup plus importants
(augmentation du PLD et donc du PLRC) et la récupération sera fortement compromise. Déja, sur
certaines parcelles de producteurs, une mortalité trés rapide (d’une année a 1’autre) et totale a été
observée au printemps et alerte sur I’impact fort qu’un manque d’eau peut avoir ; ce résultat pourra
étre de plus en plus fréquent. Cependant, cette étude climatique n’a pas encore abouti, car nous
avons privilégié les parties expérimentales en conditions contrélées (2017 et 2018) et en champ
(2018 et 2019). La suite de ce travail est de recentrer 1I’analyse sur les zones de production plus
précises, au sein de chaque département et de rendre compte du niveau d’aridité attendu en
intégrant les données de température et de précipitations. Les indices d’aridité pourront ensuite étre
cartographiés. Les cartes climatiques pour le printemps et I’hiver ainsi que pour 1’horizon moyen
(2051-2070) et I’horizon lointain (2071-2100) ont été réalisées mais pas analysées. Il serait

également intéressant de rendre compte de ces prédictions attendues a plus long terme.

3.2.Enjeux pour la culture face au changement climatique

L’enjeu pour la filiere frangaise est de maintenir la production des cultures de lavandes pour son
intérét social, économique et touristique dans son territoire, dans un contexte de dépérissement et
de changement climatique. Pour cela, des nouvelles stratégies d’adaptation des cultures peuvent
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étre mises en place, comme 1’amélioration du matériel végétal (sur la réponse a la sécheresse et/ou
au phytoplasme) ou I’amélioration des pratiques culturales.

Dans le but d’améliorer le matériel végétal, un des objectifs initiaux du projet RECITAL et de la
these était de sélectionner les variétés les plus tolérantes aux sécheresses extrémes, en se basant sur
le critere de la vulnérabilité a la cavitation. Nous devions réaliser un phénotypage de la vulnérabilité
du xyléme a la cavitation de plusieurs espéces de Lavande et Lavandin, pour les comparer entre
elles et éventuellement avoir une piste de sélection variétale sur la résistance a la sécheresse et de
pouvoir les croiser avec les données de résistance a la maladie du dépérissement.
Malheureusement, ce phénotypage n’a pas pu étre mené a son terme notamment en raison de
problémes méthodologiques (taille des échantillons, difficulté pour trouver des échantillons
rectilignes). Nous I’avons vu, les résultats ont montré une surprenante vulnérabilité du xyléme a la
cavitation chez la Lavande Maillette et le Lavandin Grosso. Néanmoins, plusieurs techniques
semblent confirmer ces valeurs de Pso. Les différentes mesures de potentiel hydrique et de PLC
réalisées lors des sécheresses appliquées en conditions contrélées ont donné des mémes valeurs
que celles obtenues au Cavitron. Les mesures realisées au champ semblent également confirmer
ces valeurs de Pso, ou des valeurs de 50% de PLC ont été atteintes en moyenne, pour des potentiels
hydriques de -2.5MPa. Quelques plants ont été analyses au synchrotron Soleil et ces résultats
semblent également aller dans le sens d’une certaine vulnérabilité, méme si les répétitions n’ont
pas été suffisantes. La question de la variabilité environnementale s’était aussi posée par rapport a
la vulnérabilité du xyleme a la cavitation. Les différentes variétés sélectionnées devaient étre
comparées sur leur provenance (trois sites différents selon un axe Nord-Sud), mais
malheureusement elles n’étaient pas toutes présentes sur les trois sites. Les premiers résultats en
conditions contrblées ont suggeré que ce trait ne serait pas forcément le plus pertinent chez ces
especes. En effet, les deux variétés étudiées ont montré une certaine résistance a la sécheresse grace
a la mobilisation de leurs réservoirs d’eau. Toutefois, ces résultats n’excluent pas de sélectionner
les variétés sur ce trait puisque quelques échantillons prélevés au champ ont présenté des Pso autour
de -5MPa (méthode du Cavitron). Il serait intéressant de savoir comment sont mobilisés les
réservoirs d’eau sur de tels individus, et comment surviennent les différents mécanismes liés a la
mortalité étudiés ici. Avec une telle valeur de Pso, le point de defaillance hydraulique surviendrait

de fait, plus tardivement, et tout comme les dommages aux cellules puisque ces mécanismes
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semblent relativement dissociés dans le temps chez nos especes. D’autres traits pourraient aussi
étre impliqués dans la résistance a la sécheresse, comme 1’enracinement qui n’a pas été évalué ou
encore le fait que les lavandins ont montré un certain contrdle du potentiel hydrique au champ
(potentiel hydrique de base et minimum trés proches).

