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Liste des abréviations

2C: ’un des deux isotopes stables du carbone, le
plus abondant (=99%).

BC: I’'un des deux isotopes stables du carbone, le
moins abondant (=1%).

A : Assimilation nette du CO,

A\ : Surface foliaire totale

Anax : Assimilation nette maximale du CO,
ANOVA : ANalysis Of VAriance

Agi o Assimilation nette du CO, en condition
saturante en PAR

A.s.l : Altitude (Above sea level)
Ay : Surface fonctionnelle de xyléme
C; : Concentration intracellulaire en carbone

cv.: Cultivar, Variété cultivée d'une espéce
végeétale obtenue artificiellement

D : Diamétre de la tige a 22 cm du sol

Dy, : Diamétre des branches a 1 cm de 1’insertion
E : Taux de transpiration foliaire

E.S. : Erreur standard ou erreur type

GS1 : Premiere année de croissance (2016)

GS2 : Seconde année de croissance (2017)

gs - Conductance stomatique a la vapeur d’eau

Os-sat - Conductance stomatique a la vapeur d’eau en
condition saturante en PAR

H : Hauteur des arbres

Hy : Hauteur d’insertion de la branche la plus basse
H;, : Hauteur d’insertion de la branche la plus haute
IV, : Indice volumique de branche

IV, : Indice volumique de tige

Jmax : flux maximal d’électrons photosynthétique

K : Potassium

k; : Conductance hydraulique initiale
Kmax : Conductance hydraulique maximale

ko : Conductance hydraulique de 1’échantillon au
pallier de potentiel hydrique "n"

LA : Surface foliaire ("Leaf area™)
LA : Surface foliaire totale de 1’arbre
LAl : Indice de surface foliaire

Ly X : Longueur réelle des branches

Lyy : Longueur des branches de leur insertion a
leur bourgeon terminal

ms : masse séche de 1’échantillon

m; : masse fraiche de 1’échantillon

N : Azote

Nmasse - Teneur massique en azote de la feuille
P : Phosphore

P : Probabilité (p-value)

Pso : Tension xylémienne causant 50% de perte de
conductance hydraulique

PAR : Rayonnement photosynthétiquement actif
P.m : Pression atmosphérique

PLC : Pourcentage de perte de conductance
hydraulique  ("Percent Loss of hydraulic
Conductance")

PRO2 : Proleptique produite la deuxiéme année

RGR : Taux de croissance relatif ("Relative Growth
Rate™)

RH : Taux d’humidité relative

RuBisCO : Ribulose-1,5-Bisphosphate Carboxylase-
Oxygénase

S : Pente au point d’inflexion des courbes de
vulnérabilité a la cavitation
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SLA : Surface massique de la feuille ("Specific
Leaf Area")

MSs, : Marge de sécurité hydraulique calculée entre
LIIx-min et P50

SYL1 : Sylleptique produite la premiére année
SYL2 : Sylleptique produite la seconde année
SVP : Pression de vapeur saturante

TCR : Taillis a Courte Rotation

TS1 : Longueur de la pousse de la premiére année
TS2 : Longueur de la pousse de la seconde année
TtCR : Taillis & trés Courte Rotation

Vema : Vitesse maximale de carboxylation de la
RuBisCO

VPD : Déficit de pression de vapeur d’eau
("Vapour Pressure Deficit™)

WUE : Efficience d’utilisation de 1’eau ("Water-
Use Efficiency")

WUE; : Efficience intrinséque d’utilisation de ’eau

WUE,¢i: Efficience instantanée d’utilisation de
I’eau

o : Angle d’insertion a I’origine de la branche

B: Angle entre l’origine de la branche et le
bourgeons terminal

8*3C : Composition isotopigue en carbone 13

SChrevilte : Composition isotopique en carbone 13
dans les échantillons de feuilles

8"Csave : Composition isotopique en carbone 13
dans les échantillons de séve phloémienne

8"Cgois: Composition isotopique en carbone 13
dans les échantillons de bois

ABC: Discrimination isotopique vis-a-vis du
carbone 13

AW, : Différence de pression critique
T : Tension de surface de I’eau

Whase : Potentiel hydrique foliaire minimum

Ye : Potentiel hydrique foliaire

Y, : Potentiel hydrique du sol

Y, : Potentiel hydrique du xyléme

lI"x—min :

Potentiel hydriqgue minimum du xyléme
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L’une des premieres prévisions d’un réchauffement planétaire a été publice en 1967 et
prévoyait une élévation de la température moyenne de 2,3°C comme conséquence directe du
doublement de la concentration de CO, prévue pour le début du XXléme siécle (Manabe &
Wetherald, 1967). En 1979 a eu lieu la premiére conférence mondiale sur le climat a Genéve.
Cette conférence a permis la création d’un programme de recherche en climatologie a
I’échelle mondiale (article Euronews, 2015). En 1988, le GIEC (Groupe intergouvernemental
sur I’évolution du climat, IPCC en anglais) fut créé. Ce groupe est chargé depuis du suivi et
de I’étude des mécanismes du réchauffement climatique. Des scénarios de prédiction des
modifications climatiques ont été proposés dans leurs rapports et permettent de visualiser le
climat dans les 60 a 80 prochaines années, et notamment les températures et les précipitations
(Fig. 1.1; GIEC, 2013). Le dernier rapport du GIEC révéle une augmentation des
températures globales de 0,87°C en moyenne (par rapport a la moyenne des années 1850-
1900) entre 2006 et 2015 (GIEC, 2018). Durant ces cinquante derniéres années
I’augmentation des températures s’est accompagnée plus généralement d’une augmentation de
la fréquence de survenue d’événements climatiques extrémes. Ces événements extrémes
présentent un impact plus important que des changements progressifs des conditions
moyennes. lls peuvent étre de plusieurs types comme : une augmentation des phénomeénes de
canicule, une augmentation des événements de sécheresse et/ou d’inondation, une hausse des
risques d’incendies, ou encore une augmentation des tempétes (GIEC, 2007 ; Reichstein et al.,
2013). Si tous les organismes vivants sont susceptibles d’étre impactés par ces changements,

les plantes et en particuliers les arbres y sont tout particulierement exposés.
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RCP 2.6 , RCP 8.5
Température

(%)

Figure 1.1. Changements envisagés pour la température moyenne (°C) et les précipitations moyennes (% de variations) selon
un scénario optimiste (RCP2.6) et un scénario pessimiste (RCP8.5) pour la période 2080-2100 par rapport a la moyenne
1986-2005 (GIEC, 2013).

1.1. Les arbres face a la sécheresse

Les arbres sont des organismes immobiles et pérennes a cycle de vie long, ce qui représente
un important désavantage dans le contexte d’une modification des conditions de vie par
rapport aux étres vivants mobiles. Ils sont le plus souvent dépendant d’une reproduction
sexuée allogame qui favorise le brassage génétique et on les retrouve dans de vastes aires de
répartition sous des climats variés. Au cours des ages, les foréts ont souvent été confrontées a
des aléas climatiques et leur composition ainsi que leur aire de répartition en a généralement
été modifiée au grés de la sélection naturelle (Vennetier, 2012 ; Lefevre et al., 2015). En effet,
pour que les arbres puissent s’adapter aux changements climatiques cela nécessite : a court
terme une capacité a s’acclimater et a plus long terme la survenue d’ajustements adaptatifs
(Lefevre et al., 2015). Cependant, les changements qui ont lieu actuellement sont beaucoup
plus rapides que ceux qui ont eu lieu par le passé (GIEC, 2007) et devraient entrainer des
changements majeurs dans la composition des foréts (Vennetier, 2012).
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C’est dans ce contexte qu’ont été enregistrés des épisodes de dépérissements forestiers
a I’échelle mondiale (Allen et al., 2010). Le nombre de ces dépérissements et d’événements
de mortalité a considérablement augmenté au cours des 20 derniéres années sur I’ensemble du
globe. S’il ne s’agit pas du seul facteur explicatif (Devaux & Le Bourhis, 1978 ; Riom, 1994 ;
Hogg et al., 2002 ; Allen et al., 2010 ; Anderegg et al., 2012 ; Vennetier, 2012 ; Rubert-Nason
et al., 2017), les événements de type sécheresse et/ou fortes températures ont été identifiés
comme le principal facteur déclenchant (Fig. 1.2 ; Bréda et al., 2006 ; Mitchell et al., 2012 ;
Vennetier, 2012 ; Adams et al., 2017). Ces événements climatiques extrémes devraient
continuer d’augmenter au cours des prochaines décennies, entrainant d’importantes

conséquences sur le bilan carbone et le bilan hydrologique des foréts (Allen et al., 2010).

7] Other wooded regions

®  Localities compiled through 2009 {summarized and fisted in Allen et al., 2010)
O  Examples not included in Allen et al. (2010) largely from post-2009 publications
[C]  Broad areas described by particular post-2009 publs

Figure 1.2. Convergence mondiale des phénoménes de dépérissements forestiers. Quelques exemples de bidmes concernés
par ces dépérissements (Anderegg et al., 2016).
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1.2. Notions de sécheresse, déficit hydrique, stress hydrique

La sécheresse est I’un des principaux facteurs limitant la croissance des plantes. Plusieurs
notions peuvent étre retrouvees derriere le terme général de "sécheresse™. Elle est toujours liée
a un déficit de pluviométrie, mais ce critere seul est bien souvent insuffisant pour caractériser
une sécheresse. Plus globalement la secheresse dépend de la disponibilité en eau du sol et de
la demande évaporative. Lorsque la disponibilité en eau devient insuffisante dans le réservoir
superficiel du sol on parle de sécheresse "édaphique™. Lorsque la reconstitution des réserves
en eau du sol (nappes phréatiques, cours d’cau...) est insuffisante on parle alors de sécheresse
"hydrologique™ (Amigues et al., 2006). On peut également parler de sécheresse
"atmosphérique™ qui est liée a la combinaison de fortes températures et d’une faible humidité
relative dans I’air, & ’origine d’une forte demande évaporative. La sécheresse atmosphérique
peut agir en interaction avec la sécheresse édaphique, la combinaison des deux ayant des
effets synergiques négatifs sur le bilan hydrique des plantes (faible réservoir x forte demande
évaporative) (Breda et al., 2006).

La sécheresse, édaphique et/ou atmosphérique, peut étre a 1’origine d’un déficit
hydrique provisoire ou permanent en fonction de I’intensité et de la durée de la contrainte.
Cette déviation de 1’état physiologique par rapport a I’état normal de référence, ressentie par
la plante, correspond a la notion de stress hydrique. Le stress percu engendre une réponse
physiologique visant & permettre 1’acclimatation aux nouvelles conditions prévalentes afin de

revenir a 1’état de référence.

1.3. Stratégies de résistance a la sécheresse et chronologie de reponse

Les populations d’arbres ne disposent que de deux possibilités pour ne pas disparaitre face a
I’augmentation des pressions de sélection : soit la migration par déplacement des populations
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a l’intérieur ou en dehors de leur aire de répartition naturelle, soit le maintien dans leur
environnement. La migration vers le nord est déja documentée, un déplacement de 1’aire de
répartition du chéne vert vers le nord ayant déja été constaté par exemple en France (Badeau
et al., 2007 ; Delzon et al., 2013). Cependant, la vitesse actuelle de migration a été mesurée a
400 m an™ au maximum alors qu’il faudrait atteindre 5 a 7 km an™ pour que la migration soit
efficace face aux changements climatiques (Pearson, 2006). Le maintien dans un
environnement contraignant ne peut se faire que par I’acclimatation des individus et
I’adaptation locale des populations, cette adaptation dépendant de la diversité génétique pour
des caracteres adaptatifs capables de répondre a cette contrainte (Bradshaw, 1965 ; Valladares
etal., 2007).

Les changements climatiques ont des impacts a court-terme sur les arbres forestiers en
place mais aussi a long-terme sur le potentiel évolutif des peuplements. A court terme, la
capacit¢ d’un génotype a produire différents phénotypes en fonction d’un changement
d’environnement est appelé la plasticité phénotypique (on parle aussi d’acclimatation ;
Callahan et al., 1997). Le phénoméne d’acclimatation correspond a des changements
physiologiques, biochimiques et anatomiques, réversibles et a priori sans conséquence sur la
génération suivante en réponse a un environnement nouveau (Lefévre, 2012). A moyen et
long terme, ’adaptation correspond a la sélection de génotypes mieux adaptés a leur
environnement, on parle alors d’évolution génétique. La pression de sélection
environnementale conserve ensuite les genotypes résistants dans un milieu donné.
L'adaptation correspond donc & une dynamique réactionnelle dont la résultante est la
"résistance” (Vartanian & Lemee, 1984).

La résistance a la sécheresse est classiqguement divisée en trois grandes stratégies. La
premiére stratégie est 1’échappement pur et simple a la contrainte (Fig. 1.3). Les plantes

utilisant cette stratégie présentent géneralement un cycle de vie trés court, calé sur la saison
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des pluies, et ce sont les graines (trés résistantes) qui persistent durant la mauvaise saison
(Lemée, 1978). La phénologie (c.a.d. la succession évenements biologiques cycliques, tels
que I’ouverture des bourgeons, la floraison, la fructification, la senescence foliaire, etc...)
peut étre ici considérée comme un caractére adaptif qui permet aux plantes de répondre a la

contrainte environnementale (Rathcke & Lacey, 1985).

' |
ECHAPPEMENT
(« échappe a la contrainte ») « Exposition a la contrainte »
I
Phénologie décalée, cycle de vie tres ‘
court (espéces éphémérophytes) f 1
EVITEMENT TOLERANCE
- « Conservateurs » : Fermeture - Maintien de la turgescence cellulaire (ajustement
stomatique, chute feuilles et/ou osmotique)
réduction surface foliaire,

Maintien des échanges de gaz et photosynthése
stockage hydrique (ex. cactées)
- Ajustement allocation C entre compartiments
« Gaspilleurs » : enracinement

! : (racines vs. parties aériennes)
profond (sp. phréatophytes)

Maintien de la circulation de I'eau

Figure 1.3. Différentes stratégies de résistance des plantes face a une contrainte. [Schéma Régis Fichot]

Deux autres stratégies de résistance sont habituellement évoquées pour les plantes
persistant pendant la contrainte hydrique, contrairement aux plantes éphémérophytes (plantes
accomplissant leur cycle reproductif en quelques jours durant une période favorable) :
I’évitement et la tolérance (Fig. 1.3. ; Levitt, 1980).

L’¢évitement fait référence a un ensemble de mécanismes permettant de ne pas
ressentir les effets de la contrainte, au moins a court terme, c’est un €tat qui conserve le
fonctionnement métabolique normal, mais ralenti. 1l existe deux stratégies d’évitement
(Maximov, 1929). La premiere stratégie est une stratégie de « conservation » de la ressource
en eau grace par exemple a une réduction des pertes en eau via une fermeture stomatique
précoce (plantes isohydriques), une chute précoce des feuilles, des feuilles a cuticule épaisse
(Sclérophytes) ou encore I’existence de tissus spécialisés dans le stockage de 1’eau (par
exemple le parenchyme aquifére des Cactacées). La deuxiéme stratégie, appelée par
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opposition « gaspillage », est une stratégie visant plutét a maintenir ou augmenter l'absorption
de I’eau via des modifications morphologiques de la partie souterraine des plantes, notamment
un enracinement profond permettant 1’accés permanent a la nappe phréatique (plantes
Phréatophytes).

La tolérance a la sécheresse est un caractere complexe multifactoriel et les réponses
dépendent de la combinaison {intensité x durée} de la contrainte (Mc Dowell et al. 2008)
(Fig. 1.4). Dans des contextes de sécheresse modérée, la tolérance peut étre appréhendée
comme la capacité d’un individu a maintenir sa croissance ou sa productivité dans le cas
d’espéces cultivées pour leur rendement (Passioura, 2002 ; Monclus et al., 2006). Dans ce
contexte, la tolérance passe généralement par le maintien des échanges de gaz foliaire
associes a la fixation du carbone (Silim et al., 2009 ; Larchevéque et al., 2011b ; Dinh et al.,
2017), des ajustements osmotiques visant a maintenir la turgescence cellulaire (Ashraf &
O'Leary, 1996 ; Blum & Sullivan, 1996 ; Gebre et al., 1998 ; Marron et al., 2002), des
ajustements morphologiques visant a ajuster le ratio entre la surface de conduction et la
surface transpirante (Liu & Dickmann, 1993 ; Chen et al., 1997 ; lbrahim et al., 1997 ;
Pallardy & Rhoads, 1997), des ajustements anatomiques de 1’appareil vasculaire (Corcuera et
al., 2004 ; Hukin et al., 2005 ; Ladjal et al., 2005 ; Fichot et al., 2009, 2010 ; Hajek et al.,

2014) (Fig. 1.5).
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Figure 1.4. Chronologie des réponses physiologiques du peuplier & la sécheresse ; évolution en pourcentage du témoin d’une
liste non-exhaustive de mécanismes physiologiques affectés par une augmentation de ’intensité de la sécheresse. Avec :
A, assimilation net du CO,; gsw, conductance stomatique a la vapeur d’eau ; Et k, conductivité hydraulique. L’axe des
abscisses se lit de droite & gauche, lors d’une sécheresse I”humidité volumique du sol et le potentiel hydrique diminue (Dreyer
et al., 2004).

Dans des contextes de sécheresse plus intenses, lorsque la croissance est inhibée, la
tolérance peut étre appréhendée comme la capacité d’un individu a maintenir la circulation de
la séve brute au sein du xyleme. La capacité a maintenir la circulation de la seve brute peut
étre évaluée au travers de la résistance a I’embolie estivale (Sperry et al., 1988 ; Tyree et al.,
1992 ; Cochard & Granier, 1999 ; Cochard et al., 2008). L’embolie estivale est la résultante
du phénomeéne de cavitation se produisant au sein des éléments conducteurs du xyléme
lorsque le potentiel hydrique de séve devient trop négatif, par exemple au cours d’une
sécheresse (Beikircher & Mayr, 2009 ; Delzon et al., 2010 ; Barigah et al., 2013b ; Fichot et
al., 2015). La cavitation correspond a I’aspiration d’une bulle d’air (le germe d’air ; Fig. 1.5 ;
Zimmermann, 1983) d’élément conducteur & élément conducteur, conduisant & leur perte de
fonction irréversible et a une diminution de la conduction de la seve plus ou moins importante
en fonction du degré d’embolie (Sperry & Tyree, 1988 ; Tyree & Sperry, 1989 ; Cochard et

al., 1992 ; Pockman et al., 1995 ; Speery et al., 1996). Le niveau de résistance a I’embolie
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estivale varie grandement entre espeéces et est directement li¢é a [ultrastructure des
ponctuations assurant la continuité d’élément conducteur a élément conducteur (Maherali et
al., 2004 ; Hukin et al., 2005 ; Choat et al., 2008). Le niveau de résistance a I’embolie estivale
représente donc un seuil intrinséque définissant le potentiel hydrique minimal pouvant étre

supporté.
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Figure 1.5. Explication de I’origine de la cavitation dans les éléments conducteurs des angiospermes par 1’hypothése du
germe d’air (Cruiziat & Tyree, 1990). A : le vaisseau V; est non fonctionnel et rempli d’air (a pression atmosphérique) pour
une raison quelconque, dans les autres vaisseaux qui demeurent fonctionnels la tension de séve est a -5 bars. B : Détail d’une
ponctuation entre deux vaisseaux V,/V, dont la paroi secondaire est affiné et percé de pores. C : Durant un déficit hydrique la
disponibilité en eau diminue, la tension de séve devient plus négative (-10 bars). D : La tension de séve continue de diminuer
(-15 bars), le différentiel entre la tension de séve et la pression de I’air dans le vaisseau voisin augmente, occasionnant
’aspiration d’une bulle d’air par le pore de la ponctuation. E : La bulle d’air a envahi le vaisseau V, qui devient a son tour

non fonctionnel. F : On observe une augmentation du taux de cavitation dans les vaisseaux.
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1.4. Les mécanismes de mortalité en réponse a la sécheresse chez les arbres

Bien que d’apparence simples a appréhender, les mécanismes physiologiques conduisant a la
mortalité des arbres en réponse a la sécheresse demeurent encore partiellement compris. Ces
mécanismes ont été formalisés par McDowell et al. (2008). D’aprés leur modéle, les
mécanismes prévalant dans la mortalité dépendent de I’intégration {durée x intensité} de la

sécheresse (Fig. 1.6).

Courte Durée Longue
Faible <
Mortalité :
o Epuisement
Intensité

des réserves

Mortalité :

Forte Dysfonctionnements hydraulique

Adapté de McDowell et al. (2008)

Figure 1.6. Diagramme adapté de celui proposé par McDowell et al. (2008), expliquant les risques associés a une sécheresse

d'intensité et de durée variable.

Les sécheresses de courte durée mais de forte intensité favoriseraient la mort par
déshydratation suite a 1’embolie massive de [’appareil vasculaire ("Hydraulic failure")
(Brodribb & Cochard, 2009 ; Hoffman et al., 2011 ; Barigah et al., 2013b). Selon cette
premiére hypothese, les individus/especes présentant une régulation stomatique permissive
autorisant un certain niveau de déficit hydrique (comportement anisohydrique ; Hochberg et
al., 2018) seraient les plus a mémes de souffrir de dysfonctionnements hydrauliques
(Hartmann et al., 2013a; Mitchell et al., 2013, 2014 ; Mencuccini et al., 2015). Les
déperissements forestiers et la mortalité des arbres precédemment évoques seraient en grande

partie imputables a ces dysfonctionnements hydrauliques (Choat et al., 2012 ; Anderegg et al.,
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2016). C’est pourquoi la résistance a I’embolie estivale est considérée comme le principal
critére de résilience a la sécheresse chez les arbres.

Les sécheresses peu intenses, incompatibles avec une embolie massive, mais de
longue durée favoriseraient plutét la mort par épuisement des réserves carbonées (“Carbon
starvation™). Les composeés carbonés de réserves incluent les glucides non structuraux simples
et complexes, mais également les lipides et acides aminés (Dietze et al., 2014). Selon cette
hypothése, 1’épuisement des réserves serait causé par un bilan carbone négatif a 1’échelle de
I’individu (baisse voire arrét de la fixation du carbone suite a la fermeture stomatique mais
maintien de ’activité métabolique de base) (Fig. 1.7, Sala et al., 2012 ; Hartmann et al.,
2013a,b ; O’Brien et al., 2015). C’est dans ce contexte que des études ont mis en avant le role
des réserves carbonées, notamment les glucides (Fig. 1.7), et surtout de leur diminution dans
la mortalité des arbres (Galiano et al., 2012 ; Adams et al., 2017 ; Kono et al., 2019). Les
individus/especes présentant une régulation stomatique stricte (comportement isohydrique ;
Hochberg et al., 2018) seraient plus a mémes de souffrir d’épuisement des réserves

(Hartmann et al., 2013a,b ; Mitchell et al., 2013, 2014 ; Mencuccini et al., 2015).
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Figure 1.7. Schema adapté de Hartmann & Trumbore (2016) présentant 1'une des formes de réserves carbonées chez les
plantes, les glucides. Les glucides sont la forme de réserve la plus courramment utilisée comme indicateurs de la gestion
globale des réserves carbonées de la plante. Ils sont produits par la photosynthése sous forme de sucres solubles et peuvent
étre mis en réserve sous forme d’amidon ou au contraire utilisés directement dans le métabolisme primaire et secondaire.
L’amidon peut étre remobilisé en sucres solubles selon les besoins et le statut physiologique de la plante. La sécheresse

entraine une fermeture stomatique qui stoppe la photosynthese (croix rouge) obligeant la plante a fonctionner en circuit fermé

pour son utilisation du carbone, pouvant conduire a destockage voire un épuisement des réserves.

Dans les faits, la cinétique des évenements est probablement plus complexe que la
dichotomie proposée. Les deux mécanismes pourraient potentiellement interagir au cours de
I’installation de la contrainte et étre renforcés par d’autres facteurs biotiques ou abiotiques
(McDowell et al., 2008, 2011 ; McDowell, 2011). Si de nombreuses études ont confirmé le
réle fondamental des dysfonctionnements hydrauliques dans la mortalité des arbres (Brodribb
& Cochard, 2009 ; Hoffman et al., 2011 ; Barigah et al., 2013b ; Nardini et al., 2013;
Anderegg et al., 2016), le role de 1’épuisement des réserves carbonées demeure plus discuteé
(Adams et al., 2017). Bien que la concentration en glucides non structuraux, qui sont de loin
les composés carbonés les plus utilisés comme marqueurs, diminue généralement en réponse a
la sécheresse (Bréda et al., 2006 ; Galiano et al., 2011), I’épuisement n’est généralement
jamais total a mortalité. Par ailleurs, une méta-analyse récente a montré que la mortalité des
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arbres due a la sécheresse coincidait avec les dysfonctionnements hydrauliques dans la totalité
des cas décrits dans la littérature (Fig. 1.8, Adams et al., 2017). Au contraire, aucun cas de
mortalité  coincidait uniquement avec la diminution des réserves carbonées,
dysfonctionnements hydrauliques et diminution des réserves pouvant néanmoins coexister (8

cas sur 13 ; Adams et al., 2017).
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Figure 1.8. Graphique adapté de la méta-analyse de Adams et al. (2017) présentant en moyenne (+ ES) le taux d’embolie (%)
et la déviation des réserves carbonées par rapport au témoin (%) pour des populations d’arbres ayant atteint la mortalité (un
point = une population). Les lignes pointillées correspondent pour 1’une au seuil 1étal d’embolie pour les angiospermes (90%)
et pour ’autre, par analogie, au seuil de déviation des réserves carbonées par rapport au témoin pouvant étre considéré

comme le seuil d’épuisement des réserves (-90%).

L’ensemble de ces études illustre la diversité et la compléxité des réponses des arbres
a la sécheresse. Non seulement les réponses peuvent varier en fonction des contextes
d’intensité et de durée, des caractéres considérés, mais également en fonction des especes
étudiées et des individus au sein de I’espéce. Enfin, d’autres facteurs abiotiques pourraient
également moduler la réponse des arbres a la secheresse autant en termes de capacité

intrinséque qu’en termes de dynamique de réponse.
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1.5. Le statut nutritif comme source de modulation de la réponse a la

sécheresse chez les arbres

Outre la disponibilité en eau, la disponibilité en nutriments est le deuxieme facteur abiotique
limitant la croissance des plantes et leur reproduction (Larcher, 2003). La question de
I’interaction entre la disponibilité en eau et la disponibilité en nutriments est toutefois
demeurée trés peu étudiée jusqu’a présent alors que ces deux parameétres peuvent varier
indépendamment et avoir des effets potentiellement antagonistes. Les effets de 1’azote seul
sont bien documentés et sont généralement antagonistes a ceux induits par la sécheresse seule
(Fig. 1.9). Ainsi, I’augmentation de la disponibilité en minéraux peut augmenter la croissance
des arbres (Zabek, 1995 ; Graciano et al., 2005 ; Larchevéque et al., 2011a ; Battie-Laclau et
al., 2014a,b ; Ward et al., 2015), augmenter les échanges de gaz (Liu & Dickmann, 1996 ; Jia
& Gray, 2004 ; Samuelson et al.,, 2007 ; Dinh et al., 2017), entraver les ajustements
osmotiques (Dosskey et al., 1993 ; Jacobs et al., 2004 ; Graciano et al., 2005 ; Villar-Salvador
et al., 2005), augmenter la biomasse du compartiment aérien au détriment du compartiment
souterrain (Jacobs et al., 2004 ; Jia & Gray, 2004 ; Graciano et al., 2005 ; Lloyd et al., 2006 ;
Ward et al., 2015), augmenter la vulnérabilité a la cavitation (Harvey & van den Driescche,
1997, 1999 ; Hacke et al., 2010 ; Plavcova & Hacke, 2012 ; Plavcova et al., 2013a) et
augmenter la mise en réserve du carbone (Watterston et al., 1963 ; Bollmark et al., 1999 ;

Ibrahim et al., 2011 ; Xiao et al., 2017).
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Figure 1.9. Liste non exhaustive de caractéres pouvant étre affectés par la disponibilité en elements minéraux (ici I’azote) et

conduisant a des effets prédisposants lors d’une sécheresse. Adapté de Gessler et al. (2017).

Toutefois, il convient de souligner que les différents éléments minéraux peuvent avoir
des effets différents et parfois antagonistes sur la physiologie des plantes, ¢’est notamment le
cas avec les trois principaux : 1’azote (N), le phosphore (P) et le potassium (K). Ainsi, en
observant par exemple l’effet unitaire des éléments minéraux sur la vulnérabilit¢ a la
cavitation, on constate que la fertilisation N augmente la vulnérabilité a la cavitation des
arbres, la fertilisation P diminue la vulnérabilité alors que la fertilisation K n’a aucun effet
(Harvey & van den Driessche, 1997 ; 1999). En observant I’effet unitaire des éléments
minéraux sur 1’ajustement osmotique, on constate que la fertilisation N altere les capacités
d’ajustement, alors que la fertilisation P les ameéliore (Dosskey et al., 1993 ; Graciano et al.,
2005 ; Tariq et al., 2018). La disponibilité en eau peut par ailleurs affecter la disponibilité en
éléments minéraux du sol en réduisant la mobilité des ions et en diminuant les activités
microbiennes (Cregger et al., 2014).

En 2017, le cadre conceptuel proposé par McDowell et al. (2008) concernant les
mécanismes de mortalité en réponse a la sécheresse a ét¢ adapté afin d’y intégrer les possibles
effets de la disponibilité en nutriments (Gessler et al., 2017 ; Fig. 1.10). Selon les auteurs, les

effets sont multiples et la disponibilité en nutriments peut jouer un role (1) avant I’initiation
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de la sécheresse, (2) pendant la sécheresse, et enfin (3) aprés la sécheresse lors de phase de

recouvrement (Gessler et al., 2017).
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Adapté de Gessler et al. (2017)

Figure 1.10. Diagramme adapté de Gessler et al. (2017). Il met en avant les risques supplémentaires de mortalité en fonction

du statut nutritif du sol et d’une sécheresse d'intensité et de durée variable.

Les effets pré-sécheresse correspondent aux effets « hérités » du statut nutritif ayant
prévalu sur un pas plus ou moins long (fonction de 1’age de 1’individu) lorsque la disponibilité
en eau n’était pas limitante. Certains ajustements physiologiques et/ou morphologiques liés a
la disponibilité en nutriments pourraient ainsi prédisposer les individus a étre moins tolérants
a la sécheresse ou au contraire les rendre plus tolérants. Une disponibilité en nutriments plus
importante a tendance a augmenter la biomasse aérienne au détriment de la partie racinaire, a
diminuer leur résistance a I’embolie estivale (surtout 1’azote, Graciano et al., 2005 ; Plavcova
& Hacke, 2012), et a diminuer les ratios C:N des tissus, prédisposant potentiellement les
arbres a la sécheresse et a 1’attaque de ravageurs secondaires. Au contraire, une plus faible
disponibilité en nutriments pourrait limiter la mise en réserve, ce qui pourrait en contrepartie

augmenter les risques d’épuisement des réserves en cas de sécheresse.
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Figure 1.11. Impact de la sécheresse sur le métabolisme de l'azote des plantes et effet de la modulation de la

disponibilité en azote sur I’ensemble du métabolisme de la plante. Adapté de Gessler et al. (2017). En vert, les différents

mécanismes et variables physiologiques affectés négativement par la sécheresse ; En bleu foncé, la voie métabolique de

I’azote ; En rouge, les symboles "-" indiquent un effet inhibiteur d’une modification physiologique (en début de fléche) sur

une autre (en fin de fleche) ; En bleu clair, la conductance stomatique a la vapeur d’eau (gs) ; En violet, I’assimilation net du

CO, atmosphérique (A). La lettre "N" correspond a 1’azote dans le tableau périodique des ¢léments, la lettre "C" au carbone.

Les effets de la disponibilité en nutriments sur la survie pendant la sécheresse sont

complexes et distincts de ceux jouant un role

avant initiation de la contrainte. Ces effets

peuvent étre a la fois directs (réduction de la disponibilité et de 1’absorption suite a la

diminution de la disponibilité en eau) ou indirects (boucles de rétrocontréles via des effets de

la disponibilité en nutriments sur les échanges de gaz foliaires) et sont illustrés pour 1’azote,

’azote étant le macroélément le plus limitant chez les plantes (Gessler et al., 2017 ; Fig.1.11).

Ce modéle suppose qu’une faible disponibilité en éléments minéraux, notamment en azote,

durant une sécheresse augmente 1’impact négatif de cette sécheresse sur la survie des arbres. I

permet de constater la grande quantité de mécanismes physiologiques affectés par la
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sécheresse. Ainsi, comme évoqué précédemment la sécheresse limite 1’assimilation de I’azote,
le fonctionnement hydraulique, le métabolisme, les échanges de gaz et I’allocation du
carbone. Une faible disponibilité en azote augmente la difficulté de son absorption et de son
transport, une plus faible concentration en azote dans les feuilles limite le métabolisme et la
photosynthése, les échanges de gaz sont altérés, la conductance stomatique diminue et
I’assimilation devient inefficace de par la diminution de la photosynthése et de I’ouverture
stomatique.

La disponibilité en nutriment affecte également les capacités de recouvrement post-
sécheresse, d’une part via la capacité des plantes a avoir maintenu leur fonctionnement durant
la sécheresse et d’autre part via leur capacité a tirer profit de I’augmentation de la
disponibilité en eau (Gessler et al., 2017). Malgré une faible disponibilité en nutriments, les
plantes doivent pouvoir recréer les tissus qui ont été endomagés avec la sécheresse afin de
rétablir les fonctions racinaires pour pouvoir relancer 1’absorption (Jacobs et al., 2004). Mais
egalement les fonctions foliaires dans le but de pouvoir rapidement relancer la machinerie
photosynthétique (Rivas et al., 2017). De méme que les fonctions conductrices, pour
permettre de relancer les échanges entre compartiments (Brodribb & Cochard, 2009). Ce
rétablissement est limité par les réserves encore disponibles pour la plante (Galiano et al.,
2011 ; Trifilo et al., 2017). La faible disponibilité en nutriments limiterait les capacités de

résilience et augmenterait les risques de mortalité des arbres.
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1.6. Problématique et objectifs de la thése

Les travaux réalisés dans le cadre de ma these peuvent étre replacés dans le cadre général de
la thématique de 1’équipe de recherche dans laquelle ils ont été développés. La thématique de
recherche de 1’équipe "Arbres et Réponses aux Contraintes Hydriques et Environnementales”
(ARCHE) du Laboratoire de Biologie des Ligneux et des Grandes Cultures de 1’Université
d’Orléans (LBLGC, EA 1207, INRA USC 1328) est centrée sur la compréhension des
mécanismes physiologiques et moléculaires impliqués dans 1’acclimatation et I’adaptation des
arbres aux contraintes hydriques et métalliques. L’équipe présente trois axes de recherche : un
axe « écophysiologie », centré sur la diversité inter- et intra-spécifique des stratégies de
réponse a la sécheresse dans des contextes d’intensité et de durée variées, un axe
« épigénétique » centrée sur le role des marques épigénétiqgues comme la méthylation de
I’ADN dans la plasticité phénotypique, et un axe « phytomanagement » centré sur ’utilisation
des arbres comme outil de stabilisation des sols pollués. Les travaux de recherche sont pour
I’essentiel développés sur un modéle biologique : le peuplier.

Le premier arbre dont le génome a été séquencé était un peuplier (Populus trichocarpa
Torr. & Gray, clone Nisqually 1 ; Tuskan et al., 2006). Les peupliers sont des Angiospermes
appartenant a la famille des Salicacées et au genre Populus. Le genre Populus est composé
d’une trentaine d’especes réparties dans 6 sections botaniques sur la base de critéres
écologiques et morphologiques (Abaso, Aigeros, Leucoides, Populus, Tacamahaca et
Turanga Dickmann & Kuzovkina, 2008). C’est un arbre a feuille caduque et a bois tendre, a
trés forte croissance juvénile, les peupleraies classiques présentant une révolution entre 15 et
20 ans. Il possede un systeme racinaire tracant et apprécie les sols profond, humide et
drainant. On le retrouve naturellement prés des cours d’eau et dans les zones humides, et est
de ce fait particuliéerement bien adapté a des régimes hydrauliques dynamiques. Sur le

territoire francgais, on retrouve le peuplier au sein de deux principaux compartiments : le
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compartiment sauvage, représenté par les especes naturelles autochtones comme le peuplier
blanc, le peuplier tremble ou encore le peuplier noir, et le compartiment cultivé, représenté
par les plantations (peupleraies classiques mais aussi taillis a courtes ou trés courtes rotations)
(Berthelot & Gavaland, 2007 ; Commission internationale du peuplier 2016, Bastien et al.,
2015). En France, le peuplier constitue la troisieme essence feuillue récoltée en matiére de
volume (Agreste, 2012 ; Agreste, 2016). La populiculture est basée sur I’utilisation de variétés
clonales, pour la plupart hybrides, I’hybridation interspécifique étant courante chez le peuplier
(Stanton, 2009) et conduisant souvent a une hétérosis importante en F1 (Stettler et al., 1988 ;
Marron et al., 2006 ; Dillen et al., 2009 ; Zanewich et al., 2018).

Les travaux menés sur peupliers au sein de 1’axe « écophysiologie » concernent a la
fois le compartiment sauvage et le compartiment cultivé. Dans le premier cas, les travaux sont
développés sur peuplier noir (Populus nigra L.) et ont pour objectifs d’identifier les traces
d’adaptation locale a 1’environnement et d’évaluer le potentiel adaptatif des populations dans
le contexte actuel de modifications climatiques. Dans le deuxiéme cas, les travaux ont pour
objectif d’évaluer la diversité génétique existante pour des caractéres clés comme la
productivité, ’efficience d’utilisation de I’eau et la tolérance a la sécheresse et les liens entre
ces caractéres afin d’aider a la définition et la sélection d’idéotypes en fonction des itinéraires
culturaux.

Mes travaux de thése s’inscrivent dans la continuité des travaux entrepris au sein de
I’axe "écophysiologie”, notamment sur le compartiment cultive. Sur le plan applique,
I’ensemble des travaux, menes a la fois en serre, en pépiniére et en peupleraie, a montré (1)
une importante variabilité pour des caractéres d’intérét comme pour I’efficience d’utilisation
de I’eau et la tolérance a la sécheresse modérée quels que soient les fonds génétiques étudiés,
(2) que les classements entre variétés pour I’efficience d’utilisation de 1’eau étaient stables au

cours du temps, et (3) qu’aucune relation évidente n’existait entre productivité, efficience
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d’utilisation de I’eau et tolérance a la sécheresse, suggérant ainsi que la sélection de peupliers
a la fois productifs, efficients et tolérants est envisageable quel que soit I’itinéraire cultural
(Marron et al., 2005 ; Monclus et al., 2005a,b, 2006, 2009 ; Bonhomme et al., 2008 ; Fichot
et al., 2009 ; 2010 ; 2011 ; Chamaillard et al., 2011 ; Rasheed et al., 2011 ; Toillon et al.,
2013a, 2016 ; Guet et al., 2015a,b). Sur un plan plus fondamental, les travaux ont également
montré que la diversité observée entre génotypes pour 1’efficience d’utilisation de I’eau était
généralement associée a la composante « gestion des flux d’eau » plutdét qu’a la composante
« gestion des flux de carbone » (Monclus et al., 2006 ; Fichot et al., 2010 ; Chamaillard et al.,
2011 ; Toillon et al., 2013a ; Rasheed et al., 2012 ; Broeckx et al., 2014a ; Verlinden et al.,
2015b) et que la résistance a la cavitation était également variable entre génotypes sans
nécessairement venir au détriment de la productivité (Fichot et al., 2010, 2015 ; Guet et al.,
2015a).

Jusqu’a présent, les travaux développés au sein de 1’équipe avaient été restreints a des
contextes de sécheresse modérée (Monclus et al., 2006, 2009 ; Fichot et al., 2009, 2010), bien
que les limites fonctionnelles aient été abordées au travers de la résistance a la cavitation
(Fichot et al., 2010, 2011 ; Guet et al., 2015b), et n’avaient jamais adressé explicitement les
questions liées aux mécanismes de mortalité. Les effets de la disponibilité en nutriments
n’avaient pas non plus été directement adressés, seulement en partie au travers de 1’analyse
des effets sites (Toillon et al., 2013a, 2016 ; Guet et al., 2015a), ces derniers correspondant
néanmoins davantage a des différences de contextes pédoclimatiques. Dans ce contexte,
I’objectif général de ma these était d’évaluer I’impact de la disponibilité en nutriments
sur le fonctionnement hydrique et carboné de génotypes de peupliers dans des contextes
de disponibilité en eau contrastés. Plus spécifiquement nos principales hypothéses de travail

étaient :
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1) Une plus forte disponibilité en nutriments favorise la croissance aérienne en
condition hydrique non limitante mais accentue les effets négatifs d’une sécheresse
modérée.

2) Une plus forte disponibilité en nutriments, notamment en azote, augmente
I’efficience d’utilisation de 1’eau, 1’efficience d’utilisation de 1’eau n’étant pas
directement liée a la croissance

3) Une plus forte disponibilité en nutriments, notamment en azote, accentue la
vulnérabilité a la cavitation, réduit les marges de sécurité hydrauliques, et
augmente les risques de dysfonctionnements hydrauliques en cas de sécheresse

4) Une plus forte disponibilité en nutriments favorise la mise en réserve

5) Une plus forte disponibilité en nutriments, notamment en azote, favorise la mort

par embolie massive du xyléme dans un contexte de sécheresse létale

Afin de répondre a ces hypotheses, nous avons sélectionné quatre génotypes de
peuplier non apparentés, de fonds génétiques distincts représentatifs des principaux cultivars
commercialisés, avec pour objectif de maximiser le différentiel de réponse. Les expériences
ont été réalisées d’une part en pépiniére, d’autre part en serre, en faisant varier artificiellement
I’apport en eau et en nutriments. Le dispositif de pépiniére a permis de se rapprocher des
conditions naturellement rencontrées en plantation et d’appliquer une sécheresse modérée a
I’échelle d’une saison de végétation. L’induction d’une sécheresse sévere étant compliquée a
réaliser en pépiniére, le dispositif de serre a permis de pallier cette limite et de répondre a des
objectifs distincts en abordant la problématique des mécanismes induisant la mortalité des

arbres lors d’une sécheresse létale.

La suite du manuscrit est composee d’une partie décrivant la stratégie et le matériel et

méthodes associes aux deux dispositifs expérimentaux, suivie de quatre chapitres présentant
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les principaux résultats obtenus. Les trois premiers chapitres concernent le dispositif

expérimental de pépiniére, le quatrieme concerne le dispositif expérimental de serre.

Chapitre 1 : Effets croisés de la disponibilité en eau et de la disponibilité en nutriments sur la

croissance, le rendement et ses déterminants.

Chapitre 2 : Effets croises de la disponibilité en eau et de la disponibilité en nutriments sur la

vulnérabilité a la cavitation et sur les relations avec la croissance.