Des nouvelles stratégies d’adaptation des cultures peuvent aussi étre mises en place, comme nous
I’avons vu avec les objectifs du projet RECITAL, ou I'utilisation de nouveaux outils pour
diagnostiquer 1’état des parcelles avec le PépiPIAF et les différents avantages qu’il peut offrir
(anticipation de la mortalité, irrigation, évaluation de I’état physiologique des plants). Une
couverture végétale permet de résoudre plusieurs problémes dans les lavanderaies et les résultats
de cette thése ont participé a mieux connaitre I’impact qu’elle peut avoir sur le développement des
lavandins. La différence de Pso entre les résultats au champ et les individus élevés en serre
suggerent une plasticité assez importante de la vulnérabilité a la cavitation. Pour confirmer ces
résultats de plasticité, les plants issus de I’expérimentation en serre avec des conditions différentes
de régime hydrique ont aussi été analysés via une méthode non invasive de détection des
événements de cavitation. Par manque de temps, les résultats n’ont pas encore été analysés, mais
les données sont acquises. En péepiniére, les jeunes boutures de lavandes sont irriguées, mais une
fois implantéees elles ne le sont generalement plus. Sur la base de résultats de plasticité de trait
impliqués dans la résistance a la sécheresse, il serait possible par exemple de tester difféerents
niveaux d’irrigations en pépiniere puis d’analyser les taux de reprise et mortalit¢ des plants en

situation de sécheresse au champ.

4. Perspectives

Perspectives fondamentales sur les mécanismes de mortalité

Les résultats obtenus ont montré 1’importance des réservoirs élastiques d’cau dans la réponse a la
sécheresse chez une variété de Lavande et une variété de Lavandin. Toutefois, notre étude ne s’est
pas intéressée a la dynamique spatiotemporelle de la libération d’eau des différents compartiments
de stockage (« élastiques » et « rigides »), mais ce pourrait étre une perspective a ce travail. La
variation de potentiel hydrique est grande, mais nous ne savons pas quelle quantité d’eau est

mobilisée au sein de chaque compartiment. Il serait donc intéressant de comprendre dans quelle
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mesure ils sont impliqués dans la survie des arbres en situation de sécheresse et s’ils le sont
¢galement chez d’autres especes ligneuses.

Les dégats engendrés par la sécheresse au champ n’ont été appréhendés que par le calcul du
PLRCpotentiel, les valeurs de PLC et des observations visuelles. Pour mieux comprendre et
quantifier les dommages au champ et les risques de mortalité, il serait intéressant en plus de nos
indicateurs issus de mesures dendrométriques, d’évaluer plus directement les dommages en
effectuant les mesures de fuites d’électrolytes pour quantifier les dommages cellulaires, puisque
les expériences en conditions controlées ont montré que c’était un parametre relié a ’absence de
récupération. Ainsi, il serait possible d’analyser la capacité de récupération en fonction de notre
indicateur PLRC, en termes de dynamique de reprise de croissance, de dommages faits aux feuilles,
ou encore au niveau des cellules du cambium et de I’écorce. Les résultats montrant que ’absence
de récupération est associée a des dommages cellulaires importants rejoignent les conclusions
d’une autre étude qui propose de définir des seuils de mortalité basés sur les dommages cellulaires
(Guadagno et al., 2017).

Il faut aussi souligner que les attaques des agents biotiques amplifient le risque de mortalité
(McDowvell et al., 2008) et d’autant plus chez les espéces de lavandes, pour qui des pathogenes
entrainant un fort dépérissement sont clairement identifiés. L’impact des ravageurs doit donc aussi
étre pris en compte dans les mécanismes de mortalité au champ. L hypothése des pathogeénes en
tant que facteur aggravant souligne I’importance de sélectionner des génotypes plus résistants a la
sécheresse ou d’utiliser des pratiques qui limitent I’impact de la sécheresse et le développement
des pathogenes, afin de limiter 1’interaction de tous ces mécanismes de mortalité et donc augmenter

les chances de survie de la culture dans le contexte de changement climatique.

Perspectives pour la filiére

Comme nous I’avons vu, I'utilisation des PépiPIAFs offre de nombreuses informations sur
lesquelles la filiere pourrait s’appuyer pour gérer les cultures. Par exemple, I’identification des
périodes de stress de la plante permettrait de faire le lien avec la production d’huiles essentielles,
pour connaitre quel niveau de stress est bénéfique pour leur production, tant sur la qualité que la
quantité. I1a été montré que le stress hydrique modifie la quantité et la qualité des huiles essentielles

chez les plantes aromatiques (Charles et al., 1990; Nowak et al., 2010; Kleinwdchter et al., 2015).
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Chez la Lavande, le stress hydrique modifie les profils chimiques des huiles essentielles
(Despinasse, 2015). L’identification de 1’état de stress hydrique de la plante permettrait aussi de
comprendre a quel moment survient une baisse de rendement, lorsqu’il y a une compétition avec
un couvert végétal.

Un arrosage de sauvetage peut aussi étre envisagé, basé sur un seuil de PLD et permettre
I’utilisation parcimonieuse de 1’eau aux périodes les plus critiques. La ou le producteur ne peut
irriguer, le PépiPIAF pourra alerter ce dernier sur I’état des dommages dans sa parcelle et lui
permettre d’anticiper une nouvelle plantation. Ainsi, outre I’aspect de la mortalité des parcelles, le
P¢épiPIAF pourrait servir a piloter I'irrigation pour les exploitations qui peuvent se permettre
d’irriguer (eau disponible, équipement disponible et intéréts économiques pour les producteurs).
L’avantage de cette technologie, dans ce dernier cas, serait de pouvoir délivrer la quantité¢ d’eau
nécessaire au bon moment et sans gaspillage, a des étapes clés de la croissance printaniere pour
assurer un bon développement des inflorescences et un bon rendement en huile essentielle. Chez
de nombreuses espéces fruitieres, ce type d’irrigation a été mis en place de manic€re automatisée,
grace a des indicateurs dérivés des variations de diamétre, comme I’AMCj (Goldhamer and
Fereres, 2001; Ortufio et al., 2004; Intrigliolo et al., 2011).