Chapitre 3 : Effets croisés de la disponibilité en eau et de la disponibilité en nutriments sur

I’efficience d’utilisation de I’eau et ses relations avec la croissance.

Chapitre 4: Effets du statut nutritif azoté sur la dynamique des dysfonctionnements
hydrauliques et des réserves carbonées dans des contextes de sécheresses modérée ou sévere.

Ce chapitre fait I’objet d’un article prochainement soumis a la revue New Phytologist.

A Dissue de ces quatre chapitres, les principaux résultats sont discutés au regard de 1’objectifs
initial et les perspectives de recherche a court et moyen termes ouvertes par le travail de these

sont enfin présentées.
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Dans le cadre de cette thése, deux dispositifs complémentaires ont été mis en place, I’un en
pépiniére permettant d’étre au plus pres des conditions naturelles et d’étudier 1’acclimatation
des peuplier en réponse a une sécheresse modérée et I’autre en serre permettant un plus grand
controle des conditions de croissance et d’induire une sécheresse plus intense permettant
d’étudier les mécanismes induisant la mortalité lors d’une sécheresse létale. Ces deux
dispositifs avaient pour but de nous permettre de mieux appréhender la dynamique de réponse
des arbres a stress hydrique de durée et d’intensité variables, et ce, grace a I’utilisation de

plusieurs génotypes de peuplier.

2.1. Dispositif expérimental n°1 : Pépiniére

2.1.1. Matériel végetal

Une plantation expérimentale a été installée au printemps 2015 dans une parcelle de la station
de recherche de I’INRA d’Orléans (47°82° N et 1°91° E, 106m a.s.l.) et comprenait quatre
cultivars non apparentés, de fonds génétiques différents et représentatifs des principaux

cultivars commercialisés en France :

- Un peuplier pur : Populus nigra L. cv. Jean Pourtet

- Un hybride intra-spécifique : Populus deltoides Bartr. (ex Marsh.) cv. Dellinois

- Un hybride interspécifique Euraméricain : Populus deltoides Bartr. (ex Marsh.) x Populus

nigra L. cv. Koster

- Un hybride interspécifigue Américano-asiatique : Populus trichocarpa Torr & Gray (ex

Hook) x Populus maximowiczii Henry cv. Skado.
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Tableau 2.1. Caractéristiques des quatre génotypes de peuplier sélectionnés, nom du clone, espece (D : P.deltoides; T :

P.trichocarpa ; N : P.nigra; M : P.maximowiczii), genre, informations techniques et liste non exhaustives de publications

dans lesquelles ces génotypes ont été utilisés.

Cultivar Parenté Genre Informations

Publications

Dellinois DxD &
- Homologué en avril 2013

- Débourrement tardif
- Tronc droit

- Port moyennement étalé

- Peu de branches

Sallé et al., 2018

Facciotto et al., 2018

\
Koster DxN &
- Sélectionné en 1966 Monclus et al., 2005a
- Débourrement trés tardif Broeckx et al., 2012b
. - Tronc droit Vanbeveren et al., 2013
// - Port érigé Berhongaray et al., 2018
- Nombreuses branches
Jean Pourtet N 3
- Débourrement tardif Gielen et al., 2002
- Tronc droit Liberloo et al., 2009
‘ - Port érigé Lagomarsino et al., 2008

- Nombreuses branches
|

Ludovisi et al., 2017

Skado TxM @
- Sélectionné en 2005

- Débourrement trés précoce
- Tronc droit

- Port moyennement étalé

- Nombre de branche moyen

Broeckx et al., 2012b
Vanbeveren et al., 2013
Berhongaray et al., 2014

Berhongaray et al., 2018

39



Ces cultivars ont déja été utilisés et caractérisés dans le cadre d’autres projets et
expériences passées (Tableau 2.1). Koster est le clone le plus vendu actuellement en France et
le support de nombreux travaux de 1’équipe. Skado sélectionné pour sa résistance partielle a la
rouille, présente généralement une durée de saison de croissance plus longue que les autres
génotypes grace a sa filiation avec P.maximowiczii (Verlinden et al., 2015a), il a également
une production de biomasse supérieure (Broeckx et al., 2012a; Toillon et al. 2013a;
Vanbeveren et al., 2016) et une meilleure efficience d’utilisation de 1’eau, évaluée soit par des
mesures d'échanges de gaz (Broeckx et al., 2015), soit par des signatures **C de feuilles et de
bois (Broeckx et al., 2015; Verlinden et al., 2015a). Jean Pourtet est classiqguement utilisé
comme peuplier témoin des peuplements naturels P.nigra et a notamment été utilisé dans le
cadre des expériences POPFACE. Enfin, Dellinois, homologué par le GIS peuplier, est le

cultivar le plus récent.

2.1.2. Conduite expérimentale

La plantation expérimentale installée au printemps 2015 comprenait 4 parcelles jumelles,

chacune correspondant a I’un des quatre traitements :

- irrigué x non fertilisé, abrégé pour la suite en I+/F- ;

- irrigué x fertilisé, abrégé pour la suite en I+/F+ ;

- non irrigué x non fertilisé, abrégé pour la suite en I-/F- ;

- non irrigué x fertilisé, abrégé pour la suite en I-/F+.
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Photo : Vue satellite de la plantation expérimentale (47° 82° N et 1° 91” E, 106m a.s.l). © 2017 HERE-© 2017 Microsoft
Corporation © 2017 DigitalGlobe © CNES (2017) Distribution Airbus DS.

Chaque parcelle a été divisée en quatre blocs indépendants, chaque bloc était divisé en
quatre sous-blocs monoclonaux (5 x 5 => 25 plants d’un seul génotype par sous-bloc), afin de
s’affranchir de la compétition interspécifique (Fig. 2.1). Chaque sous-bloc était délimité par
une rangée de P.nigra (cv. ‘Jean Pourtet’) afin de limiter I’effet bordure sur les 1600 arbres
suivis. Les arbres étaient espacés de 75cm x 150, la densité de plantation était donc de 2500
arbres au total répartis sur 0,28ha soit 8889 tige/ha. Le 25 mars 2016, trois tranchées de 80 x
80 cm ont été creusées a chacune des trois jonctions entre les parcelles afin d’empécher les
transferts d’eau et d’engrais entre traitements. Un inventaire réalisé au mois de septembre
2015 a permis de constater un taux de mortalité important sur certaines boutures notamment
chez le génotype Skado qui présentait un taux de mortalité de 61%, les trois autres génotypes
présentaient un taux de mortalité inférieur a 15%. Le dispositif a donc été recepé et démarié
une premiére fois le 22 avril 2016, les boutures mortes ont été remplacées a cette occasion. Le
taux de reprise des regarnis était de 95,8%. Il est important de noter que le retard de
développement accusé par les boutures replantées 1’année suivant 1’installation du dispositif

les a exclues des analyses présentées tout au long de ce travail. Tous les arbres ont été
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identifiés par étiquetage au début de I’année 2017. Pour lutter contre la compétition avec la
strate herbacée aprés le recepage, un paillage plastique a été installé sur les lignes, puis un
traitement herbicide au BastaF1® a été effectué dans les interlignes le 27 avril 2017. Le
dispositif a été recepé une seconde fois a la fin de ’hiver 2017-2018, permettant d’effectuer
les mesures destructives sur les arbres, et matérialisant la fin de I’expérimentation sur le

terrain dans le cadre de cette these.

Expérience en pépini¢re 2016-2017 s Eg%

1 Bloc 1 Sous-bloc L Fossé E
Motif répété par sous-bloc
r ! f « Atbre suivi » Arbre bordure

......

......

Parcelle 1 Parcelle 2 Parcelle 3 Parcelle 4
Eau ¥ Engrais X Eau ¥ Engrais Eau I Engrais Eau [ Engrais &
I+ F- I+ F+ I- F- I- F+

Figure 2.1. Représentation schématique de la plantation expérimentale divisée en quatre parcelles identiques elles méme

subdivisées en 4 blocs comprenant chacun quatre sous-blocs monoclonaux.

2.1.3. Caractérisation du sol

En fevrier 2016, afin de caractériser le sol des quatre parcelles, 12 échantillons ont été
collectés sur 75cm de profondeur a I’aide d’une tariére manuelle. Les prélevements ont été
faits au centre de chaque bloc (Fig. 2.2) et les quatre prélévements d’une méme parcelle ont
été regroupes par horizons (0-15, 15-30 et 30-75cm). Les échantillons ont été conditionnés en

sachet plastiques hermétiques et placés a -20°C avant d’étre envoyés pour analyse au

42



laboratoire d’analyse des sols d’Arras (Tableau 2.2 et 2.3). Les modifications éventuelles
occasionnées par les apports d’engrais sur les minéraux du sol ont été étudiées lors d’une
seconde analyse, au mois de mars 2017. Cette analyse s’est focalisée sur le carbone
organique, 1’azote total et le taux de matiére organique. Pour cela, 16 échantillons ont été
constitués, les prélevements de chacun des 3 horizons au centre de chaque bloc ont été
regroupés en un seul échantillon par bloc, puis envoyés pour analyse au laboratoire d’analyse

des sols ‘Aurea Agroscience’ d’Ardon (Tableau 2.3.).

Tableau 2.2. Proportion moyenne (+ erreurs standards) des éléments minéraux, étude du pH et de la texture des trois
horizons de sol échantillonnés en 2016 (n = 4).

Horizons (cm)

] 0-15 15-30 30-75
Eléments (%) Carbone (C) 0,8+0,04 1,2+0,09 0,8+0,13
Azote (N) 0,05+0,003 0,08+0,006 0,06+0,01
Phosphore (P) 0,006+0,0005  0,007+0,0005  0,006+0,0001
Calcium (Ca) 0,2+0,02 0,3+0,03 0,2+0,02
Magnésium (Mg) 0,02+0,002 0,03+0,002 0,02+0,001
Sodium (Na) 0,001+0,0002  0,001+0,0002  0,002+0,0003
Potassium (K) 0,03+0,002 0,03+0,002 0,02+0,001
Fer (Fe) 0 0 0,0002+0,0002
Manganése (Mn) 0,0005+0,0002 0,0007+0,0003 0,0007+0,0003
Aluminium (Al) 0,006+0,001 0,005+0,0005  0,007+0,002
Caractérisation pH 0,64+0,006 0,64+0,007 0,66+0,03
Texture du sol (%) Argile (<2 pm) 6,3+0,14 6,2+0,9 5,6+0,5
Limons fins (2-20 pm) 9,3+0,12 9,3+1,3 8,4+0,9
Limons grossiers (20-50 pum) 6,5+0,4 6,1+1,2 5,8+0,9
Sables fins (50-200 pm) 10,7+0,4 10,4+2,1 10,1+1,9
Sables grossiers (200-2000 pm) 67,3+0,8 68,1+5,5 70,2%4,0

Tableau 2.3. Proportion de matiére organique, carbone organique, azote totale et ratio C/N dans les échantillons de sol
prélevés en 2016 (année 1) et 2017 (année 2) (n = 4).

Traitement I+/F- I+/F+ I-/F- I-/F+
Année 1 2 1 2 1 2 1 2
Matiére 1541032 1658013 1,9¢045 1832010 167037 1,630,39 1334047 155021
organique (%) ' ’ : : o= ' ' ' ' , , , : : )
Carbone

g + + + + + + + +
organique (%) 0,89+0,18 0,95+0,07 1,10+0,26 1,07+0,07 0,97%+0,21 0,94%0,22 0,76%0,27 0,89%0,12

Azote total (%) 0,06+0,01 0,08+0,01 0,08+0,02 0,10+0,01 0,07+0,02 0,08+0,01 0,06+0,02 0,07+0,01
CIN 14,6+04 13,1+x16 14,3+02 11,6+17 14,4406 11,9+12 14,602 11,9+15
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Ces résultats nous ont permis de caractériser le sol des parcelles comme étant extrémement
drainant (presque 80% de sable) et trés pauvre. Les differents horizons étaient similaires en
termes de texture et de teneurs en élement mineraux. L’aspect drainant et peu fertile du site a
permis de faire varier facilement la disponibilité en eau par arrosage au goutte a goutte des
parcelles I+ ainsi que la disponibilité en élément minéraux par apport régulier d’engrais au

cours de la saison de végeétation pour les parcelles F+.

2.1.4. Différentiel de disponibilité en nutriments

A partir de 2016, le différentiel de disponibilité en nutriments a été généré par apport d’un
engrais Fertigreen® 21-6-8 NPK + 3MgO (+ 17 % de SOj; et oligo-elements Cu, Mn, B, Zn,
Fe) en micro-granulés (meilleure régularité d'épandage + diffusion réguliére sur une durée de
3 a 4 mois). La quantité d’engrais apportée équivalait a 189kg/ha a chaque date et
correspondait a un apport optimal (répondant au besoin unitaire en azote des plants; Lasa et
al., 2016) ; cependant un ‘boost” a été donné en début de saison de végétation pour avoir
I’assurance que les arbres impriment le différentiel de disponibilité en nutriments en 2016.
Deux apports ont été fait cette année-la sur les deux parcelles ‘F+°, I’un fin juin de 80 unités
d’azote (soit 378kg/ha d’engrais), le second, mi-aolt, de 40 unités d’azote (189kg/ha
d’engrais). En 2017, quatre apports de 40 unités d’azote (189kg/ha d’engrais) ont été effectués

durant la période de croissance des arbres, le 10 mai, le 27 juin, le 24 juillet et le 31 ao0t.
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Expérience en pépiniére 2016-2017
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Figure 2.2. Représentation schématique de la plantation expérimentale avec détail de I’emplacement des échantillonnages de

sol et des tubes d'accés pour la sonde TDR.

2.1.5. Différentiel de disponibilité en eau

Aucun traitement différentiel n’a été appliqué I’année d’installation (2015), tous les plants ont
été irrigués de maniére identique et journaliere en fonction des conditions environnementales
par un systeéme de goutte a goutte répondant a la demande évaporative d’une prairie témoin a
proximité du site. L’irrigation par goutte a goutte a été maintenue en 2016 sur toutes les
parcelles, et a été doublée d’une irrigation par aspersion afin de favoriser la solubilisation de
I’engrais et de s’assurer de sa disponibilité pour les arbres. Le différentiel d’irrigation a été
mis en place durant I’année 2017, le 21 avril le systéme d’irrigation par goutte a goutte a eté
interrompu pour les deux parcelles non irriguées (I-) et est resté en place pour les deux

parcelles irriguées (1+).
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2.1.6. Données météorologiques et humidité du sol

Les principaux parametres environnementaux ont été suivis durant les deux années
d’expériences entre février 2016 et décembre 2017 (Fig. 2.3). Ainsi, les précipitations
journaliéres cumulées (mm), la température journaliére moyenne (°C) et I’humidité de 1’air
journaliére moyenne (%) ont été mesurées en continue grace a une station météo AgroClim,
qui fait partie du réseau de stations agroclimatiques de I’INRA, présente sur le site. Le VPD
journalier (pour déficit de pression de vapeur, kPa) a été calculé grace aux données

journalieres de température et d’humidité selon le calcul proposé par Murray (1967) :

vpp = 0O~ RH b
100

Ou ; RH est le taux d’humidité relative moyen journalier (%), SVP est la pression de vapeur

saturante (kPa) obtenu selon le calcul :

7,5 X T
617.5 x 10(z57377)

1000

Ou; T est la température moyenne journalieére (°C). Tous les paramétres enregistrés par la
station météo étaient des données cumulées journalieres ou des moyennes journaliéres
(moyennés sur 24h, de 6h a 6h).

A partir de la mise en place du différentiel d’irrigation, la disponibilité en eau a été
suivie régulierement au cours de ’année en mesurant I’humidité volumique du sol a 1’aide
d’une sonde de type TDR (PR2 Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK). Les mesures ont éeté
effectuées de facon hebdomadaire via des tubes d’accés en fibre de verre installés
préalablement au centre de chaque bloc et au milieu de chaque parcelle (n = 5 par parcelle).
En complément des mesures d’humidité volumique du sol, des mesures de potentiel hydrique

foliaire de base (Whase, MPa) Ont egalement été réalisees a cing reprises entre juin et aolt 2017
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afin d’estimer le potentiel hydrique du sol (Ritchie & Hinckley, 1975). Ces mesures ont été
réalisées avant I’aube, entre 04.00 et 05.00, sur une feuille mature de la tige principale, a
I’aide d’une chambre a pression de Scholander (PMS 1000, PMS Instrument Company,
Corvallis, Oregon, USA) (Scholander et al., 1965). A chaque date, les quatre mémes arbres
par génotype et par traitement ont été échantillonnés (n = 64 = 4 genotypes x 4 traitements x
4 blocs x 1 arbre). Les feuilles sectionnées a la base du pétiole ont immédiatement été
ensachées dans des sachets zip-lock noirs, placées dans une glaciére et leur potentiel de base a

été mesuré dans les deux heures.
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Figure 2.3. Données météorologiques durant les deux années d’expériences 2016 et 2017 (données journaliéres). (a)
Précipitations (mm) ; (b) Température moyenne de I’air (°C) ; (c) VPD (déficit de pression de vapeur) moyen (kPa) et (d)
Humidité du sol & 40 cm de profondeur (% vol.). Les données d’humidité du sol ont été mesurées uniquement en 2017 a
partir de la mise en place du différentiel d’irrigation le 21 avril. Couleurs : Gris, irriguées (I+) ; Noir, non irriguées (I-) ;

Traits pleins, fertilisé (F+) et traits pointillés, non fertilisé (F-).

Les précipitations annuelles pour les deux années étaient inférieures a la moyenne des
30 dernieres années (641 mm) et ce, particulierement en 2017 (Fig. 2.3.a) ; néanmoins, dans
les deux cas, les précipitations étaient réparties de facon homogeénes avec 64 et 67% pendant

la saison de végétation (entre le mois de mai et le mois de septembre) en 2016 et 2017,
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respectivement. Les températures moyennes étaient comparables entre années (11,8°C vs.
12,2°C) et présentaient des dynamiques saisonnieres similaires avec des maxima pour les
températures et le VPD observés entre juillet et aol(t (Fig. 2.3.b et 2.3.c).

Les données de disponibilit¢ en eau du sol n’étaient disponibles que pour 2017,
I’année ou le différentiel d’irrigation a été initié. Jusqu’a fin mai, la teneur en eau volumique
du sol a 40 cm était comparable pour I’ensemble des traitements et oscillait aux alentours de
20% (Fig. 2.3.d). A partir de fin mai, la teneur en eau volumique a progressivement chuté
dans les deux parcelles I- pour atteindre une valeur minimale aux alentours de 8% ; les
différences entre modalités 1+ et I- étaient alors maximales (Fig. 2.3.d). Les différences entre
modalités de disponibilité en eau se sont ensuite transitoirement estompées au mois d’aofit, du
fait de la diminution progressive des valeurs sur les parcelles I+ et de 1’augmentation des
valeurs sur les parcelles I- suite & des épisodes de pluie importants (Fig. 2.3.a,d). En
septembre, la teneur en eau volumique différait de nouveau entre modalités de disponibilité en
eau, jusqu’a ce qu’elle devienne a nouveau comparable pour les quatre traitements a partir de
fin septembre (Fig. 2.3.d). Aucune différence significative entre modalités F+ et F- n’a pu étre
observée sur les parcelles I- (P=0,095, Fig. 2.3.d). Des différences ont en revanche été
observées sur les parcelles 1+, mais les effets étaient non significatifs, ponctuels et variables :
en début de saison (entre début mars et mi-juin) la teneur en eau était supérieure sur la

parcelle fertilisée alors que de mi-aoQt & mi-septembre 1’inverse a été observe (Fig. 2.3.d).
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Figure 2.4. Potentiel hydrique foliaire de base et évolution temporelle des principaux parameétres météorologiques entre le 23

juin et le 24 aolt 2017. (a) VVPD journalier moyen (courbe noir, kPa ; et précipitations journalieres (histogrammes, mm).
Symbole pour (a) : Croix, date de mesures des Wy.mir. (0) Potentiel hydrique foliaire de base (courbes + symboles, MPa) et
pourcentage moyen d’humidité du sol (Courbes, % vol.). Couleurs et symboles pour (b) : Gris ou vide, irrigué (I+) ; Noir ou

plein, non irrigué (1-) ; Trait plein ou triangle, fertilisé (F+) et trait pointillé ou cercle, non fertilisé (F-).

La période suivie pour les mesures de potentiels hydriques du xyleme faisait partie de la
période de sécheresse observée durant 1’été¢ 2017 (Fig. 2.4.a). Au cours de cette période, les
plus fortes differences d’humidité volumique du sol entre les modalités I ont été observées mi
juin, correspondant aux valeurs de Wpase l€S plus basses enregistrées.

Quels que soient la date ou le traitement, aucune différence significative n’a pu étre
observée entre génotypes pour les valeurs de potentiel hydrique foliaire de base (Wpase) ; l€S
valeurs ont donc eté moyennées sur les quatre génotypes (Fig. 2.4.b). Les valeurs de Wpase
obtenues sur la période juin-aolt ont confirmé les différences entre modalités de disponibilité
en eau (Fig. 2.4.b). Aucune différence significative des valeurs de Wpase n’a pu étre observée
entre génotypes au sein de chaque traitement (P>0,144), ce qui indique que le niveau de

contrainte ressenti par les arbres était équivalent. Les valeurs les plus négatives ont été
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observées fin juin (Fig. 2.4.b). Le potentiel hydrique foliaire de base était systématiquement
plus faible sur les parcelles non irriguées a I’exception du 6 juillet, date a laquelle aucune
différence significative n’a pu étre observée, probablement en raison des précipitations
enregistrées les jours préceédant les mesures (Fig. 2.4.a). Lorsqu’un effet de la disponibilité en
nutriments a été détecté pour les parcelles irriguées (le 21 juillet et le 24 aodt), les Wpase étaient
systématiquement plus faibles pour les arbres fertilisés. En condition non irriguée, un effet de
la disponibilité en nutriments a été observé a une seule date (6 juillet), Wpase €tant plus faible

sur la parcelle non fertilisée.
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2.2. Dispositif expérimental n°2 : Serre

L'expérience a été réalisée en serre au centre de recherche de I'INRA d'Orléans entre février et
septembre 2016. Trois cent vingt boutures provenant des deux génotypes hybrides
précédemment utilisés dans le dispositif expérimental n°1 en pépiniere, Koster et Skado, ont
été utilisees. Ces deux génotypes distincts de par leur performance de croissance et leur
fonctionnement hydraulique ont été choisis afin de maximiser la diversité de réponse a la
sécheresse. Les boutures ont été plantées en février 2016 dans des pots de 10 L avec du
terreau (Klasmann® RHP 25-564, pH = 5,8), complétés par Osmocote® PG Mix (1 kg m™ de
N-P-K 80/35/60) pour favoriser leur croissance durant le premier mois. Les boutures ont
toutes été arrosées et cultivées dans une serre chauffée dans les conditions de croissance
standard suivantes: photopériode 16/8 (jour / nuit, h), cycles de température de I’air 20/15
(jour / nuit, ° C) et PPFD quotidienne de 950 pmol.s™.m™?. Au début du mois de mai 2016, les
jeunes plants en pot ont été transférés dans une serre non chauffée, ont recu deés lors la lumiére
naturelle et ont suivi la photopériode naturelle jusqu'a la fin de I'expérience. A ce moment, les
boutures avaient atteint en moyenne 100,8 +2,2 cm et 65,2 £1,9 cm pour Skado et Koster,
respectivement. Les peupliers de chacun des génotypes ont été disposés aléatoirement en 40

lignes de 8 boutures.

Photo : Initiation de I’expérimentation en serre non chauffée (avril 2016).
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2.2.1. Conduite expérimentale

Six traitements correspondant a une combinaison de trois niveaux de disponibilité d’eau et de
deux niveaux d’approvisionnement en azote (N) ont été appliqués. Six dates
d'échantillonnage, nommeées t, a ts, ont été anticipées et réparties le long de I'expérience du 31
mai (DOY 152) au 6 septembre 2016 (DOY 250) pour chaque traitement (durée totale de
I'expérience de 98 jours; voir Fig. 2.5). La premiére date correspondait a la date d’initiation de
la sécheresse, la seconde une semaine plus tard visait a prendre en compte les modifications
physiologiques précoces ; les dates suivantes ont été espacées toutes les deux semaines, avec
une exception pour la derniere date qui a été choisie lorsque tous les arbres des deux
génotypes pour le traitement sécheresse sévere présentaient une nécrose quasi-totale des
organes aériens. A chaque date d'échantillonnage, cinq arbres par génotype et par traitement
ont été récoltés (n = 60 arbres par date, soit 2 génotypes x 5 répétitions x 3 niveaux de
disponibilité d'eau x 2 niveaux d'approvisionnement en N), a I'exception de la premiére date
d'échantillonnage avant le début de la sécheresse (to) pour laquelle il n'y avait qu'un seul
niveau de disponibilité en eau (n = 20 arbres, soit 2 génotypes x 5 répétitions x 2 niveaux
d'approvisionnement en N x 1 niveau de disponibilité en eau), pour un total de 320 jeunes
arbres. Les boutures ont été réparties de maniére aléatoire dans cing blocs randomisés dans la
serre, de telle sorte qu'un arbre par génotype et traitement soit échantillonné dans chaque bloc

a chaque date d'échantillonnage (Fig. 2.5).
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Figure 2.5. Schéma présentant 1’organisation de I’expérience en serre. Couleurs : Ligne bleue, irrigué (W) ; Ligne orange,
sécheresse modérée (M) ; Ligne rouge, sécheresse sévere (S) ; Pointillé, 0,5 mM d’azote (low-N) ; Trait plein, 10 mM
d’azote (High-N); T suivi d’un chiffre, date de collectes destructives. La dichotomie pour le traitement S représente le

differentiel de disponibilité en azote mis en place avant I’initiation de la sécheresse.

2.2.2. Différentiel de disponibilité en azote

Les modalités de traitement correspondent a une alimentation en azote différentielle (Low-N
vs. High-N). Le differentiel d’apport en azote a été initié trois semaines avant I’initiation de la
sécheresse afin de favoriser I’acclimatation de la physiologie, de la morphologie et de
I’anatomie des plantes & I’azote, et d’identifier d’éventuels effets prédisposants a la
sécheresse. La fertilisation était fournie tous les deux jours sous forme de 400 ml de NH4NO3
a 0,5 ou 10 mM (pour Low-N et High-N, respectivement) dans une solution nutritive
compléte (PlantProd® 0-15-40, soit 0,5mM de P,Os et 4mM de K,0) préparée a 1 g.L*
conformément aux instructions du fabricant. Les niveaux de fertilisation a 1’azote ont été
choisis sur la base des données publiées pour les expériences de fertilisation azotée sur des
jeunes peupliers en pots qui ont permis de déterminer un niveau adéquat (Low) et élevé
(High) d’azote (Cooke et al., 2003 ; Hacke et al., 2010 ; Plavcova et al., 2013a ; Lasa et al.,
2016). Dés le début de la sécheresse (Ty), I’apport en azote a cessé de facto pour le traitement
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S, I’irrigation étant interrompue. Cependant, I’apport différentiel en azote a été maintenu pour
les traitements W et M jusqu’a la fin de I’expérience afin de maintenir les différences entre les

niveaux Low-N et High-N.
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Figure 2.6. Courbe de calibration entre I’humidité volumique du sol (%vol.) mesurée a I’aide de la sonde TDR et le
pourcentage de la capacité au champ (% c.c.) mesuré a partir de pesées répétées de la perte en eau des pots.

2.2.3. Différentiel de disponibilité en eau

Les trois modalités d’irrigation ont été définit comme ‘irrigué’ (W, condition controle),
‘sécheresse modérée’ (M) et ‘sécheresse sévere’ (S). Lhumidité volumique du sol (SWC, %)
a été mesurée dans les pots tous les deux jours a 1’aide d’une sonde TDR (ThetaProbe, type
ML2x, Delta T, Cambridge, U.K). Les valeurs individuelles enregistrées correspondaient a la
moyenne de trois mesures réparties équitablement autour du pot. Les valeurs d’humidité
volumique individuelles a chaque temps de mesure (SWC;) ont été normalisées en les
exprimant en teneur en eau extractible relative (REW;, %) via la relation suivante: REW; =
(SWC; — SWC,yp) / (SWCt, — SWCyy;) % 100 ou SWCy. et SWC,y, correspondent aux teneurs
en eau volumiques a la capacité au champ et au point de flétrissement permanent,
respectivement. Les boutures du traitement ‘W’ ont été maintenues irriguées proches de la

capacité au champ (c.c.) pendant toute I’expérience a I’aide d’un systéme d’irrigation goutte a

55



goutte automatique relié a deux tensiometres (modele INT4, Kriwan Industrie-Electronik
GmbH, Allemagne) installés chacun dans des pots de chaque génotype et changés d’un pot a
I’autre tous les deux jours pour assurer la représentativité des mesures. Le déficit hydrique
(traitements M et S) a été initié le 31 mai 2016 (to). Les boutures du traitement M ont été
irriguées manuellement et maintenues autour d’une valeur cible de15% de REW (soit environ
25% de la c.c. ; Fig. 2.5) ; cette valeur a été choisie sur la base d’expériences préliminaires et
de donnees publiées sur peupliers (voir par ex. Bogeat-Triboulot et al., 2006 ; Yang & Miao,
2010 ; Barigah et al., 2013b) et qui s’est révélée suffisante pour arréter progressivement la
croissance primaire et secondaire tout en limitant le développement de I’embolie du xyléme a
des valeurs inférieures a 50%. La valeur cible de 15% de REW a été atteinte en ajoutant des
quantités controlées d’eau a chaque bouture tous les deux jours sur la base des mesures
individuelles de TDR (Fig. 2.6). Les boutures du traitement S n’ont plus été irriguées pendant

toute la durée de I’expérience dans le but final d’atteindre la mort des arbres.

2.2.4. Données météorologiques

Les jeunes plants en pot ont été cultivés dans une serre non chauffée, et ont suivi une
photopériode naturelle a la lumiére naturelle. Durant 1’expérience la température journaliere
moyenne (°C) et I’humidité journaliére moyenne (%) ont été mesurées en continue grace a
une sonde méteo (Aria Maestro®, Neung sur Beuvron, Fr). Le VPD journalier (pour déficit de
pression de vapeur, kPa) a été calculé grace aux données horaires de température et
d’humidité selon le calcul décrit précédemment (cf. données météo de I’expérimentation en
pépiniére). Les resultats sont présentes en figure 2.7 et les données d’humidité volumique du

sol sont présentées en figure 2.8.
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irrigué (W) ; Gris, sécheresse modérée (M) ; Noir, sécheresse sévere (S). Les lignes pointillées verticales matérialisent les

campagnes d’échantillonnages destructives.

S7



58



3

&S DE

CHAPITRE 1 : EFFETS CROIS!

LA DISPONIBILITE EN EAU ET DE

LA DISPONIBILITE EN
NUTRIMENTS SUR LA

CROISSANCE, LE RENDEMENT ET

SES DETERMINANTS

59



3.1. Introduction

La disponibilité en eau et en nutriments sont deux des facteurs les plus importants limitant la
croissance des arbres (Stoneman et al.,, 1996 ; Tilman, 1987). L’augmentation de la
disponibilité en minéraux accroit la croissance des peupliers (chez P.xinteramericana, Zabek,
1995), leur production de biomasse et leur investissement dans la surface foliaire
(Larchevéque et al., 2011a) ce qui conduit a une diminution du ratio racine/tige. La
diminution de la disponibilité en eau tend a diminuer la croissance des arbres (chez des pins
d’une 60aine d’années par exemple, Vennetier et al., 2013), leur production de biomasse
(chez trois jeunes clones de peuplier, Larchevéque et al., 2011b), leur volume de tronc (chez
des hévéas de 1 an, Devakumar et al., 1998) et a augmenter leur investissement dans le
compartiment souterrain (chez des jeunes eucalyptus ; Graciano et al., 2005). Comme évoqué
dans I’introduction générale, la capacité des arbres a limiter leur chute de productivité en
réponse a une sécheresse modérée est par ailleurs utilisée afin de définir leur niveau de
tolérance a la sécheresse (Passiourra, 2002). La tolérance a la sécheresse des arbres peut a son
tour étre modulée par des facteurs abiotiques et notamment la disponibilité en nutriment.

Les effets conjoints de I’augmentation de la disponibilit¢é en nutriments et de la
sécheresse n’étant pas évidents a prévoir a partir de la réponse individuelle a ces deux
facteurs, de plus en plus d’études sont menées afin de comprendre les effets de leur
interaction. Par exemple, dans une plantation d’eucalyptus de 6 ans, il semble que I’effet
d’une exclusion de 37% de la pluviométrie et d’un ajout de potassium, limite la chute de
croissance en hauteur des arbres par rapport a celle mesurée chez les arbres n’ayant pas regu
de potassium (Christina et al., 2015) et limite la chute d’accumulation de biomasse avec une
diminution de 14% par rapport au témoin arrosé et fertilisé (Battie-Laclau et al., 2014a,b).
Dans une plantation de pins de 9 ans, I’interaction entre I’exclusion de 30% de la pluviométrie

et I’ajout d’une fertilisation compléte (c.a.d. azote-phosphore-potassium, NPK) a fortement
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augmenté 1’incrément de volume de tige de +26% par rapport au contrdle (irrigué et non
fertilisé) et de +5% par rapport aux arbres irrigués et fertilisés (Ward et al., 2015). Dans une
autre étude portant sur de jeunes eucalyptus en pot, I’interaction entre une sécheresse modérée
et une fertilisation azotée a diminué la production de biomasse dans un sol argilo-limoneux
(Graciano et al., 2005). Enfin, chez de jeunes peupliers 1’absence d’irrigation combinée a une
fertilisation complete (NPK) conduit & une diminution importante de la hauteur, du diameétre
et du volume de tige au bout de trois ans de croissance par rapport aux arbres des autres
conditions (van den Driessche et al., 2003). Il ressort de ces études que selon I’espéce étudiée,
la disponibilité en nutriments joue un réle différent sur la tolérance a la secheresse des arbres.

La période de croissance et de productivité des arbres est déterminée par leur
phénologie végétative. La phénologie végeétative est typiquement caractérisée en estimant les
dates d’ouverture et de fermeture des bourgeons végétatifs (Lieth, 1974), que nous
simplifierons ici en «débourrement » et «aoltement ». La période de croissance active
délimitée par ces deux processus correspond a la saison de végétation. Les processus
physiologiques en lien avec 1’ouverture et la fermeture des bourgeons végétatifs sont soumis a
un fort contr6le génétique, aussi bien pour le débourrement (Pellis et al., 2004a ; Marron et
al., 2006 ; 2010), que pour 1’aotitement (Howe et al., 2000 ; Rohde et al., 2010). La grande
plasticité phénotypique des peupliers observée pour les dates de débourrement et d’aotitement
est induite en grande partie par ’environnement. La photopériode joue un rdle essentiel,
I’augmentation de la durée de la nuit accélérant le début de 1’aottement (Nitsch, 1957, 1966 ;
Rohde et al., 2010 ; Fabbrini et al., 2012). La température de 1’air joue également un role
important, 1’augmentation des températures accélérant la formation des bourgeons en fin de
saison (Pauley & Perry, 1954 ; Rohde et al., 2011). Au-dela des valeurs de température en
elles-mémes, c’est la somme de degré-jours qui est 1’élément déclencheur (Idso et al., 1978 ).

La sécheresse retarde le débourrement ou ’avance selon la durée de la sécheresse mais
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retarde systématiquement I’aottement chez des jeunes chénes cultivés en pot (Cehulié et al.,
2019). Le débourrement est avancé par la sécheresse chez des chénes de deux ans (Kuster et
al., 2014). L’effet de la disponibilité en eau sur I’ouverture et la fermeture des bourgeons est
relativement peu étudié, puisque considéré comme négligeable en comparaison avec 1’effet de
la température. La disponibilité en éléments minéraux module également ces processus. De
Barba et al. (2016) montrent dans une culture d’épicéas matures un retard du debourrement
des arbres lors de 1’application d’une fertilisation azoté, le méme résultat est observé sur le
bouleau (Kula et al., 2012). A I’inverse, une fertilisation complete NPK, de jeunes pousses de
pin avance légérement mais non significativement le débourrement (Pan et al., 2017). Une
fertilisation compléte durant I’automne dans une plantation de deux ans de douglas accélére
leur débourrement 1’année suivante (van den Driessche, 1985). D’autres résultats obtenus sur
peupliers et sur saules cultives en taillis a courtes ou trés courtes rotations dans deux sites
distincts, montrent que la date de débourrement est plus précoce de 10 a 20 jours sur le site le
moins drainant et le moins fertile (Toillon et al. 2013a,b). L’effet combiné d’une sécheresse et
de I’augmentation de la disponibilité en nutriments semble pencher vers une augmentation de
la durée de la saison de végétation, bien qu’étant donnée la complexité des réponses aux
facteurs individuels ce ne soit pas aisément prévisible.

La plasticitée observée pour les dates de débourrement et d’aotitement sous-tend une
plasticité dans la durée de saison de végétation. Une premiere approche voudrait associer la
durée de saison de végeétation a la croissance des arbres via 1’augmentation de la durée
d’accessibilité au carbone. En effet une plus grande durée de saison de végetation correspond
a une plus grande durée d’exposition des feuilles a la lumiére, ce qui a permis une
accumulation d’assimilats photosynthétiques plus importante dans les feuilles d’épicéas par
exemple (Wang & Jarvis, 1990). Ainsi, une corrélation positive entre 1’avancement du

débourrement et la production de biomasse a été mesurée sur des jeunes plants de saules
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(ROnnberg-Wistljung & Gullberg, 1999). De la méme fagon, I’avancement de la date de
débourrement mais également 1’augmentation de la durée de la saison de végétation par
retardement de I’aottement ont été reliés a une augmentation de la croissance dans une
plantation de saules bien que le premier phénomene soit plus significatif que le second (Weih,
2009). Pourtant, dans de nombreuses autres études la relation entre durée de saison de
végetation et croissance des arbres est faible voire inexistante. Dans leur étude, Toillon et al.
(2013b) ne constatent une relation entre ces deux variables que dans I’un des deux sites
étudiés pour les six clones de saule cultivés, la hauteur des arbres étant positivement corrélée
a la date de formation du bourgeon. Une étude plus récente démontre qu'une durée de saison
de végétation supérieure n’est pas bénéfique pour la croissance de pins et de juniperus se
développant dans les zones arides et semi-arides respectivement, celle-ci conclut que le taux
de croissance intrinseque des arbres conditionne leur production de biomasse mais pas la
longueur de la saison de végétation qui augmenterait uniquement leur risque de mortalité lors
des périodes contraignantes (Ren et al., 2019). La relation entre la phénologie végétative, la
croissance et la productivité des arbres n’est donc pas encore totalement élucidé.
L’architecture du houppier — les motifs des ramifications — présentent également des
relations importante avec le déterminisme de la productivité, en particulier pour les arbres
cultivés a haute densité de plantation en taillis a courtes ou trés courtes rotations (Broeckx et
al., 2012b). Une partie importante de la structure de la canopée est déterminée par
I’architecture du houppier (Gielen et al., 2002). Les arbres des régions tempérees produisent
des branches proleptiques qui se développent a partir de méristemes latéraux ayant connu une
période de repos a la fin de la saison de végétation de I’année précédente (Remphrey &
Powell, 1985). Les peupliers ainsi qu’un grand nombre d’arbres des zones tempérées et
tropicales produisent également des branches sylleptiques qui se développent a partir de

méristemes formés la méme année que la tige (Hallé et al., 1978). Une surface supplémentaire
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de feuilles est induite par la présence de ces branches sylleptiques, et cette surface
supplémentaire tient un rdle important dans la fermeture du couvert au début de la croissance
des arbres (Scarascia-Mugnozza et al., 1989 ; Ceulemans et al., 1992). Les branches
sylleptiques présentent d’ailleurs un développement plus important et souvent plus rapide par
rapport a I’axe principal. Elles contribuent donc bien plus a la croissance des arbres en raison
d’une proportion plus importante d’allocation de carbone & la tige principale (Scarascia-
Mugnozza et al., 1989, 1999 ; Ceulemans et al., 1990 ; Zeleznik, 2007). Il existe une grande
variabilité génotypique de I’architecture chez le peuplier (Ceulemans et al. 1990 ; Gielen et
al., 2002 ; Broeckx et al., 2012b), et un contrble génétique fort existe sur le phénomeéne de
sylleptie (Wu & Stettler, 1996 ; Rae et al., 2004 ; Marron et al., 2006). Le lien entre la
branchaison et la productivité des arbres est bien connu, les arbres les plus vigoureux
investissant davantage leur production de biomasse dans les branches (Ceulemans et al.,
1990 ; Barigah et al., 1994 ; Wu & Stettler, 1998 ; Marron et al., 2006, 2010). Le lien qui
permet a la branchaison de conditionner la productivité des arbres passe par la modification
de la structure du houppier. En particulier, la surface foliaire augmente (Scarascia-Mugnozza
etal., 1997, 1999), donc I’interception lumineuse s’améliore (Dufréne & Bréda, 1995), et cela
passe aussi par 1’angle des feuilles et leur distribution spatiale (Chen et al., 1997). Bien que la
forme du houppier soit placée sous un fort déterminisme génétique (Horn, 1972), cette forme
résulte également de la réponse de I’arbre aux facteurs environnementaux (Hatta et al., 1999).
Les expériences FACE (Free Air CO, Enrichment) montrent que ’augmentation en CO,
augmente la profondeur du houppier, a savoir la proportion de la tige principale recouverte
par des branches, chez les trois génotypes de peupliers suivis en plantation en augmentant la
production de sylleptiques la premiere année puis en allongeant les distances d’entre-nceud la
seconde (Gielen et al., 2002). La secheresse diminue la surface foliaire totale (donc la surface

d’interception lumineuse), le nombre de branches, la longueur des branches et la profondeur
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du houppier chez des hévéas d’un an cultivés en plantation (Devakumar et al., 1998). La
diminution de la longueur des branches par la sécheresse est également confirmée chez sept
essences forestiéres installées depuis une soixantaine d’année (Vennetier et al., 2013) de
méme que la diminution de la surface foliaire totale dans une plantation d’eucalyptus
(Battaglia et al., 1998). Cependant les études qui portent sur une exclusion de pluie montrent
plutdt une augmentation de la surface foliaire dans les plantations d’eucalyptus (Battie-Laclau
et al., 2014a; Christina et al., 2015) et dans une plantation de pins (Ward et al., 2015) en
réponse a la sécheresse. Ces études ne se penchent pas uniquement sur I’effet de la diminution
de la disponibilit¢ en eau mais elles s’intéressent a 1’effet conjoint d’une fertilisation (en
potassium pour les deux premiéres et compléte pour la troisieme, NPK) et d’une sécheresse
sur les parametres de la structure du houppier. Ces études montrent que la sécheresse diminue
le diamétre du houppier, mais associée a la fertilisation les résultats sur la modulation de la
surface foliaire totale sont contrastés. La sécheresse augmente significativement la surface
foliaire totale dans deux études et la diminue dans la troisiéme (dans 1’étude de Battie-Laclau
et al., 2014a, avec I’ajout de potassium). Le role individuel de la disponibilité en nutriments
dans ces trois études montre une augmentation de la surface foliaire totale pour tous les types
de fertilisation et un changement de la répartition des feuilles vers le sommet avec la
fertilisation au potassium. Dans une culture de pin, I’augmentation de la fertilité entre un sol
pauvre et un sol riche montre un aplatissement du houppier ainsi qu’une augmentation du
nombre de branches, de la longueur des branches, du nombre d’aiguilles et une diminution de
leur densité (Niinemets & Lukjanova, 2003). La fertilisation a 1’azote et au potassium
augmente I’indice maximal de surface foliaire (LAImax) €t la biomasse foliaire de trois clones
de peuplier cultives en pot (Larchevéque et al., 2011a). Enfin, la fertilisation azotée seule
augmente le nombre de sylleptiques, la surface et le nombre de feuille chez un clone de

peuplier cultivé en pot (Cooke et al., 2005). La réponse a la fertilisation pour I’architecture du
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houppier est le plus souvent I’opposé de la réponse a la seécheresse, et les études traitant de
I’interaction de ces deux facteurs rapportent des résultats géneralement contradictoires.
L’objectif général de ce chapitre était d’évaluer les effets interactifs de la disponibilité
en eau et de la disponibilité en nutriments du sol sur la croissance, le rendement et ses
déterminants (phénologie végétative, architecture du houppier) ainsi que sur la tolérance a la
sécheresse. Les expériences ont été conduites en pépiniere durant la seconde année de
croissance, sur quatre génotypes de peupliers cultivés a une densité de plantation équivalente
a celle utilisée en taillis a trés courte rotation, selon un plan d’expérience factoriel a deux
modalités de disponibilité en eau x deux modalités de disponibilité en nutriments (dispositif 1,
cf. section Matériels et Méthodes général p. 38). Nos hypotheses étaient les suivantes : (i)
L augmentation de la disponibilité en nutriments augmente la croissance des arbres et leur
productivité mais diminue leur résistance a la sécheresse (ici leur capacité a maintenir leur
productivité durant la sécheresse) ; (ii) L’interaction sécheresse x fertilisation diminue la
durée de saison de végétation en retardant le débourrement et accélérant 1’aottement des
arbres ; (iii) L’interaction sécheresse x fertilisation diminue le nombre de branches et la
surface foliaire (donc la capacité du houppier a intercepter la lumiere) ; Et (iv) La croissance

intrinséque des arbres n’est pas reliée a leur niveau de tolérance a la sécheresse.

3.2. Matériels et Méthodes

L’essentiel des mesures ont été réalisées en pepiniere en 2016 et 2017, lors de la premiére
rotation de la plantation, sur quatre génotypes de peupliers (P.nigra cv. Jean Pourtet ;
P.detloides cv. Dellinois ; P.deltoides x P.nigra cv. Koster et P.tricocarpa x P.maximowiczii
cv. Skado). Les abréviations correspondant aux quatre combinaisons de disponibilité en eau et
de disponibilité en nutriments utilisées dans la suite du chapitre sont les suivantes : I+/F-,
irrigué non fertiliseé ; I+/F+, irrigué fertilisé ; 1-/F-, non irrigué non fertilisé ; I-/F+, non irrigué

fertilisé. Pour rappel, ’arrét d’irrigation n’a été initié que lors de la deuxiéme année de
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croissance ; le différentiel de disponibilité en nutriments a lui été apporté au cours des deux
années. Les informations détaillées sur le choix du matériel végétal, sur le dispositif

expérimental et sur la conduite culturale sont données dans la section Matériels et Méthodes

(page 38).

3.2.1. Suivi de croissance, biomasse et rendement

Un inventaire exhaustif de la hauteur de la tige principale (H, cm) et du diamétre a 22 cm du
sol (D, cm ; Pontailler et al., 1997) a été réalisé sur 1’ensemble des arbres du dispositif (n =
1600 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 25 arbres), a 1’issue de la premiére saison de
végétation (GS1) puis a I’issue de la seconde saison de végeétation (GS2). Les mémes mesures
de croissance ont également été réalisées régulierement (une semaine sur deux) tout au long
de GS2 sur un sous échantillon représentatif de la variabilité existante séléctionné a partir de
classes de hauteurs (n = 576 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 9 arbres) afin d’évaluer
la dynamique saisonniere. Les mesures de H ont toutes été effectuées a 1’aide d’une regle
télescopique (Hastings, TEL-O-POLE M-35, Michigan, USA) et les mesures de D ont été
effectuées a 1’aide d’un pied a coulisse digital (Louisware, Hunan, Chine) ; dans le dernier
cas, le diametre a systématiquement été mesuré dans deux directions perpendiculaires et les
valeurs ont été moyennées.

L’indice volumique de tige (IVt, dm®) a été estimé a I’aide des mesures de la hauteur
et du diamétre selon de la formule H x D? proposée par Schmidt et al., (2009). Il a été estimé
pour chaque date de mesure de croissance lors de 1’année 2017.

L’ensemble des arbres a été abattu au cours de 1’hiver 2017-2018. La biomasse fraiche
aerienne a été mesurée sur un sous échantillon représentatif de la variabilité existante pour

chaque génotype sur la base de I’inventaire effectué fin 2017 a I’issue de GS2 (n =576 = 4
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génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 9 arbres). Pour chaque arbre mesuré, la tige et les
branches ont été pesées séparément a I’aide d’une balance de terrain de haute précision
(PFK988-C300, Mettler-Toledo, GmbH, Nénikon, Suisse). Deux échantillons de bois
d’environ 20 cm ont été prélevés sur la portion de tige de premiére (GS1) et de deuxiéme
année (GS2), respectivement, et immédiatement pesés afin d’obtenir la masse fraiche (mg).
Ces échantillons ont ensuite été placés a 1’étuve a 105°C durant 72 heures, puis pesés a
nouveau afin d’obtenir la masse séche (ms). Le taux de siccité (mg/mys) a été calculé pour
chaque génotype et pour chaque traitement et a ensuite été utilisé afin d’estimer les biomasses
séches aériennes.

Des relations allométriques ont été établies entre IVt calculé (H x D? dm®) et la
biomasse aérienne seche estimée (Bio, g) pour chaque génotype et chaque traitement. Le
modéle le plus adapté a été obtenu & partir de I’équation cubique : Bio = alV® + bIV{Z + clV,,
ou "Bio" est la biomasse aérienne séche estimée a partir des biomasses aériennes fraiches
mesurées, "IV{" est I’indice volumique de tige calculé, a, b et ¢ sont des coefficients propres a
chaque génotypes et chaque traitements. Pour chaque génotype et chaque traitement, les
régressions étaient significatives (P<0,01) et le R? était supérieur & 0,95.

A partir des biomasses aériennes séches estimées, le taux de croissance relatif (RGR, g
gt j?) a été calculé en utilisant I'incrément de biomasse estimé entre le 4 mai 2017 et le 1%
septembre 2017 dates correspondant au début et a la fin de la période de croissance pour les
quatre génotypes selon la formule: RGR = [In(m2) — In(m1)]/(t2 — t1). Ou m, et my
correspondent aux valeurs biomasse seche estimée a t; (4 mai 2017) et t, (1 septembre 2017).

Le rendement (t ha™) a été déterminé pour chacun des génotypes dans les quatre
traitements en GS1 et GS2 a partir des biomasses aériennes séches estimees. Une densité de

plantation de 8889 tiges a I’hectare a été utilisée pour le calcul (75 cm x 150).
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3.2.2. Phénologie végetative

La phénologie végétative a été suivie en GS2. Le débourrement et ’aottement ont été suivis
visuellement deux fois par semaine de février a avril et d’aolit a octobre, respectivement, sur
64 arbres (n = 64 = 4 genotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 arbres). La notation a été
réalisée a 1’aide de scores décrivant les stades clés de la morphologie des bourgeons apicaux
de la tige principale. L’échelle de débourrement est organisée en cinq scores allant de "1"
pour les bourgeons dormants a "5" lors de I’apparition de la premiére feuille étalée
(Vanbeveren 2016, adapté de Turok et al., 1996 et Pellis et al., 2004a). L’échelle d’aottement
est organisée en sept scores (Rohde et al., 2010) allant de "3" pour une pousse apicale en plein
développement & "0" lors de I’entrée en dormance du bourgeon apical, par paliers de 0,5. Les

schémas correspondant aux échelles de notation sont indiqués en Figures 3.1 et 3.2.
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Figure 3.1. Schéma des cing scores de débourrement proposés par Vanbeveren et al., (2016) et adaptés de Turok et al., (1996) et Pellis et al.,
(2004a).

1 : Bourgeon dormant complétement encapsulé dans les écailles; visuellement completement sec et de couleur marron.

2 : Allongement du bourgeon, extrémité des feuilles sortant des écailles; mais ne pouvant pas étre observées individuellement.

3 : Bourgeons completement ouverts; écailles encore présentes; feuilles individuellement visibles, mais repliées.

4 : Feuilles divergentes avec leurs bordures toujours enroulées; écailles présentes ou absentes; feuilles pliées, commencgant a s'ouvrir: nervation
des feuilles visible.

5 : Feuilles completement déployées (mais de plus petite taille que les feuilles matures); allongement apparent de I'axe de la pousse; écailles

absentes. Développement des feuilles a partir de I'allongement de la branche latérale.
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Figure 3.2. Schéma des sept scores d’aoltement des bourgeons proposés par Vanbeveren et al., (2016) et adaptés de Rohde et al., (2010) et
Pellis et al., (2004a).

3 : Pousse apicale en pleine croissance, plus de deux jeunes feuilles enroulées.

2,5 : Derniéres feuilles toujours enroulées et a égale hauteur, les entre-nceuds deviennent plus courts.

2 : Diminution de la croissance de la partie aérienne et de I’élongation des entrenceuds, derniére feuille complétement étirée et vert vif.

1,5: Transition progressive de la pousse vers une structure de bourgeon, couleur de la derniére feuille comparable a celle des feuilles plus
anciennes, derniere feuille partiellement roulée.

1 : Bourgeon apical pas completement fermé, écailles du bourgeon principalement de couleur verte, il n’y a plus de feuilles enroulées.

0,5 : Bourgeon apical complétement fermé, couleur entre le vert et le rouge, stipules des deux derniéres feuilles encore vertes.

0 : Bourgeon apical brun-rouge.
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Les scores obtenus pour le débourrement et pour 1’aotitement ont été présentés en
fonction des jours de I’année et en fonction des degrés jours de croissance. Les degrés-jours
de croissance (°C) sont basés sur la relation linéaire entre la température et la phase de
développement de la plante (Baker et al., 1984) et ont été calculés a partir des températures
moyennes journaliéres positives, a partir du 1% janvier 2017. Dans 1’étude de Pellis et al.
(2004a), le début de la saison de végétation des arbres a été défini comme le jour de I’année
pour lequel la somme des degrés jours de croissance des arbres est associée au score « 4 »
puisque c’est le score a partir duquel le fonctionnement photosynthétique est initié. La fin de
saison de végétation a été définie de la méme fagon avec les degrés jours de croissance qui
étaient associés au score « 1 » correspondant a un arrét complet de production de nouvelles
feuilles (Rohde et al., 2010 puis Vanbeveren et al., 2016). Les duréees de saison de végétation
des quatre génotypes pour les quatre traitements ont donc pu étre déduites aisément a partir
des données de phénologie végétative ajustées a un modeéle sigmoide (détails : cf. paragraphe
3.2.5 Analyses statistiques), elles correspondaient au nombre de jours séparant la date de

débourrement au score « 4 » et la date d’ao(tement correspondant au score « 1 ».

3.2.3. Architecture du houppier

Les mesures d’architecture ont été réalisées a la fin de chacune des deux saisons de végétation
(GS1 et GS2), sur un sous échantillon de quatre individus par génotype et par traitement (n =
64 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 arbre). Les variables mesurées sont celles
initialement proposées par Ceulemans et al. (1990) et complétées par Gielen et al. (2002) et
Broeckx et al. (2012b). La hauteur mesurée en fin de GS1 correspondait a la longueur de la
pousse de premiére année (TS1) ; la longueur de la pousse de deuxiéme année (TS2) a été
obtenue en soustrayant la hauteur mesurée en fin de GS2 a la hauteur mesurée en fin de GS1.

Tous les bourgeons et les branches présents sur la tige principale ont été dénombrés ; la
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longueur moyenne d’entre-nceud a été calculée comme le rapport entre la hauteur de la tige et
la somme des bourgeons et des branches.

Les branches dénombrées ont été réparties en trois catégories : (i) les sylleptiques de premiére
année (SYL1) qui se sont développées via les bourgeons axillaires sur la pousse de premiére
année, (ii) les proleptiques (PRO2) qui se sont développées la seconde année a partir des
bourgeons axillaires qui n’avaient pas démarré la premiere année (donc uniquement présents
sur la pousse de premiere année), et enfin (iii) les sylleptiques de deuxiéme année (SYL2) qui
ont ¢ét¢ produites sur la pousse de deuxiéme année. La hauteur d’insertion de la premiére
branche (hy) et de la derniére (hy) branche de chacune des catégories a été mesurée. Toutes les
branches ne pouvant étre mesurées individuellement, un sous-échantillon de dix branches de
catégorie SYL1 et PRO2 et de cing branches de catégorie SYL2 réparties le long de la tige a
été sélectionné pour la suite des mesures. Sur ces branches, nous avons mesuré le diamétre a 1
cm de I’insertion (Dyy), la longueur totale de la branche courbée (LX) ainsi que la longueur
entre le point d’insertion et le bourgeon terminal (Lpy). L’angle formé entre la tige et le
départ de la branche (a) et I’angle formé entre la tige et la droite correspondant a Lyy () ont
¢té mesurés a 1’aide d’un rapporteur. Une représentation schématique de I’ensemble des

variables mesurées est présentée figure 3.3.

Les variables mesurées ont permis de calculer la courbure des branches (%). L’indice

volumique de tige (V) et de branche (IVy,) a été calculé & partir des relations D? x H et
Do X LpX, respectivement (Ceulemans et al., 1990 ; Broeckx et al., 2012b). La profondeur

du houppier, définie comme la hauteur de tige recouverte par les branches, a été calculée

H — hp(SYL1
b( ) %

comme H — hysyLy) et la profondeur relative du houppier a été calculée comme m

100 (Gielen et al., 2002b). Le taux de branchaison a été estimé comme le rapport entre la

biomasse aérienne des branches et la biomasse aérienne totale (Ceulemans et al., 1990).
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Les mesures d’architecture ont été utilisées pour la réalisation de phénogrammes,
c.a.d. des représentations graphiques en deux dimensions de I’architecture du houppier
(Gielen et al., 2002b) a 1’aide du logiciel Adobe Illustrator CS 11.0.0 (Fig. 3.3). Ces
phénogrammes ont été réalisés pour GS1 et GS2, pour chaque génotype et chaque traitement,
en utilisant les valeurs moyennes des variables mesurées sur les quatre copies clonales (cf.

paragraphes précédents).
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Figure 3.3.Représentation schématique des variables mesurées. Symboles : H, hauteur de I’arbre ; hy, hauteur d’insertion de
la branche la plus haute ; hy, hauteur d’insertion de la branche la plus basse ; D, diamétre de la tige a 22 cm au-dessus du sol ;
Dy, diamétre de la branche a 1 cm au-dessus de I’insertion de la tige ; a, angle entre la tige et I’insertion de branche ; B, angle
entre la tige et Ly ; Ly, longueur réelle de la branche ; Et Ly, longueur de la branche en ligne droite entre son insertion et
son bourgeon terminal. TS1 et TS2 correspondent aux portions de tige produite la premiere et la seconde année
respectivement. Les branches proleptiques (PRO2) sont représentées par des lignes en pointillées, les branches sylleptiques
produites la premiere (SYL1) et la seconde (SYL2) années sont représentées par des lignes continues. Adapté d’aprés

Broeckx et al., (2012b).
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3.2.4. Indice de surface foliaire maximal

La proportion de la surface foliaire jouant un role dans I’interception lumineuse de la canopée
présente un role clef dans 1’acquisition du carbone et est appelée indice de surface foliaire.
L’indice maximal de surface foliaire (LAImax) est défini comme le maximum saisonnier de la
surface totale des feuilles par unité de surface au sol sous la plante (Curran & Williamson
1987). Il a été estimé au cours de GS2 par la méthode semi-directe de la collecte de litiére. A
partir du 16 ao(t 2017, 128 bacs de 59 x 40 cm (0,236 m?) ont été positionnés deux par deux
de part et d’autre de la tige du peuplier central de chaque sous-bloc (n = 64 = 4 génotypes x 4
traitements x 4 blocs x 1 arbre, Fig. 3.4) dans les interlignes (Dufréne & Breda, 1995). Le
peuplier a été choisi au centre de chaque sous-bloc monoclonal afin de minimiser, lors de la
chute des feuilles, les risques d’échanges de feuilles entre les génotypes. Les feuilles tombées
dans les bacs ont été collectées chaque semaine puis séchées a 1’étuve a 105°C pendant 72h
avant d’étre pesées. Les masses séches obtenues pour un méme individu ont été additionnées
puis converties en surface foliaire a I’aide d’une valeur moyenne de SLA (surface massique
foliaire, cm?.g™) obtenue pour chague génotype et chaque traitement dans le cadre de mesures
réparties sur ’ensemble de la saison et ’ensemble du houppier (cf. Chapitre 3) (Jonckheere
et al., 2004). Le LAIm.x a été calculé comme le ratio entre la surface foliaire totale et la
surface de sol échantillonné, ici 0,472m?.

Peuplier central du
sous-bloc
monoclonal
(5 % 5 peupliers)

Caisse de récupération

S

{;& % ) Interligne ) %

Figure 3.4. Schéma explicatif du positionnement des caisses de récupération de la litiére.
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3.2.5. Analyses statistiques

Les données ont été ajustées aux effets blocs et analysées avec le logiciel R Studio (Version
1.1.447 — © 2009-2018 RStudio, Inc.). Les données ont été jugées conformes aux hypotheses
de normalité et d'homoscédasticité. Les tests statistiques ont été considérés comme
significatifs quand P<0,05.

L’analyse des effets liés aux facteurs ‘disponibilité en eau’ et ‘fertilit¢’ pour les
données relatives a la biomasse estimée, au RGR, au rendement, au LAIn., et aux variables
suivies pour la phénologie végétative et 1’architecture a été réalisée par analyse de variance
(ANOVA) a deux facteurs pour chaque génotype. Ces analyses ont été faites a I’aide du
modele factoriel complet suivant: Y = pt + Ii + Fj + (i x Fj) + sijx ; oU Yy fait référence aux
valeurs individuelles ajustées aux effets blocs, i correspond a la moyenne générale, I; est
Ieffet du facteur ‘disponibilité en eau’ i considére comme fixe, Fj est I’effet du facteur
‘fertilité’ j considéré comme fixe, I; x Fj est I’interaction entre les deux facteurs et gy la
résiduelle. Pour les variables suivies sur un méme individu a plusieurs dates, telles que les
scores de phénologie végétative, les ANOVA ont été faites a chaque date. Lorsqu’une
interaction significative entre les deux facteurs a été identifiée, une analyse de variance a un
facteur a été faite au sein de chacune des deux modalités de disponibilité en eau afin de
caractériser spécifiquement I’effet de la fertilité. Le méme type d’analyse a été appliqué afin
de juger des differences entre génotypes pour chaque variable au sein de chaque traitement.
Les séries d’observation pour les scores de débourrement et d’aolitement ont été ajustées a des
modeles de régression polynomiale selon la date de mesure exprimée en jour julien ou en
degrés jour de croissance. Pour I’ensemble des individus et des caractéres étudiés,
I’ajustement des modéles aux séries d’observations était de bonne qualité avec des
coefficients de détermination (R?) supérieurs a 0,90. Ces modéles ont ensuite été utilisés pour

estimer les dates auxquelles se sont produits le stade "4" de débourrement et le stade "1" de
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formation du bourgeon terminal. Les observations de longueurs de branches et de diamétre de
branches ainsi que les observations de LAInax et de profondeur du houppier ont été ajustées a
des modeles de régressions linéaires. Les valeurs d’indice volumique de tige et de profondeur
du houppier ont été ajustées & un modéle de régression exponentiel. Ces analyses ont été
réalisées a 1’aide du logiciel SigmaPlot® (version 12.0, 2011 Systat software, Inc.). Le calcul
du coefficient de corrélation de Pearson a été réalisé pour juger du lien entre les variables

continues.

3.3. Résultats

3.3.1. RGR et rendement

A la fin de la premiére année de végétation (GS1, 2016) le rendement différait
significativement entre les génotypes pour les modalités F- et F+ (Fig. 3.5). L’effet de la
fertilisation sur le rendement était génotype dépendant : une augmentation significative du
rendement a été détectée chez les génotypes Dellinois et Skado uniquement. Apres deux
années de croissance (GS1 + GS2) et en condition hydrique non limitante (I1+) les écarts de
rendement entre génotypes se sont accentués, I’effet de la fertilisation était plus marqué et
concernait les quatre génotypes quand ’eau n’était pas limitante (Fig. 3.5). En 1’absence de
fertilisation (F-), il variait entre 9,1 et 17,3 t ha™ pour les génotypes Jean Pourtet et Dellinois
respectivement ; aprés fertilisation (F+), il variait entre 13,6 et 28,7 t ha™ pour ces mémes
génotypes. Le RGR a été estime pour chaque génotype en 2017 uniquement (Fig. 3.6). Quelle
que soit la modalité d’irrigation (I+ ou I-), la fertilisation augmentait significativement le

RGR pour les quatre génotypes avec un effet clairement plus marqué en condition I+.
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Figure 3.5. Rendement (Biomasse séche, t hal), & la fin de la premiére année (2016, GS1) et de la seconde année de
croissance (2017, GS2). Les valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par génotypes + E.S. (n = 4). Les effets de
la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur
interaction (I x F) ont été analysés par analyse de variance & deux facteurs et leur significativité est indiquée en haut a droite
des graphiques. L’effet de la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été
testé par analyse de variance a un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée comme suit :
P>0,05 non significatif ‘n.s.”; P<0,01 “**’ et P<0,001 “***’,

78



- e =

0025 1 CV- Dellinois | o | cv. Koﬂer’ e L 0,025

| et E #e
IxF* T IXF*
0,020 + - 0,020
e o

0,015 - == -+ e e 0,015
<_ 0,010 - el A L 0,010 ~_
o o
=] 2
~ ~
S 0,005 - 1 F0005 5
N N
[ [ =
o ©
5 0,000 - : . - 0,000 5
; 0025 1 CV.'Jean-Pourtet s | cv.'Skado i L 0,025 g
o whx F ** F *** &
£ | X F *** IxFns. E
@ 0,020 —— o+ 0020 &
Q * Q
§ §
8 T : (&)
@ 0015 —_— T " [0015 o
0] o
@ x

0,010 - 0,010

0,005 - B - 0,005

0,000 . . . ; . . , ; 0,000

I+/F-  1+F+  F-  -F+ [+/F-  1#F+  F-  -F+

Figure 3.6. Taux de croissance relative (RGR, g g j) modélisant ’incrément de biomasse aérienne estimée pour 1’année
2017 (GS2). Les valeurs correspondent aux moyennes de I’incrément de biomasse estimée entre le début (4 mai) et la fin (1
septembre) de la saison de croissance 2017, intra-modalités par génotypes + E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau
(I, deux modalités I+ et 1-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été
analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en haut a droite des graphiques. L’effet de
la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de variance
a un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée comme suit : n.s., non significatif ; P<0,05 ‘*’ ;
P<0,01 “**> et P<0,001 ¢***,

Enfin, une diminution significative du RGR était visible en réponse au déficit hydrique
(I-) pour tous les génotypes. La diminution du RGR en réponse a la sécheresse était
généralement plus marquée chez Dellinois alors qu’elle 1’était trés peu chez Skado (42% en
moyenne contre 25% respectivement ; tableau 3.1). Le génotype le plus productif
intrinsequement (i.e. Dellinois, Fig. 3.6) a montré une plus faible augmentation du RGR
durant la sécheresse lorsque les arbres étaient fertilisés, il était donc le moins tolérant a la

sécheresse (+5% de biomasse comparativement aux arbres F- ; Tableau 3.1). A I’inverse, le
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génotype Koster était le plus tolérants a la sécheresse lorsque les arbres étaient fertilisés

(+11% de biomasse comparativement aux arbres F- ; Tableau 3.1).

Tableau 3.1. Modulation du RGR par la fertilisation au sein de chaque modalité d’irrigation (%) et par la sécheresse au sein
de chague modalité de fertilisation (%).

Effet de la fertilisation sur le RGR Effet de la sécheresse sur le RGR

Génotype En modalité I+  En modalité I- En modalité F- En modalité F+
Dellinois +17% +5% -39% -47%
Koster +21% +11% -32% -41%
Jean Pourtet +20% +8% -27% -36%
Skado +8% +9% -26% -25%
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Figure 3.7. Suivi de la croissance en diamétre, en pourcentage de la valeur finale, au cours de GS2. Les valeurs
correspondent aux moyennes intra-modalités par génotypes + E.S. (n = 4). Symboles et couleurs : gris clair et symboles
vides, irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleins, non irrigué (I-) ; cercles et traits pointillés, non fertilisé (F-) ; triangles et
traits pleins, fertilisé (F+).

Malgré un effet négatif de la sécheresse sur le RGR, le suivi de la croissance
secondaire n’a pas permis de mettre en evidence d’effet significatif des traitements (Fig. 3.7).
La croissance secondaire a atteint un palier autour du premier septembre pour les quatre
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génotypes quel que soit le traitement. Aucun épisode d’arrét de croissance n’a pu étre observé

sur I’ensemble de la saison de croissance (Fig. 3.7).

]

1 cv. 'Dellinois’

64 cv. 'Koster'

6 cv. 'Jean-Pourtet’

Score de débourrement
Score d'aoGtement

64 cv. 'Skado’

200 400 600 800 2800 3200 3600

Degrés jours de croissance (°C)

Figure 3.8. Dynamique des scores de débourrement (a gauche, de 1 a 5) et d’aoltement (a droite, de 3 a 0) des arbres en
fonction des degrés jours de croissance pour 1’année 2017. Les valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par
génotypes + E.S. (n = 4). Symboles et couleurs : gris clair et symboles vides, irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleins, non

irrigué (1-) ; cercles et traits pointillés, non fertilisé (F-) ; triangles et traits pleins, fertilisé (F+).
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3.3.2. Phénologie végétative et durée de saison de végétation

La durée de la saison de végetation était génotype dépendante; ces différences étant
principalement dues a une variabilité significative dans les dates de débourrement : Skado
présentait le debourrement le plus précoce et Koster le plus tardif impliquant une différence
de 13 jours dans la durée de la saison de végétation entre ces deux génotypes (Fig 3.8,
Tableau 3.2 et 3.3). Aucun effet clair des traitements I et F n’a pu étre détecté sur la durée de
la saison de végetation (P>0,304, Fig. 3.8 et Tableau 3.2 et 3.3). On notera toutefois que
I’irrigation a retardé de 6 jours 1’aotitement pour le génotype Jean Pourtet (P<0,046) et ce,
quelle que soit la modalité de fertilisation (Tableau 3.2 et 3.3). Enfin, en condition irriguée, la
fertilisation a retardé de deux jours 1’aottement chez Skado uniquement (P<0,047) (Tableau

3.2 et 3.3).

Tableau 3.2. Les effets de la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux
modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été analysés par analyse de variance a deux facteurs. La significativité

des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 non significatif ‘n.s.” et P<0,05 “*’.

Date de débourrement Date d’aoitement Durée de saison de végétation

Génotype I F | xF I F IxF I F I xF
Dellinois ns. ns. n.s. ns. ns. ns. n.s. n.s. n.s.
Koster n.s. n.s. n.s. ns. n.s. ns. n.s. * n.s.
Jean Pourtet n.s. n.s. n.s. * ns. ns. * n.s. n.s.
Skado ns. ns. n.s. ns. * * n.s. n.s. n.s.

3.3.3. Architecture du houppier

Les variables liées a I’architecture des arbres ont été mesurées une premiere fois fin 2016
(GS1), elles étaient génotypes dépendantes et aucun effet de la fertilisation n’a été détecté sur

ces variables (Fig. 3.9).
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Tableau 3.3. Dates de débourrement (score 4) et d'ao(tement (score 1) des arbres permettant de définir la durée de saison de végétation 2017 des arbres des quatre génotypes en fonction du traitement.

Les scores sont exprimés a 1’aide du jour de I’année (Jour Julien) ou des degrés jour de croissance moyens (°C) correspondant, la durée de saison de végétation est présentée en jours.

Génotypes Traitement  Degré jour de croissance pour le débourrement (°C)  Jour Julien Degré jour de croissance pour I’aofitement (°C)  Jour Julien Durée de la saison de végétation (j)
Dellinois I+/F- 624,7+5,9 961 3539,8+32,7 273+2 177+1
I+/F+ 629,245,1 97+1 3556,249,5 274+1 17842
I-/F- 624,7+5,9 961 3516,6+0,0 27110 176x0
I-/F+ 620,315,1 961 3568,5+15,9 274+1 179+1
Koster I+/F- 715,0£3,4 105+0 3464,1+37,0 267+3 163+3
I+/F+ 711,6+15,7 104+2 3527,5+13,4 272+1 169+1
I-/F- 709,9+0,0 104+0 3511,7+£14,5 271+1 167+1
I-/F+ 707,6+7,1 104+1 3580,1+0,0 2750 17140
Jean Pourtet I+/F- 518,8+6,0 881 3671,7+38,8 283+3 196+3
I1+/F+ 521,445,2 871 3667,5+71,7 28245 19545
I-/F- 529,7£3,3 88+0 3563,4+27,3 27412 187+3
I-/F+ 525,9+13,8 87+1 3627,7+15,9 279+1 192+1
Skado I+/F- 400,2+£20,5 7412 3476,1£32,3 26812 19443
I+/F+ 425,4+13,2 771 3559,5+3,9 27410 19742
I-/F- 412,927 7610 3537,74£9,0 272+1 197+1
I-/F+ 408,8+0,0 750 3526,1+16,5 272+1 197+1

83



L’architecture des arbres a été étudiée en fin de deuxiéme année de végétation (2017,
GS2). En condition I+/F-, les génotypes se distinguaient principalement par le nombre de
branches, leur courbure, I’indice volumique de tige et la profondeur du houppier (Tableau 3.4
et 3.5). Le génotype Dellinois présentait le nombre de branches le plus faible avec 44
branches par arbre en moyenne a I’inverse le génotype Koster montrait une forte ramification
avec 81 branches par arbre en moyenne (Tableau 3.4 et Fig. 3.9). Les angles d’insertion
étaient bien plus faibles pour Koster que pour Skado avec des indices de courbure de 1,6 et
2,8 respectivement en moyenne, tous types de branches confondus. L’indice volumique de
tige le plus élevé a été trouvé chez Dellinois, il était deux fois plus éleve que celui retrouvé
chez Jean Pourtet. Le génotype Dellinois présentait la canopée la moins profonde avec 50,9%
en moyenne, a I’inverse le génotype Koster a présenté la canopée la plus profonde avec 74,9%
en moyenne (Tableau 3.4 et 3.5).

En réponse a la fertilisation (F+) et pour tous les génotypes, la hauteur et le diamétre
des arbres ont augmenté (Tableau 3.4 et 3.5). Une augmentation significative du nombre total
de branches et de la profondeur du houppier ont été détectés pour les génotypes Koster et Jean
Pourtet. L’indice volumique de tige a augmenté significativement pour tous les génotypes a
I’exception de Dellinois. L’indice volumique des PRO2 a été significativement amélioré de
37, 42 et 57% par F+ chez les génotypes Dellinois, Jean Pourtet et Skado respectivement
(Tableau 3.5). La profondeur relative du houppier a augmenté significativement chez Koster
et Jean Pourtet de 3 a 9% (P=0,017 et P=0,035) et la profondeur absolue du houppier

uniquement chez Jean Pourtet de 122cm en moyenne (Tableau 3.4 et 3.5).
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Tableau 3.4. Principales caractéristique architecturales des tiges et des branches mesurées en 2017 (GS2). Avec la hauteur de la tige (H, cm) ; le diametre de la tige a 22cm du sol (D, cm) ; le taux de branchaison
(proportion de la biomasse séche aérienne dédiée aux branches, %), le nombre de branches, la courbure des branches (ratio o/B) ; I’indice volumique de branche (IVy,,, dm®) ; I'indice volumique de tige (IV,, dm°) et
la profondeur du houppier (proportion de la hauteur de la tige recouverte par les branches, %). Les sylleptiques produitent la premiére année sont abrégées SYL1, les proleptiques et sylleptiques de seconde année
PRO2 et SYL2 respectivement. "NA" fait référence aux données inexistantes (absence de branches). Les valeurs correspondent aux moyennes génotypiques (+ E.S., n = 4).

Taux de Nombre Profondeur
branchaison  de o/p o/p a/p IVp, SYL1 IV, PRO2 IV, SYL2 absolue du
Génotype Traitements  H (cm) D(cm) (%) branches  SYL1 PRO2 SYL2 (dm?) (dm?) (dm?) IV, (dm®)  houppier (%)
Dellinois  1+/F- 614,5+11 57+1,2 17,6+£0,7 4414 2,4%0,2 2,3x0,2 3,4+0,01 0,08t+0,01 0,10£0,010 0,110,010 20,310 50,9+0,9
I+/F+ 680,3+6 6,815 18,5£1,0 397 1,9+0,1 2,910,1 1,9+0,4 0,13+0,01  0,27+0,03  0,05£0,01 31,919 50,3+1,0
I-/F- 448,515 44409 22,7+1,1 3615 2,0£0,1 2,1+0,1 NA 0,08+0,01  0,06+0,01 NA 9,1+0,5 59,9425
I-/F+ 439,5+13 4,609 23,413 31+3 2,2%0,2 2,4%0,2 NA 0,11+0,01  0,05+0,01 NA 9,7£0,5 57,429
Koster I+/F- 500,39 4716 26,6%0,7 81+12 1,7£0,04 2,0+£0,3 1,240,1 0,02£0,00 0,06+0,01 <0,01 11,4+0,4 74,9+0,3
I1+/F+ 584, 37 52+1,3 25,910 96+10 1,9+0,1 2,0£0,4 1,240,1 0,02£0,00  0,10+0,01 <0,01 15,9+1,1 77,409
I-/F- 383,818 3,9+1,0 29,1+0,7 78112 1,7£0,2 2,620,3 1,3+0,1 0,01£0,00 0,03+0,00 <0,01 6,2+0,4 73,410
I-/F+ 40785  41%09 252+08 777 1,901  1,84#03  1,3%01  0,02+0,00 0,03+0,00 <0,01 70603 80,2411
Jean +/F- 506,066  42t09 26105 7114  25:02 2,706  20:01  0,04:001 005001 <0,01 950,6 68,3104
Pourtet  I+/F+ 599,5¢5  52+12 27007  93+15  2,8:01 23+02 19+02  005:001 0084001 <0,01 164409 81,9405
I-/F- 394,046  3,8:08 38,6208  71#13  29:03 2302 1302 005001 002:000 <0,01 58403  79,4%0,6
I-/F+ 408,8+5  36:07 294%07  70+12  34#01 4303  14#02  003%000 0,04%001  <0,01 5303  79,0+1,1
Skado  I+/F- 5290+11  52+1,7 271#11 6729 29%0,1  2,8%#03 2,6204 017001 0,08:001 0,09#001 14,9407  66,4%0,5
1+/F+ 639,0+12  6,8+1,9 309413  69+7 29402  2,3%01  20#0,6  0,29+002 0,21#003 015001 30,118  60,1%0,4
I-/F- 451,3+10 49+16 32,3x1,3 6814 2,5+0,1 2,0£0,2 1,4+0,2 0,21+0,01 0,040,010  0,03t0,00 10,8+0,4 86,0+0,7
I-/F+ 415,819 52+1,0 33,2t14 6615 2,8+0,3 2,4+0,3 1,7+£0,2 0,24+0,02 0,07+0,01  0,03+0,00 11,2+0,6 83,6+0,5
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Tableau 3.5. Les effets de la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) sur les variables suivies en 2017 pour
I’architecture du houppier ont été analysés par analyse de variance a deux facteurs.-La signification des abréviations est rappelée dans liste des abréviations (p. 10). ‘NA” signale des valeurs inexistantes (pas de

branches). La significativité des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 “ * ; P<0,05 ‘** ; P<0,01 **’ et P<0,001 “***’,

Taux de Nombre Profondeur
branchaison  de o/B o/B o/p IVp, SYL1 IV, PRO2 1V, SYL2 absolue du
Génotype  Effets H (cm) D(cm) (%) branches  SYL1 PRO2 SYL2 (dm?) (dm?) (dm?) IV, (dm®  houppier (%)
Dellinois | wx wx ax * * NA % Hax
F * * * NA
| x F * NA
Koster I falale ** i * Frx faleie
F * * * * * *
| x F *x
Jean I el ** xxx ** ** * Hxx xxx
Pourtet F * ** xxx * ** * * *
| x F * N— *x *
Skado I el * * ** ** ** ** falaled
= * *ox *x * *
| x F * o * *
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F- F+ F- F+ F- F+ F- F+

cv. ‘Dellinois’ cv. ‘Koster’  cv. ‘Jean-Pourtet’ cv. “‘Skado’
im
+F¥ I+F+ I-F- I-F+ [+F- I+F+ I-F- I-F+ I+F- I+F+ I-F- I-F+ I+ F- I+ F+ I- F- I- F+
cv. ‘Dellinois’ cv. ‘Koster ’ cv. ‘Jean-Pourtet ° cv. ‘Skado’

Figure 3.9. Phénogrammes génotypiques des peupliers pour la premiére (GS1, en haut) puis la seconde année de croissance (GS2, en bas). Représentations schématiques en deux dimensions de I’architecture des
arbres. Symboles : traits pleins, branches sylleptiques de premiere année (SYL1) ; Traits pointillés, proleptiques de deuxiéme année (PRO2) ; Cercle noir sur les tiges, bourgeon terminale de la premiére année de

croissance ; au-dessus en traits pleins, les sylleptiques de deuxiéme année (SYL2). [Création : Alison Cartereaul].
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En réponse a la secheresse (I-), pour tous les genotypes H, D, 1V, le nombre de PRO2,
I’indice volumique de PRO2 et la profondeur absolue du houppier ont diminué
significativement (Tableau 3.4 et 3.5). Une diminution significative du nombre de branches
de 18 et 15% en moyenne a été observée chez Dellinois et Koster respectivement. Une
diminution significative de 28 a 34% de la longueur des PRO2 a affecté tous les génotypes a
I’exception du génotype Koster et une diminution significative de 15 et 12% en moyenne de
la longueur des SYL1 a été observée pour Koster et Jean Pourtet uniquement. La courbure des
SYL2 a diminué significativement chez Jean Pourtet et Skado de 31,5% en moyenne (Tableau
3.4 et3.5).

L’effet de la fertilisation couplée a la sécheresse a augmenté la longueur de SYL1 de
14% chez Dellinois (Tableau 3.4 et 3.5). Une augmentation significative de I’'TVt de 12 et 3%
a été observée chez Jean Pourtet et Skado respectivement. La courbure de PRO2 a augmenté
significativement de 6% et la profondeur absolue du houppier a diminué de 8% chez Skado en

traitement I-/F+ comparativement au traitement F-.
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Figure 3.10. Relation entre la profondeur du houppier et l'indice volumique de tige en GS2. Symbole : Vides, irrigué (I+) ;
Pleins, non irrigué (I-) ; Cercle, non fertilisé (F-) et Triangles, fertilisé (F+). La significativité des régressions exponentielles
est indiquée comme suit : P<0,001 <***,

La profondeur du houppier était fortement corrélée a I’indice volumique de tige pour
tous les génotypes (Fig. 3.10), les valeurs les plus élevées pour les deux variables ont été
retrouvées pour le traitement 1+. Les Dy, étaient fortement et linéairement corrélés aux LyX
pour tous les génotypes (Fig. 3.11). Le génotype Skado qui présentait des valeurs de Dy, et
Lux les plus élevées a également produit en moyenne entre 29 et 55% de PRO2 en plus que

les autres génotypes (Tableau 3.4).
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Figure 3.11. Relation entre la longueur et le diametre des branches en GS2. Symbole : Vides et gris, irrigué (I+) ; Pleins et
noir, non irrigué (I-) ; Cercle et trait pointillé, non fertilisé (F-) et Triangles et trait plein, fertilisé (F+). La significativité des
régressions linéaires est indiquée comme suit : P<0,001 <***°,

Le taux de branchaison a globalement diminué entre les deux années dans les parcelles
irriguées a I’exception du génotype Skado (Fig. 3.12). La fertilisation n’a pas affectée la
dynamique du taux de branchaison entre les deux années. La deuxieme année, les taux de
branchaison étaient significativement plus élevés chez le génotype Koster (P<0,001) par
rapport aux autres génotypes (Fig. 3.12). En GS2, les arbres du traitement I- ont montré une
augmentation du taux de branchaison par rapport a ceux du traitement I+, pour Dellinois et
Jean Pourtet. La fertilisation n’a pas eu d’effet significatif sur les taux de branchaison a
I’exception d’une interaction avec le traitement I- le taux de branchaison ayant

significativement diminué chez Koster et Jean Pourtet.
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Figure 3.12. Taux de branchaison entre la fin de la premiére et de la seconde année de croissance et entre traitements. Les
valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par génotypes + E.S. (n = 4). Couleurs : Gris, GS1 (2016) et Blanc, GS2
(2017). En GS2, les effets de la disponibilité en eau (I, deux modalités 1+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux
modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité
est indiquée en haut a droite des graphiques. L’effet de I’année au sein de chaque modalité a également été testé par analyse
de variance a un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée comme suit : n.s., non significatif ;
P<0,05 “** ; P<0,01 “**’ et P<0,001 “***’,

Les valeurs de LAlmax n’ont pas variées entre génotypes (P>0,250) quel que soit le
traitement (Fig. 3.13). Cependant, elles ont été significativement diminuées d’au moins 30%
avec le traitement I- pour les deux modalités de fertilisation (Fig. 3.13). Le traitement I+/F+ a
augmenté significativement les valeurs de LAln.x chez les génotypes Dellinois et Skado de
I’ordre de 30%. Le LAInax n’était pas corrélé significativement avec le taux de branchaison ni
avec le nombre de branches de chaque catégorie (données non présentées). En revanche, une
relation linéaire, significative et positive a été observée chez les quatre génotypes entre le

LAlna et la profondeur du houppier (Fig. 3.14). Une relation linéaire, positive et significative

a également été trouvée entre le LAlqax et la hauteur des arbres (Fig. 3.15), leur diamétre et
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leur indice volumique de tige (P<0,039 et P<0,042 respectivement, donnees non presentées)

pour GS2.
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Figure 3.13. Valeurs d’indice de surface foliaire maximal (LAly,) entre les traitements, pour GS2. Les valeurs
correspondent aux moyennes intra-modalités par génotypes + E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau (I, deux
modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été analyses
par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en haut a droite des graphiques. L’effet de la
disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de variance a
un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 non significatif ‘n.s.” ;
P<0,05 “** et P<0,01 “**’,
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Figure 3.14. Relation entre la profondeur du houppier et I’indice de surface foliaire maximal (LAI,y) pour 2017. Symbole :
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Figure 3.15. Relation entre la hauteur des arbres et I’indice de surface foliaire maximal (LAl ) pour I’année 2017.
Symbole : Vides, irrigué (1+) ; Pleins, non irrigué (1-) ; Cercle, non fertilisé (F-) et Triangles, fertilisé (F+). La significativité

des régressions linéaires est indiquée comme suit : P<0,01 <**’ et P<0,001 “***,
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3.4. Discussion

3.4.1. Différences entre génotypes en condition optimale de disponibilité en eau

(1+/F-)

Le taux de croissance relatif était hautement variable entre génotypes, les deux génotypes
montrant les plus fortes valeurs de RGR basé sur 1’indice volumique étaient également les
génotypes les moins productifs en terme de biomasse aérienne totale. Le genotype qui
présentait le plus haut rendement moyen dans notre étude était le génotype Dellinois suivi par
le génotype Skado. Le génotype présentant le plus faible rendement moyen est le génotype
Jean Pourtet. Cependant, et comme souvent lors de la premiere rotation des dispositifs en
TtCR, le rendement total des deux premiéres années de croissance était globalement
particulierement élevé du fait du comportement pionnier des peupliers, associant une
croissance rapide a une plasticité importante en réponse a 1’environnement (Toillon et al.,
2013a). Le rendement était supérieur a la gamme des valeurs précédemment observées chez
les peupliers en TtCR (entre 6,3 et 8,7 ts ha™ ; Bastien et al., 2015). La gamme de variabilité
pour la productivité dans notre étude était conformes a celles déja observées pour ces mémes
génotypes dans des études précédentes (Gielen et al., 2002b ; Broeckx et al., 2012b).