Par I’identification de la phénologie des plantes, I’utilisation du PépiPIAF fournirait une aide dans
la comparaison de dynamiques de croissance ou de capacité de réhydratation suite a une sécheresse
entre différents individus ou espéces au champ. Ainsi, il pourrait aider a choisir des variétés sur
des critéres de vigueur, de déshydratation plus tardive ou de reprise de croissance plus précoce et
donc aider a identifier les especes ou individus plus tolérants au stress hydrique.

Les effets de compétition et de confort azoté apportés par le couvert végétal en inter-rang semblent
étre en interaction, et plus ou moins forts selon le type de couvert (effet différent entre les deux
sites, en dehors de la baisse de rendement). Cela justifie le fait de tester différents couverts
végétaux, comme le prévoyait initialement le projet RECITAL. Cette thése ne s’est focalisée que
sur deux modalités : présence et absence d’un couvert. Il serait maintenant intéressant de comparer
le développement des lavandins en fonction de plusieurs types de couverts, d’especes végétales
différentes, de densité différente ou encore de différence de cycle végétatif. Les résultats observés
ici sur la deuxiéme et troisieme année de développement du Lavandin restent toutefois tres

encourageants, car le couvert végétal n’a pas eu un effet négatif extréme sur le développement des
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Lavandins et leur réponse a la sécheresse. Pour replacer ces effets de compétition sur le
développement du Lavandin, la prochaine étape est de lier tous les résultats obtenus dans le projet
RECITAL, qui permettront une vue d’ensemble des bénéfices apportés par I’implantation des
couverts (gestion des adventices, conclure sur I’apport azoté des légumineuses, lien avec les
symptomes de dépérissement a phytoplasme). Il serait aussi intéressant de pouvoir analyser ces

effets a plus long terme, sur I’ensemble des années de plantation d’une culture.

5. Conclusion

Pour la premicére fois, I’abscence de récupération de plantes ligneuses suite a une sécheresse intense
a été mise en évidence via des variations de diamétres des tiges. La contraction maximale lors de
ces sécheresses a été utilisée comme un nouveau seuil d’absence de récupération, le PLDmax. Ces
résultats mettent en avant I’importance des réservoirs é¢élastiques d’eau des plantes dans les
mécanismes de survie en situation de sécheresse, et invitent a determiner plus précisément leurs

réles et leurs origines dans les mécanismes de survie.

Ces resultats montrés chez les espéces de Lavandes prouvent que les dendromeétres sont des outils
intégrateurs et que leur utilisation pourrait se révéler informative pour la filiere. lls nous ont permis
de distinguer des états hydriques differents entre deux modalités de culture, d’appréhender la
dynamique d’installation des contraintes (apportées par les conditions climatiques et/ou le couvert
vegétal) au champ ainsi que la phénologie globale de la culture. Les réponses a la sécheresse,
modérées et severes, ont aussi été mises en évidence et permettent en particulier d’anticiper la
mortalité des plants en situation de sécheresse. Des premiers résultats sur I’impact des couverts
végetaux en inter-rang sur le développement du Lavandin en plein champ ont été apportés. Ils
montrent que les couverts végétaux étudiés n’ont pas apporté de confort hydrique dans les
conditions testées, mais une compétition hydrique. Le stress hydrique s’est installé plus rapidement
chez les lavandins en présence d’un couvert lorsque ce dernier était bien développé et que les
conditions étaient plus contraignantes, mais I’intensité maximale de la secheresse estivale a été la

méme pour les lavandins avec le couvert et avec un sol nu.
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Annexe 2 - Cartes climatiques du Chapitre 1
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Annexe 3 — Dispositifs expérimentaux du chapitre 2

Expérimentation au lycée horticole Terre d’horizon, Romans-sur-lIsere 2017
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Well Watered
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Annexe 4 — Liste des mesures réalis€ées au champ par les

partenaires dans le cadre du projet RECITAL

Développement des modalités et gestion des adventices

- Recouvrement du sol par les couverts et les adventices, trois fois par an (avril, juillet et

novembre)

Impact sur la physiologie du Lavandin

- Température du sol, suivi en continu

- Humidité du sol, suivi en continu

- Concentration en azote du sol, tous les mois

- Concentration en azote des feuilles, évaluée tous les trois mois
- Volume des plants, une fois par an

- Rendement en huile essentielle, en 2018 et 2019

- Teneur en huile essentielle

- Biomasse fraiche récoltée
Lutte contre le dépérissement

- Piégeage de H. obsoletus, suivi hebdomadaire

- Notation du taux de dépérissement
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