Une grande variabilité génotypique a pu étre mise en évidence pour la date de
débourrement, pour la longueur de saison de végétation et pour une grande partie des
variables suivies dans la caractérisation de 1’architecture des arbres, comme c’est le cas dans
d’autres études (Ceulemans et al., 1990 ; Pellis et al. 2004a,b ; Broeckx et al., 2012a,b,
2014b). Dans notre étude, la variabilité génotypique était beaucoup plus importante pour la
date de debourrement que pour celle d’aotitement en accord avec ce qui a déja été trouvé dans
la littérature chez le peuplier (Pellis et al., 2002a ; Broeckx et al., 2014b). Le génotype
présentant la plus longue saison de végétation était le génotype Skado alors qu’a I’inverse la

saison de végétation la plus courte a été retrouvée chez Koster (194 +3 et 163 +3 jours de
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saison de végétation, respectivement). Ces résultats confirment le choix de ces genotypes pour
leur fonctionnement contrasté. Les caractéristiques de la branchaison étaient fortement
génotypes dépendantes. La grande différence entre le faible nombre de branche du génotype
Skado et le nombre de branche important trouvé chez Koster a déja été observé dans une autre
étude (Broeckx et al., 2012b). Le nombre total de branches était elevé chez le génotype Jean
Pourtet comparativement aux autres génotypes, en lien direct avec son fond génétique P.nigra
(Gielen et al., 2002). La repartition des branches entre SYL1 et PRO2 était également
génotype dépendante, le génotype Dellinois présentait une plus forte proportion de PRO2
conformément a ce qui a déja été trouvé chez P.deltoides (Ceulemans et al., 1990 ; Wu &
Stettler, 1996). Le taux de branchaison était bien plus important chez le génotype Jean Pourtet
que chez les autres génotypes, en lien direct avec un nombre de branches plus élevé et un ratio
Dp/Lprix élevé (Gielen et al., 2002). Cependant, contrairement a ce qui avait été montré dans
I’étude de Broeckx et al. (2012b), le taux de branchaison du génotype Koster dans notre
étude, était plus bas que celui du genotype Skado, démontrant que 1’architecture du houppier
dépends non seulement du génotype, mais également des caractéristiques environnementales.
Ces différences d’architecture observées entre les génotypes pourraient traduire des stratégies
variées d’interception lumineuse et de fermeture du couvert, le génotype Koster favorisant le
remplissage par la quantité et le génotype Skado favorisant le remplissage par la qualité. En
effet, pour ce dernier les branches étaient moins nombreuses mais de plus grande taille en
terme de diameétre et de longueur et surtout positionnées plus horizontalement que celles des

autres génotypes.
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3.4.2. Effets des traitements sur la croissance, le rendement et ses déterminants

3.4.2.1. Effets de la sécheresse

Dans cette étude, les arbres en modalité I- ont subi une sécheresse relativement modérée
puisque les potentiels de base ne sont pas descendus en dessous de -0,5MPa. Elle n’a pas non
plus engendré d’arrét de croissance (estimée via la croissance secondaire qui est un indicateur
précoce de déficit hydrique ; Giovanelli et al., 2007 ; Navarro-Cerrillo et al., 2018). Comme
cela a souvent été démontre chez la plupart des ligneux, la sécheresse a induit une diminution
du taux de croissance relative des arbres ainsi qu’une diminution de leur rendement
(Devakumar et al., 1998 ; Eilmann & Rigling, 2012). Cette diminution pourrait s’expliquer
d’une part en raison d’un contrdle stomatique trés strict qui limite les pertes en eau mais
limite également le fonctionnement photosynthétique comme cela a été montré sur des jeunes
peupliers hybrides en pot (Larchevéque et al., 2011b). D’autre part, la diminution pourrait
survenir en raison de la réallocation des ressources vers la biomasse racinaire comme cela a
¢été montré sur des jeunes plants d’eucalyptus en pot (Graciano et al., 2005). Les effets de la
sécheresse sur le fonctionnement foliaires ont été étudiés et sont détaillés dans le chapitre 3.
Il en ressort globalement que l’effet de la sécheresse sur la régulation stomatique est
fortement génotype dépendant. La biomasse racinaire n’a malheureusement pas pu étre
quantifiée dans cette étude, mais des recherches supplémentaires pourraient nous permettre de
confirmer, ou non, I‘augmentation de la biomasse souterraine.

La date de débourrement n’a pas pu étre affectée par la sécheresse étant donné que le
différentiel d’irrigation n’a été lancé qu’au moins d’avril. La sécheresse n’a en revanche pas
modifié la date d’aoltement, a 1’exception d’un avancement de cette date chez Jean Pourtet,
qui pourrait sans doute s’expliquer chez ce génotype par une stratégie de protection via un
évitement de la contrainte (Ren et al., 2019). 1l a effectivement été rapporté que la stratégie

d’évitement de la sécheresse pouvait avancer la date d’aoltement chez des chénes cultivés en

96



pot (Cehuli¢ et al., 2019). La durée de saison de végétation des quatre génotypes employés
dans notre expérience était cohérente avec ce qui a déja été trouvée chez les méme génotypes
ou chez d’autres génotypes hybrides dans la littérature (Pellis et al., 2002a ; Broeckx et al.,
2012a).

La réallocation des ressources des arbres vers la biomasse racinaire durant la
sécheresse a pu influencé la structure de la canopée (Graciano et al., 2005). La sécheresse a
augmenté la profondeur relative du houppier chez Dellinois et Skado en lien avec un
rétrécissement de la distance entre la hauteur d’insertion de la derniére branche et le bourgeon
apical, et en lien avec le ralentissement de la croissance rapporté fréquemment lorsque la
disponibilité en eau diminue (Monclus et al., 2005a ; Fichot et al., 2009). La diminution de la
profondeur absolue du houppier était la réponse prévisible a I’importante diminution du taux
de croissance relative des arbres dans la modalité I-. En effet, la diminution du taux de
croissance relatif a été logiguement associée a une diminution du nombre de branches sur des
hévéas de 1 an en plantation (Devakumar et al., 1998 ; Vennertier et al., 2013), dans notre
étude les génotypes Dellinois et Koster ont effectivement subit une diminution de leur nombre
de branches en traitement I-. Ces résultats pourraient s’expliquer en partie par la faible
quantité de ressource mobilisable par les arbres pour permettre 1’allocation du carbone dans
des branches (Devakumar et al,. 1999). L’augmentation du taux de branchaison observée chez
Dellinois pourrait alors refléter une diminution de I’allocation de la biomasse a la tige
comparativement a celle déja investie dans les branches, puisque ce génotype a été sujet a un
auto-¢élagage en condition I- sans que cela n’affecte le taux de branchaison. Contrairement a
nos résultats sur peuplier, dans une autre étude la secheresse était associée a une diminution
du nombre de branches chez sept especes forestieres en milieu naturel (Vennetier et al.,
2013). Ces resultats contradictoires pourraient s’expliquer par la différence d’age entre les

arbres de cette étude de 2013 (plus de 60 ans en moyenne) et ceux de notre étude (lere
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rotation) mais également par une importante variabilité interspécifique pour ce caractere
(Stettler et al., 1996 ; Wu & Stettler, 1998).

En accord avec ce qui a été observé sur des eucalyptus de 6 ans, la sécheresse a
diminué le LAlnax (Battie-Laclau et al., 2014a). Dans notre étude, la diminution des valeurs
de LAIlnax avec la sécheresse pourrait refléter une stratégie de limitation de la transpiration de
la canopée (Battaglia et al., 1998), ce qui expliquerait également la diminution de la
profondeur absolue du houppier et la diminution de la croissance des arbres (ici H, D et IVy).
La diminution de LAlqax pourrait également étre la conséquence de la faible croissance des
arbres. En effet, si la mobilisation des ressources était fortement limitée, la production de
feuilles nombreuses et larges deviendrait plus difficile et cela conduirait a une diminution de

la surface foliaire (Devakumar et al., 1998).

3.4.2.2. Effets de P’augmentation de la disponibilit¢ en nutriments en

conditions hydriques non limitantes

Comme cela a déja été démontré, I’augmentation de la disponibilité en nutriment a amélioré
le RGR ainsi que le rendement des peupliers (Zabek, 1995 ; Larchevéque et al., 2011a). Les
valeurs de rendement pour les arbres fertilisés sont effectivement supérieures a ce qui a déja
été trouvé dans la littérature apres trois ans de culture en TtCR avec irrigation mais sans
fertilisation (Pérez-Cruzado et al., 2013). Contrairement a certaines études sur épicéa ou
bouleau qui montraient un retard dans la date de débourrement chez les arbres fertilisés a
I’azote (De Barba et al., 2016 ; Kula et al., 2012), la disponibilité en nutriments n’a pas
affectée significativement les dates de débourrement dans notre étude. Elle n’a pas non plus
affectée les dates d’aolitement et n’a donc pas modifi¢ la durée de saison de végétation. Nos
résultat semblent démontrer le faible impact de la disponibilité en nutriment comme facteurs

influengant les mécanismes induisant le débourrement et 1’aotitement des arbres (Flink et al.,
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1995), contrairement a d’autres mécanismes hautement impactant (i.e. lumiére,
temperature... ; Pellis et al., 2004a ; Marron et al., 2006, 2010 ; Rohde et al., 2010). Il est
intéressant de noter cependant qu’un effet « retard » d’une fertilisation automnale a déja été
observé. En effet, une fertilisation compléte NPK a I’automne permettrait au printemps
suivant un debourrement plus précoce chez plusieurs especes de coniféres en plantation, grace
a une plus grande accumulation de réserves (Benzian et al., 1974, van den Driessche, 1985). I
est impossible d’exclure un effet de la disponibilité en nutriments sur le décalage de la
phénologie au cours du temps, et seule la poursuite de cette étude a plus long terme pourrait
permettre de le vérifier.

La disponibilit¢ en nutriments n’a pas affectée ’architecture des arbres lors de la
premiére année de croissance. L’effet limitant de la disponibilité en minéraux apparait
généralement apres la fermeture de la canopée, ce qui pourrait expliquer cette absence d’effet
en GS1 (Hansen, 1994). En GS2, I’augmentation de la disponibilité en nutriments a augmenté
la longueur des SYLL1 sans affecter les autres types de branches, or les SYL1 sont connus
pour porter une plus grande surface foliaire que les autres branches (Broeckx et al., 2012b),
cela appuie leur importance dans I’interception lumineuse (Scarascia-Mugnozza et al., 1989 ;
Ceulemans et al., 1992). L’augmentation de la disponibilit¢ en nutriments a également
conduit a une augmentation du nombre total de branches comme cela a déja pu étre observé
sur des peupliers hybrides soumis a différents traitements en azote (Cooke et al., 2005). Les
arbres qui se développent dans des conditions non limitantes en minéraux investissent
davantage dans la sylleptie, ce qui leur permet une meilleure compétitivité pour 1’accés a la
lumiére. Cet investissement dans la sylleptic a d’ailleurs été décrit comme une stratégie
opportuniste de remplissage de I’espace (Remphrey & Powell, 1985).

L’augmentation de 1’indice volumique de branche de PRO2 constatée chez Jean

Pourtet et Skado, qui présentaient en paralléle les valeurs d’TV les plus basses pour le premier
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et les plus hautes pour le second, suggérent que I’IV,, des PRO2 ne peut pas étre utilisé
comme indicateur de I’indice volumique de tige des arbres. Cela corrobore 1’idée que la
croissance des arbres est principalement quantifiable a ’aide des valeurs d’IVyp, des SYL1
(Ceulemans et al., 1990,). Les valeurs mesurées pour 1I’IV; dans notre étude étaient comprises
dans la gamme observée en plantation chez trois clones de peupliers fertilisés par de 1’azote
ou du potassium en deuxieme année de croissance (Guillemette & DesRochers, 2008).
L’augmentation du nombre de SYL2 a conduit a I’augmentation de la profondeur du houppier
relative chez Koster et Jean Pourtet. Une augmentation similaire avait été observée en réponse
a ’augmentation du CO-, et était associée a une amélioration de la croissance des arbres, une
profondeur du houppier plus importante permettant une interception lumineuse plus efficace
(Gielen et al., 2002).

Dans notre étude, I’augmentation de la disponibilité en nutriments n’a pas modifié le
taux de branchaison contrairement a une étude sur des peupliers fertilisés a 1’azote (Coleman
et al., 2004). Cela souligne I’importance d’une fertilisation compléte pour augmenter la
croissance des arbres, le phosphore est par exemple reconnu pour augmenter la croissance
aérienne et donc potentiellement I’investissement dans la sylleptie (Chapin et al., 1983 ;
Liang & Chang, 2004 ; Brown & van den Driessche, 2005). Malgré un taux de branchaison
similaire, 1’augmentation de la surface foliaire démontre qu’au-dela du volume de branches,
c’est leur positionnement et la densité de feuilles qu’elles portent qui influencent le plus le
LAlnax. La gamme d’augmentation des valeurs de LAl Observée dans cette étude pour
Dellinois et Skado était cohérente avec la littérature (Cooke et al., 2005 ; Larchevéque et al.,
2011a). Si cette augmentation n’était pas significative pour les deux autres genotypes, une
forte tendance en ce sens était tout de méme présente. L’amélioration du rendement des arbres

par I’augmentation de la disponibilité en nutriments passerait donc par une structuration de la

100



canopée visant a améliorer I’interception lumineuse sans pour autant modifier 1’allocation de

la biomasse entre les compartiments aériens (tige/branches).

3.4.2.3. Effet de ’augmentation de la disponibilité en nutriments en conditions

hydriques limitantes

Le rendement des arbres durant la sécheresse n’était pas différent entre les deux niveaux de
disponibilité en nutriments a ’exception du genotype Skado. Cette différence observée chez
Skado était sans doute principalement liee aux différences de croissance initiales observées
entre les quatre traitements. Le génotype Dellinois récemment homologué semble intéressant
pour la culture en TtCR en conditions optimales, mais sa forte diminution de productivité en
I- fait de lui ’'un des génotypes les plus sensibles a la sécheresse de notre étude.
Contrairement a notre hypothése, la diminution du RGR avec la sécheresse était moins
importante chez les arbres fertilisés. Cela suggére que I’augmentation de la disponibilité en
nutriments augmente la tolérance a la sécheresse, puisque les arbres sont plus @ méme de
limiter leur chute de productivité (Monclus et al., 2006). Des résultats similaires ont déja pu
étre observés en réponse a 1’augmentation de la disponibilité de certains nutriments. La
fertilisation au phosphore a, par exemple, déja été associée a une amélioration de la tolérance
a la sécheresse chez 1’aulne cultivés en pot (Tariq et al., 2018). La fertilisation au potassium a
également été associée a une augmentation de la tolérance a la sécheresse chez le malis cultivé
en pot (Zhang et al., 2014). Une fertilisation a I’azote a amélioré la tolérance a la sécheresse
des pins (Pharis & Kramer, 1964) et de la canne a sucre cultivée en pot (Dinh et al., 2017).
Une fertilisation compléte azote-phosphore-potassium a également amélioré la tolérance a la
sécheresse chez le pin (Allen & Maki, 1955). A 1’opposé, un effet néfaste de la fertilisation a
I’azote et/ou au phosphore sur la tolérance a la sécheresse a deja été rapporté chez le douglas

en plantation, chez 1’eucalyptus et le pommier en pot ainsi que chez le soja en plantation
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(Jacobs et al., 2004 ; Graciano et al., 2005 ; Lloyd et al., 2006 ; Hansel et al., 2017). Un effet
négatif de la fertilisation au phosphore et au potassium a également été observé chez des
eucalyptus en plantation (Battie-Laclau et al., 2014a,b). L’amélioration de la tolérance a la
sécheresse passerait par plusieurs mécanismes, dont la régulation des échanges de gaz et la
modulation de I’allocation du carbone aux compartiments aérien et souterrain (Pallardy &
Rhoads, 1997)

L’augmentation du taux d’azote foliaire a déja été corrélé a une diminution de gs lors
d’une sécheresse chez un grand nombre de plantes fertilisées, que ce soit chez des plants de
mais (Wilkinson et al., 2007), des pins (Ward et al., 2015) ou des eucalyptus (Battie-Laclau et
al., 2014b). La forte régulation stomatique des arbres soumis a la sécheresse serait donc
amplifiée par I’augmentation de la disponibilit¢ en nutriments, cependant A n’est pas
totalement dépendante de gs, aussi la diminution des pertes en eau pourrait tout de méme étre
associées a une augmentation de la productivité (Monclus et al., 2005a,b). C’est ce que
tendraient a confirmer nos mesures d’efficience d’utilisation de 1’eau détaillées par la suite
(cf. Chapitre 3).

Le role de I’augmentation de la disponibilité en nutriments sur 1’augmentation de la
croissance aérienne au détriment de la croissance souterraine est bien connu (Liu &
Dickmann, 1993 ; Chen et al., 1997 ; Ibrahim et al., 1997). Une plus forte allocation du
carbone au compartiment aérien peut se traduire par une plus grande surface foliaire totale, et
donc par une plus grande surface d’échange susceptible d’augmenter les pertes en eau par
transpiration (Jacobs et al., 2004). A I’inverse, une plus faible allocation au systéme racinaire
se traduit par une plus faible surface d’échange et des racines moins profondes qui réduisent
la capacité des arbres a accéder a 1’ecau (Graciano et al., 2005 ; Tariq et al., 2017). C’est
notamment ce qui a pu étre observé avec une fertilisation a 1’azote chez le pommier (Lloyd et

al., 2006) et chez le douglas (Jacobs et al., 2004) durant une sécheresse. A 1’inverse,
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I’interaction entre une sécheresse et une fertilisation au phosphore a amélioré la croissance
racinaire chez Phoebe zhennan (Lee & Wei) (Tariq et al., 2017) et chez le tournesol (Ahmad
et al., 2014) améliorant du méme fait leur tolérance a la sécheresse. La présence de phosphore
dans la fertilisation compléte utilisée dans notre étude pourrait avoir joué un role dans
I’amélioration de la tolérance a la sécheresse des arbres en améliorant la prospection racinaire.
Les effets sur la biomasse aérienne étaient plus variables.

L’architecture des arbres a été principalement affectée par la sécheresse, les structures
de houppier observées en I-/F- ou en I-/F+ étaient trés similaires (voir les phénogrammes, Fig.
3.9). Les variables de I’architecture du houppier que nous avons suivis dans le cadre de cette
étude ne semblent pas pouvoir expliquer les différences observées pour la croissance et
notamment sur le RGR entre les traitements I-/F- et I-/F+. La principale différence apportée
par I’augmentation de la disponibilité en nutriments durant la secheresse correspondait a une
augmentation de la valeur des angles a, qui occasionnaient une forme plus horizontale du
houppier. Cette faible modification pourrait expliquer en partie 1’augmentation non
significative des LAlnax entre le traitement I-/F- et le traitement I-/F+. Contrairement a ce que
nous avions suppose, la chute de LAy« occasionnée par la sécheresse n’a pas été compensée
par I’augmentation de la disponibilit¢ en nutriments. L’étude des angles d’insertion des
feuilles et de leur répartition dans la canopée pourrait apporter un éclairage different sur les
relations entre I’augmentation de la productivité des arbres fertilisés et I’absence d’effet sur le
LAlnax dans un contexte de sécheresse (Hagemeier & Leuschner, 2019).

La durée de saison de végétation n’a pas été affectée par 1’interaction sécheresse X
fertilisation en GS2, a I’exception du génotype Skado qui a montré une saison de végétation
Iégerement raccourcie par un aoltement plus précoce. Rien ne prouve que la durée de la
saison de végétation ne puisse pas étre affectée au cours des rotations successives, notamment

vis-a-vis de 1’aspect du débourrement plus précoce qui n’a pas pu étre vérifié suite a la mise
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en place tardive du différentiel d’irrigation. Des études complémentaires seront nécessaires

afin d’approfondir cet aspect a moyen termes.

3.4.3. Croissance et tolérance a la sécheresse

Dans notre étude, aucune relation n’a pu étre observée entre les capacités de croissance
intrinseque des genotypes et leur tolérance a la sécheresse. Les deux génotypes les plus
productifs (c.a.d. Dellinois et Skado) étaient pour 1I’un le moins tolérant a la sécheresse et pour
I’autre le plus tolérant a la sécheresse. Cela suggére que ces deux traits sont en partie
découplés et qu’aucun antagonisme n’apparait entre productivité intrinséque et tolérance a la
sécheresse contrairement a ce qui a déja pu étre observé chez des peupliers hybrides en serre
(Brignolas et al., 2000 ; Marron et al., 2002, 2003).

La longueur des branches était linéairement, positivement et significativement corrélée
au diameétre des branches dans I’ensemble des traitements et pour chacun des quatre
génotypes, comme cela avait déja été démontré chez le peuplier en plantation (Broeckx et al.,
2012b). L’indice volumique de tige était positivement et significativement corrélé a la
profondeur absolue du houppier au sein de chaque génotype. Pour les génotypes
intrinséquement plus productifs, Dellinois et Skado, cela se traduisait par un faible nombre de
branches trés volumineuses, dispersée le long de la tige. Pour les génotypes moins productifs,
Koster et Jean Pourtet, cela traduisait un grand nombre de branches, peu volumineuses et
insérées de maniére tres rapprochées.

La profondeur absolue du houppier était également positivement et significativement
corrélée au LAlnax. Cette corrélation est en lien avec le role de la sylleptie dans 1’interception
lumineuse (Dickmann et al., 1990). Un plus grand nombre de branches et/ou une plus grande

couverture de la tige par des branches permet une augmentation de la surface foliaire.
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Les valeurs de LAlma plus élevées chez Dellinois et Skado suggerent que
I’interception lumineuse est davantage modulée par la proportion de tige recouverte par des
branches que par la quantité de branches. Une corrélation positive et significative a également
été trouvee entre le LAl et la hauteur des arbres. Ces résultats confirment que le LAI est un
déterminant important de la biomasse ligneuse (Heilman et al., 1996 ; Pellis et al., 2004b).
Dans cette étude, les arbres présentant une profondeur absolue du houppier plus grande sont
également plus productifs que les arbres présentant une profondeur du houppier plus faible,

conformément a ce qui a déja été montré chez le peuplier (Broeckx et al., 2012b).

3.5. Conclusion et transition

Cette étude a permis de mettre en évidence une variabilité génotypique importante pour la
croissance, le rendement, la phénologie végétative et I’architecture des peupliers. Les résultats
montrent notamment que :

- (i) Comme attendu, une plus grande disponibilité en nutriments a amélioré la
croissance et la productivité des arbres en condition hydrique non limitante.
Néanmoins, contrairement a notre hypothese de départ, une plus grande disponibilité
en nutriments a également eu un effet bénéfique sur la croissance et la production de
biomasse en condition de sécheresse modérée.

- (ii) La durée de saison de végétation et 1’architecture du houppier n’ont été que peu
modifiés par les differents traitements. Une importante diversité génotypique a
toutefois été observée pour ces variables, et explique en partie la variabilité entre
génotype observée pour le RGR.

- (iii) Les génotypes intrinséquement plus productifs (Dellinois et Skado) ont tiré un

plus grand bénéfice de 1’augmentation de la disponibilit¢ en élements minéraux,
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notamment en termes de rendement mais également en termes de LAlnax €n condition
de disponibilité en eau optimale.
- (iv) Aucune relation n’est apparu entre la productivité intrinséque et la tolérance a la

sécheresse des arbres.

Ces travaux ont été réalisés durant les deux premieres années de la premiere rotation. Il est
possible que I’effet bénéfique de la disponibilité en nutriments observé sous sécheresse soit
un effet précoce et la poursuite de cette étude sur plusieurs rotations permettra de vérifier si
cet effet perdure dans le temps ou si au contraire une plus forte disponibilité en nutriments
peut étre un facteur prédisposant a plus long terme. Il semble également important de vérifier
si interaction entre la sécheresse et 1’augmentation de la disponibilité en nutriments ne
modifie par la mise en réserve du carbone au fil des rotations, car outre la résistance a la
sécheresse, les capacités de résilience des arbres pourraient en étre affectées (McDowell et al.,
2008). L’étude du compartiment racinaire devrait également étre envisagée afin de répondre
aux nombreuses suppositions abordées tout au long de ce chapitre.

Les travaux conduits dans ce premier chapitre démontrent qu’une plus forte
disponibilité en nutriments peut améliorer la croissance des peupliers dans un contexte de
sécheresse modérée. Certains nutriments, notamment 1’azote, sont cependant connus pour
augmenter la vulnérabilité a la cavitation de 1’appareil vasculaire, ce qui pourrait modifier la
tolérance intrinséque a des sécheresses plus sevéres. Dans le chapitre suivant, nous nous
sommes donc intéresses la resistance a la cavitation, aux marges de sécurité hydrauliques et
aux liens avec la croissance. Les mesures ont été realisees sur les mémes génotypes et le

méme dispositif de pépiniere que celui présenté dans le chapitre 1.
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CHAPITRE 2 : EFFETS CROISES DE

LA DISPONIBILITE EN EAU ET DE

LA DISPONIBILITE EN

NUTRIMENTS SUR LA

ERABILITE A TA

VULN]

CAVITATION ET SUR LES

RELATIONS AVEC LA CROISSANCE
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4.1. Introduction

D’apres la théorie de la tension-cohésion (Dixon & Joly, 1895), la seve brute circule sous
tension dans les plantes, du sol vers 1’atmosphere, sous I’effet de la vaporisation de 1’eau au
niveau des feuilles. La seve se trouve alors dans un état métastable puisque dans ces
conditions la phase vapeur est thermodynamiquement plus stable que la phase liquide. Cet
état instable rend les plantes vulnérables au phénoméne de cavitation qui conduit a la
formation d’embolie gazeuse et a la thrombose des éléments conducteurs du xyléme (Tyree &
Sperry, 1989 ; Tyree & Zimmermann, 2002). Il existe deux causes majeures d’embolie chez
les plantes : 1’alternance des cycles gel-dégel (embolie hivernale) et 1’augmentation de la
tension dans les colonnes de séve brute lors d’épisodes de sécheresse ou de canicule (embolie
estivale) (Tyree & Sperry, 1989 ; Cruiziat et al., 2002).

Chez les angiospermes I’embolie estivale est liée a I’entrée d’une bulle d’air au travers
des pores de la paroi primaire des ponctuations vaisseau-vaisseau lorsque la tension de séve
dépasse la force capillaire maintenant le ménisque air-eau en place (théorie ‘du germe d’air’
proposee par Zimmerman, 1983 ; Sperry & Tyree, 1988 ; Choat et al., 2008). L’embolie rend
les éléments conducteurs non fonctionnels et entraine une diminution de la conductance
hydraulique du xyléme ; le pourcentage de perte de conductance hydraulique (PLC, Percent
Loss of hydraulic Conductance) peut donc étre utilis¢ comme un indicateur du taux d’embolie
(Sperry et al., 1988). La vulnérabilité a I’embolie estivale est classiquement évaluée au travers
de courbes de vulnérabilité a la cavitation reliant la PLC (%) aux valeurs de tension
xylémienne (MPa). Ces courbes de vulnérabilité a la cavitation sont trés bien décrites par le
modeéle logistique a deux parametres proposé par Pammenter & Vander Willigen (1998). Les
parametres obtenus aprés ajustement de ce modeéle, notamment le potentiel hydrique du
xyléme occasionnant 50% de PLC (Psg), sont utilisés pour comparer la vulnérabilité a la

cavitation entre organes, individus ou especes. La Psg est le principal indicateur utilisé pour
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caractériser la vulnérabilité a la cavitation des plantes dans la littérature (Maherali et al.,
2004 ; Lens et al., 2016 ; Adams et al., 2017).

Compte tenu de ses conséquences physiologiques, I’embolie estivale est loin d’étre
une routine chez les plantes (Cochard & Delzon, 2013) et la réversibilité de I’embolie via des
mécanismes de re-saturation des vaisseaux in planta reste tres largement discutée (Secchi &
Zwieniecki, 2011, 2012 ; Cochard & Delzon, 2013). La régulation stomatique joue un role clé
dans la limitation du développement de I’embolie au cours de I’installation de la sécheresse
(Martin-StPaul et al., 2017). Deux grandes stratégies de réponse stomatique a la sécheresse
ont été définies par Tardieu & Simonneau (1998) en fonction de la capacité des plantes a
découpler leur potentiel hydrique foliaire (Wr, i.e. grandeur négative, qui représente I’énergie
de la liaison de I’eau avec un milieu et permet de déterminer le sens de circulation de I’eau
entre les différents organes de la plante), de la demande évaporative et du potentiel hydrique
du sol (Wso). Les plantes dites isohydriques maintiennent un Wg diurne élevé plus ou moins
constant quelle que soit la valeur de Wy, grace a une fermeture stomatique généralement
précoce. A I’inverse, les plantes dites anisohydriques tolérent une diminution de Wr lorsque
Yo diminue, la fermeture stomatique survenant plus tardivement, et sont donc généralement
considérées comme étant plus promptes a souffrir d’embolie. Cette vision dichotomique est
cependant a nuancer, les plantes n’étant jamais définies par une anisohydrie ou une isohydrie
stricte et se trouvant en réalité dans un continuum entre ces deux stratégies (Klein, 2014 ;
Mencuccini et al., 2015 ; Hochberg et al., 2018).

La vulnérabilité a la cavitation des arbres montre une trés grande variabilité entre
especes (Maherali et al., 2004 ; Choat et al., 2012). Des valeurs de Pso supérieures a -1 MPa
ont été rapportées pour les especes les plus sensibles (e.g. Hukin et al., 2005) alors que la
valeur la plus extréme (-18,8 MPa) a été rapportée chez un buisson des régions arides de

I’Australie (Larter et al., 2015). Le peuplier fait partie des espéces ligneuses les plus
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vulnérables a la cavitation avec des valeurs de Psy souvent centrées autour de -1,5 MPa
(Fichot et al., 2015). Cependant, des variations importantes existent a la fois a I’échelle inter-
spécifique et intra-spécifique (Fichot et al., 2015).

La vulnérabilité a la cavitation varie également en fonction de I’environnement. La
diminution de la disponibilité en eau induit presque systématiquement une augmentation de la
résistance a la cavitation, cette réponse étant interprétée comme un moyen de resister a des
tensions xylémiennes plus fortes (Hacke et al., 2000 ; Ladjal et al., 2005 ; Awad et al., 2010 ;
Fichot et al., 2010, 2011). La teneur en éléments minéraux peut également moduler la
résistance a la cavitation mais les effets semblent dépendre des éléments considérés. La
fertilisation azotée diminue la résistance a la cavitation (Harvey & van den Driessche, 1997,
1999 ; Hacke et al., 2010 ; Plavcova & Hacke, 2012 ; Plavcova et al., 2013a). A I’inverse,
I’apport de phosphore augmente la résistance a la cavitation (Houman et al., 1991 ; Harvey &
van den Driessche, 1997) alors que le potassium n’a aucun effet (Harvey & van den
Driessche, 1999). Compte tenu du mécanisme d’embolie estivale (rupture capillaire au niveau
des pores des ponctuations vaisseau-vaisseau), les modifications de résistance a la cavitation
s’expliquent a priori par des modifications de 1’ultrastructure des ponctuations. Cela a été
confirmé pour les effets des nutriments (Harvey & van den Driessche, 1997) et de la lumiere
(Plavcova et al., 2011) mais pas encore pour les effets de la sécheresse. Par ailleurs, la
sécheresse conduisant généralement a une augmentation de 1’embolie native (i.e. proportion
de vaisseaux de xyléme rendus non fonctionnels a cause de phénomeéne de cavitation) il est
possible que I’effet d’acclimatation observé (augmentation de la résistance) soit en partie di a
un biais de mesure. En effet, les courbes de vulnérabilité construites a partir d’échantillons
ayant souffert d’une sécheresse et présentant un certain degré d’embolie native peuvent en
théorie étre décalées vers des potentiels hydriques plus négatifs. Cette augmentation apparente

de la résistance pourrait cependant ne pas étre liee directement a de la plasticité phénotypique,
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mais étre simplement due au fait que les courbes de vulnérabilité sont dans ce cas précis
réalisées a partir d’une sous-population de vaisseaux conducteurs encore fonctionnels au
moment de 1’échantillonnage (c.a.d. non embolisés) donc plus résistants. Conclure sur les
effets de la disponibilité en ecau sur la résistance a 1’embolie estivale nécessite donc de
s’assurer qu’aucune différence d’embolie native n’existe entre traitements.

Malgré la trés grande variabilité inter-spécifique existant pour la vulnérabilité a la
cavitation, la plupart des espéces quels que soient les biomes présentent des marges de
sécurité hydraulique inférieures a 1 MPa et fonctionnent, de fait, proche de leur limite
hydraulique (Choat et al., 2012). Une plus forte résistance a 1’embolie estivale doit donc avoir
un codt, sinon toutes les espéces seraient résistantes. Les liens entre vulnérabilité a la
cavitation et performance de croissance sont cependant trés variables en fonction des échelles
d’études inter- ou intra-spécifiques. Certaines ont montré une corrélation positive entre ces
deux variables comme c’est le cas chez quatre clones d’eucalyptus de sept ans en plantation
(Vander Willigen & Pammenter, 1998) ou encore chez deux génotypes de Cedres en serre
(Ducrey et al., 2008). Les arbres plus vulnérables a la cavitation présentaient généralement
une croissance plus forte. Cette corrélation a également été observée chez le peuplier
(Cochard et al., 2007). D’autres études n’ont pas pu mettre en évidence de relations (Hajek et
al. 2014 ; Guet et al., 2015b) alors que des relations négatives entre vulnérabilité a la
cavitation et croissance ont également été observées (Harvey & van den Driessche, 1997 ;
Fichot et al., 2010, 2011).

A ce jour, aucune étude n’a évalué les effets conjoints de la disponibilité en eau et de
la disponibilité en nutriments sur la vulnérabilité a la cavitation, les effets de chaque facteur
appliqué individuellement semblant étre antagonistes. L’objectif général, exposé dans ce
chapitre, a donc éte d’évaluer les effets interactifs de la disponibilité en eau et de la fertilité du

sol sur la vulnérabilité a la cavitation et sur les relations avec les performances de croissance.
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Les expériences ont été conduites en pépiniere la deuxieme année de plantation, sur quatre
génotypes de peupliers cultivés a une densité de plantation équivalente a celle utilisée en
taillis a trés courte rotation, selon un plan d’expérience factoriel a deux modalités de
disponibilité en eau x deux modalités de disponibilité en nutriments (dispositif 1, cf. section
Matériels et Méthodes général p. 38). Nos hypotheses ont été les suivantes : (i) La sécheresse
augmente la résistance a la cavitation mais I’augmentation de la disponibilité en nutriments
altére cet effet ; (ii) L’augmentation de la résistance a la cavitation durant la sécheresse n’est
pas liée a un artéfact de mesure mais traduit une réelle plasticité phénotypique ; (iii) Les

arbres les plus résistants a la cavitation ont aussi une croissance plus faible.

4.2. Matériels et Méthodes

L’essentiel des mesures a été réalisé en 2017 lors de la premiére rotation de la plantation, sur
quatre génotypes de peupliers (P.nigra cv. Jean Pourtet; P.detloides cv. Dellinois;
P.deltoides x P.nigra cv. Koster et P.tricocarpa x P.maximowiczii cv. Skado). Les
abréviations correspondant aux quatre combinaisons de disponibilité en eau et de disponibilité
en nutriments utilisées dans la suite du chapitre sont les suivantes : I+/F-, irrigué non fertilisé ;
I+/F+, irrigué fertilisé ; 1-/F-, non irrigué non fertilisé ; I-/F+, non irrigué fertilisé. Pour
rappel, ’arrét d’irrigation n’a été initié que lors de la deuxieme année de croissance ; le
différentiel de disponibilité en nutriments a lui été apporté au cours des deux années. Les
informations détaillées sur le choix du matériel végetal, sur le dispositif expérimental et sur la

conduite culturale sont données dans la section Matériels et Méthodes (page 38).
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4.2.1. Potentiel hydrique minimum journalier du xyléme

Le potentiel hydrique minimum journalier du xyléme (Wx.min, MPa) a été évalué a quatre
reprises durant 1’¢té 2017 entre le 23 juin et le 23 aott sur les mémes arbres a chaque fois (n =
64 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 individu). Une feuille mature de pleine lumiere
de chacun des 64 arbres a été sélectionnée et placée dans un sac zip-lock opaque hermétique
en milieu de matinée, & 10 heures, heure locale, afin de stopper la transpiration foliaire et
d’équilibrer le potentiel hydrique de la feuille avec celui de la tige. Les feuilles ont ensuite été
échantillonnées entre 13 et 14 heures, heure locale. Pour I’échantillonnage, les feuilles ont été
séparées de la tige et enfermées hermétiquement dans les sacs plastiques avant d’étre
immédiatement placées au froid dans une glaciere. Les échantillons ainsi prélevés ont été
transportés vers le laboratoire et traités dans les deux heures a 1’aide d’une chambre a pression
de Scholander (Scholander et al., 1965, de type PMS 1000, Corvallis, Oregon, USA). Le
potentiel hydrique des feuilles ainsi mesuré a été considéré comme le potentiel hydrique

minimum journalier du xyléme (Zhang et al., 1997 ; Zhang et al., 1998).

Photo : Mise en place d’une feuille dans la chambre a pression de Scholander et surveillance de 1’apparition du ménisque de

seve au sommet de la section du pétiole.
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4.2.2. Vulnérabilité a la cavitation et marges de sécurité hydraulique

La vulnérabilité a la cavitation a été mesurée au début du mois d’octobre 2017 sur les mémes
individus que ceux échantillonnés pour Wy.min (N = 64 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs
x 1 individu). Les mesures ont systématiquement été réalisées sur des branches de I’année
situées dans le tiers supérieur de I’arbre. Les branches ont toutes été échantillonnées le méme
jour, t6t le matin. Toutes les feuilles ont été supprimées avant de sectionner les branches afin
de limiter I’induction artificielle d’embolie. Les branches ont immédiatement été enveloppées
dans du papier humide et conservées a 4°C dans des sacs opaques jusqu’a analyse. Juste avant
les mesures, la partie supérieure des branches a été recoupée sous ’eau afin d’obtenir des
segments de tige d’environ 40 cm. Les courbes de vulnérabilité ont été établies a 1’aide de la
technique Cavitron. Le principe consiste a générer une embolie progressive des vaisseaux de
xyleme en utilisant la force centrifuge d’un rotor (ici 40 cm) tout en mesurant simultanément
la conductance hydraulique de I’échantillon alors que la séve est sous tension (Cochard,
2002 ; Cochard et al., 2005). La conductance hydraulique mesurée a faible tension (-0,75
MPa) a été considérée comme la conductance hydraulique maximale de 1’échantillon (Kmax).
Le potentiel hydrique de I’échantillon a ensuite ét¢ diminué progressivement par paliers de
0,25 MPa en augmentant la vitesse de rotation du rotor. A chaque palier, la conductance
hydraulique (k,) a été mesurée a plusieurs reprises jusqu’a la stabilisation des valeurs puis le

pourcentage de perte de conductance hydraulique (PLC, %) a été calculé comme suit :
PLC = (1 — kn / Kmax) % 100.

Cette procédure a eté répétée jusqu’a atteindre au moins 90% de PLC. La vitesse du rotor était
contr6lée par un tachymétre électronique (résolution de 10 tr / min). La relation entre les

valeurs de PLC et de potentiel hydrique du xyleme (¥x) a été utilisée pour générer des
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courbes de vulnérabilité pour chaque échantillon. Chaque courbe a été ajustée a la fonction

sigmoide suivante (Pammenter & van der Willigen, 1998) :

PLC =100/ (1 + ®/23 (¥ P50

Ou ‘Pso” correspond a la valeur de potentiel hydrique du xyléme entrainant une perte de
conductance hydraulique de 50% et ‘s’ correspond a la pente au point d’inflexion de la courbe
(Cochard et al., 2005).

Les marges de sécurité hydraulique (MSso) ont été calculées pour chaque individu
comme la différence entre Wy.min €t Pso (Choat et al., 2012). Le Wx.min le plus faible pour
chaque génotype et chaque traitement a été utilisé afin d’obtenir la MSso minimale au cours de
la saison ; dans la plupart des cas, le Wymin Utilisé a été celui mesuré le 23 juin 2017 a
I’exception du génotype Jean Pourtet en condition I+/F+ mesuré le 23 aol(t 2017. Plus les
marges de sécurité sont faibles, plus les arbres fonctionnent proche de leur limite
hydraulique ; des marges de sécurité négatives indiquent que les arbres souffrent d’embolie et
fonctionnent a des potentiels hydriques incompatibles avec le maintien de I’intégrité de leur

appareil vasculaire (Choat et al., 2012).
4.2.3. Embolie native

L’embolie native a été¢ mesurée sur les mémes branches que celles collectées pour les mesures
de vulnérabilité a la cavitation (n = 64 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 individu).
Les mesures ont eté réalisées a I’aide d’un embolie-metre (appareil XYL’EM, Bronkhorst,
Montigny-Les-Cormeilles, France) en suivant le protocole décrit par Barigah et al. (2013b).
Cette methode dite « hydraulique » est basée sur la mesure de la PLC (%) qui correspond au
differentiel entre la conductance hydraulique au moment de la mesure et la conductance apres
resaturation des vaisseaux. Les mesures ont été effectuées a une température de 21°C. Des

¢chantillons de branche de 10 cm de long ont été recoupés sous 1’eau et immeédiatement fixés
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aux tubes reliés a I’appareil. La conductance initiale (k;) a été mesurée a basse pression (0,001
MPa) a 1’aide d’une solution dégazée de CaCl, a 1 mM et de KCI a 10 mM une fois le flux
stabilisé. Les échantillons ont ensuite été perfusés avec la méme solution & une pression de 0,2
MPa pendant 1 min 30 s jusqu’a stabilisation du flux afin d’éliminer I’air des vaisseaux de

xyléme embolisés, ce qui a permis de mesurer la conductance hydraulique maximale (Kmax).

4.2.4. Estimation des performances de croissance

Durant I’année 2017, des suivis de la hauteur de la tige principale (H, cm) et du diameétre a 22
cm du sol (D, cm) ont éteé realisés réguliérement sur un sous échantillon représentatif de la
variabilité existante (n = 576 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 9 arbres). A partir de
ces mesures, et du calcul de I’indice volumique de tige (IV; = H x D?, dm®), les biomasses
aériennes séches ont été estimées a 1’aide de relations allométriques détaillées dans le
Chapitre 1. A partir des valeurs de biomasse aérienne séche estimées, le taux de croissance
relatif (RGR, g g™ j) a été calculé en utilisant les valeurs de biomasse estimées entre le 4 mai
2017 et le 1% septembre 2017 dates correspondant au début et a la fin de la période de
croissance pour les quatre génotypes. Les indicateurs de croissance retenus pour 1’analyse afin
d’évaluer les relations vulnérabilité/croissance étaient la hauteur de la tige fin 2017 (H, cm),
I’indice volumique de tige (IV;) produit sur I’année 2017 ainsi que le taux de croissance relatif

(RGR).

4.2.5. Analyses statistiques

Les données ont été ajustées aux effets blocs et analysées avec le logiciel R Studio (Version

1.1.447 — © 2009-2018 RStudio, Inc.). Les données ont graphiquement été jugées conformes
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aux hypothéses de normalité et d’homoscédasticité. Les tests statistiques ont été considerés
comme significatifs quand P<0,05.

L’analyse des effets liés aux facteurs ‘disponibilité en eau’ et ‘fertilit¢’ pour les
données relatives aux Psp, aux MSsg, et a I’embolie native a été réalisée par analyse de
variance (ANOVA) a deux facteurs pour chaque génotype. Ces analyses ont été faites a 1’aide
du modéle factoriel complet suivant : Yix = p + Ii + Fj + (Ii X Fj) + & ou Yy fait réference
aux valeurs individuelles ajustées aux effets blocs, | correspond a la moyenne générale, |; est
leffet du facteur ‘disponibilité en eau’ | considéré comme fixe, Fj est I’effet du facteur
‘fertilit¢” F considéré comme fixe, (I; x Fj) est I’interaction entre les deux facteurs et &jj la
résiduelle. Pour les Wy.min, les ANOVA ont été réalisées a chaque date de mesure. Lorsqu’une
interaction significative entre les deux facteurs a été identifiée, une analyse de variance & un
facteur a été faite au sein de chacune des deux modalités de disponibilité en eau afin de
caractériser spécifiquement 1’effet de la disponibilité en nutriments.

L’ajustement des modeéles sigmoides aux séries d’observations était de qualité correcte
avec des coefficients de détermination (R?) supérieurs & 0,84. Les observations de Psg
moyennes en fonction des MSsy minimales ont été ajustées a des modéles de régressions
linéaires. Ces analyses ont été réalisées a 1’aide du logiciel SigmaPlot® (version 12.0, 2011
Systat software, Inc.). Une inspection graphique et le calcul du coefficient de corrélation de

Pearson ont €té réalisés pour juger du lien entre les variables continues.
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4.3. Résultats

4.3.1. Potentiel hydrique minimum de séve

La dynamique de Wx-min au cours de I’été était globalement la méme pour 1’ensemble des
génotypes (Fig. 4.1). Quel que soit le traitement et le génotype, les valeurs les plus faibles de
Wy-min ont systématiquement été observées a la premiére date (23 juin) lorsque Wpase était le
plus faible, a I’exception du génotype Jean Pourtet pour le traitement I+/F+ (dernicre date, 23
aodt) (Fig. 4.1). Un effet significatif de la disponibilité en eau a été enregistré pour 1’ensemble
des génotypes a chacune des dates de mesure, a 1’exception une nouvelle fois de Jean Pourtet
a la derniére date (Tableau 4.1) ; comme attendu, Wx-min était plus faible pour la modalité I-,
les valeurs ne descendant cependant jamais en de¢a de -1,4 MPa (Fig. 4.1). Aucun effet
significatif de I’augmentation de la disponibilité en nutriments n’a pu é&tre observé a
I’exception du génotype Skado a la deuxieme date (6 juin) (Tableau 4.1). Aucune interaction
disponibilité en eau x augmentation de la disponibilité en nutriments n’a pu étre détectée,
indiquant que les effets de la sécheresse sur Wy.min n’étaient pas influencés par le statut

nutritif.
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Figure 4.1. Variations saisonniéres du potentiel hydrique minimum journalier du xyléme (¥y.min, MPa) durant la période
estivale 2017. Les valeurs correspondent aux moyennes génotypiques par modalités + E.S. (n = 4). Symboles et couleurs :
gris clair et symboles blancs, irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleins, non irrigué (I-) ; cercles et traits pointillés, non
fertilisé (F-) ; triangles et traits pleins, fertilisé (F+).
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Tableau 4.1. Potentiel hydrique minimum journalier du xyléme (Wy.min, MPa) au cours de 1’été 2017 (moyennes = ES, n = 4) et résultats des analyses de variances a deux facteurs de ’effet de la

disponibilité en eau (I a deux modalités, I- et I+), de la fertilisation (F a deux modalités, F- et F+) et de leur interaction (I x F). Les lettres minuscules indiquent les résultats des tests post-hocs au

sein d’un génotype pour une date donnée ; des lettres différentes indiquent des différences significatives entre modalités. La significativité des résultats d’analyse de variance a été signalée

comme suit ; ns, non significatif ; P <0,05 “** ; P < 0,01 “**’, et P < 0,001 “***’,

I+/F- 1+/F+ I-/F- I-IF+ | F IxF

23 juin Dellinois -0,80+0,08® -0,93+0,03® -1,28+0,04® -1,28+0,06" *kk s, n.s.
Koster -0,67+0,22@ -0,88+0,11@ -1,16+0,05® -1,23+0,06® *k n.s. n.s.

Jean Pourtet -0,88+0,15@ -0,68+0,17@ -1,33:0,03® -1,38+0,07® *kk s, n.s.

Skado -0,76+0,21® -0,54+0,20@ -1,06+0,03@ -1,03:0,10® * n.s. n.s.

06 juillet Dellinois -0,41+0,20® -0,680,15 -1,15+0,11%9 -1,2520,15 *kx s, n.s.
Koster -0,49+0,05@ -0,33+0,11@ -0,91+0,04® -1,13+0,21© *kk s, n.s.

Jean Pourtet -0,53+0,14@) -0,39+0,12® -0,9420,08® -0,70+0,16®) *k n.s. n.s.

Skado -0,60+0,14@ -0,24+0,10® -1,03+0,01© -0,630,09® ook *x n.s.

21 juillet Dellinois -0,29+0,09@ -0,47+0,13@ -0,96+0,06® -0,91+0,06® *kE s, n.s.
Koster -0,36+0,07® -0,36+0,04@ -0,79+0,07® -0,84+0,08® **k g, n.s.

Jean Pourtet -0,34+0,11® -0,45+0,13® -0,99+0,12® -1,01+0,04® **k g, n.s.

Skado -0,40+0,11® -0,36+0,08@ -0,75:0,08® -0,74+0,03® *kk s, n.s.

23 ao(it Dellinois -0,60+0,12® -0,84+0,15@) -1,08+0,08® -1,06+0,11® ook n.s. n.s.
Koster -0,66+0,16® -0,83+0,08® -0,99+0,07® -1,04+0,06® * n.s. n.s.

Jean Pourtet -0,81+0,17® -0,87+0,15® -0,96+0,07® -1,08+0,04@ n.s. n.s. n.s.

Skado -0,43+0,05® -0,59+0,13® -0,80+0,10® -0,74+0,07® ok n.s. n.s.
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4.3.2. Vulnérabilité a la cavitation

Les courbes de vulnérabilité a la cavitation établies a 1’aide du Cavitron montraient toutes des
formes sigmoides avec des ajustements au modeéle logistique chez les quatre génotypes dans
les quatre traitements (r> > 0,90 ; Fig. 4.2). Des différences significatives de Psy entre
génotypes n’ont pu étre enregistrées que dans les traitements I+/F+ (P = 0,048) et I-/F- (P =
0,010) ; dans le premier cas, le génotype le plus résistant était Dellinois (Pso = -2,18 MPa) et
le plus vulnérable était Jean Pourtet (Pso = -1,87 MPa) alors que dans le deuxieme cas, le plus
résistant était Skado (Pso = -2,37 MPa) et le plus vulnérable était Koster (Pso = -2,12 MPa)

(Fig. 4.2 et 4.3).

- 100

cv. 'Dellinois' | cv. 'Koster'

Pourcentage de perte de conductance hydraulique
Pourcentage de perte de conductance hydraulique

30 -25 20 15 10 05 00-30 -25 -20 -5 -10 05 00

Potentiel hydrique du xyléme (MPa)

Figure 4.2. Courbes moyennes de vulnérabilité a la cavitation. Les valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par
génotypes + E.S. (n = 4). Symboles et couleurs : gris clair et symboles vides, irrigué (I+) ; gris foncé et symboles pleins, non

irrigué (I-) ; cercles et traits pointillés, non fertilisé (F-) ; triangles et traits pleins, fertilisé (F+).

Quelle que soit la modalité de disponibilité en nutriments (F+ ou F-), la sécheresse

augmentait la résistance a la cavitation (Fig. 4.2 et 4.3) ; I’amplitude minimale de réponse (-
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0,10 MPa) a été observée pour le génotype Dellinois dans la modalité F+ alors que
I’amplitude maximale de réponse (-0,45 MPa) a été observée pour le génotype Skado dans la
modalité F- (Fig. 4.3). L’effet de ’amendement sur la vulnérabilité a la cavitation était moins
clair que I’effet de la disponibilité en eau et variait & la fois en fonction du génotype et de la
disponibilité en eau (Fig. 4.3). Des différences significatives ont ainsi été observées
uniquement chez Dellinois et Koster pour la modalité I- ; dans chacun des cas, les arbres

fertilises étaient plus résistants (Fig. 4.3).
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Figure 4.3. Vulnérabilité a la cavitation (Pso, MPa). Les valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par
génotypes £ E.S. (n = 4). Les valeurs de Psy ont été obtenues a partir des courbes de vulnérabilité ajustées au
modele de Pammenter et van der Willigen (1998) (voir le texte pour plus d’informations). Les effets de la
disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et
de leur interaction (I x F) ont été analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est
indiquée en bas a droite des graphiques. L’effet de la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de
disponibilité en eau a également été testé par analyse de variance a un facteur (lignes horizontales). La

significativité des analyses est indiquée comme suit : n.s., non significatif ; P<0,05 ‘** ; P<0,01 “*** et P<0,001
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4.3.3. Embolie native

Les mesures d’embolie native (Fig. 4.4) effectuées en fin de saison de végétation au moment
de 1’échantillonnage pour la vulnérabilité a la cavitation n’ont pas dépassé 15%, valeur
maximale enregistrée pour le génotype Koster dans le traitement I+/F+ (Fig. 4.4). Aucune
différence significative entre génotypes n’a pu étre enregistrée au sein de chaque traitement, a
I’exception une nouvelle fois du traitement [+/F+ en raison de la valeur plus ¢élevée observée
chez Koster (P=0,040 ; Fig. 4.4). Aucun effet significatif de la disponibilité en eau ni de
I’augmentation de la disponibilité en nutriments n’a pu étre observé sur I’embolie native

(P<0,07, Fig. 4.4).
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Figure 4.4. Taux d’embolie native mesurée en 2017. Les valeurs correspondent aux moyennes intra-modalités par génotypes
+ E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux
modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité
est indiquée en haut a droite des graphiques. L’effet de la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de
disponibilité en eau a également été testé par analyse de variance a un facteur (lignes horizontales). La significativité des
analyses est indiquée comme suit : ns, non significatif ; P<0,05 <** ; P<0,01 ‘**’ et P<0,001 “*¥*’,
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4.3.4. Marges de sécurité hydraulique

Les marges de sécurité hydraulique (MSsp) présentées correspondent aux marges
minimales enregistrées au cours de la saison, c’est-a-dire calculées a partir des valeurs
minimales de Wy-min (cf. partie 4.3.1.). Toutes les MSs étaient positives et étaient en moyenne
situées aux alentours de 1 MPa (Fig. 4.5). Quel que soit le traitement, le génotype Skado
présentait les marges de sécurité les plus élevées (1,29 MPa en moyenne) alors que le
génotype Jean Pourtet présentait les marges les plus faibles (0,84 MPa en moyenne) (Fig.
4.5). Aucun effet significatif des traitements n’a été constaté sur les MSsg a 1’exception du

génotype Dellinois pour lequel les MSs étaient plus faibles en condition I- (Fig. 4.5).
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Figure 4.5. Marges de sécurité hydraulique (MSs,, MPa) minimales mesurées en 2017. Les valeurs correspondent aux
moyennes intra-modalités par génotypes + E.S. (n = 4). Les valeurs ont été calculées a partir des Wy nmin les plus faibles
enregistrés pour chaque génotype et chaque traitement durant la saison estivale 2017 (voir texte pour plus d’informations).
Les effets de la disponibilité en eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-)
et de leur interaction (I x F) ont été analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en haut
a droite des graphiques. L’effet de la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a
également été testé par analyse de variance a un facteur (lignes horizontales). La significativité des analyses est indiquée

comme suit : ns, non significatif ; P<0,05 “** ; P<0,01 ‘**’ et P<0,001 “***’,
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Au sein de chaque traitement, les MSs, étaient positivement et significativement
corrélées a Wx.min (Fig. 4.6), indiquant que le potentiel hydrique du xyleme diminue, quand les
marges de sécurité hydraulique sont étroites. Les MSsy étaient en revanche moins bien
corrélées aux Psp, voir non corrélées (I-/F-; Fig. 4.7), indiquant que la variabilité observée

pour les MSs était en grande partie due a la variabilité pour Wx-min.
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Figure 4.6. Relation entre le potentiel hydrique minimum du xyleme (¥,.min, MPa) et les marges de sécurité hydraulique
(MSso, MPa). Les valeurs correspondent aux moyennes génotypiques par modalité £ E.S. (n = 4). Symboles : Dellinois O,

Koster /\, Jean Pourtet <, Skado O. La significativité des régressions linéaires est indiquée comme suit : P<0,001 <***.
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Figure 4.7. Relation entre le potentiel hydrique induisant 50% de PLC (Pso, MPa) et les marges de sécurité hydraulique
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‘n.s.” ; P<0,05 “*’ et P<0,01 “**’.

4.3.5. Relations avec la croissance

Aucune relation significative n’a pu étre observée entre les variables relatives a la croissance
(IV4, H et RGR) et la résistance a la cavitation entre traitements au sein de chagque génotype
(données non présentées). En travaillant sur les moyennes de I’ensemble des génotypes et des
traitements, aucune corrélation significative entre les Pso ou les MSsg et la hauteur des arbres
ou I’indice volumique de tige n’a pu étre observée (Fig. 4.8). Cependant, une relation positive
et significative a été détectée entre Psy et le RGR pour I’année 2017 (Fig. 4.8). En d’autre
termes, les génotypes intrinsequement plus résistants a la cavitation sont également ceux qui

montrent le taux de croissance relatif le plus faible.
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est indiquée comme suit : ns, non significatif ‘n.s.” et P<0,01 <**’,

4.4. Discussion

4.4.1. Variations entre génotypes en condition optimale de disponibilité en eau

(I1+/F-)

En condition contréle (irrigué non fertilisé, 1+/F-), les génotypes différaient significativement

pour leur vulnérabilité a la cavitation et la gamme de valeurs observée était en accord avec les
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données déja publiées sur peupliers confirmant la relative vulnérabilité des peupliers a
I’embolie et a la sécheresse (Fichot et al., 2015). Le génotype Jean Pourtet était le moins
résistant a la cavitation (Pso = -1,82 +0,03) bien que les valeurs de Pso trouvées étaient
comprises dans la gamme de variabilité observée chez Populus nigra (entre -1,45 et -2,31
MPa, Guet et al., 2015b ; De Baerdemaeker et al., 2017). La valeur observée pour Koster (Pso
= -1,94 £0,09) était cohérente avec ce qui a été trouvé précédemment chez les hybrides
P.deltoides x P. nigra (entre -1,50 MPa et -2,41MPa, Cochard et al., 1996 ; Fichot et al.,
2010) alors que le genotype Dellinois (Psp = -1,98 +0,09) montrait une résistance a la
cavitation supérieure a ce qui a déja éte rapporté chez P. deltoides (Cochard et al., 1992 ;
Tyree et al., 1992). Le génotype Skado était quant a lui le plus résistant (Psp = -1,99 +0,07
MPa), ce qui reste toutefois inférieur aux valeurs trouvées chez d’autres hybrides
interspéecifiques déja étudiés (Awad et al., 2010 ; Hacke et al., 2010).

Les MSs différaient aussi entre génotypes, une différence de 0,28 MPa étant observée
entre les deux génotypes extrémes Skado (MSsp = 1,42 +0,08) et Jean Pourtet (MSs, = 1,14
+0,12). La gamme de variabilité des MSs, était globalement plus faible que ce qui a déja pu
étre trouvée chez des peupliers de différentes provenances en plantation (env. 0,9 MPa,
Hajeck et al., 2014) et bien plus faible que la variabilité interspécifique déja observée (env. 14
MPa, Choat et al., 2012). Selon Choat et al. (2012), une MSs, inférieure a 1 MPa est
considérée comme une marge de sécurité étroite. Deux des quatre génotypes de notre étude
présentent donc des MSs étroites, mettant en avant leur fort risque de défaillance hydraulique
lors d’aléas climatiques. Les valeurs de MSsq sont toutefois restées supérieures a zéro pour

tous les génotypes, indiquant que les arbres ne semblent pas avoir eu a souffrir d’embolie.
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4.4.2. Effets des traitements sur la vulnérabilité a la cavitation et les marges de

sécurité

4.4.2.1. Effet de la sécheresse

La diminution de disponibilité en eau générée par 1’arrét d’irrigation en 2017 a conduit a une
sécheresse pouvant étre considérée comme modérée. En effet, bien que la croissance ait été
impactée par la sécheresse (diminution de 45 % de la biomasse en moyenne, cf. Chapitre 1)
aucun arrét de croissance n’a pu étre observé au cours de la saison de végeétation (cf. Chapitre
1). Par ailleurs, les valeurs de Wpase €t Wx-min N€ SoNt pas descendues en dessous de -0,5 MPa et
-1,4 MPa, respectivement, comme cela a déja été observé dans une étude similaire sur
peuplier en pépiniere (Fichot et al., 2010). La diminution de disponibilit¢ en eau a
systématiquement entrainé une augmentation de la résistance a la cavitation (diminution de
Pso de I’ordre de 0,22 MPa en moyenne). De tels résultats ont déja été observés chez de
nombreuses especes forestieres (Tomasella et al., 2017 ; Ladjal et al., 2005 ; Beikircher &
Mayr 2009) et chez le peuplier (Awad et al., 2010 ; Fichot et al., 2010 ; Plavcova & Hacke,
2012 ; Hajek et al., 2014). De plus, I’amplitude de réponse était génotype-dépendante comme
cela a déja été observé dans la littérature (Fichot et al., 2015), mais sans que cela ne soit lié de
facon évidente au niveau de résistance intrinseque en condition contrble. Les génotypes
Dellinois et Koster présentaient une réponse plus faible (-0,15 MPa) par rapport aux
génotypes Jean Pourtet et Skado (-0,32 et -0,49 MPa, respectivement). Les tres faibles valeurs
d’embolie native et I’absence d’effet traitement indiquent par ailleurs que les variations de P
observées en réponse a la sécheresse dans notre étude étaient bien dues a de la plasticité
phénotypique et non a un biais de mesure. L’embolie estivale étant associée au mécanisme du
germe d’air (Tyree & Sperry, 1989), la plasticité de la résistance a la cavitation en réponse a
I’environnement est généralement attribuée a des modifications de 1’ultrastructure des

ponctuations aux jonctions vaisseaux-vaisseaux (Plavcova et al., 2011 ; Dusotoit-Coucaud et
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al., 2014 ; Li et al., 2016 ; Allario et al., 2018). La diminution de résistance a la cavitation en
réponse a I’ombrage a, par exemple, été directement attribuée a une augmentation de la
porosité de la paroi primaire des ponctuations (Plavcova et al., 2011). Cependant, & notre
connaissance, aucune étude n’a pour 1’instant démontré que I’acclimatation de la résistance a
la cavitation en réponse a la sécheresse était bien due a des modifications ultrastructurales des
ponctuations. D’autres corrélations développementales pourraient également expliquer de
fagon indirecte I’augmentation de résistance a la cavitation en réponse a la sécheresse. La
sécheresse conduit généralement a la production de vaisseaux conducteurs plus petits (Fichot
et al., 2009, 2010). Or des vaisseaux de plus petite taille possédent une surface absolue de
ponctuation plus faible, donc un risque également plus faible de présenter un pore
anormalement grand au sein des ponctuations (fréquence de présence trés rare, hypothése du
‘rare pit’; Wheeler et al., 2005). Des études ultrastructurales sur nos échantillons
permettraient de valider ou non ces hypotheses.

Bien que la résistance a la cavitation ait été augmentée en réponse a la sécheresse, les
marges de sécurité hydraulique n’étaient que peu affectées a I’exception du génotype
Dellinois pour lequel une diminution a été observée. La relative stabilité des MSsq chez les
autres génotypes résulte d’une diminution du potentiel hydrique foliaire de base lorsque la
valeur de Pso diminue (i.e. Psp plus négative, arbres plus résistant a la cavitation). En d’autres
termes, 1’augmentation de la résistance a la cavitation en condition non-irriguée chez ces
génotypes leur a permis de fonctionner a des valeurs de Wxmin plus faibles. Cette
acclimatation pourrait permettre aux arbres de maintenir un faible risque de

dysfonctionnement hydraulique.
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44.2.2. Effets de I’augmentation de la disponibilité en nutriments en

conditions hydriques non limitantes

L’augmentation de la disponibilit¢é en nutriments n’a eu aucun effet significatif sur la
vulnérabilité a la cavitation en conditions hydriques non limitantes. Les effets de
I’augmentation de la disponibilité en nutriments sur la vulnérabilité & la cavitation sont trés
variables dans la littérature et dépendent clairement du type de minéraux. La fertilisation
azotée seule est connue pour diminuer la résistance et est associée a des modifications
structurales du xyléme chez le peuplier (Harvey & van den Driessche, 1997, 1999 ; Hacke et
al., 2010 ; Plavcova & Hacke, 2012 ; Plavcova et al., 2013a). Au contraire, 1’apport de
phosphore tend a augmenter la résistance malgré des concentrations élevées en azote (Harvey
& van den Driessche, 1997) alors que I’apport en potassium n’a pas d’effet (Harvey & van
den Driessche, 1997). Une autre étude a rapporté une augmentation de la résistance a la
cavitation chez six espéces tropicales exposées a une fertilisation N+P (Villagra et al., 2013).
La fertilisation utilisée dans notre étude étant de type NPK (21-6-8 a diffusion lente),
I’absence d’effet pourrait en partie étre expliquée par I’effet compensatoire de 1’apport en
phosphore vis-a-vis de I’apport en azote.

Les Wx.min, €t par conséquent les MSsp, n’ont pas non plus été affectés par I’augmentation
de la disponibilité en nutriments de facon significative bien que les arbres fertilisés
présentaient une biomasse plus élevée et une surface foliaire plus importante (cf. chapitre 1).
Une surface foliaire plus importante peut conduire a une demande évaporative plus
importante et un potentiel hydrique foliaire plus faible (Battie-Laclau et al., 2014a).
Cependant, certaines études ont montré que 1’augmentation de la disponibilité en nutriments
pouvait aussi diminuer la conductance stomatique (Ward et al., 2015), ce qui permettrait de

limiter les pertes en eau et ainsi tamponner la diminution de Wyx.min. Cette hypothése a été
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explorée dans le cadre de nos travaux, les résultats étaient tres variables et dépendants du

génotype, ils sont présentés par la suite (cf. Chapitre 3)

4.4.2 3. Effet de I’augmentation de la disponibilité en nutriments en conditions

hydriques limitantes

Les effets de I’augmentation de la disponibilit¢é en nutriments en conditions hydriques
limitantes étaient légérement différents de ceux observés en conditions non limitantes pour la
Pso. Une augmentation de la résistance a la cavitation a ainsi été observée chez deux
génotypes parmi les quatre étudiés, le pur P. deltoides Dellinois (-0.10 MPa) et I’hybride P.
deltoides x P. nigra Koster (-0.18 MPa). Ces résultats suggeérent donc que les effets de
I’augmentation de la disponibilité en nutriments sur la vulnérabilité a la cavitation dépendent
non seulement du type de fertilisation, mais aussi du contexte de disponibilité en eau et du
fond génétique. La raison pour laquelle certains génotypes répondent de fagon positive, et
d’autres non, reste a ce stade spéculative, mais il est probable que cela soit lié & des
sensibilités différentes des métabolismes carboné et azoté entre les génotypes. La mise en
place d’un xyléme plus résistant représente un coiit élevé dans 1’allocation du carbone pour
les arbres, surtout dans un contexte de sécheresse (Hacke et al., 2001 ; Holtta et al., 2011).
D’un point de vue appliqué, un statut nutritif amélioré via une disponibilité en nutriments plus
importante pourrait compenser en partie ce colt, au moins chez ces deux génotypes, et
conduire a une plasticité phénotypique plus importante et une plus forte résistance a la

cavitation (Pso plus négative).

4.4.3. Vulnérabilité a la cavitation, marges de securité hydraulique et croissance

Compte tenu du faible nombre de génotypes dans le dispositif expérimental (quatre),

I’évaluation des liens entre résistance a la cavitation et croissance reste limitée. Afin de
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maximiser la gamme de variations, nous avons fait le choix d’évaluer ces relations a 1’échelle
du génotype en combinant les quatre traitements et en utilisant des indicateurs de croissance
intégrant des plages temporelles distinctes (hauteur finale a I’issue des deux saisons de
végetation, indice volumique de tige en seconde saison, RGR durant la période de croissance
active de la seconde saison). De fagon intéressante, les seules relations significatives avec la
Pso et la SMsp ont été obtenues avec le RGR, la variable de croissance intégrant le plus
précisément la dynamique de croissance I’année des mesures, les arbres les plus résistants et
présentant les marges de sécurité les plus importantes étant également les arbres présentant les
taux de croissance les plus faibles. A priori, ces résultats vont dans le sens d’un compromis
entre résistance a la cavitation et performance déja observé chez les coniféres (Ducrey et al.,
2008), les saules (Wikberg & Ogren, 2004) et méme les peupliers (Cochard et al., 2007 ;
Awad et al., 2010). Ce compromis serait li¢ au cofit associé a 1’élaboration d’un xyléme plus
résistant & la cavitation, potentiellement via une densité du bois plus importante donc un
investissement plus important dans la construction de la paroi, ce qui dévierait une partie du
carbone disponible pour la croissance (Hacke et al., 2001). Cependant, d’autres études ont
¢galement rapporté 1’absence de relation significative au sein d’une population de 33
génotypes de peuplier noir (Populus nigra ; Guet et al., 2015b) voire des relations inverses
inattendues chez des hybrides de peupliers (Fichot et al., 2010 ; Arango-Velez et al., 2011).
Dans le cas de Fichot et al. (2010), il est a noter que les travaux avaient été réalisés sur des
hybrides tous de fonds génetiques comparables bien que non apparentés (P. deltoides x P.
nigra) et que les relations entre caracteres avaient éte évaluéees par traitement. Cela souligne
I’importance de 1’homogénéité du fond géneétique et des conditions expérimentales pour
I’évaluation des relations fonctionnelles. L’utilisation de génotypes appartenant a des espéces
ou des fonds génétiques tres différents, dans des conditions expérimentales différentes, permet

d’augmenter la gamme de variation disponible pour les caractéres etudiés mais complexifie le
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message physiologique. L’évaluation des liens entre vulnérabilité a la cavitation et croissance
ainsi que I’influence des facteurs disponibilité en eau x disponibilité en nutriments sur ces
relations pourraient étre réalisées dans le futur sur un plus large spectre de génotypes

appartenant a un méme fond génétique.

4.5. Conclusions et transition

Les résultats de ce chapitre confirment la grande vulnérabilité a la cavitation du peuplier avec
des Psp moyennes aux alentours de -2 MPa, mais mettent également en avant la variation
génotypique et la plasticité phénotypique pour ce trait chez quatre génotypes de peupliers
représentatifs de quatre fonds génétiques distincts. Les résultats montrent notamment que :

- (i) La sécheresse modérée conduit a une augmentation de la résistance a la cavitation.
L’absence d’effet sécheresse sur I’embolie native démontre que les réponses observées
ne sont pas un biais de mesure mais qu’elles traduisent une acclimatation du systéeme
vasculaire probablement au niveau de 1’ultrastructure des ponctuations entre vaisseaux
du xyléme.

- (ii) Les effets de la disponibilité en nutriments sur la résistance a la cavitation
dépendent a la fois du contexte hydrique et du génotype. Les effets significatifs ont
systématiquement été observés en condition de sécheresse modérée, une plus forte
disponibilité en nutriments tendant a augmenter la résistance a la cavitation.

- (i) Tous traitements confondus, les arbres les plus résistants et présentant les marges

de sécurité hydrauliques les plus importantes étaient aussi les moins productifs.

Des ¢tudes anatomiques pourraient étre envisagées afin d’identifier les bases
ultrastructurales de 1’acclimatation qui ne sont pas encore validées pour la réponse a la

sécheresse. D’autres expériences sur un plus grand nombre de génotypes appartenant au(x)
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méme(s) fond(s) génétique(s) dans chacun des traitements permettrait également de mieux
évaluer dans le futur les relations fonctionnelles entre vulnérabilité & la cavitation et
croissance ainsi que I’influence des facteurs extérieurs sur ces relations.

Les deux premiers chapitres se sont focalisés sur les aspects de tolérance a la
sécheresse, qu’elle soit abordée directement via 1’analyse des performances de croissance ou
indirectement via 1’analyse de la résistance intrinséque a la cavitation. L’efficience
d’utilisation de I’eau, qui correspond a 1’optimisation des gains en carbone vis-a-vis des pertes
en eau, représente cependant un autre aspect important du fonctionnement physiologique de
I’arbre dans des contextes environnementaux changeants. Bien que le lien entre efficience
d’utilisation de I’eau et tolérance a la sécheresse chez le peuplier soit complexe, elle peut en
partie y contribuer (Monclus et al., 2006). Dans le chapitre suivant, nous nous sommes donc
demand¢é dans quelle mesure ’augmentation des performances de croissance des arbres
fertilisés en condition de sécheresse modérée pouvait étre liée a une augmentation de leur
efficience d’utilisation de 1’eau. Afin de répondre a cette question, nous avons quantifié
I’efficience d’utilisation de 1’eau a différentes échelles de temps et d’espace via ’analyse de
la composition isotopique en *C (5'°C) des feuilles, de la séve élaborée et du bois. Les
mesures ont été réalisées sur les mémes génotypes et le méme dispositif de pépiniére que celui

présenté dans les chapitres 1 et 2.
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5.1. Introduction

Chez les plantes, ’efficience d’utilisation de I’eau (en anglais ‘water-use efficiency’, WUE)
représente de facon générale le colt en eau associé a la fixation de carbone (Ehleringer,
1993). A I’échelle de la plante entiére, pour des espéces végétales récoltées pour leur
biomasse, WUE peut étre définie comme le rapport entre la biomasse produite et les pertes en
eau associees a la transpiration pendant le méme laps de temps (efficience de transpiration,
TE ; Richards et al., 2002). Cependant, la mesure de TE est généralement lourde d’un point
de vue technique, et complexe en particulier en conditions extérieures. D’autres méthodes
alternatives permettent néanmoins d’estimer WUE, de fagon directe ou rétrospective, sur des
pas de temps d’intégration variables allant de I’instantané a la semaine, le mois, la saison,
voire 1’année.

A T’échelle foliaire, WUE peut étre évaluée de fagon directe et instantanée par des
mesures d’échanges de gaz foliaires. L’efficience intrinséque d’utilisation de 1’eau (WUE;) est
ainsi définie comme le rapport entre ’assimilation nette de CO; (A) et la conductance
stomatique a la vapeur d’eau (gs) (Condon et al., 2002). Les mesures de WUE; étant
chronophages, WUE; peut également étre estimée de facon indirecte, rétrospective et intégrée
en mesurant la composition isotopique en **C (8*3C) de la matiére organique de la feuille
(Farquhar et al., 1982), 8"*Creitie intégrant globalement le temps de vie de la feuille soit
plusieurs semaines. 1l existe en effet deux isotopes stable du carbone le *2C et le *C, I’isotope
le plus abondant dans le CO, atmosphérique est le *2C (= 99%). Le *2C diffuse plus facilement
depuis I’atmosphére vers les sites enzymatiques de la RuBisCO et il y est préférentiellement
fixé en raison d’un encombrement stérique moins important que le *C. Par conséquent, la
matiére organique des feuilles présente un appauvrissement en *3C. La composition isotopique
des echantillons est exprimée par rapport a un standard, le Vienna Pee Dee Bélemnite (un

fossile calcaire du crétace) selon la formule :
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Jechantilion (%60) = [(Rechantilion — Rstandard) / Rstandara] X 1000
OU Rechantition €t Rstandara représentent le ratio *C/*?C de 1’échantillon et du standard,
respectivement (Craig, 1957). Les mesures de  sont effectuées a I’aide d’un spectrometre de
masse en analysant les ratios de *C0O,/**CO, produit par combustion des échantillons. La
matiére organique contenant moins de *C que le standard, les valeurs de & sont négatives.
Certaines études utilisent plutdt la discrimination isotopique vis-a-vis du *C (ou A™C)
comme estimateur indirecte de WUE;. Elle est calculée de la fagon suivante :

A (%0) = (Sair — Sechantilion) / [1 + (Sechantition / 1000)]. O &4ir = -8%o.

La relation linéaire et positive entre WUE; et 8"*Crevitie (€t négative entre WUE; et
AC) prédite par le modéle de Farquhar (Farquhar et al., 1980, 1989) a été confirmée
expérimentalement chez un grand nombre d’espéces ligneuses (par ex. chez le caféier,
Meinzer et al., 1990 ; chez le méléze, Zhang et al., 1994 ; chez le chataignier, Lauteri et al.,
1997 ; et chez le chéne, Ponton et al., 2002), dont le peuplier (Ripullone et al., 2004 ;
Monclus et al., 2006 ; Fichot et al., 2011 ; Rasheed et al., 2012).

La composition isotopique en *C (§'3C) peut également étre mesurée a partir d’autres
supports biologiques que la matiere organique de la feuille, comme par exemple les sucres
simples ou I’amidon produits de facon journaliére dans la feuille suite a la photosynthese
(Hobbie & Werner, 2004 ; Brandes et al., 2006 ; Gessler et al., 2007b ; Rasheed et al., 2015),
les composés carbonés transférés dans la séve élaborée (Pate & Arthur, 1998 ; Cernusak et al.,
2003 ; Damesin & Lelarge, 2003 ; Gessler et al., 2004, 2007a), ou encore le bois et ses
composants comme la cellulose (Leavitt & Long, 1982 ; Brandes et al., 2007 ; Verlinden et
al., 2015b). Le signal isotopique obtenu a partir des sucres integre généralement un pas de
temps court de I’ordre de la journée pour les sucres simples a la semaine pour I’amidon
(Cernusak et al., 2003 ; Bogelein et al., 2012). Le signal isotopique obtenu a partir de la seve

¢laborée intégre également un pas de temps de I’ordre de la semaine mais permet d’intégrer le
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fonctionnement de 1’ensemble du houppier, pas seulement de la feuille (Pate & Arthur, 1998 ;
Keitel et al., 2003 ; Gessler et al., 2009 ; Merchant et al., 2012 ; Bdgelein et al., 2019). Enfin,
le signal isotopique obtenu a partir du bois permet potentiellement d’intégrer un pas de temps
allant de la semaine a I’année, en fonction de la portion de bois étudié, et le fonctionnement
de la plante entiere (Saurer et al., 1997 ; Leavitt, 2002 ; Helle & Schleser, 2004 ; Verlinden et
al., 2015b).

De nombreuses études ont évalué la variabilité génétique existante chez les arbres pour
WUE; essentiellement au travers de 8°C mesuré dans les feuilles, le bois et les racines
(Marron et al., 2005 ; Monclus et al., 2005a, 2006 ; Cernusak et al., 2007b, 2011 ; Rasheed et
al., 2012). Une revue des années 70 basée sur des données obtenues a partir de 104 especes
appartenant 4 60 familles a montré des variations interspécifiques pour les A*C foliaires de
I’ordre de 5,4%0 chez les gymnospermes, 8,1%o chez les monocotylédones et 11,1%o chez les
dicotylédones (Smith & Epsen, 1971). Cette importante variabilité reflete la grande diversité
d’activité physiologique entre les especes ainsi que les conditions environnementales de leur
milieu de vie. La discrimination isotopique peut alors étre utilisée comme marqueur de
comparaison de WUE; entre espéces. A une autre échelle, la variabilité intra-spécifique
existante pour les valeurs de 8"C est assez logiquement plus faible que la variabilité
interspécifique déja observée. Chez le peuplier, les variations observées entre génotypes pour
les 8°C foliaires allait de 2,7%o parmi une trentaine de clones de jeunes peupliers en
plantation (Monclus et al., 2006) a 6,2%o parmi une trentaine de clones de jeunes peupliers en
serre (Marron et al., 2005). Cette variabilité pour WUE; est contr6lée par des bases
physiologiques différentes selon les fonds génétiques, une prévalence de A sur cette
variabilité a eté trouvée chez P.deltoides x P.trichocarpa (Monclus et al., 2009), alors que

chez des hybrides P. deltoides x P.nigra la variabilite de WUE; est essentiellement controlée
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par gs (Monclus et al., 2006). De ce fait, les facteurs environnementaux susceptibles de
moduler gs et/ou A peuvent également moduler WUE;.

Les effets de I’environnement sur WUE; ont été largement étudiés, notamment la
disponibilité en eau et la disponibilité en élements minéraux. La sécheresse conduit a une
augmentation de 8°C/WUE; liée & la fermeture stomatique (Monclus et al., 2006 ;
DesRochers et al., 2007 ; Xu et al., 2008 ; Chamaillard et al., 2011). Les effets de la
disponibilité en nutriments sur WUE sont plus variables. Les arbres poussant sur des sites
plus riches présentent généralement une plus forte efficience, bien qu’il soit souvent difficile
de séparer les effets de la disponibilité en éléments minéraux de ceux de la disponibilité en
eau (contexte pédoclimatique) ou les effets individuels des principaux éléments minéraux
(voir par ex. Toillon et al., 2013a; Verlinden et al., 2015b). L’ajout d’azote augmente
généralement WUE; bien que la réponse puisse étre espece- ou génotype-dépendante (Harvey
& van den Driessche, 1999 ; Ripullone et al., 2004 ; DesRochers et al., 2006, 2007 ; Cernusak
et al., 2007b ; Garrish et al., 2010). Cette augmentation est la plupart du temps expliquée par
I’action favorable de ’azote sur les capacités photosynthétiques (Liu & Dickmann, 1996 ;
Wang et al., 1998 ; Harvey & van den Driessche, 1999 ; Verlinden et al., 2015b ) bien qu’elle
puisse étre due dans certains cas & une diminution de la conductance stomatique (DesRochers
et al., 2006). DesRochers et al. (2006) rapportent également une augmentation des valeurs de
83C en réponse au potassium mais pas au phosphore, suggérant un réle du potassium sur
I’augmentation de la concentration en calcium foliaire qui pourrait entrainer, en synergie avec
I’acide abscissique, la fermeture stomatique (De Silva et al., 1985). Ces résultats concordes
avec ceux trouves par Harvey et van den Driessche (1999) sur des peupliers en pot fertilisés
au potassium, puis par Verlinden et al. (2015b) sur des peupliers en plantation se développant
sur un site contenant plus de potassium qui démontraient une limitation de la transpiration

avec 1’augmentation de la disponibilité en K. Les effets combinés de la sécheresse et de
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I’augmentation de la disponibilité en nutriments sur WUE restent cependant trés variables. En
effet, en plantation lors d’une interaction entre une sécheresse induite par une exclusion de
pluie et une fertilisation N-P-K, ’amélioration de WUE n’a été significative que chez deux
des quatre espéces étudiées (Dijkstra et al., 2016). Les effets combinés d’une sécheresse (a
33% de la c.c.) et d’une fertilisation azotée n’ont pas affect¢ WUE chez la canne a sucre en
pot (Dinh et al., 2017), de la méme maniére, chez le hétre en pot, WUE n’a pas été affectée
par l’interaction entre une fertilisation azotée et une sécheresse (a 10% d’humidité
volumique). A I’inverse chez des peupliers hybrides cultivés en pot, une fertilisation azotée
couplée a une sécheresse sévere (arrét d’irrigation) a amélioré WUE (Liu & Dickmann, 1996).
C’est également ce qui a été observé chez des jeunes eucalyptus cultivés en pot qui ont été
fertilisés au phosphore et soumis a une sécheresse (potentiel hydrique du sol a -0,8 MPa) alors
que la fertilisation azotée n’avait pas démontré d’effet sur WUE (Graciano et al., 2005). La
réponse de WUE aux effets combinés de la sécheresse et de 1’augmentation de la disponibilité
en nutriments semble étre espece-dépendante mais également dépendante des éléments
minéraux apportés par la fertilisation (Liu & Dickmann, 1996 ; Cernusak et al., 2009 ; Dietze
et al., 2016 ; Dijkstra et al., 2016).

L’¢étude des relations entre WUE, croissance et tolérance a la sécheresse présente un
intérét a la fois sur les plans fondamental et appliqué. Sur le plan fondamental, ces caractéres
complexes sont contrdlés par un grand nombre de déterminants morphologiques et
physiologiques, entre autres les capacités photosynthétiques et 1’assimilation nette de COg, la
régulation stomatique, 1’allocation en carbone entre compartiments, etc... La caractérisation
des relations entre ces caracteres peut permettre d’appréhender quels sont les déterminants les
plus importants et dans quelles conditions environnementales (Verlinden et al., 2015b). Sur le
plan applique, la compréhension des relations WUE-croissance-tolérance est également

importante dans une perspective d’amélioration génétique, 1’absence de corrélation négative
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entre caractéres pouvant signifier la possibilité d’améliorer un caractére sans effet négatif sur
les autres. Les travaux sur peupliers ont montré que la variation génétique pour WUE était
principalement associée a la composante transpiration et régulation stomatique (DesRochers
et al., 2006 ; Monclus et al., 2006 ; Fichot et al., 2010, 2011 ; Rasheed et al., 2015). WUE est
loin d’étre associée de fagcon systématique a la croissance, les relations étant environnement-
dépendantes, mais aucune relation défavorable n’a jamais été rapportée (Ripullone et al.,
2004 ; Zhang et al., 2004 ; Marron et al., 2005; Monclus et al., 2005b, 2006, 2009 ;
Bonhomme et al., 2008 ; Fichot et al., 2010 ; Chamaillard et al., 2011 ; Rasheed et al., 2012 ;
Toillon et al., 2013a,b ; Guet et al., 2015a) et ce quel que soit le pas de temps d’intégration
des variables utilisees pour caractériser WUE ou la croissance (Verlinden et al., 2015b).
Enfin, WUE n’est pas une composante simple et directe de la tolérance a la sécheresse,
qu’elle soit modérée ou sévere (Monclus et al., 2006 ; Fichot et al., 2010 ; Guet et al., 2015b).

L’objectif général de ce chapitre était d’évaluer les effets interactifs de la disponibilité
en eau et de la fertilité du sol sur WUE mesurée a différentes échelles de temps et d’espace et
sur les liens avec la croissance. Les expériences ont été conduites en pépiniére durant la
seconde année de croissance, sur quatre génotypes de peupliers cultivés a une densité de
plantation équivalente a celle utilisée en taillis a trés courte rotation, selon un plan
d’expérience factoriel a deux modalités de disponibilité en eau x deux modalités de
disponibilité en nutriments (dispositif 1, cf. section Matériels et Méthodes général p. 38). Nos
hypothéses étaient les suivantes : (i) La sécheresse et 1’augmentation de la disponibilité en
nutriments, notamment en azote, augmente WUE chez les peuliers ; (ii) les signaux §C
mesurés a différentes échelles (feuille, seve ¢€laborée, bois de 1’année) sont bien corrélés a
WUE; au travers des différentes génotypes et des modalités ; et (iii) quelles que soient les
modalités, il n’existe pas de relation antagoniste entre WUE, croissance et tolérance a la

sécheresse.
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5.2. Matériels et méthodes

5.2.1. Matériel végétal et plan d’expérience

Les expériences ont été réalisees en pépiniére en 2017, c.a.d. au cours de la seconde année de
croissance de la premiére rotation de la plantation, sur quatre génotypes de peupliers (P.nigra
cv. Jean Pourtet ; P.detloides cv. Dellinois ; P.deltoides x P.nigra cv. Koster et P.tricocarpa x
P.maximowiczii cv. Skado). Les abréviations correspondant aux quatre combinaisons de
disponibilité en eau et de disponibilité en nutriments utilisés dans la suite du chapitre sont les
suivantes : I+/F-, irrigué non fertilisé ; 1+/F+, irrigué fertilisé ; I-/F-, non irrigué non fertilisé ;
I-/E+, non irrigué fertilisé. Pour rappel, I’arrét d’irrigation n’a été initié que lors de la
deuxieme année de croissance ; le différentiel de disponibilité en nutriments a lui été apporté
au cours des deux années. Les informations détaillées sur le choix du matériel végétal, sur le
dispositif expérimental et sur la conduite culturale sont données dans la section Matériels et

Méthodes géenéral (page 38).

5.2.2. Echantillonnage, analyse élémentaire (N) et composition isotopique (6"C)

de la séve élaborée, des feuilles et du bois

Afin d’évaluer la dynamique saisonniére de WUE, des collectes de seve élaborée ont été
effectuées a cing dates durant la saison de vegétation 2017 : 22 mai, 13 juin, 11 juillet, 16 aodt
et 21 septembre, notées date 1 a 5 dans la suite du chapitre. Les collectes ont été réalisées sur
un arbre de chaque sous-bloc monoclonal séléctionné aléatoirement a chaque dates (n = 64 =
4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 individu). Le prélevement de la seve élaborée a été
effectué selon la méthode décrite par Scartazza et al. (2004) et modifié par Gessler et al.

(2004). A 9h00 (GMT/UTC+2), une incision de 2cm de longueur et de 1 cm de largeur a été
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pratiquée dans 1’écorce a la base de la tige principale des arbres, de sorte a former une
languette d’écorce toujours reliée a I’arbre par sa partie supérieure (Photo). Cette languette a
été plongée dans un tube Eppendorf contenant 1,5 mL d’eau Milli-Q®. L’ensemble a été fixé
au tronc et laisse a diffuser durant 7 heures. Cette technique a déja été validée sur peuplier et a
montré qu’aucun agent chélateur type EDTA n’était nécessaire en solution pour éviter la
fermeture des tubes criblés (Bonhomme et al., 2008). Apres récupération des tubes, la
solution a été filtrée sur membrane millipore Millex-HV® (PVDF 0,45um). Les filtrats ont
ensuite été placés dans des microcapsules en étain, séchés a 1’étuve a 65°C jusqu’a compléte

évaporation puis micropesés avant analyse de la composition isotopique (5™*Cssve).

—

. mﬁl + Eau Mgib

Photo : Technique de récupération de la seve phloémienne selon la méthode décrite par Scartazza et al. (2004) et modifié par
Gessler et al. (2004).

Des collectes de feuilles ont également été réalisées aux dates 1, 3 et 5 sur les mémes
individus que ceux échantillonnés pour la seve élaborée. Les feuilles récoltées étaient
systématiquement des feuilles matures de pleine lumiere situées sur la tige principale de
I’année (N = 64 = 4 génotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 individu). Aprés avoir scanné les
feuilles, cing disques calibrés de 2 cm de diametre ont été découpeés dans le limbe des feuilles

avant d’étre séchés a 1’étuve a 65°C pendant 72h et pesés. Les disques de feuille secs ont
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permis de calculer la surface massique foliaire (SLA, cm? g™), puis ils ont été broyés en fine
poudre (<200pum) a I’aide d’un broyeur a billes (Retsch MM400, Hann, Germany). Cette
poudre a ensuite été utilisée pour les micropesées en capsules en étain avant analyse de la
composition isotopique (813Cfeui||e).

A la fin de la saison de végétation (hiver 2017), un échantillon de tige a été prélevé sur
chacun des arbres utilisés pour les échantillonnages de seve élaborée et de feuilles présentées
ci-dessus (n = 64 = 4 genotypes x 4 traitements x 4 blocs x 1 individu). Le préléevement a été
effectué a la base de la pousse principale de 1’année 2017. L’écorce et la moelle ont été
retirées avant de sécher les échantillons a 1’étuve a 65°C jusqu’a la stabilisation de la masse
des échantillons. Le bois a ensuite été broyé a 1’aide d’un broyeur a billes et la poudre fine a
été utilisée pour les micropesées en capsules en étain avant analyse de la composition
isotopique (613Cbois).

Les mesures de 5'°C ont été réalisées a la plateforme SilvaTech de I'INRA de Nancy &
I’aide d’un spectrométre de masse (IRMS, Delta S, Finnigan MAT, Bremen, Germany)
couplé & un Analyseur Elémentaire (EA, Carlo Erba, Milan, ltaly). Les concentrations en

azote (Nimasse) SONt exprimées par unité de masse (mg g™).

5.2.3. Echanges de gaz foliaires

Les mesures d’échanges de gaz ont eté réalisées au cours de la période estivale de début juillet
a debut aolt 2017 a I’aide d’un analyseur de gaz infrarouge portable (LI-6400 XT, Li-cor
Biosciences Inc., Lincoln, NE, Etats-Unis). Elles ont été effectuées sur des feuilles matures de
pleine lumiére de rang 16 a partir du sommet de la tige, situées sur la tige principale des
mémes individus que ceux échantillonnés pour les mesures de @ (n =64 =4 génotypes x 4

traitements x 4 blocs x 1 individu). Les feuilles ont d’abord été acclimatées dans la chambre
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de mesure pendant 10 min a une concentration référence de CO, ambiant de 400 ppm, une
température de bloc constante de 25°C et une densité de flux de photon dans le PAR de 1500
pmol s m? Les valeurs de conductance stomatique (gs, mmol s m?) et d’assimilation nette
de CO; (A, pmol st m'z) ont été enregistrées a I’issue des 10 min, une fois le plateau
d’assimilation atteint et ont été considérées comme les valeurs a saturation (Qs-sa, Asat)-
L’efficience intrinséque d’utilisation de 1’eau a saturation (WUE;.¢a, Mol mol'l) a été
calculée comme le ratio entre Ag; et gssat. La réponse de 1’assimilation nette a la concentration
en CO; intracellulaire (C;) a ensuite été évaluée au travers de courbes « A-C; » en faisant
varier la concentration ambiante en CO, selon les paliers suivants : 400, 200, 50, 100, 200,
300, 400, 500, 600, 800 et 1000 ppm. Ces données ont été ajustées au modele de
photosynthése de Farquhar et al. (1980) a I’aide de la procédure sur tableur fournie par
Sharkey et al. (2007) et modifiée par Bellasio et al. (2016) et ont permis d’extraire la vitesse

maximale de carboxylation (VCmax, Mol CO, m? ™).

5.2.4. Indicateurs de croissance et de tolérance a la sécheresse

L’amplitude de chute du RGR durant la sécheresse a été utilisée comme indicateur de
tolérance a la sécheresse des arbres. Elle permet d’évaluer la capacité des arbres a maintenir
un niveau de productivité élevé durant la contrainte (Passioura, 2002), et a été calculé comme
le ratio :

RGR;, — RGR,_

x 100
RGRy,

Ou Le RGRy: correspond aux valeurs de RGR estimées pour les arbres en condition I+ et
RGR,. aux valeurs de RGR estimées pour les arbres en conditions |-, pour chaque génotype et

pour chacune des deux modalités de disponibilité en nutriments.
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Les potentiels hydriques du xyléeme occasionnant 50% de PLC (Pso, MPa) ont
également été utilisés comme indicateur de tolérance a la sécheresse (cf. chapitre 2). lls
permettent d’évaluer la capacité des arbres a résister a la cavitation durant la contrainte. Les
Pso ont été extraites des courbes de vulnérabilité a la cavitation individuelles établies sur un
sous-échantillon représentatif de la variabilité existante (n = 64 = 4 génotypes x 4 traitements
x 4 blocs x 1 arbre).

Ces indicateurs de tolérance a la sécheresse ont été comparés aux valeurs de §*Cgois
qui donnent acces a un pas de temps d’intégration plus important, ici la saison de croissance

2017, et aux modifications physiologique de I’ensemble de I’arbre (Verlinden et al., 2015b).

5.2.5. Analyses statistiques

Les données ont été ajustées aux effets blocs et analysées avec le logiciel R Studio (Version
1.1.447 — © 2009-2018 RStudio, Inc.). Les données ont été jugées graphiquement conformes
aux hypothéses de normalité et d'homoscédasticité. Les tests statistiques ont été considérés
comme significatifs quand P<0,05.

L’analyse des effets liés aux facteurs ‘disponibilité en eau’ et ‘disponibilité en
nutriments’ pour les données relatives @ SLA, Nmasse, LA, Asat, Js-saty, WUE;sat €t S3C a été
réalisée par analyse de variance (ANOVA) a deux facteurs pour chaque génotype. Ces
analyses ont été faites a I’aide du mode¢le factoriel complet suivant: Yiy =+ li + Fj + (Ii X F)
+ &ijk OU Yiji fait référence aux valeurs individuelles ajustées aux effets blocs, p correspond a
la moyenne génerale, I; est I’effet du facteur ‘disponibilité en eau’ i considéré comme fixe, F;
est I’effet du facteur ‘fertilit¢’ j considéré comme fixe, (I x Fj) est I’interaction entre les deux
facteurs et gjj la résiduelle. Lorsqu’une interaction significative entre les deux facteurs a été

identifiée, une analyse de variance a un facteur a été faite au sein de chacune des deux
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modalités de disponibilité en eau afin de caractériser spécifiquement 1’effet de la disponibilité
en nutriments.

Les relations entre variables ont été explorées par régression linéaire. Les ajustements
ont été réalisés a 1’aide du logiciel SigmaPlot (version 12.0, 2011 Systat software, Inc.). Une
inspection graphique et le calcul du coefficient de corrélation de Pearson ont éte réalisés pour

juger du lien entre les variables continues.
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Figure 5.1. Dynamique de 5°C mesurés dans les échantillons de séve phloémienne et de feuille durant la saison estivale
2017. Les points correspondent aux moyennes intra-modalités par génotype (+ ES, n = 4) calculées via les mesures effectuées
sur les échantillons de séve (grands cadres) et de feuille (petits cadres en haut a gauche). Symboles : Blancs, irrigué (I+) ;

Gris, secheresse (I-) ; Cercles, non fertilisé (F-) et triangles, fertilisé (F+).
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5.3. Résultats

5.3.1. Composition isotopique de la séve (613C5éve), des feuilles (613Cfeui||e) et du

bois (5"*Chois)

En conditions irriguées, §*Cqve présentait un patron saisonnier similaire entre génotypes : les
valeurs diminuaient globalement jusqu’en juillet puis remontaient progressivement vers la fin
de saison (Fig. 5.1). L’effet de I’augmentation de la disponibilité en nutriments n’était que trés
ponctuel, §"*Cqve étant moins négatif en condition fertilisée (juin pour Dellinois, P < 0,001 ;
septembre pour Skado, P = 0,013). En condition non irriguée, les valeurs de 8"*Cgye étaient
moins négatives quel que soit le génotype. Le patron saisonnier était aussi légérement
différent : une augmentation entre mai et juin était observée chez tous les génotypes sauf
Skado, le minimum saisonnier étant toujours observé en juillet a I’exception de Dellinois
(mai ; Fig. 5.1). L’effet de I’augmentation de la disponibilité en nutriments était également
trés ponctuel et restreint au génotype Dellinois, 53Cqve 6tant moins négatif en condition
fertilisé (F+) (aoGt P = 0,002, septembre P = 0,017). En moyenne sur la saison, le génotype

Dellinois présentait les valeurs de 5"*Cssve les plus basses et Skado les plus élevées (Fig. 5.2).
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Figure 5.2. Effet de I’irrigation et de la fertilisation sur les moyennes saisonniéres de 5*3C pour les échantillons de séve. Les
histogrammes correspondent aux moyennes intra-modalités par génotype + E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau
(1, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été
analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en bas a droite des graphiques. L’effet de
la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de variance
a un facteur (lignes horizontales La significativité des analyses est indiquée comme suit :P>0,05 non significatif ‘n.s.” ;
P<0,05 ‘** ; P<0,01 “**’ et P<0,001 “***’,

A 1’échelle foliaire, les valeurs de 813Cfeui||e ¢taient moins négatives que 813ngve (Fig. 5.1). Les
patrons saisonniers n’étaient pas systématiquement corrélés de facon évidente a ceux observés
sur séve, notamment en conditions non irriguées (Fig. 5.1). En début de saison (mai), les
valeurs ne différaient pas entre modalités d’irrigation mais divergeaient ensuite entre juillet et
septembre, les valeurs étant moins négatives en conditions I- (Fig. 5.1). Les effets de
I’augmentation de la disponibilité¢ en nutriments sur 613Cfeui||e étaient également ponctuels, les
valeurs étant systématiquement moins négatives en conditions F+ lorsque I’effet était
significatif (Dellinois mai en condition non irriguée P = 0.006 ; Koster mai en condition
irriguée P = 0.022 et septembre en condition non irriguée P = 0.009 ; Jean Pourtet septembre

en condition irriguée P = 0.008 ; Skado mai et septembre en condition non irriguée P < 0.001
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et P = 0.042) (Fig. 5.1). Les valeurs de 5Creuine moyennées sur les trois dates
d’échantillonnage (mai-juillet-septembre) étaient corrélées positivement avec les valeurs de
8"Csve moyennées sur les cinq dates d’échantillonnage (mai-juin-juillet-ao(it-septembre)

(Fig. 5.3 et 5.4).
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Figure 5.3. Effet de I’irrigation et de la fertilisation sur les moyennes saisonniéres de 5**C pour les échantillons de bois. Les
histogrammes correspondent aux moyennes intra-modalités par génotype + E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau
(1, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été
analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en bas a droite des graphiques. L’effet de
la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de variance
a un facteur (lignes horizontales La significativité des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 non significatif ‘n.s.” ;
P<0,05 “*’ ; P<0,01 “**” et P<0,001 “***’,

Les valeurs de 813Cbois ¢taient en moyenne moins négatives que 613Cséve mais
comparables a 613Cfeui||e, et 813Cbois ¢tait corrélé linéairement et positivement a 813C5éve et
8"Creuitie (Fig. 5.4 et 5.5). Tout comme pour la séve et la matiére organique des feuilles, les
valeurs de 8"Cpois étaient moins négatives en conditions I- (Fig. 5.5). Les effets de la
fertilisation étaient dépendants du génotype et de la disponibilité en eau, I’augmentation de la

disponibilité en nutriments augmentant 813Cb0is systématiquement lorsque [’effet était
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significatif : en condition I+, Dellinois et Skado présentaient un effet significatif alors qu’en
condition I-, il s’agissait de Koster et Skado, Skado étant donc le seul a répondre dans chaque

modalité (Fig. 5.5).
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Figure 5.4. Relation de la composition isotopique du carbone 3*3C dans trois compartiments (a) Bois vs. Séve, (b) Bois vs.
Feuille, (c) Seve vs. Feuille. Les points correspondent aux moyennes génotypiques et intra-modalités par compartiment toutes
dates confondues (1 date pour le bois, 3 pour les feuilles et 5 pour la seve) £ E.S. (n = 4). Symbole : Gris, irrigué (1+) ; Noir,
non irrigué (I-) ; En gras, fertilisé (F+) ; D, Dellinois ; K, Koster ; P, Jean Pourtet et S, Skado. Les coefficients de corrélations

(R?) et les régressions linéaires associées sont présentés en haut a gauche avec leur seuil de significativité, ici P<0,001 ***,
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Figure 5.5. Effet de I’irrigation et de la fertilisation sur les moyennes saisonniéres de 53C pour les échantillons de feuille.
Les histogrammes correspondent aux moyennes intra-modalités par génotype + E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en
eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont
été analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en bas a droite des graphiques. L’effet
de la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de
variance a un facteur (lignes horizontales La significativité des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 non significatif
‘n.s.” ; P<0,05 “**; P<0,01 “**’ et P<0,001 “***’,

5.3.2. Echanges de gaz foliaires et relations WUE;-6"*C

Les wvaleurs d’échanges de gaz foliaires (Asat, des

Os-saty WUEisat), parametres
photosynthétiques estimés (Vcmax), de teneurs massiques en azote (Nmasse) €t de surface
massique (SLA) sont présentees pour chaque genotype dans les figures 5.6 a 5.9. Pour chaque
modalité, des différences significatives entre génotypes étaient trouvees pour toutes les
variables a 1’exception du SLA et de Vcemax (P=0,911 et P=0,235 respectivement). En
moyenne, les valeurs les plus élevées pour As: et Jssat €taient observées chez Jean Pourtet et
les plus basses chez Dellinois. Les valeurs moyennes de WUE;.s; les plus élevées étaient

retrouvées chez Koster et les plus faibles chez Jean Pourtet.
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L’effet de I’augmentation de la disponibilité en nutriments SUr Nmasse tait
systématique en condition I+, les valeurs étant plus élevées suite a la fertilisation (Fig. 5.6-
5.9) ; en condition non irriguée, I’effet de I’augmentation de la disponibilité en nutriments sur
Nmasse était significatif uniqguement chez Skado (Fig. 5.6-5.9). Aucun effet de 1’augmentation
de la disponibilité en nutriments n’était significatif sur le SLA et Vcmax quel que soit la
disponibilité en eau ou le génotype (Fig. 5.6-5.9). Les effets de 1’augmentation de la
disponibilité en nutriments sur As: et gssat étaient fonction de la disponibilité en eau et du
génotype, gssat ayant tendance a répondre davantage que Ag:. En condition I+, I’augmentation
de la disponibilité en nutriments ne modifiait pas de fagon significative A, mais entrainait
une augmentation de gs.sax chez Dellinois et une diminution chez Skado (Fig. 5.6-5.9). En
condition |-, I’augmentation de la disponibilité en nutriments augmentait Ay €t Qssar Chez
Dellinois, augmentait uniquement gs.sar chez Koster, diminuait Asa et gssar Chez Jean Pourtet
alors qu’aucun effet significatif n’était visible chez Skado (Fig. 5.6-5.9). Tout comme pour
Acat et Qssat, les effets de I’augmentation de la disponibilité en nutriments sur WUE;.¢ étaient
variables bien que généralement plus marqués. Une augmentation était observée chez Skado
et Jean Pourtet, quelle que soit la disponibilité en eau, alors qu’une diminution était observée
chez Dellinois (Fig. 5.6-5.9) ; chez Koster, I’augmentation de la disponibilité en nutriments

diminuait WUE;.¢; uniquement en condition non irriguée (Fig. 5.6-5.9).
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Figure 5.6. Effet de I’irrigation et de la fertilisation sur les principales variables de la physiologie foliaire mesurées en juillet

2017, chez le génotype Dellinois. (a) Assimilation nette de CO, en condition de PAR saturant (Asy) ; (b) Conductance

stomatique en condition de PAR saturant (Qgss) ; (c) L’efficience d’utilisation de I’eau intrinséque en condition de PAR

saturant (WUE;-s,) ; (d) la vitesse de carboxylation maximale (VcCnay) ; () la proportion d’azote dans la matiére séche de

feuille des échantillons de la date 2 en juillet (Nasse) €t () la surface massique des échantillons de feuille de la date 2 (SLA).

Les histogrammes correspondent aux moyennes intra-modalités par génotype + E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en

eau (I, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont

été analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en haut a gauche des graphiques.

L’effet de la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse

de variance a un facteur (lignes horizontales La significativité des analyses est indiquée comme suit : non signficatif ‘n.s.” ;
P<0,05 “**; P<0,01 “**’ et P<0,001 “***.
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Figure 5.7. Effet de I’irrigation et de la fertilisation sur les principales variables de la physiologie foliaire mesurées en juillet
2017, chez le génotype Koster. (a) Assimilation nette de CO, en condition de PAR saturant (Ag); (b) Conductance
stomatique en condition de PAR saturant (gs.sx) ; (c) L’efficience d’utilisation de I’eau intrinséque en condition de PAR
saturant (WUE;-¢) ; (d) la vitesse de carboxylation maximale (VCpax) ; () la proportion d’azote dans la matiére séche de
feuille des échantillons de la date 2 (Npasse) €t (f) la surface massique des échantillons de feuille de la date 2 (SLA). Les
histogrammes correspondent aux moyennes intra-modalités par génotype + E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau
(1, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été
analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en haut a gauche des graphiques. L’effet
de la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de
variance a un facteur (lignes horizontales La significativité des analyses est indiquée comme suit :
s.”; P<0,05 “**; P<0,01 “*** et P<0,001 “***,

P>0,05 non significatif
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Figure 5.8. Effet de I’irrigation et de la fertilisation sur les principales variables de la physiologie foliaire mesurées en juillet
2017, chez le génotype Jean Pourtet. (a) Assimilation nette de CO, en condition de PAR saturant (Agy) ; (b) Conductance
stomatique en condition de PAR saturant (gs.s) ; (c) L’efficience d’utilisation de I’eau intrinséque en condition de PAR
saturant (WUE;-¢) ; (d) la vitesse de carboxylation maximale (VCnax) ; (e) la proportion d’azote dans la matiére seche de
feuille des échantillons de la date 2 (Npasse) €t (f) la surface massique des échantillons de feuille de la date 2 (SLA). Les
histogrammes correspondent aux moyennes intra-modalités par génotype + E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau
(1, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été
analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en haut a gauche des graphiques. L’effet
de la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de
variance a un facteur (lignes horizontales La significativité des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 non significatif
s.”; P<0,05 “**; P<0,01 “*** et P<0,001 “***,
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Figure 5.9. Effet de I’irrigation et de la fertilisation sur les principales variables de la physiologie foliaire mesurées en juillet

2017, chez le génotype Skado. (a) Assimilation nette de CO, en condition de PAR saturant (Ag); (b) Conductance

stomatique en condition de PAR saturant (gs.s) ; (c) L’efficience d’utilisation de I’eau intrinséque en condition de PAR

saturant (WUE;-¢) ; (d) la vitesse de carboxylation maximale (VCnax) ; (e) la proportion d’azote dans la matiére séche de

feuille des échantillons de la date 2 (Npasse) €t (f) la surface massique des échantillons de feuille de la date 2 (SLA). Les

histogrammes correspondent aux moyennes intra-modalités par génotype + E.S. (n = 4). Les effets de la disponibilité en eau

(1, deux modalités I+ et I-), de la disponibilité en nutriments (F, deux modalités F+ et F-) et de leur interaction (I x F) ont été

analysés par analyse de variance a deux facteurs et leur significativité est indiquée en haut a gauche des graphiques. L’effet

de la disponibilité en nutriments au sein de chaque modalité de disponibilité en eau a également été testé par analyse de

variance a un facteur (lignes horizontales La significativité des analyses est indiquée comme suit : P>0,05 non significatif
‘n.s.” ; P<0,05 “**; P<0,01 “**’ et P<0,001 “***°,
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Les valeurs de WUE;.g; étaient reliées positivement aux valeurs de 813C, de plus fortes
valeurs de WUE;.q 6tant associées a des valeurs de 8"°C plus élevées (Fig. 5.10). Cependant,
seules les relations avec 8"Cqye et 8™ Creuille 6taient significatives, la plus forte relation étant

observée pour 813Cfeui||e (Fig. 5.10).
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Figure 5.10. Relations entre WUE;.¢ et 5°C dans les trois compartiments : (a) Bois ; (b) Feuille et (c) Séve. Les points
correspondent aux moyennes génotypiques et intra-modalités par compartiments + E.S. (n = 4). Symbole : Gris, irrigués (1+) ;
Noir, non irrigués (I-) ; En gras, fertilisé (F+) ; D, Dellinois ; K, Koster ; P, Jean Pourtet et S, Skado. Les coefficients de
corrélations (R?) et les régressions linéaires associées sont présentés en haut & gauche avec leur seuil de significativité, ici :
P<0,05 ‘*> et P<0,01 “**>,

5.3.3. Relations entre WUE, croissance et tolérance a la sécheresse

Les relations entre WUE et croissance sont présentées au travers de 8">Cpois, le marqueur de
WUE; intégrant la saison entiére, et le taux de croissance relatif (RGR), le marqueur de
croissance intrinséque intégrant également la saison entiére, pour lequel des effets des
traitements ont eté caractérisés au préalable dans le Chapitre 1 (Fig. 5.11). Seules deux
relations significatives ont pu étre observées, la premiére en modalite irriguée et fertilisée
(I+/F+) montrait un compromis entre efficience d'utilisation de I'eau et croissance lorsque les
arbres étaient fertilisés. La seconde en modalité non irriguée et non fertilisée (I-/F-) montrait
une corrélation positive entre WUE et croissance, cependant dans ce dernier cas, la relation

était essentiellement liée a deux nuages de points indépendants (Fig. 5.11).
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Figure 5.11. Relations entre les valeurs de 8'°Cpgg;s €t de RGR. Symboles : Dellinois, O ; Koster, A ; Jean Pourtet, et

Skado, O. Les coefficients de corrélations (R?) et les régressions linéaires associées sont présentés avec leur seuil de

significativité, ici : non significatif ‘n.s.” et P<0,05 *’.

Les relations entre WUE et tolérance a la sécheresse sont présentées une nouvelle fois
au travers de 5™Chpois, le marqueur de WUE; intégrant la saison entiére, et d’une part au travers
de I’amplitude de chute du taux de croissance relatif (pourcentage de chute de RGR par
rapport aux arbres en modalité I+), le marqueur de la capacité des arbres a maintenir leur
performance de croissance durant la contrainte (Fig. 5.12). D’autre part, au travers des
potentiels hydriques du xyléme occasionnant 50% de PLC (Pso, MPa), le marqueur de la
capacité de résistance des arbres a la cavitation (Fig. 5.13). WUE était corrélé positivement et
significativement avec la chute de RGR utilisée en tant que marqueur de tolérance a la
sécheresse pour les deux modalités de disponibilite en nutriments (Fig. 5.12). Aucune relation
significative n’a pu étre observée entre WUE et Ps utilisé en tant que marqueur de tolérance a

la sécheresse, a I’exception de la modalité non irriguée et non fertilisée (1-/F-) ; la corrélation
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dans ce dernier cas était positive, 1’efficience d’utilisation de I’eau et la résistance a la

cavitation augmentaient conjointement (Fig. 5.13).
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5.4. Discussion

5.4.1. Différences entre génotypes en condition optimale de disponibilité en eau

(1+/F-)

Une variabilité génotypique importante a été trouvée dans cette étude pour WUE;, estimée de
maniére directe via les échanges de gaz ou de maniére indirecte via 8'3C. Les valeurs
observées pour Agat, Js-sat €t WUE;.s5 étaient dans 1I’ensemble comparables a ce qui a été publié
précédemment chez des peupliers en plantation P.deltoides x P.nigra (Monclus et al., 2006 ;
Fichot et al., 2010, 2011), P.trichocarpa x P.maximowiczii (Broeckx et al., 2014b ; Verlinden
et al., 2015b), P.nigra (Chamaillard et al., 2011) et P.deltoides (Cooper et al., 2003). Les
valeurs de 8'°C variaient dans une gamme allant de 1 a 1,9%o entre génotypes selon le
compartiment étudié, en accord avec les gammes de variations mesurées sur le peuplier en
plantation dans d’autres études (Monclus et al., 2006 ; Fichot et al., 2010).

Une corrélation positive a été détectée entre WUE;.y et 5°C pour les compartiments
feuille et seve (Monclus et al., 2006 ; Fichot et al., 2011 ; Dijkstra et al., 2016). Le fait que
cette corrélation ne soit pas significative dans le compartiment bois peut s’expliquer de
différentes manieres. Les valeurs de WUE;.; proviennent de mesures faites sur un pas de
temps court de I’ordre d’une vingtaine de minutes pour chaque série de mesures et réparties
ponctuellement sur une courte période de la saison de croissance, entre le 3 juillet et le 4 ao(t
2017. Elles reflétent la physiologie foliaire a 1’instant de la mesure, alors que les valeurs de
8"3Cuois reflétent une intégration temporelle de WUE; sur toute la saison dans notre cas. De
plus, les mesures d’échanges de gaz ont été réalisées en condition saturante de PAR et en
condition optimales de VPD, conditions qui ne refletent pas le fonctionnement ambiant des
feuilles tout au long de la saison de croissance. Malgré tout, comme toutes les mesures ont été
effectuées dans ces conditions constantes, les variations dans la physiologie foliaire ne

peuvent étre attribuées qu’aux variations génotypiques et aux traitements.
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5.4.2. Effet des traitements sur Defficience d’utilisation de D’eau et ses

déterminants
5.4.2.1. Effets de la sécheresse

En accord avec la littérature, une grande plasticité phénotypique a été trouvée pour les
variables suivies chez les quatre génotypes, relatives a 1’efficience d’utilisation de I’eau et la
tolérance a la secheresse (Silim et al., 2009 ; Fichot et al., 2010). Comme nous pouvions nous
y attendre, la sécheresse impliquait une augmentation de WUE;.sx (Monclus et al., 2006 ;
DesRochers et al., 2007 ; Xu et al., 2008 ; Ward et al., 2015). Cette augmentation est le
résultat d’une diminution de gs (Escalona et al., 1999 ; Cochard et al., 2002 ; Bartlett et al.,
2016 ; Jones et al., 2016). Elle est aussi le résultat de la minimisation des pertes en eau est
rendue possible chez le peuplier par la réduction de la surface foliaire avec la création de
nouvelles feuilles plus petites, le ralentissement de la production de feuilles ou encore par
I’abscission des feuilles déja mise en place (Gebre et al., 1998 ; Regier et al., 2009). Enfin, le
développement d’un systeme racinaire plus profond a déa été décrit pour augmenter
I’accessibilité a I’eau (Tardieu, 2011), comme c’est le cas chez des peupliers hybrides en pot
(Jones et al., 2016) et chez d’autres plantes comme le haricot (White et al., 1990). Dans notre
étude, la sécheresse a entrainé une augmentation de A chez Dellinois et Skado, suggérant un
investissement plus important de I’azote foliaire dans la machinerie photosynthétique (Field &
Mooney, 1986 ; Evans, 1989 ; Cano et al., 2013). Cependant cette augmentation de A n’était
pas associée a une augmentation de Npasse durant la sécheresse chez Dellinois, il pourrait alors
s’agir d’un ajustement intrinséque au génotype via une augmentation de I’assimilation par
unité de surface (Soolanayakanahally et al., 2009). Aucun effet de la disponibilité en eau sur
Os-sat N’ €tait visible, a I’exception d’une diminution de gs chez Koster durant la sécheresse.

La sécheresse a systématiquement amélioré 1’efficience d’utilisation de 1’eau estimée a

partir de 5"3C (Siegwolf et al., 2001). Ces résultats sont en accord avec I’observation générale
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que WUE augmente avec I’augmentation de la demande évaporative et/ou la diminution de la
disponibilité en eau, et illustrent une nouvelle fois la stratégie de régulation hydrique du
peuplier résultant de la sensibilité élevée des stomates a la sécheresse (Regier et al., 2009 ;
Silim et al., 2009).

La concentration massique d’azote dans les feuilles (Nmasse) @ été améliorée par la
sécheresse comme cela a été démontré dans un grand nombre d’études (Cernusak et al.,
2009 ; Dinh et al., 2017 ; Sardans et al., 2017), a I’exception du génotype Dellinois pour
lequel aucun effet significatif n’a été¢ observé. Cela pourrait avoir un lien avec la diminution
de la surface foliaire (i.e. concentration identique de N pour une surface inférieure, Hoang et
al., 2018). Des résultats contraires ont aussi été retrouvés chez des peupliers en plantations
(Monclus et al., 2006, 2009) bien que parfois la sécheresse n’ait pas affectée Nmasse
(Chamaillard et al., 2011). A I’inverse des résultats contrastés sur Npmasse, l€S effets de la
sécheresse sur le SLA sont habituellement trés constants dans la littérature puisqu’une
diminution de la disponibilité en eau entraine généralement une diminution du SLA chez le
peuplier (Marron et al., 2003 ; Samuelson et al., 2007 ; Chamaillard et al., 2011). Toutefois,
la sécheresse n’a pas affect¢ le SLA dans notre étude, confirmant que l’intensité de la
sécheresse n’était pas suffisante (sécheresse modérée, cf. Chapitre 1) pour affecter cet

indicateur de réponse a la sécheresse.

5.4.2.2. Effets de D’augmentation de la disponibilité en nutriments en

conditions hydriques non limitantes

En conditions hydriques non limitantes, la fertilisation NPK (21-6-8) a améliorée gs.sst pour
deux des quatre génotypes et n’a eu aucun effet sur Agy. Certaines études ont rapporté une
diminution de gs chez des sapins de Douglas en pot fertilisés uniqguement au phosphore

(Dosskey et al., 1993), ou chez des pommiers fertilisés a 1’azote (Lloyd et al., 2006).
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Cependant, la majorité des études rapportent plutdt une augmentation de gs avec la
fertilisation azotée, comme c’est le cas chez des plants de canne a sucre en pot (Dinh et al.,
2017), chez plusieurs especes tropicales (Cernusak et al., 2007a), chez des Pins (Villar-
Salvador et al., 2005) et chez des peupliers hybrides en pot (Liu & Dickmann, 1996). Une
fertilisation complete (NPK) a également entrainé une augmentation de gs chez des peupliers
deltoides de 2 ans en plantation (Samuelson et al., 2007). En parallele, des études ont montré
une augmentation de A chez des plants de peupliers hybrides en pot avec une fertilisation
phosphorée (Gan et al., 2015), ou avec une fertilisation azotée (Liu & Dickmann, 1996).
L augmentation de la disponibilité en nutriments a été associée a une augmentation de A chez
une espéce de grandes cultures (Tournesol ; Ahmad et al., 2014). Toutefois, une diminution
de A avec la fertilisation azotée a déja été rapportée chez des plants de canne a sucre en pot
(Dinh et al., 2017), chez des plants de pommier (Lloyd et al., 2006), ou chez des plants de
peupliers (Harvey & van den Driessche, 1999 ; DesRochers et al., 2007). L’augmentation des
échanges de gaz avec 1’augmentation de la disponibilité en nutriments est le résultat d’une
stratégie visant a optimiser la croissance et le développement aérien des plantes, en 1’absence
de limitation par les éléments minéraux. A I’inverse, leur diminution avec 1’augmentation de
la disponibilité en nutriments peut résulter d’un ajustement des échanges de gaz par unité de
surface de feuille. Cependant, les quatre génotypes présentaient une diminution d’'un méme
ordre de grandeur de leur LAl durant la sécheresse (Indice de surface foliaire maximale cf.
Chapitre 1).

Globalement, les effets de I’augmentation de la disponibilité en nutriments sur 83C en
condition hydrique non limitante n’étaient pas trés marqués. Néanmoins, lorsqu’ils étaient
significatifs, WUE était systematiquement augmentée. Des études permettent de constater
I’amélioration de WUE avec 1’augmentation de la disponibilité en minéraux, comme c’est le

cas chez le blé (Wang et al., 2017), chez la canne a sucre (Dinh et al., 2017), chez le pin
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(Ward et al., 2015), chez le chéne (Welander & Ottoson, 2000) et chez des hybrides de
peuplier (Samuelson et al., 2007 ; Verlinden et al., 2015b). Une corrélation positive a
d’ailleurs été observée entre WUE et Nmasse (Ripullone et al., 2004) ou entre S Crevilie €t
Nmasse (Verlinden et al., 2015b), elle s’expliquerait par 1’augmentation du taux d’assimilation
en raison de I’investissement accru en azote dans I’appareil photosynthétique (Liu &
Dickmann, 1996 ; Harvey & van den Driessche, 1999). L’action du phosphore et du
potassium pourraient également permettre de diminuer la perte en eau par transpiration et les
dommages liés a la dessiccation dans les feuilles (Harvey & van den Driessche, 1999 ; Xu et
al., 2000 ; Cao et al., 2011). D’autres études ont montré 1’effet inverse, avec un effet négatif
de la fertilisation azotée sur WUE, comme c’est le cas chez le pin et le chéne (Guehl et al.,
1995 ; Korol et al., 1999), ou chez ’eucalyptus (Hubbard et al., 2004). Cet effet négatif
pourrait étre directement relié¢ au role de I’azote dans 1’accroissement des parties aériennes au
détriment de la biomasse souterraine, conduisant a une demande en eau supérieure & la
quantité d’eau accessible (Lloyd et al., 2006).

L’augmentation de la disponibilité en nutriments a systématiquement augmenté la
proportion d’azote foliaire dans notre ¢tude, comme cela a fréquemment ¢été rapporté chez le
peuplier, que ce soit par une fertilisation a 1’azote (Ripullone et al., 2004 ; Cooke et al., 2005 ;
Euring et al., 2012 ; Meng et al., 2018), une fertilisation azote-potassium (Samuelson et al.,
2007) ou une fertilisation au phosphore (Gan et al., 2015). Dans le cas d’une fertilisation
azotée, avec I’augmentation de la disponibilité en azote dans le sol une augmentation de la
proportion des racines fines a déja été observée, ces racines fines possédent plus de surface
d’échange susceptible d’absorber 1’azote (Coleman et al., 2004). La fertilisation P augmente
également Nmasse €n augmentant 1’assimilation de ’azote, par 1’accroissement de la biomasse
racinaire et en améliorant la disponibilité en azote du sol (Sardans et al., 2017). La

fertilisation K augmente la concentration en azote des plantes en augmentant I’activité nitrate

167



réductase dans leurs tissus (Zhang et al., 2014). Quel que soit le génotype, I’augmentation de
la disponibilit¢ en nutriments n’a pas eu d’effet sur le SLA dans notre étude. Une
augmentation du SLA liée a la diminution de I’épaisseur et/ou la densité¢ des feuilles a
pourtant déja été observée chez le chéne fertilisé a 1’azote (Kachout et al., 2017), chez des
herbacées fertilisées a 1’azote (Knops & Reinhart, 2000), ou chez 243 espéces (herbacées,
plantes fourragére et fabacées) de prairie naturelle fertilisees avec un mélange : azote-
phosphore ou azote-phosphore-potassium (Firn et al., 2019). Néanmoins, dans d’autres
¢tudes, 1’augmentation de la disponibilité en nutriments n’a pas affectée le SLA, que ce soit
chez le chéne fertilisé a 1’azote (Salifu et al., 2007) ou chez sept espéces d’arbres tropicaux

fertilisés a 1’azote, ou au phosphore ou au potassium (Santiago et al., 2012).

5.4.2.3. Effets de D’augmentation de la disponibilité en nutriments en

conditions hydriques limitantes

Les effets de I’augmentation de la disponibilité en nutriments en conditions hydriques
limitantes sur les échanges de gaz étaient fortement génotype-dépendants. Les valeurs de At
et Ossat ont augmenté avec l’augmentation de la disponibilit¢ en nutriments durant la
sécheresse chez Dellinois, seul gssit @ augmenté chez Koster et les deux ont diminué chez
Jean Pourtet. Cette diminution des échanges de gaz pourrait étre le résultat d’une fermeture
stomatique plus importante en réponse aux deux facteurs cumulés. Une diminution de A et de
gs a été observée chez des arbres en pot lors d’une interaction entre sécheresse et
augmentation de la disponibilité en nutriments, notamment chez la canne a sucre fertilisée a
I’azote (Dinh et al., 2017), chez des peupliers hybrides fertilisés a 1’azote (Liu & Dickmann,
1996), chez des eucalyptus fertilisés soit a I’azote, soit au phosphore (Graciano et al., 2005)
ou chez des aulnes fertilisés au phosphore (Tarig et al., 2018). Durant la sécheresse,

I’augmentation de la disponibilité en nutriments a diminu¢ WUE;.¢; chez Dellinois et Koster,
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alors que ’effet inverse a été observé chez les deux autres génotypes. Ces résultats suggeérent
deux stratégies opposées de gestion de la sécheresse, la premiere plutdt anisohydrique visant a
maintenir un certain niveau d’assimilation en permettant une diminution du potentiel hydrique
et la seconde plutét isohydrique visant & limiter en priorité la diminution du potentiel hydrique
des peupliers quitte a limiter fortement 1’assimilation du CO, (Hochberg et al., 2018).
Contrairement a ces effets divergents observés sur WUE;., 1’effet de 1’augmentation
de la disponibilité en nutriments en condition hydrique limitante sur WUE; estimée via "°C
était positive, bien que les différences ne soient significatives que ponctuellement. Une
augmentation de WUE par la fertilisation azotée pour des arbres soumis a une sécheresse a
déja été observée chez des peupliers en pot (Liu & Dickmann, 1996). Cette amélioration était
due a la plus forte disponibilité en azote entrainant une plus grande assimilation du P et du K
eux méme favorisant la fermeture stomatique. L’interaction entre la sécheresse et la
fertilisation phosphorée a également amélioré WUE chez des plants d’eucalyptus en pot
(Graciano et al., 2005). Cette amélioration pourrait étre associée a un effet bénéfique du P sur
la croissance racinaire (Tariq et al., 2017) et sur I’accumulation de solutés limitants les pertes
en eau par des ajustements osmotiques (Tarig et al., 2018). Une amélioration de WUE
obtenue via 8*3C foliaire a également été rapportée en réponse & une sécheresse chez des
eucalyptus et des pins cultivés en pot et fertilisés a 1’azote (Dijkstra et al., 2016). Elle a été
associée a un effet additif des deux facteurs individuels sur WUE. D’autres études n’ont pas
montré d’effet de ’augmentation de la disponibilit¢ en nutriments sur WUE lors d’une
sécheresse, ¢’est notamment le cas chez le hétre cultivé en pot et fertilis¢ a 1’azote (Dziedek et
al., 2016), ou chez deux des trois especes tropicales cultivées en pot et fertilisées en N-P-K
(15-9-12 ; Cernusak et al., 2009).
L’augmentation de la disponibilité en nutriments a améliorée Npasse UNiquement chez

Skado durant la sécheresse. Aucun effet supplémentaire de 1’interaction sécheresse X
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augmentation de la disponibilité en nutriments n’a été observé sur le SLA. Une autre étude
n’a pas permis de constater d’effet de la fertilisation sur le SLA durant une sécheresse
(Dziedek et al., 2016). Une augmentation du SLA a pourtant déja été constatée en réponse a
une fertilisation compléte durant une sécheresse chez deux des trois especes tropicales
cultivées en pot (Cernusak et al., 2009), cette augmentation reflétait une réponse opportuniste
a la disponibilité en minéraux qui avait licu en parall¢le d’autres réponses déja évoquées

comme I’ajustement du ratio S :R (biomasse aérienne/biomasse racinaire, cf. Chapitre 1).

5.4.3. Efficience d’utilisation de I’eau, croissance et tolérance a la sécheresse

La relation entre WUE et performance de croissance est connue pour différer entre espéces.
Selon Fardusi et al. (2016), et d’apres I’hypothése de Farquhar et al. (1982), la productivité
des plantes et leur WUE peuvent étre corrélées a plusieurs niveaux, mais la nature de cette
relation dépend principalement du terme le plus important du ratio A / gs. Par exemple ; (i)
lorsqu’une WUE plus élevée est associée a une augmentation de A, des relations positives
avec la croissance sont attendues ; (ii) inversement, si une WUE plus élevée implique un
contréle stomatique plus étroit, WUE a tendance a étre inversement corrélée a la croissance.
Dans notre étude, un compromis entre WUE et croissance exprimée au travers du RGR a été
mis en évidence en traitement I+/F+. Condon et Richards (1993) ont proposé une explication
a ce compromis, en effet, lorsque les conditions de croissance sont optimales 1’amélioration
de WUE n’est ni nécessaire ni bénéfique en terme de compétitivité pour les plantes. Un tel
compromis a déja été rapporté chez des eucalyptus et des peupliers en plantations (Pita et al.,
2001 ; Dillen et al., 2008). En traitement I-/F-, une corrélation positive a été constatée bien
qu’elle semblait principalement liée aux trés faibles valeurs de RGR mesurée chez Dellinois.
Une corrélation similaire a déja été observée chez le peuplier (Zhang et al., 2004). Dans les

autres traitements, aucun lien n’a pu étre mis en évidence dans entre le niveau d’efficience
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d’utilisation de 1’eau des arbres et leurs performances de croissance. Ces résultats suggeérent
que dans ces traitements, WUE et la croissance sont au moins en partie découplées, comme
cela a déja été observé chez des peupliers hybrides en plantation (Rae et al., 2004 ; Monclus
et al., 2005a,b, 2009 ; Bonhomme et al., 2008 ; Fichot et al., 2010 ; Toillon et al., 2013a).
L’efficience d’utilisation de 1’eau refléte le niveau de compromis réalisé¢ entre la
maximisation des gains en carbone associés a 1’assimilation du CO, et la minimisation des
pertes en eau associés a la transpiration. (i) Si I’on considére que la tolérance a la sécheresse
correspond a une limitation de la chute de productivité en réponse a une contrainte hydrique
modérée (Passioura, 2002), alors WUE pourrait étre une composante incontournable de la
tolérance a la sécheresse. Dans notre étude des corrélations positives ont été trouvées entre
WUE et la tolérance a la sécheresse exprimée comme le pourcentage de chute de RGR entre
modalités I+ et I-. De la méme maniére des corrélations positives entre WUE et tolérance a la
sécheresse ont été mises en évidence chez ’eucalyptus (Blake & Suiter Filho, 1988) et
I’épicéa (Sun et al., 1996). Chez le Peuplier aucun lien direct n’avait été mis en évidence entre
WUE et tolérance jusqu’a récemment, suggérant que ces traits étaient bien découplés chez le
peuplier (Monclus et al., 2006 ; Fichot et al., 2010 ; Chamaillard et al., 2011). A présent une
WUE élevée et une tolérance a la sécheresse élevée sont des traits recherchés pour la sélection
de nouveaux clones de peuplier (Jones et al., 2016). (ii) Si I’on considére que la tolérance a la
sécheresse correspond a une augmentation de la résistance a la cavitation, et que la Pso définit
les limites de fonctionnement hydraulique en liens avec les propriétés structurales du xyléme,
il n’existe aucune raison physiologique pour que WUE soit reliée a la résistance a la
cavitation. Le sens de la relation entre WUE et Psy dépend donc d’une part de 1’existence
d’une relation entre la résistance a la cavitation et les propriétés hydrauliques de la plante qui
influencent les flux d’eau a 1’échelle foliaire, et d’autre part, de I’intensité de la relation entre

gs et A ainsi que du terme le plus important dans le ratio A / gs (Fichot et al., 2015). Dans
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notre étude, une corrélation positive a pu étre observée en traitement I-/F- indiquant que les
arbres les plus efficients pour leur utilisation de 1’eau étaient également les plus résistants a la
cavitation. Une corrélation positive entre WUE et Psy a d’ailleurs déja été observée chez le pin
sylvestre (Martinez-Vilalta et al., 2009). Dans les autres traitements cependant, aucune
relation n’a pu étre observée entre WUE et Pso comme cela a été constaté précédemment chez

le peuplier faux-tremble (Schreiber et al., 2011).

5.5. Conclusion et transition

Les résultats de ce chapitre confirment la variabilité génotypique du fonctionnement foliaire
et de I’efficience d’utilisation de 1’eau chez le peuplier. Les variations génotypiques pour ces
traits étaient cohérentes avec ce qui a précédemment été observé. Les résultats montrent
notamment que :

- (i) Comme attendu, la sécheresse a augmente WUE et I’augmentation de la
disponibilité en nutriments a également augmenté WUE, les valeurs les plus fortes
ayant été observées pour la modalité croisée sécheresse x fertilisation lorsque les
differences étaient significatives.

- (i) Les valeurs de 8C étaient corrélées positivement aux valeurs d’efficience
intrinséque d’utilisation de 1’eau (WUE;) estimées par échange de gaz foliaires, quels
que soient le compartiment considéré, validant une nouvelle fois le potentiel
d’utilisation de 5'*C comme marqueur rétrospectif de WUE a différentes échelles de
temps et d’espace.

- (i) L’augmentation de ’efficience d’utilisation de 1’eau suite a 1’augmentation de la
disponibilit¢ en nutriments en contexte de sécheresse modérée n’était pas
systématiquement significative et dépendait des génotypes. Par conséquent,

I’augmentation de I’efficience d’utilisation de 1’eau n’est pas le seul facteur explicatif
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des effets bénéfiques d’une plus grande disponibilité en nutriments sur la croissance
des arbres soumis a une secheresse.

- (iv) Aucune relation n’a pu étre établie entre WUE et tolérance a la sécheresse
exprimée comme la résistance a la cavitation, a 1’exception d’une corrélation positive
dans la condition I-/F-. Les arbres les plus efficients dans ce traitement étaient
également les plus résistants a la cavitation. Contrairement & notre hypothése, une
corrélation positive et significative a pu étre établie entre WUE et tolérance a la
sécheresse exprimée comme la limitation de la chute de productivité, les arbres les
plus efficients étant également les plus tolérants a la sécheresse quelle que soit la

modalité de fertilité.

D’avantage de recherches seront nécessaires afin d’améliorer la compréhension des
mécanismes sous-jacents affectés par 1’augmentation de la disponibilité en nutriments et la
sécheresse, notamment au niveau des aspects de la morphologie et du fonctionnement foliaire
(i.e. la densité stomatique, résistance mésophyllienne...), de la morphologie et du
fonctionnement racinaire, mais également au niveau de I’allocation et de la mise en réserve du
carbone dans le compartiment souterrain et dans leur role sur I’acclimatation des arbres a
moyen terme lors d’une sécheresse moderée.

Les travaux présentés dans les chapitres 1, 2 et 3 ont été conduits en pépiniére en
contexte de sécheresse modérée afin d’aborder les processus d’acclimatation dans des
conditions proches des conditions « naturelles ». L’induction d’une sécheresse létale dans ces
conditions extérieures est néanmoins difficile voire impossible a mettre en ceuvre sur le court
terme. Les mécanismes de mortalité liés a la sécheresse et 1’influence du statut nutritif sur la
dynamique de réponse ont donc été étudiés a partir d’un dispositif en serre permettant le

contrdle et I’induction des intensités de sécheresse et sont présentés dans le chapitre suivant.
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Le dispositif, constitué de 320 plants, comprennait six traitements correspondant a la
combinaison entre deux modalités de disponibilité en azote et trois modalités de disponibilité
en eau. Les mesures se sont attachées a caractériser les mécanismes impliqués dans la
mortalité des arbres, les dysfonctionnements hydrauliques d’une part et 1’épuisement des

réserves d’autre part et a déterminer I’impact de la disponibilité en azote sur ces mécanismes.
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CHAPITRE 4

6
: EFFETS DU STATUT

NUTRITIF AZOTE SUR LA

DYNAMIQUE DES

DYSFONCTIONNEMENTS

HYDRAULIQUES ET DES RESERVES

CARBONEES DANS DES

CONTEXTES DE SECHERESSES

MODE]

REE OU SEVERE

175



6.1. Présentation synthétique de P’article

Covariation entre dysfonctionnements hydrauliques du xyleme et
épuisement des réserves dans des contextes de sécheresse contrastés et effets

de la disponibilité en azote

Laure Bouyer, Cécile Vincent-Barbaroux, Isabelle Le Jan, Alain Delaunay, Loréne Marchand,
Muriel Feinard-Duranceau, Aurélien Sallé, Hervé Cochard, Tété Barigah, Franck Brignolas and

Régis Fichot

Prochainement soumis pour publication a la revue New Phytologist

Contexte, problématique et objectif : L’embolie massive du xyléme et I’épuisement des
réserves sont considérés comme les deux principaux facteurs de mortalité chez les arbres en
réponse a la sécheresse. Les études rapportant la dynamique conjointe de ces deux processus
demeurent cependant trés limitées, en particulier a 1’échelle intraspécifique, et on ignore dans
quelle mesure la disponibilité en nutriments modifie leur contribution relative. Cette étude
visait a évaluer (i) la dynamique temporelle de I’embolie du xyléme et des concentrations en
glucides non-structuraux dans des contextes de sécheresse modérée ou sévere, et (ii) les effets
de la disponibilité en azote chez une essence particulierement sensible & la sécheresse, le

peuplier.

Stratégie : Les expériences ont éte réalisées en 2016 en serre sur deux génotypes de
peupliers, Koster (P.deltoides x P.nigra) et Skado (P.trichocarpa x P.maximowiczii),
contrastés pour leurs performances de croissance (Broeckx et al., 2015 ; Verlinden et al.,
2015a). Trois cent vingt boutures enracinées dans des pots de 10 L ont été attribuees a six
traitements distincts correspondant & une combinaison de trois modalités de disponibilité en
eau (controle, sécheresse modérée, sécheresse sévéere) et de deux modalités de disponibilité en

azote (0.5 vs. 10 mM d’ammonitrate dans une solution nutritive compléte). La croissance, la
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nécrose et les échanges de gaz ont été suivis deux fois par semaine. L’allocation du carbone
entre compartiments, le fonctionnement hydraulique, la vulnérabilité du xyléme a la cavitation
et les concentrations en glucides non-structuraux (NSC) ont été mesurés a six reprises au

cours de I’expérience, jusqu’a mortalité en condition de sécheresse sévere.

Résultats : En condition hydrique non limitante (capacité au champ), Skado présentait une
croissance plus ¢levée que Koster et bénéficiait le plus de I’apport d’azote. En réponse a une
sécheresse sévere (arrét total d’arrosage) un arrét de croissance rapide a été observé, Skado se
montrant plus sensible que Koster ; cet arrét de croissance était indépendant de 1’apport
d’azote. En réponse a une sécheresse modérée (25% de la capacité au champ) ’arrét de
croissance a été observé plus tardivement pour les deux génotypes et était retardé par 1’apport
d’azote.

En condition hydrique non limitante, I’assimilation nette de CO, (Ane) était plus
¢levée chez Koster quel que soit le traitement azoté tandis qu’un apport d’azote augmentait
I’assimilation nette uniquement chez Skado. La conductance stomatique (gs) était plus élevée
chez Koster et était augmentée pour les deux génotypes par I’apport d’azote. En réponse a la
sécheresse, Anet €t gs chutaient mais de maniere plus marquée en condition sévere
particuli¢rement chez Skado pour lequel I’apport d’azote augmentait la valeur de ces
paramétres. Les marges de sécurité carbonées établies a partir du différentiel entre la date
d’arrét des échanges de gaz et la date d’arrét de croissance, étaient positives chez Koster et
négatives chez Skado et ce, indépendamment de I’apport d’azote. La sécheresse a induit une
chute de feuilles dont I’ampleur était liée a I’intensité de la contrainte et accélérée par la
fertilisation.

Les deux génotypes présentaient une résistance a la cavitation comparable et I’apport

d’azote diminuait leur résistance dans les deux cas. En condition hydrique non limitante, les
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deux génotypes présentaient une perte de conductance hydraulique (PLC) inférieure a 20% et
ce, indépendamment de 1’apport d’azote. La sécheresse séveére a augmenté la PLC a des
valeurs supérieures a 90% pour les deux génotypes et la disponibilité en azote n’a
globalement pas affectée cette dynamique.

En condition hydrique non limitante, la concentration en amidon augmentait au cours
du temps dans tous les organes ; I’apport d’azote diminuait cette fonction de stockage dans
tous les compartiments chez Skado mais uniquement dans les feuilles chez Koster. Les effets
de la sécheresse modérée dépendaient clairement des génotypes et de la disponibilité en azote.
En condition de sécheresse sévére, I’amidon diminuait systématiquement, atteignant des
valeurs proches de zéro; la dynamique de cette variation étant génotype dépendante. La
dynamique des variations de PLC exprimée en fonction des variations des NSC par rapport a
leur contréle en condition de sécheresse sévere montrait clairement une corrélation entre les

deux phénomenes.

Conclusion : Cette étude est une illustration de la covariance temporelle entre les
dysfonctionnements hydrauliques du xyléme et 1’épuisement des réserves glucidiques en
réponse a des sécheresses d’intensités variées ; elle donne également un exemple de la fagon
dont ces relations sont modulées par la disponibilit¢ en azote. A 1’issue de ce travail, il
semblerait qu’associer la capacité des génotypes a résister a la cavitation d’une part, a la
capacité des génotypes a limiter leur chute des NSC d’autre part, puisse expliquer, au moins

pour partie, la variabilité génétique observée et étre utilisée dans la selection de génotypes

d’intérét agronomique dans le contexte climatique actuel.
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Summary

» Xylem hydraulic failure and carbon starvation are regarded as the two main mechanisms of
drought-induced tree mortality. However, data reporting the concurrent dynamics of both
processes remain scarce, especially at within-genus or within-species levels, and it is

unknown how their relative contribution might be affected by nutrient availability.

» We compared the dynamics of growth rates, leaf gas exchange, xylem hydraulic dysfunction
and non-structural carbohydrates (NSC) concentrations in two poplar (Populus spp.)
genotypes subjected to a combination of two nitrogen supplies (High vs. Low) and two

drought intensities (non-lethal vs. lethal).

« Lethal drought induced progressive xylem hydraulic failure and NSC depletion. Nitrogen
addition primarily affected NSC dynamics, but not xylem embolism despite higher intrinsic
vulnerability. Non-lethal drought did not lead to NSC depletion but decreased NSC storage in

both leaves and in woody tissues, especially under higher N availability.

« Our findings show that carbon starvation and xylem hydraulic failure coincided in time in a
highly drought sensitive species and that N availability primarily affected NSC dynamics.
Accounting for within-genus and within-species variation holds promises for a better

understanding of drought-response strategies.
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Introduction

Increasing forest die-off has been reported in all forest biomes during the last three decades,
extreme drought and heat waves being among the most likely causes (Allen et al., 2010;
Anderegg et al., 2016). Such climate extremes, which are predicted to increase both in
severity and frequency in the future (Dai, 2013), could have profound effects on Earth’s
forests with direct implications for biodiversity, terrestrial carbon cycle and ecosystem
services (Adams et al., 2012; Wang et al., 2012; Anderegg et al., 2013a). Understanding the
physiological mechanisms leading to drought-induced tree mortality and identifying the suite
of traits that can be useful for modeling processes is therefore a key challenge (McDowell et

al., 2008).

Two main, possibly interdependent, physiological mechanisms have been proposed to
explain drought-induced tree mortality: hydraulic failure and carbon starvation (McDowell et
al., 2008). Hydraulic failure corresponds to the severe loss of xylem function thereby
impairing plant water transport and tissue hydration. It typically occurs because of air bubbles
creating embolism of xylem conducting elements as a result of low soil moisture and/or high
atmospheric evaporative demand during drought (Sperry & Tyree, 1988; Tyree & Sperry,
1989). The extent of xylem drought-induced embolism is typically assessed by measuring the
percent loss of xylem hydraulic conductance (PLC) (Sperry, Donnelly & Tyree, 1988; Sperry
& Tyree, 1988). On the other hand, carbon starvation is defined as the outcome of insufficient
carbon supply from current photosynthesis and available storage to sustain the metabolism,
regeneration, or defense necessary for immediate survival (McDowell, 2011; Wiley &
Helliker, 2012). Carbon starvation is typically evaluated through measurements of non-
structural carbon compounds among which non-structural carbohydrates (NSC) are the most

frequently used proxies (Dietze et al., 2014; Hartmann & Trumbore, 2016).
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Xylem loss of function represents a direct limit to drought tolerance (Brodribb &
Cochard 2009; Blackman et al. 2009). Lethal thresholds in Angiosperms are close to 90% loss
in xylem hydraulic conductance (Barigah et al., 2013b; Urli et al., 2013) and consistent
experimental evidence supports the role of hydraulic failure in drought induced tree mortality
(Hoffmann et al., 2011; Anderegg et al., 2012, 2013b, 2015; Barigah et al., 2013b; Nardini et
al., 2013; Adams et al., 2017; Blackman et al., 2019). The implication of carbon starvation in
drought-induced mortality has been more debated (McDowell & Sevanto, 2010; Sala, Piper &
Hoch, 2010; Sala, Woodruff & Meinzer, 2012; Hartmann, 2015). Lethal drought generally
does not lead to complete NSC depletion and responses may depend on species,
organs/tissues, and drought dynamics (Galiano et al., 2011; Adams et al., 2013; Galvez et al.,
2013; Hartmann et al., 2013a, b; Mitchell et al., 2013; O’Brien et al., 2014, 2015; Sevanto et
al., 2014; Piper & Fajardo, 2016; Dai et al., 2017; Blackman et al., 2019). However, studies
manipulating tree carbon balance through reduced atmospheric CO, or shading, without
altering xylem water transport, have reported non-zero NSC concentrations at mortality
indicating that carbon starvation may actually occur without complete NSC exhaustion
(Hartmann et al., 2013a; Sevanto et al., 2014; Wiley et al., 2017). In addition, if hydraulic
failure seems ubiquitous across species while carbon starvation does not seem to have the
potential to cause tree mortality on its own (Adams et al., 2017), both processes may be
interrelated (McDowell et al., 2011; Hartmann et al., 2013a) and might co-occur at mortality
(see Adams et al., 2017 for a wide-scale analysis across taxa). However, although high
temporal resolution data from drought initiation to mortality may be available for either
hydraulic failure (e.g. Barigah et al., 2013b) or NSC concentrations alone (e.g. Adams et al.,
2013; Hartmann et al., 2013a,b), combined data remain surprisingly limited (see Adams et al.,
2017). Concurrent measurements at the individual scale of both xylem hydraulics and NSC

contents in a dynamic context under lethal drought may help evaluating the importance of
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carbon starvation in tree mortality and its relative contribution as compared to hydraulic

failure.

In addition to water availability, terrestrial vegetation is often limited by nutrients
(Craine et al., 2012; Fisher et al., 2012). Nutrient availability influences tree growth, forest
productivity and ecosystem processes (Janssens et al., 2010; Vicca et al., 2012; Ferndndez-
Martinez et al., 2014). However, research on the effects of tree nutrient status on drought
responses remains surprisingly limited, especially in a context of mortality (Royo & Knight,
2012; Sergent, Rozenberg & Breda, 2014). The conceptual framework for drought-induced
tree mortality mechanisms initially proposed by McDowell et al. (2008) has thus been
recently expanded to account for possible nutrient impacts (Gessler, Schaub & McDowell,
2017). Following this framework, nutrient availability may affect drought responses, survival
and recovery (i) before drought occurs through predisposing effects, (ii) during drought, and
(iii) once drought is alleviated (Gessler, Schaub & McDowell, 2017). Experimental evidence
comforting the role of nutrient status as a modulator of drought-induced tree mortality

mechanisms is however lacking.

Most studies have examined inter-species differences in plant functional traits with the
aim of linking physiological variation in drought resistance to ecological strategies (Maherali
et al., 2004; Engelbrecht et al., 2007; Bartlett, Scoffoni & Sack, 2012; Bartlett et al., 2014,
2016; Anderegg & Hillerislambers, 2016; Anderegg et al., 2016; Martinez-Vilalta et al.,
2016; Adams et al., 2017). The comparison of species with contrasting growth and hydraulic
regulation has proved useful in characterizing ‘typical’ drought response strategies and the
possible interplay between mortality mechanisms (Mitchell et al., 2013; 2014; O’Brien et al.,
2014, 2015; Blackman et al., 2019). Species with profligate water use and narrow hydraulic
safety margins are thus supposed to be primarily predisposed to hydraulic dysfunction while

species with conservative water status would tend to be primarily prone to carbon starvation,
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although a continuum of responses probably lies in between (Klein et al., 2014; Mencuccini et
al., 2015). Whether this framework is physiologically translatable at smaller scales such as
within-genus or within-species remains however unknown. Within-genus or within-species
variation in plant traits have been historically less studied although it might be of ecologically
relevant magnitudes (Niinemets, 2015; Anderegg, 2015). Within-genus and within-species
variation has already been reported in plant hydraulic traits (Ladjal et al., 2005; Choat et al.,
2007; Martinez-Vilalta et al., 2009; Herbette et al., 2010; Fichot et al., 2010; Schreiber et al.,

2011; Wortemann et al., 2011; Schreiber, Hacke & Hamann, 2015).

In this paper, we investigated the concurrent dynamics of hydraulic dysfunction and
NSC depletion under moderate (non-lethal) and severe (lethal) drought intensities, and
assessed how nitrogen availability, one of the most limiting nutrients, might affect the
dynamics of both processes. The experiments were conducted on two poplar genotypes
contrasting for growth and water use. Poplars (Populus spp.) represent an attractive and
valuable forest resource under temperate latitudes because of high juvenile growth rates
(Dillen et al., 2011). This comes however at the cost of a generally high sensitivity to drought,
although significant variations can be expected within genus, within species and in response
to abiotic factors such as nutrient availability (Fichot et al., 2015). We hypothesized that (i)
under lethal drought, poplars would die from hydraulic failure without NSC depletion, (ii)
nitrogen enhances vulnerability to cavitation (Hacke et al., 2010) and decreases the time to
hydraulic failure, (iii) nitrogen increases nutrient status and favors NSC storage, thus

decreasing the risks of carbon starvation under drought.
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Materials and methods

Plant material and growing conditions

The experiment was carried out under controlled conditions in greenhouse facilities at the
INRA (Institut National de la Recherche Agronomique) research center of Orléans (France)
between February and September 2016. Three hundred and twenty cuttings of two poplar
genotypes (P. deltoides Bartr. (ex Marsh.) x P. nigra L. cv. ““Koster’” and P. trichocarpa Torr
& Gray (ex Hook) x P. maximowiczii Henry cv. ‘‘Skado’’) were used. The two genotypes
were chosen based on contrasting growth physiologies and commercial importance for poplar
cultivation in Western Europe at the time of the experiment. ‘Skado’ generally exhibits
superior biomass production (Broeckx et al., 2012a; Toillon et al., 2013a; Verlinden et al.,
2015a), lower stomatal conductance and higher water-use efficiency than ‘Koster’ (Broeckx
et al., 2015; Verlinden et al., 2015b). ‘Koster’ is one of the most widely planted cultivar in
classic poplar cultivation because of its general adaptability to a wide range of pedoclimatic

conditions while ‘Skado’ is increasingly used in short-rotation forestry.

Cuttings were rooted in February 2016 in 10L pots filled with a potting soil
(Klasmann® RHP 25-564, pH = 5.8) complemented with Osmocote® PG Mix (1 kg/m® of N-
P-K 80/35/60) to promote growth during the first three months. Cuttings were all well watered
and grown in a heated greenhouse under the following standard growing conditions:
photoperiod 16/8 (day/night, h), air temperature cycles 20/15 (day/ night, °C), and daily PPFD
of 950 umol.s'm? As of May 2016, potted saplings were transferred to an unheated
glasshouse, from then on receiving natural daylight and following the natural photoperiod

until the end of the experiment.
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Experimental design

Six treatments corresponding to a combination of three levels of water availability and two
levels of N supply were applied. Six sampling dates, hereafter referred as tp to ts, were
anticipated and distributed along the experiment from May 30 to September 5 2016 for each
treatment (total experiment duration of 98 days; see Fig. 1). At each sampling date, five
saplings per genotype and per treatment were harvested (n = 60 saplings per date, i.e. 2
genotypes x 5 replicates x 3 levels of water availability x 2 levels of N supply), with the
exception of the first sampling date before drought initiation (tp) for which there was only one
level of water availability (n = 20 saplings, i.e. 2 genotypes x 5 replicates x 2 levels of N
supply x 1 level of water availability). Saplings were randomly distributed in five randomized
blocks within the greenhouse such that one sapling per genotype per treatment was sampled in

each block at each sampling date.

Water treatments corresponded to ‘Well-watered” (W, i.e. control), ‘Moderate water deficit’
(M) and ‘Severe water deficit’ (S). Volumetric soil water content (SWC) was measured in the
pots every two days using a Time Domain Reflectometry (TDR) probe (ThetaProbe, type
ML2x, Delta T, Cambridge, U.K.); individual values corresponded to the average of three
readings distributed equally around the rhizosphere. Values of SWC at time i (SWC;) were
converted to soil relative extractable water (REW;, %) using the following equation: REW; =
(SWC; — SWCyy) / (SWCs — SWC,) x 100 where SWC¢ and SWC,, correspond to the
SWC at field capacity and at the wilting point, respectively. Saplings of the W treatment were
kept irrigated close to field capacity during the whole experiment using an automatic drip
irrigation system connected to two tensiometers (model INT4, Kriwan Industrie-Electronik
GmbH, Germany) installed in well-watered pots of each genotype and changed from one pot
to another every two days to ensure representativeness. Water deficit (M and S treatments)

was initiated on 30 May 2016 (tp). Saplings under moderate water deficit were maintained

186



181

182

183

184

185

186

187

188

189

190

191

192

193

194

195

196

197

198

199

200

201

202

203

204

around a target value of 15% REW by adding controlled amounts of water to each individual
sapling every two days based on individual TDR measurements. Saplings under severe water
deficit were stopped irrigated for the whole duration of the experiment with the final aim of

reaching xylem hydraulic failure.

The N-treatment corresponded to a differential N supply. The treatment was initiated
three weeks prior to drought initiation (to) in order to stimulate N-induced acclimation of plant
physiology, morphology and anatomy. Fertilization was supplied every two days as 400 ml of
either 0.5 or 10 mM NH4NO; (Low-N and High-N treatments, respectively) in a complete
nutrient solution prepared at 1 g.L™ according to manufacturer’s instructions (PlantProd® 0-
15-40). Levels of N fertilization were chosen based on data published for N-fertilizing
experiments on young potted poplars and can be interpreted as adequate vs. high-N supply
(Cooke et al., 2003; Hacke et al., 2010; Plavcova et al., 2013a). From the time of drought
initiation (to), N supply ceased de facto for the S treatment as irrigation was stopped. The
differential N supply was maintained for the W and M treatments until the end of the

experiment in order to maintain differences between Low-N and High-N treatments.

Growth and carbon allocation

We measured stem height (cm) and stem diameter at 22 cm above ground (mm) twice a week
during the whole experiment using a telescopic ruler and a digital caliper, and assessed the
biomass of the main plant compartments at each destructive sampling date. The above-ground
compartment was divided into the main stem, sylleptic branches and leaves. Total leaf area
was obtained from all scanned leaves analyzed with the ImageJ software (Schneider et al.,
2012). Root systems were carefully extracted from pots and washed with water to remove

remaining substrate. The different organs were then oven-dried at 105° C for 72 hours and

187



205

206

207

208

209

210

211

212

213

214

215

216

217

218

219

220

221

222

223

224

225

226

227

228

individually weighed to obtain the respective biomass (g). Leaf mass ratio (LMR) was

calculated as the ratio of leaf dry biomass to total plant dry biomass.

We developed allometric relationships relating aboveground woody biomass (AWB,
stem plus branches) to a combination of stem height and stem diameter so that woody
biomass could be estimated retrospectively during the whole course of the experiment from
simple growth measurements. For each genotype and each N treatment, the following model
was adjusted to the data: AWB = a x (height x stem diameter?)? + b x (height x stem

diameter®) with R? values higher than 0.94.

Leaf gas exchange measurements

Leaf gas exchange measurements were all performed using a LI-6400 open path
photosynthesis system (Li-Cor, Lincoln, NE, USA) equipped with a LED light source (LI-
6400-02B). All measurements were systematically taken on fully mature leaves in the top
third of the plant. A-light and A-C; curves were built prior to drought initiation in order to
characterize intrinsic genotypic differences and N-related effects on leaf physiology (n = 5 per
treatment). The maximum net assimilation rate under light saturating conditions (Amax, mol
ms™) was derived from A-light curves; the maximum carboxylation rate (Vemax, tmol m?s°
1y and the maximum rate of electron transport (Jmax, LMol m? s™) were derived from A-C;
curves (see Supplementary Information). From the time of drought initiation, net CO;
assimilation rate (Ane;, kMol m?2s™) and stomatal conductance to water vapour (gs, mol m?s°
!y were measured at least bi-weekly for all six treatment combinations in order to characterize
the dynamic response of the genotypes (n = 5 per treatment). The saplings measured were
each time randomly chosen among the five blocks (i.e. one sapling per genotype per treatment

per block). Measurements were performed at a saturating PPFD of 2000 umol m™ s?, an
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ambient CO, concentration of 400 ppm, a constant block temperature of 25°C and a reference

VPD maintained close to 1kPa (1.44 + 0.04, mean £ SE across dates).

Minimum stem xylem water potential

The daily minimum water potential of stem xylem sap (Wx-min, Mpa) was assessed on the days
prior to destructive harvests for each sampled sapling (n =5 per treatment). A healthy mature
leaf was selected and placed in dark plastic zip bags early in the morning to prevent
transpiration and promote equilibrium with the stem axis. Leaves were then sampled at 1 PM,
local time. At that time, the water potential of the enclosed, non-transpiring leaves was taken
as the daily minimum water potential experienced by the stem xylem sap. Sampled leaves
were immediately enclosed in the zip bags, placed in a cool box before being transported to a
nearby laboratory and processed within two hours using a Scholander pressure chamber

(Scholander et al., 1965).

Stem native steady-state embolism

Native steady-state embolism of stems was measured at each destructive sampling date (n =5
per treatment) using a xylem embolism-meter (XYL’EM apparatus, Bronkhorst, Montigny-
Les-Cormeilles, France). Native embolism was measured as the percent loss of hydraulic
conductance (PLC, %). Leaves of all sampled saplings were first removed in the early
morning by detaching petioles from the main stem and branches. The stem was then cut at the
base, wrapped in moist towel, enclosed in black plastic bags and brought back to the
laboratory for immediate hydraulic conductance measurements. Stem pieces 10 cm-long were

cut under water 189pprox.. 25 cm from the stem base and fitted to the water-filled tubing.
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Measurements were carried out at a controlled temperature of 21°C. Initial conductance (k;)
was measured under low pressure (1kPa) on samples perfused with a degassed solution of
1mM CaCl; and 10mM KCI once the flow had stabilized. Samples were then flushed using
the same solution at a pressure of 2 bars for 1 min 30 sec until flow stabilization to remove air
from embolized xylem vessels and measure maximum hydraulic conductance (kmax). Values

of ki and kmax Were used to calculate the PLC as follows: PLC = (1 — ki/kmax) * 100.

Stem xylem vulnerability to cavitation

Stem xylem vulnerability to cavitation was assessed prior to drought initiation (tp) on well-
watered saplings only (n = 5 per treatment) in order to characterize intrinsic genotypic
differences and N-related effects on xylem safety. Measurements were performed using the
Cavitron technique (Cochard, 2002; Cochard et al., 2005) which is well-suited for poplars
(Fichot et al., 2015). Stem samples 80 cm-long were taken from the upper stem portion,
transported under the same conditions as described above and stored in a cold room at 4°C
before being processed within one week. Calibrated samples of 0.7-0.8 cm in diameter were
recut under water and placed on a custom-built rotor of 40 cm. Maximal conductance (Kmax)
was determined by setting the xylem tension (W) to a reference value (-0.75 Mpa);
preliminary experiments showed that there was no significant difference in kmnax wWhen
beginning at less negative Wy values. Afterwards, Wx was set to gradually more negative
values by 0.25 Mpa increments. For each step, the hydraulic conductance (ky) was repeatedly
measured until stabilization and the PLC was computed as PLC = (1 — ky/kmax) % 100. This
procedure was repeated until PLC reached at least 90%. Rotor velocity was monitored with an
electronic tachymeter (10 rpm resolution). The dependence of PLC upon xylem pressure was

used to generate vulnerability curves for each stem segment.
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Non-structural carbohydrate (NSC) concentrations

We assessed soluble sugars (SS) and starch (St) concentrations at each destructive sampling
date for each sampled sapling (n = 5 per treatment) on the following tissue compartments:
main stem, coarse roots and mature leaf. Sampling was systematically performed in the
morning. For woody compartments, 5-cm samples of basal stem and coarse root were
collected. For the leaf compartment, 10 leaf disks (2 cm in diameter) were punched from a
fully mature illuminated leaf. All samples were immediately frozen in liquid nitrogen and
stored at -20°C before being processed. Samples were freeze-dried and ground to a fine
powder using a ball mill (Retsch MM400). Non-structural carbohydrates were extracted and
analyzed as described in Sallé et al. (2018). Extractions were performed in duplicate from 20
mg of powder suspended in 1 ml 80% boiling ethanol for 10 min. The extracts were
centrifuged at 21000xg for 10 min. The supernatant was used for SS and the pellet for St

analyses.

Soluble sugars concentration was assessed by colorimetric assay using the resorcinol sulfuric
acid method (Monsigny et al. 1988), adapted for microplates (Sallé et al. 2018). For each
sample, 5 pl of supernatant, 20 pl of resorcinol (6 mg/ml) and 115 pl of 75% H,SO,4 were
deposited in 96-well microplates. The solutions were homogenized by shaking, heated at
90°C in an oven during 30 min, and then kept at room temperature in the dark during 30 min.
The absorbance was read at 480 nm with a pQuant™ microplate reader (Bio-Tek Instruments,
Inc., Winooski, USA). Glucose was used as a standard. Blanks, standards and samples were
assayed in triplicate. Starch concentration was assessed with a total starch assay kit
(Megazyme®) based on colorimetric reaction after enzymatic hydrolysis of starch into
glucose, as described by McCleary et al. (1997). For each sample, SS and St concentrations

(mg. g™*) were computed as the average of six readings (2 extractions x 3 technical replicates).
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Stem necrosis

The extent of stem necrosis was monitored once a week for the M and S treatments from the
time of drought initiation until the end of the experiment. All saplings were attributed a score
from 0 to 4 (0, no visible symptom; 1, necrosis covering 25% of the stem surface area; 2,

50%; 3, 75%; 4, 100%).

Statistical analyses

Relationships between days of drought and net assimilation rates under severe water deficit

were fitted for each genotype and each N level using a three-parameter sigmoidal regression

function of the form y =

anoy_b where y is the net assimilation rate, and a, b and ¢
1+exp(—( ))

c

are parameters specific to each regression; the point of zero photosynthesis was derived by
solving for the days of drought where the response variable was 5% of the maximum
(Mitchell et al., 2014). The same model was fitted to above-ground woody biomass estimates
and the point of zero growth was derived by solving for the days of drought where the
response variable was 95% of the maximum. Because midday leaf water potential was not
systematically available at each date leaf gas exchange were measured, carbon safety margins
(Mitchell et al., 2014) were simply expressed in days and computed as the difference between
the timing of growth cessation and the timing of leaf gas exchange cessation. Xylem

vulnerability curves were fitted to the following sigmoid function (Cochard et al. 2007):

100

PLC = - .
1 +exp(E(l}’x—P50))

where Wy corresponds to the xylem tension (Mpa), Pso is the xylem

tension causing 50% loss of conductance (Mpa) and s is a slope parameter (%. Mpa™). Values

of Pso were used as proxies for vulnerability to xylem cavitation.
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Sigmoid regressions were fitted using SigmaPlot 12 (Systat Software, San Jose, CA). All
other statistical analyses were performed using the R software (R Core Team (2018). R: A
language and environment for statistical computing. R Foundation for Statistical Computing,
Vienna, Austria). All tests were considered significant at P < 0.05. For variables assessed
before drought initiation (Amax, Vemaxs Jmax, Pso), the effect of N-fertilization was assessed
using two-way analysis of variance (ANOVA) using block and N-treatment as main factors
and including the interaction. The effects of water deficit on variables during the course of the
experiment were evaluated, for each genotype and each N level separately, using three-way
ANOVA using block, date and water treatment as main factors and including all possible
interactions. The effects of N-fertilization on variables during the course of the experiment
were evaluated, for each genotype and each watering regime separately, using three-way
ANOVA using block, date and N treatment as main factors and including all possible

interactions.

Results

Soil water content

Soil water content of well-watered plants remained close to field capacity during the whole
experiment (Fig. 1). Conversely, soil REW of droughted plants decreased rapidly in both
genotypes because of irrigation cessation (Fig. 1). Soil REW under moderate and severe water
deficit followed the same trajectory during 18 d, after what REW kept decreasing under
severe water deficit until it reached near-zero values after 35 d while it was maintained around
15% under moderate water deficit (Fig. 1). There was no significant effect of N supply on

REW irrespective of the watering regime and of the genotype throughout the experiment.
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Growth

Under well-watered conditions, both genotypes had stopped growing at the end of the
experiment (Fig.1). ‘Skado’ exhibited higher growth than ‘Koster’ and benefited the most
from N addition (Fig. 1, Table 1). Growth cessation occurred rapidly under severe water
deficit, ‘Skado’ being more sensitive than ‘Koster’, but was not significantly influenced by N
supply (estimated 95% realized biomass at 20 and 17 d post-drought initiation for Low-N and
High-N ‘Koster’, respectively, 14 and 15 d post-drought initiation for Low-N and High-N
‘Skado’, respectively) (Fig. 1). Growth cessation occurred less rapidly under moderate water
deficit and was significantly delayed by N addition in both ‘Koster’ (estimated 95% realized
biomass at 35 d and 60 d post-drought initiation for Low-N and High-N treatments,
respectively, P = 0.021) and ‘Skado’ (31 and 52 d post-drought initiation for Low-N and
High-N treatments, respectively, P = 0.040) (Fig. 1). Final biomass were drastically reduced
because of water deficit while N supply only had marginal effects in both drought treatments

(Table 1).
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Figure 1. Time course of soil relative extractable water (REW) (n = 5 for well-watered plants, n = 25 for droughted plants),

and above-ground woody biomass (variable n, from 30 at t, to 5 at t5) during the drought experiment for the two poplar

genotypes ‘Koster” and ‘Skado’. Circles, Low-N treatment; triangles, High-N treatment. White symbols, well-watered; grey

symbols, moderate water deficit; black symbols, severe water deficit. Error bars represent standard errors. Vertical dotted

lines indicate the dates of destructive samplings during the experiment (t,-ts, See materials and methods section for additional

information).
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Table 1. Biomass allocations between compartments, shoot:root ratio (S:R) and leaf mass ratio (LMR) for the two poplar genotypes ‘Koster’ and ‘Skado’ at the beginning (to) and at the end (ts)

of the drought experiment (n = 5 per treatment, means + SE). W, well-watered condition; M, moderate water deficit; S, severe water deficit. Different letters indicate significant differences (P <

0.05) among treatments within a genotype following post-hoc pairwise comparisons (Tukey HSD test); upper case letters for comparisons at to, lower case letters for comparisons at ts.

Stem biomass Branch biomass Root biomass Leaf biomass S:R LMR
(9) (9) (9) (9)

‘Koster’

to W Low-N 136+3.1A 0.2+01A 42+15A 121+3.1A 3.78+0.59 A 0.40£0.02 A
to W High-N 149+30A 04+02A 3413A 125+21A 559+ 1.08 A 0.42+0.02 A
ts W Low-N 629+52a 35+1.8ab 442 +6.4a 444+40a 146 +0.14c 0.29+0.01a
ts W High-N 71.0+99a 134+6.6a 422+72a 421+45a 1.73+0.14 ¢ 0.26 +0.02 ab
ts M Low-N 29.6 +5.1bc 0.2+0.2b 156+29hb 104+23b 1.93+0.19 bc 0.18 £ 0.02 bc
ts M High-N 39.3+53b 8.6+38ab 97+09b 96+29b 4.10 + 0.42 bc 0.14+0.05¢c
ts S Low-N 175+24¢c 0.1+0.1ab 28+0.7b 04+02b 7.10+157hb 0.02+0.01d
ts S High-N 18.2+13¢c 09+0.6ab 14+0.1b 05+0.2b 13.40+1.10a 0.02+0.01d
‘Skado’

to W Low-N 234+6.7A 0.1+02A 590+21A 220+83A 427 +041 A 0.41+0.02 A
to W High-N 36.7+26 A 0.0+00A 8.2+18A 33626 A 494 +0.76 A 043+0.01A
ts W Low-N 110.6 +27.2b 0.3+0.3a 69.7+17.3b 504 +13.4b 1.59+0.07 ¢ 0.25+001a
ts W High-N 2181+11.1a 0.1+0.1a 1139+ 159a 109.4+6.6 a 2.01+0.24c 0.25+0.01a
ts M Low-N 395+130¢c 00+0.1a 16.5+4.8¢c 16.4+55¢ 2.38+0.24 ¢ 0.23+0.03a
ts M High-N 57.2+10.3c 12+13a 178+35¢ 22.7+55¢c 345+0.71c 0.23+0.04 a
ts S Low-N 37.0+6.6¢C 00+0.0a 56+09c 14+04c 6.60+0.73b 0.04+0.01b
ts S High-N 26.3+52¢c 00+0.0a 25+06¢C 09+03c 10.84 +0.93 a 0.04+0.01b

196



372

373

374

375

376

377

378

379

380

381

382
383
384
385
386

387

388

389

390

391

392

393

Leaf gas exchange and leaf shedding

Pre-drought Amax in the low-N treatment was higher in ‘Koster’ than in ‘Skado’ while there
was no genotypic difference for Vcmax and Jmax (Table 2, Sup. Fig. 1); photosynthetic
parameters were significantly increased by N addition only in ‘Skado’ (Table 2; Sup. Fig. 1).
Under well-watered conditions, Ane was overall higher in ‘Koster’ during the course of the
experiment in both N treatments (P < 0.001) while N supply had a significant and positive
effect on Ane only in ‘Skado’ (P < 0.001) (Fig. 2). The same trends were overall observed for
gs, ‘Koster’ exhibiting much higher values than ‘Skado’ (P < 0.001 for both N treatments),
but N supply had a positive effect in both genotypes (P = 0.025 for ‘Koster’ and P = 0.014 for
‘Skado’).

Table 2. Photosynthetic parameters derived from A-Ci and A-Light curves for the two poplar genotypes (n = 5 per treatment,
means +. SE). Values were obtained on well-watered saplings before drought onset. A, maximum light-saturating net CO,

assimilation rate; V¢max, Maximum carboxylation rate; Jn.x, maximum rate of electron transport. Indications under bracket
indicate the effect of N-fertilization; ns, not significant; * 0.05 <P < 0.01; ** 0.01 < P < 0.001.

Amax (UmMol sTm?)  Vemax (UMl sTm?)  Jax (umol s m™)

‘Koster’

Low-N 21.7+1.2 80.2+6.7 143.4+7.1
High-N 20.8 £ 3.7 (ns) 92.3+14.2 (ns) 166.3 + 15.9 (ns)
‘Skado’

Low-N 142 +0.3 80.2+8.0 129.7 £+ 8.4
High-N 18.8 + 2.1 (*) 108.4£6.9 (*) 168.4 £ 9.1 (**)

In droughted plants, Ane and gs started to drop after 197pprox.. 10 d once SWC had
dropped below 25% (197pprox.. 40% of field capacity, Fig. 1 & 2). Under moderate water
deficit, gas exchange rates then oscillated at intermediate values (Fig. 2). ‘Koster’ was less
impacted than ‘Skado’ (32% and 34% vs. 71% and 60% for Ane in Low-N and High-N
treatments, respectively; 64 % and 64 % vs. 82 % and 72 % for gs in Low-N and High-N
treatments, respectively) and therefore still exhibited higher gas exchange rates over the
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course of the experiment (P < 0.001) (Fig. 2). Nitrogen supply had a significant and positive
effect on gas exchange rates only in ‘Skado’ (P = 0.004 for Ane; and P = 0.049 for g;) (Fig. 2).
Under severe water deficit, gas exchange rates reached minimum values and N-fertilization
had variable effects over the course of the experiment (interaction P < 0.034, Fig. 2). ‘Skado’
reached minimum baseline values at a more rapid pace than ‘Koster’ (estimated 5% of
maximum Ape at 9 d vs. 11 d post-drought initiation for ‘Skado’ Low-N and High-N
treatments, respectively; 23 d vs. 19 d post-drought initiation for ‘Koster’” Low-N and High-N
treatments, respectively) (Fig. 2, Sup. Fig. 2). The correspondence between the dates of gas
exchange cessation and the dates of growth cessation differed between genotypes. The slow-
growing genotype ‘Koster’ exhibited positive carbon safety margins (2.7 vs. 2.0 days for
Low-N and High-N treatments, respectively) indicating that growth cessation had occurred
before gas exchange cessation; in contrast, the fast-growing genotype ‘Skado’ exhibited
negative carbon safety margins (-4.6 vs. -3.8 days for Low-N and High-N treatments,

respectively) indicating that gas exchange cessation had occurred before growth cessation.
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Figure 2. Time course of leaf gas exchange (n = 5) for the two poplar genotypes ‘Koster’ and ‘Skado’. Circles and dotted
lines, Low-N treatment; triangles and solid lines, High-N treatment. White symbols, well-watered; grey symbols, moderate
water deficit; black symbols, severe water deficit. Error bars represent standard errors. The horizontal dashed line indicates
zero assimilation.

Leaf shedding occurred rapidly in droughted plants (Fig. 3). Under moderate water
deficit, total leaf area declined progressively before eventually stabilizing at 199pprox.. 30%
of control plants in both genotypes (Fig. 3); interestingly, the relative decline in total leaf area
was faster in fertilized trees of both genotypes (Fig. 3). Under severe water deficit, total leaf
area declined until it reached zero values (Fig. 3); the tendency of N addition to accelerate leaf

shedding was however only visible in ‘Koster’ (Fig. 3).
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Figure 3. Time course of total leaf area (n = 5) under moderate water deficit (grey symbols) or severe water deficit (black

symbols) relative to well-watered control condition for the two poplar genotypes ‘Koster’ and ‘Skado’. Values are computed

relative to the respective N treatment (Low-N vs. High-N). Circles and dotted lines, Low-N treatment; triangles and solid

lines, High-N treatment. Error bars represent standard errors.

Stem hydraulics and necrosis

Pre-drought vulnerability curves indicated that both genotypes were equally resistant to

cavitation. Both genotypes responded significantly to N supply (P < 0.017), trees from the

High-N treatment being more vulnerable (Fig. 4).
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Figure 4. Average stem vulnerability curves before drought initiation (to) for the two poplar genotypes ‘Koster’ and ‘Skado’.

Circles and dotted lines, Low-N treatment; triangles and solid lines, High-N treatment. PLC, percent loss of hydraulic

conductance.

Midday xylem water potential (Wx.min) Was not significantly affected by N supply,
irrespective of the watering regime and the genotype (Fig. 5). Under well-watered conditions,
native PLC was maintained at baseline values between 10 and 20% in both genotypes and was
not significantly affected by N supply (Fig. 5), in line with values of Wx.min remaining close to
or above -0.5 Mpa during the whole experiment (Fig. 5). Under moderate water deficit, Wx-min
reached low peak values between t, and t3 around -1 Mpa before getting back to higher values
similar to well-watered plants (Fig. 5). In line with this, native PLC increased to intermediate
values, especially between t, and t; (Fig. 5). Genotypes showed comparable PLC and N
supply had no significant effect over the course of the experiment (Fig. 5). Under severe water
deficit, Wx.min dropped progressively as drought increased (Fig. 5) and native PLC increased
until the end of the experiment in both genotypes reaching more than 90% at ts (Fig. 5).
Genotypes still showed comparable PLC values and N supply had no significant effect,

although there was a significant date x N interaction in ‘Skado’ (P < 0.001, Fig. 5).
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Stem necrosis occurred only under severe water deficit. Necrotic symptoms appeared
earlier in ‘Skado’ than in ‘Koster’ but progressed steadily towards 90-100% at ts (Fig. 5).
Nitrogen fertilization had a significant effect in ‘Koster’ only (P = 0.041), saplings from the

High-N treatment showing earlier necrosis (Fig. 5).
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Figure 5. Time course of minimum stem water potential (¥,.min, N = 5), percent loss of hydraulic conductance (PLC, n = 5)
and necrosis (n = 5) for the two poplar genotypes ‘Koster’ and ‘Skado’. Circles and dotted lines, Low-N treatment; triangles
and solid lines, High-N treatment. White symbols, well-watered; grey symbols, moderate water deficit; black symbols, severe
water deficit. Error bars represent standard errors. Missing values for W, i, under severe water deficit (t; and ts) were due to

the absence of sufficient leaf material (leaf shedding).
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Non-structural carbohydrates

SS concentrations were highly variable depending on sampling dates but did not show any
clear temporal trend (Fig. 6). Under moderate water deficit, SS concentrations were not
significantly different from SS concentrations in control plants over the course of the
experiment (P > 0.294; Fig. 6). Under severe water deficit, SS concentrations in the roots of
““Koster’” (High-N treatment) and ‘‘Skado’” (Low-N treatment) were significantly different
from SS concentrations in control plants over the course of the experiment (P = 0.044 and P =
0.002, respectively), but this was mainly due to lower values at t; and to a lesser extent at ts
(Fig. 6). There was no significant effect of N supply on SS concentration irrespective of the

watering regime, the compartment and the genotype (Fig. 6).
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Figure 6. Time course of soluble sugars (SS) concentrations (n = 5) for the two poplar genotypes ‘Koster’ and ‘Skado’ in the
main organs. Circles and dotted lines, Low-N treatment; triangles and solid lines, High-N treatment. White symbols, well-
watered; grey symbols, moderate water deficit; black symbols, severe water deficit. Error bars represent standard errors.
Missing values for the leaf compartment under severe water deficit (t, and ts) were due to insufficient leaf material because of
leaf shedding.
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Starch concentrations increased with time under control and moderate water deficit
conditions irrespective of the N treatment, the compartment and the genotype (Fig. 7); the
relative contribution of St to whole-plant NSCs thus increased with time, on average from 7
and 9% at tp for ‘‘Koster’” and ‘‘Skado’’, respectively, to 65 and 52% at ts, respectively (Fig.
7). Under control conditions, N addition decreased St concentration in all compartments in
‘“‘Skado’” while in ‘‘Koster’’ the effect was only significant in leaves (Fig. 7). The effects of
moderate water deficit on St depended clearly on both N supply and genotypes. Under Low-
N, moderate drought increased St in the stem and roots of ‘‘Koster’” (P = 0.008 and 0.002,
respectively) while leaves did not respond significantly (Fig. 7); in contrast, moderate drought
had no significant effect on stem and roots of ‘‘Skado’’ but leaves exhibited lower St
concentrations (P < 0.001; Fig. 7). Under High-N, moderate drought had no significant effect
on stem and roots of ‘‘Koster’” but decreased St in leaves (P < 0.001; Fig. 7); in contrast,
moderate drought decreased St in all organs in‘‘Skado’” (P < 0.018; Fig. 7). In contrast to
well-watered and moderate water deficit, St concentrations under severe water deficit
decreased between t, and ts ultimately reaching near-zero values (Fig.7). The temporal
dynamic was however distinct between genotypes, ‘Koster’ showing a transient increase in
starch in woody tissues, especially in the Low-N treatment between t; and t4, while this
pattern could not be observed in ‘Skado’ (Fig. 7). In “‘Koster’’, N supply had a significant
effect only in stem (P = 0.002), mainly because of the transient increase observed between t3
and t4 in the Low-N treatment (Fig. 7). In ““Skado’’, the effect of N supply was significant
only in leaves (P = 0.004) while a significant interaction date x N supply was recorded for

stem and roots (P = 0.001 and 0.003, respectively) (Fig. 7).
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Figure 7. Time course of starch concentrations (n = 5) for the two poplar genotypes ‘Koster’ and ‘Skado’ in the main organs.
Circles and dotted lines, Low-N treatment; triangles and solid lines, High-N treatment. White symbols, well-watered; grey
symbols, moderate water deficit; black symbols, severe water deficit. Error bars represent standard errors. Missing values for

the leaf compartment under severe water deficit (t, and ts) were due to insufficient leaf material because of leaf shedding.

Covariation between hydraulic failure and NSC deviation from control under severe water
deficit

Plotting PLC as a function of NSC deviation from control revealed the concurrent dynamics
of hydraulic failure and NSC depletion under severe drought (Fig. 8 & 9). Overall, SS were
not much responsive to drought, especially in leaves (Fig. 8). In all cases, SS deviation from

control never exceeded 85% even when PLC indicated hydraulic failure (Fig. 8). Starch was
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much more responsive to drought and deviation from control values was progressive and
coincided with progressive embolism (Fig. 9). Starch depletion (i.e. decrease below initial tp
values) was only effective in the final stages of drought but at the time of complete hydraulic
failure, NSC deviation from control ranged between -98.7 and -99.1% in ‘Koster’ and

between -97.3 and -99.2% in ‘‘Skado’’ (Fig. 9).
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Figure 8. Temporal dynamics of stem percent loss of hydraulic conductance (PLC, n = 5) as a function of soluble sugars (SS)
deviation from control (n = 5) in response to drought for the two poplar genotypes ‘Koster’ and ‘Skado’ in the main organs.
Numbers represent the sampling dates during the drought experiment (to-ts), See Materials and Methods section for additional
information). Grey symbols, moderate water deficit; black symbols, severe water deficit. Not bold, Low-N treatment; bold
High-N treatment. Red lines indicate 90% thresholds and define the zone of co-occurrence between hydraulic failure and
carbon starvation (Adams et al. 2017). Normalized deviation values from control were calculated as the difference between
the treatment value and the control value divided by the control value. Missing values for the leaf compartment (t, and ts)

were due to insufficient leaf material because of leaf shedding.
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Figure 9. Temporal dynamics of stem percent loss of hydraulic conductance (PLC, n = 5) as a function of starch (St)
deviation from control (n = 5) in response to drought for the two poplar genotypes ‘Koster’ and ‘Skado’. Numbers represent
the sampling dates during the drought experiment (to-ts, see Materials and Methods section for additional information). Grey
symbols, moderate water deficit; black symbols, severe water deficit. Not bold, Low-N treatment; bold, High-N treatment.
Red lines indicate 90% thresholds and define the zone of co-occurrence between hydraulic failure and carbon starvation
(Adams et al. 2017). Black lines indicate thresholds corresponding to effective St depletion as compared to initial to values
(dotted lines, Low-N; solid lines, High-N).

Discussion

Dynamics of hydraulic failure and NSC concentrations under contrasting drought intensities

The contrasting drought treatments applied in our experiment had contrasting effects on tree

water and carbon balance. Moderately droughted saplings only showed intermediate stem

208



539

540

o241

542

543

544

545

546

47

548

549

550

551

552

553

554

555

556

557

558

559

560

561

562

563

PLC, had intermediate leaf gas exchange, kept growing although slowly for most of the
experiment and remained apparently healthy (i.e. no necrotic symptoms) in spite of important
leaf shedding during the first stages of drought establishment which probably enabled long-
term acclimation. In contrast, severely droughted saplings rapidly ceased leaf gas exchange,
stopped growing and progressively reached the point of hydraulic failure. Although we did
not directly address mortality in our experiment by rewatering droughted plants and
evaluating post-drought recovery, we believe that saplings under severe drought had reached
the point of death by the end of the experiment for the following reasons. First, saplings
exhibited more than 95% loss in stem hydraulic conductivity. The hydraulic threshold to
mortality in Angiosperms is thought to be close to 90% (Brodribb & Cochard, 2009; Urli et
al., 2013) and dehydration experiments on young potted poplars have indicated close
agreement between this threshold and mortality rates (Barigah et al., 2013a). Second, stems
and most importantly buds of both genotypes exhibited complete necrosis by the end of the
experiment. The maintenance of bud integrity is critical to drought survival, especially in
resprouting species such as poplars. Comparable drought experiments on poplars saplings
have shown that buds ceased metabolic activity and were completely dead after 60 days of
irrigation cessation, which coincided with complete stem hydraulic failure (Barigah et al.,
2013b). Stem resprouting in our experiment was therefore unlikely. Last, root biomass was
drastically reduced at the end of the experiment because of extensive fine root decomposition,
and both coarse roots and fine roots were completely dark-coloured suggesting that
resprouting from roots was also unlikely (Wiley et al., 2017). We therefore consider hereafter
that our moderate drought treatment corresponded to a non-lethal drought while our severe

drought treatment corresponded to a lethal drought.

Non-lethal drought had marginal effects on NSC dynamics. Storage function in

perennial tissues was maintained as St concentrations increased with time and were
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comparable to control plants at the end of the 98-days drought experiment. Coordinated
adjustments between C supply (e.g. reduced net CO, assimilation rate, reduced leaf area
through leaf shedding) and C demand (reduced growth) probably helped in maintaining the
relative homeostasis observed (Klein et al., 2014). Drought effects on leaf NSC were slightly
different. St concentrations also increased with time but tended to be reduced as compared to
control plants. St reduction in leaves but not in perennial compartments in response to drought
has already been reported in other fast-growing species such as eucalypts (Mitchell et al.,
2013). However, since we did not observe a concomitant increase in leaf SS, leaf St depletion
in our case was probably not directly involved in leaf osmotic adjustment. On the other hand,
drought frequently inhibits mitochondrial respiration at the root and whole-plant level, while
the effects on mature leaves are much more variable (Atkin & Macherel, 2009). Findings on
two eucalypt species have confirmed that leaf dark respiration remained unchanged under
drought, although net CO; assimilation rates were greatly reduced (Mitchell et al., 2013). The
ongoing respiratory demand of mature leaves may therefore explain why storage tended to be

reduced in leaves in response to non-lethal drought in contrast to woody compartments.

In contrast to non-lethal drought, lethal drought led to massive NSC depletion in both
above-ground and below-ground perennial compartments, with particularly high deviation
values from controls (-87 to -95% at the whole plant level) as compared to those compiled in
Adams et al. (2017). Conclusions relative to leaves were hampered by leaf shedding that had
occurred before the final drought stages. Reduced NSC at mortality is not universal and seems
more common in Gymnosperms than Angiosperms (see Adams et al., 2017 for a multi-
experiment analysis), possibly because of the wider hydraulic safety margins found in
Gymnosperms relative to Angiosperms (Choat et al., 2012; Johnson et al., 2012).
Conservative hydraulic regulation of water status combined with low-intensity/long duration

water deficit are also thought to promote carbohydrate depletion (Mitchell et al., 2013;
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Sevanto et al., 2014). Our findings demonstrate, however, that fast-growing, highly
vulnerable Angiosperm species with small hydraulic safety margins such as poplars (Fichot et
al., 2015) can also exhibit rapid, severe drought-induced NSC depletion at mortality. This also
challenges the idea that young potted seedlings or saplings are more prone to die quickly from
hydraulic failure because of limited root volume and limited access to water (Adams et al.,
2017). Allocation, storage and remobilization processes under stress in young saplings are
presumably different from those in mature trees, although direct comparisons remain scarce
and challenging (Hartmann et al., 2018; Li et al., 2018). Smaller, younger, plants are likely to
have access to smaller pools of NSC as compared to mature trees and may be more prone to
fast carbohydrate depletion, especially pioneering fast-growing species with a high C demand

such as poplars.

Although severely depleted, NSC did not reach zero values at mortality. Root NSC
were in the range of 2.8-4.7 mg.g™* and were systematically higher than stem NSC that were
in the range of 0.6-2.5 mg.g™. Although direct comparisons of absolute NSC concentrations
between studies should be made with caution (Quentin et al., 2015), these values fit well with
other reports including poplars (Galvez et al., 2013; Wiley et al., 2017). Incomplete
carbohydrate depletion at mortality has already been reported in response to lethal drought
(Galiano et al., 2011; Adams et al., 2013; Galvez et al., 2013; Hartmann et al., 2013a,b;
Mitchell et al., 2013; Sevanto et al., 2014; Dai et al., 2017). Other studies only manipulating
tree carbon balance through reduced atmospheric CO, or shading, without altering xylem
water transport, have also reported non-zero NSC concentrations at mortality indicating that
carbon starvation can actually occur without complete NSC exhaustion (Hartmann et al.,
2013a; Sevanto et al., 2014; Wiley et al., 2017). Our findings suggest that carbon starvation

co-occurred with xylem hydraulic failure during drought-induced tree mortality and confirm
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the idea of persisting minimum reserve thresholds that may vary depending on organs

(Hartmann et al., 2013b; Wiley et al., 2017).

Non-zero NSC values at mortality were mostly explained by remaining SS.
Incomplete SS depletion would be compatible with the maintenance of a refractory
carbohydrate pool involved in non-metabolic processes such as the regulation of cell osmotic
balance (Adams et al., 2013). In contrast, St was consistently and almost completely depleted
at mortality in both roots and stems (-97 to -99% deviation from controls) and could not be
detected in a few individual replicates indicating that complete St depletion did occur. Leaves,
when still present, also suffered important St depletion at the stage preceding mortality (-89 to
-97% deviation from controls). Shade-induced carbon stress yielded similar results in aspen
(Populus tremuloides Michx.), St showing complete exhaustion while SS remained
substantially above zero (Wiley et al., 2017), suggesting that St depletion may be seen as a
general hallmark of carbon starvation under both non-drought and drought conditions, at least
in poplars. The effects of lethal drought on St concentrations in other species are highly
variable (Hartmann et al., 2013 a, b; Mitchell et al., 2013; Adams et al., 2013; Dickman et al.,
2015; Piper et al., 2016; Blackman et al., 2019) but to our knowledge our study is the first one
to report such massive starch depletion. Differences in experimental conditions among
studies, especially the timing of drought progression, may also partly explain the diversity of
responses found in the literature. Fast drought generally promotes hydraulic dysfunction and
phloem transport failure thereby limiting NSC access and consumption during drought
(Hartmann et al., 2013a; Sevanto et al. 2014). Surprisingly, although the timing of our lethal
drought treatment was consistent with other drought experiments (e.g. Mitchel et al., 2013;
Sevanto et al., 2014; Blackmann et al., 2019) and despite the fact that mortality coincided
with xylem hydraulic failure, the huge and consistent starch depletion we observed among

organs suggests that St remained accessible for metabolism during most of our experiment.
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Drought-induced changes in NSC are typically quantified either as the percent change
relative to pre-drought conditions (e.g. Mitchell et al., 2013, Sevanto et al., 2014, Dickman et
al., 2015) or as the percent deviation from control treatment at the time of mortality (e.g.
Adams et al., 2017). The comparison of post-drought to pre-drought conditions gives an
overview of NSC dynamics over the course of the experiment such as whether NSC have
been used or stored, processes that are not directly visible when using NSC deviation from
control at one time. Indeed, negative values of NSC deviation do not necessarily reflect NSC
depletion with time per se since large deviations actually can be entirely driven by large
differences between control and treated trees without NSC decrease in time (for instance,
increased storage in control trees vs. constant basal value in treated trees). In their meta-
analysis, Adams et al., (2017) noted that the degree and direction of change from pre-drought
to mortality were not always in agreement with NSC deviation from control, especially in
Angiosperms, then using NSC deviation as the main metric for evaluating the reduction in
NSC related to carbon starvation (see additional discussion in Adams et al., 2017). As both
expressions actually provide different information on NSC dynamics, we believe however
that both should be combined to infer on the physiological relevance of NSC dynamics. By
expanding the framework of Adams et al., (2017) to a dynamic context at the individual level
(from drought onset to mortality), we showed that NSC deviation from control, especially the
most responsive fraction St, coincided with hydraulic dysfunction and that St depletion did
occur in the final stages of lethal drought. Although our study was not strictly designed to test
whether carbon starvation is a direct cause of mortality during drought, the tight covariation
observed between NSC deviation from control, NSC depletion and hydraulic failure as lethal
drought progressed corroborates the fact that carbon starvation may act in parallel of

hydraulic failure, at least in some species.
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N-induced adjustments in xylem hydraulics, NSC and interactive effects with drought

N addition increased xylem vulnerability to cavitation in agreement with previous reports
(Harvey & van den Driessche, 1997, 1999; Hacke et al., 2010). Although not addressed in our
study, such phenotypic adjustments were likely explained by xylem ultrastructural
acclimation underpinned by N-induced changes in the transcriptome of developing Xxylem
(Plavcova et al., 2013a). However, contrary to our expectations, increased vulnerability to
cavitation did not translate into significantly faster hydraulic failure as drought progressed.
The amplitude of phenotypic plasticity we observed for Psy was low (0.10 to 0.15 Mpa) but
comparable to previous works (Harvey & van den Driessche, 1997, 1999; Hacke et al., 2010;
Plavcova et al., 2013a) and in line with the idea that phenotypic plasticity for cavitation
resistance remains somewhat limited (Lamy et al., 2014; Fichot et al., 2015). Small N-
induced variations in Psg may therefore partly explain why N-fertilization had no recordable
effect on the dynamics of hydraulic dysfunction. A second reason might relate to leaf
shedding. Early leaf shedding, as observed in our experiment, is common for drought-
sensitive riparian species such as poplars (Rood et al., 2000; Giovannelli et al., 2007; Galvez
et al., 2011; Barigah et al., 2013b). Interestingly, the relative decline in total leaf area tended
to be faster in fertilized trees. Therefore, reducing the transpiring demand may have partly
helped buffering Wx.min thereby compensating for the higher vulnerability to cavitation.
Altogether, our findings indicate that morphological adjustments such as modifications of the
leaf transpiring area to sapwood conducting area ratio are prevalent for the adjustment of the
hydraulic system (Martinez-Vilalta et al., 2009) and have the potential to buffer limited

environmental-induced variations of vulnerability to cavitation at the individual level.

N addition had no effect on SS concentrations regardless of organs and water
availability. In contrast, N addition generally decreased St concentrations, especially under

control and non-lethal drought conditions, probably reflecting increased carbohydrate
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allocation to support increased growth and associated metabolic costs such as respiration (Li
et al., 2015). These findings contrast with a recent meta-analysis showing that N addition
tends to increase SS in wood and to decrease SS in roots and leaves, especially in
Angiosperms, while St tends to be unaffected (Li et al., 2018). As St concentrations were
generally lower for the High-N/non-lethal drought treatment as compared to control and Low-
N/non-lethal drought treatments, this suggest that higher N availability has the potential to
strengthen the negative effects of long-term moderate drought on C storage. Although not
tested in our experiment, this may predispose trees to higher risks of carbon starvation in case

of subsequent droughts that are severe enough to induce NSC depletion.

The effect of N addition on St concentrations under lethal drought conditions was less
clear although transitorily notable in the stem and roots of the genotype ‘‘Koster’’, N addition
also decreasing storage. The concurrent dynamics of PLC and St deviation remained however
poorly affected by N addition (with the exception of ‘‘Koster’” stem) and, most importantly,
St concentrations at mortality were not significantly different between N treatments
suggesting that N nutritional status had no profound effect on the mortality dynamics under
severe drought. One month of pre-drought N addition may not have been sufficient to
simulate a long-term high-N trajectory, although stem vulnerability to cavitation and St
concentrations in perennial organs were already altered at the time of drought initiation.
However, as the time to death depends on initial NSC concentrations (O’Brien et al., 2014), it
is possible that the minor differences observed at the time of drought initiation for St
concentrations, in combination with low early season values, were not sufficient to produce a
detectable differential response. We also acknowledge that other nutrients such as phosphorus
or potassium have the potential to modulate drought responses, either alone or in combination
with others (e.g. Harvey & van den Driessche, 1997, 1999; Battie-Laclau et al., 2014a, b;

Christina et al., 2015), although nitrogen is the most limiting nutrient. Additional experiments

215



713

714

715

716

717

718

719

720

721

722

723

724

725

726

727

728

729

730

731

732

733

734

735

736

are clearly needed to test the separate and interactive effects of nutrients in a context of

drought-induced tree mortality.

Relevance of genotypic variations

Although being members of the same genus, the two hybrid genotypes studied had profound
genetic differences (P. deltoides x P. nigra cv. ‘“‘Koster’> vs. P. trichocarpa x P.
maximowiczii cv. ‘‘Skado’’) that were initially expected to translate into different drought
response strategies. The genotypes however differed primarily in growth and leaf gas
exchange rates, but not in xylem hydraulics. ‘‘Skado’’ displayed a higher leaf area and was
intrinsically more productive than ‘‘Koster’’ as already reported (Verlinden et al., 2015b),
total leaf area being the main driver of poplar juvenile growth (Marron et al., 2005). As the
most productive genotype, ‘‘Skado’’ benefited most from N addition but also showed earlier
growth cessation in response to drought. In contrast, both genotypes showed similar
vulnerability to cavitation and comparable leaf-level water-use efficiency despite lower gas
exchange rates in ‘‘Skado’’ (Broeckx et al., 2014a; Bloemen et al., 2016). As NSCs represent
the balance between assimilation, metabolism, export and storage of carbon across different
source and sink tissues, genotypic variations were thus primarily reflected in NSC dynamics,

especially St, rather than in hydraulic dynamics.

A transient increase in St concentration was observed in the roots of ‘‘Koster’” under
non-lethal drought condition, regardless of N availability, 216pprox.. 20 days after drought
initiation. Transient peaks in C compounds during early phases of drought are often
interpreted as a decoupling between source and sink activities such that early growth cessation
but continued (albeit lower) photosynthesis can lead to an accumulation of C compounds

(Hummel et al., 2010; Muller et al., 2011; Mitchell et al., 2014). Of the two genotypes,
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““Koster’” exhibited the largest C safety margins, mainly because of delayed effects of
drought on net assimilation rates in comparison to ‘‘Skado’’, which would be compatible with
the transient increase in St. It was however surprising that this increase was not observed in
the stem. Our estimations of C safety margins were indeed based on aboveground growth not
root growth. However, root growth has been shown to be less sensitive to drought than stem
growth in Populus euphratica (Bogeat-Triboulot et al., 2007) which, if applicable, should
typically lead to smaller C safety margins in roots and should thus mitigate the increase in St
concentration. Besides the transient increase in St under non-lethal drought, St in the stem and
roots of ‘‘Koster’” also showed a differential response to N addition under lethal drought.
Before dropping to near-zero values at the end of the experiment, an increase in St was thus
observed under Low-N until 217pprox.. 50 days while St remained at basal values under
High-N, differences between N treatments being of the same order in stem and roots (3.9 and
5.3 mg.g™ respectively). This transient differential response was not observed in “‘Skado’’,
suggesting that the effects of N availability on drought responses are genotype-specific.
Further research evaluating at a high temporal resolution genetic variations in the levels of
(a)synchrony between aboveground and belowground growth cessation in relation to
photosynthesis and respiration will be valuable to get a comprehensive view of how important
within-species variation in NSC dynamics can be for drought responses under contrasting

stress intensities.

Conclusions

Our study provided a detailed picture of the concurrent dynamics of hydraulic dysfunction
and NSC contents under contrasting drought levels, and of how N availability might affect
these processes. Although poplars are among the most vulnerable woody plants to drought-

induced cavitation (Fichot et al., 2015) and are as such expected to die primarily from xylem
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hydraulic failure (Barigah et al., 2013b), we showed that severe NSC depletion co-occurred
with hydraulic failure under short lethal drought. The tight relationship between progressive
starch depletion and xylem embolism strengthens the potential role of carbon starvation in
drought-induced tree mortality, at least in combination with hydraulic failure. Differences in
drought-response strategies between genotypes were primarily related to NSC dynamics but
were not as obvious as when comparing contrasting species, although the genotypes studied
were unrelated inter-specific hybrids. However, intraspecific variation in hydraulic traits such
as Psp can be substantial (Anderegg et al., 2015), including in pure poplar species (Fichot et
al., 2015; Guet et al., 2015) although it remains unknown whether this can translate into
differences in time-to-death. Intraspecific variation in key traits related to C dynamics is
comparatively less studied. A larger scale phenotyping of plant dry-down time in combination
with key traits related to hydraulics and C dynamics would be thus valuable to evaluate the
ecological significance of genetic variation in drought-response strategies and how this might
be exploited in genetic selection for species of agronomic interest. Although higher N
availability did not affect strongly the dynamic of mortality processes under lethal drought,
owing in part to plastic adjustments, our findings suggest that higher N availability may
decrease C storage under non-lethal moderate drought possibly predisposing trees to higher
risks of carbon starvation, at least at a young age. Such long-term legacy effects on C balance
remain to be tested in a context of recurrent and/or lethal droughts and the transposition to
mature trees remains a great challenge. Finally, although the roles of nutrients on plant
physiology are generally well known, further research addressing their effects and their
interaction in space and time are clearly needed within the explicit framework of drought-

induced tree mortality.
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Sup. Information.

Detailed procedure for the establishment of A-C; and A-PPFD curves

The response of leaf photosynthesis to varying light intensities (A-light curves) was obtained
by measuring leaf net assimilation rate at the following photosynthetic photon flux densities
(PPFD): 2500, 2000, 1500, 1000, 500, 250, 120, 60, 30, 15 and O pmol m?s™. Leaves were
first acclimated in the chamber at an ambient CO, concentration of 400 ppm before launching
the auto program once the net assimilation rate had stabilized. A minimum of 2 min of leaf
equilibration was set at each step before data were logged. All measurements were performed
at a constant block temperature of 25°C and a reference VPD close to 1kPa (1.28 £ 0.06,
mean + SE). A-light curves were then fitted and processed using the routine developed by

Lobo et al. (2013) and used to estimate the maximum rate of photosynthesis (Amax).

The response of leaf photosynthesis to varying intercellular CO, concentrations (A-C; curves)
was obtained by measuring leaf net assimilation rate at the following external CO,
concentrations: 400, 300, 250, 150, 100, 50, 500, 750, 1000, 1250 and 1500 ppm (Broeckx et
al. 2014). Measurements were performed at a saturating PPFD of 2000 pmol m?s™. Leaves
were first acclimated in the chamber at an ambient CO, concentration of 400 ppm for a
minimum of 10 min before launching the auto program once the net assimilation rate had
stabilized. Leaves were allowed to equilibrate for at least 3 min at each step before data were
logged. All measurements were performed at a constant block temperature of 25°C and a
reference VPD close to 1kPa (1.10 £ 0.05, mean + SE). A-C; curves were then fitted and
processed using the routine developed by Sharkey et al. (2007) based on the biochemical
photosynthesis model of Farquhar et al. (1980) and were used to estimate the maximum
carboxylation rate (Vemax, tmol s m™) and the maximum rate of electron transport (Jmax,

pmol st m).
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L’objectif général de ma these était d’évaluer 'impact de la disponibilité en nutriments sur le
fonctionnement hydrique et carboné de génotypes de peupliers dans des contextes de
disponibilité en eau contrastés. Les expérimentations ont été menées a partir de deux
dispositifs expérimentaux distincts et complémentaires faisant varier artificiellement I’apport
en eau et en nutriments. Le premier dispositif, en pépiniére, a permis d’aborder des aspects
d’acclimatation dans un contexte de sécheresse modérée au champ, a des échelles variées de
temps et d’espace et sur des caractéres clés du fonctionnement hydrique et carboné de ’arbre
comme la physiologie foliaire, la vulnérabilité a la cavitation ou encore 1’architecture et les
déterminants de la production de biomasse annuelle (Chapitres 1, 2 et 3). Le deuxiéme
dispositif, en serre, a permis d’aborder les limites de fonctionnement et les mécanismes
impliqués dans la mortalité dans un contexte de sécheresse sévere (Chapitre 4). Ces travaux
ont été réalisés au sein de I’axe « Ecophysiologie » de 1’équipe ARCHE du Laboratoire de
Biologie des Ligneux et des Grandes Cultures, en collaboration avec 1’unité expérimentale
« Génétique et Biomasse Forestieres » (GBFor) du centre INRA Centre-Val de Loire et
I’unité mixte de recherche « Physiologie Intégrative de 1’ Arbre en Environnement Fluctuant »
(PIAF) du centre INRA de Clermont-Ferrand. Dans cette partie, les résultats majeurs sont
d’abord restitués de facon synthétique. Les limites de mon travail ainsi que plusieurs

perspectives de recherche envisageables a court et moyen termes sont ensuite évoquées.

7.1. Résultats majeurs

7.1.1. Une disponibilité en nutriments plus importante augmente la croissance et

I’efficience d’utilisation de I’eau en conditions hydriques limitantes

Les peupliers font partie des essences ligneuses les plus sensibles a la sécheresse mais sont
généralement trés plastiques en réponse aux variations de I’environnement (Lefévre et al.,

2015). Nos résultats ont confirmé une plasticité phénotypique importante pour la croissance,
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le rendement et 1’efficience d’utilisation de I’eau en réponse a une disponibilité en nutriments
et a une disponibilité en eau variable chez les quatre génotypes de peuplier étudiés (Chapitre
1 et 3). En conditions hydriques non limitantes, en pépiniere, Dellinois et Skado présentaient
les biomasses aériennes les plus importantes, suivis par Koster et enfin Jean Pourtet, et ce
quelle que soit la modalité de disponibilité en nutriments (Chapitre 1). En serre, le génotype
Skado présentait a nouveau une croissance et une production de biomasse totale plus élevée
que Koster (Chapitre 4).

En conditions hydriques limitantes, la croissance était ralentie et la productivité des
arbres amoindrie (-30% en moyenne sur les rendements en biomasse aérienne, Chapitre 1).
Cependant, I’augmentation de la disponibilité en nutriments a amélioré la croissance chez les
quatre génotypes (Zabek, 1995 ; Chapitre 1 et 4). Une plus forte disponibilité en azote a
¢galement retardé de plus de 20 jours I’arrét de croissance des arbres soumis a un déficit
hydrique modéré (Chapitre 4). Ces résultats sont contraires a certaines études (Jacobs et al.,
2004 ; Lloyd et al., 2006) et suggérent que 1’augmentation de la disponibilité en nutriments
n’était pas nécessairement un facteur prédisposant les arbres a une diminution de leur
tolérance a la sécheresse, tout du moins pas sur le pas-de-temps et dans les conditions de
sécheresse étudiés dans le cadre de cette thése (Chapitre 1).

La diminution de disponibilité en eau et I’augmentation de la disponibilité en nutriments
ont tous les deux augmenté 1’efficience d’utilisation de 1’eau (WUE), les deux traitements
combines ayant généralement eu un effet synergique (Chapitre 3). Cependant, aucune
corrélation n’a pu étre établie entre croissance et WUE dans notre étude en accord avec des
études précédentes (Rae et al., 2004 ; Monclus et al., 2005a,b, 2009 ; Bonhomme et al.,
2008 ; Fichot et al., 2010 ; Toillon et al., 2013a). Si I’augmentation de la disponibilité en
nutriments en conditions hydriques limitantes a bien eu des effets positifs a la fois sur la

croissance et WUE, cette relation positive provenait probablement davantage de
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I’amélioration découplée des deux variables par des facteurs communs, comme par exemple
la modulation de 1’allocation du carbone aux compartiments aérien et souterrain (Pallardy &
Rhoads, 1997). Les travaux réalisés précédemment sur peupliers ont en effet montré que
I’amélioration de WUE n’était pas une composante directe de la tolérance a la sécheresse,
méme si elle peut en partie y contribuer (Monclus et al., 2006 ; Fichot et al., 2010;

Chamaillard et al., 2011).

7.1.2. Une disponibilit¢ en nutriments plus importante n’augmente pas

nécessairement les risques de dysfonctionnements hydrauliques

La vulnérabilité a la cavitation représente une limite physiologique a la circulation de la séve
brute en phase liquide et peut étre considérée comme un bon indicateur du niveau de tolérance
a la sécheresse (Brodribb & Cochard, 2009 ; Barigah et al., 2013b ; Urli et al., 2013). Les
résultats obtenus dans le cadre du Chapitre 4 ont confirmé qu’une plus grande disponibilité
en azote augmentait la vulnérabilité a la cavitation chez les deux génotypes étudiés (Koster et
Skado), en accord avec la littérature (Harvey & van den Driessche, 1997, 1999 ; Hacke et al.,
2010 ; Plavcova & Hacke, 2012 ; Plavcova et al., 2013a). Une telle plasticité pourrait donc
étre a priori un facteur prédisposant lors de la survenue d’un épisode de sécheresse.
L’amplitude de réponse observée demeurait néanmoins limitée (entre un et deux dixiémes de
MPa pour la Psp) et nos résultats montrent que ces modifications ne conduisent pas
nécessairement a une mort plus rapide lors d’un épisode de sécheresse soudain. La faible
amplitude des variations explique peut-étre en partie I’absence de différences détectables dans
la dynamique des dysfonctionnements. Cependant, nos résultats montrent également que
d’autres ajustements plastigues comme une chute plus précoce des feuilles pourraient
permettre de compenser la vulnérabilité accrue en diminuant la surface transpirante. La faible

plasticit¢ phénotypique de la vulnérabilité a la cavitation en réponse a I’apport d’azote,
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combiné a I’existence d’ajustements morphologiques tampons, semblent indiquer qu’a priori
la disponibilité en nutriments, tout du moins en azote, n’a qu’un impact limité sur les risques
de dysfonctionnements hydrauliques et de mortalité associés.

Contrairement aux effets de I’apport d’azote seul, nos résultats ont montré que 1’apport
d’une fertilisation compléte au champ n’augmentait pas la vulnérabilité¢ a la cavitation ni ne
diminuait les marges de sécurité hydraulique (Chapitre 2). La vulnérabilité a la cavitation
avait méme tendance a diminuer en condition hydrique limitante (Chapitre 2). Ces résultats
peuvent notamment s’expliquer par les effets possiblement antagonistes entre éléments
minéraux, le phosphore ayant par exemple tendance a diminuer la vulnérabilité a la cavitation
en présence d’azote (Harvey & van den Driessche, 1997). Dans tous les cas, nos résultats
confirment 1’idée qu’une augmentation de la disponibilit¢ en nutriments n’a pas
nécessairement un effet prédisposant a la sécheresse via une augmentation de la vulnérabilité

a la cavitation.

7.1.3. L’épuisement des réserves carbonées coincide avec I’embolie massive du

xyléme en cas de sécheresse létale

Les peupliers font partie des arbres les plus vulnérables a la cavitation (Fichot et al., 2015) et
présentent des marges de securité hydraulique relativement faibles (de I’ordre de 1 MPa dans
notre étude en pépiniére, ou moins, voir Fichot et al., 2010). Les courbes de vulnérabilité sont
généralement abruptes, indiquant que I’embolie a lieu dans une gamme de potentiels
hydriques restreinte (Fichot et al., 2015). Les dysfonctionnements hydrauliques sont donc a
priori le premier facteur de risque de mortalité chez ces especes (Barigah et al., 2013b).

Les résultats du Chapitre 4 ont confirmé chez les deux génotypes étudiés une embolie
massive du xyléeme de la tige (> 95%) a mortalité. Cependant, nos résultats ont également

montré une diminution progressive des composés carbonés de nature glucidique dans les
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tissus ligneux, notamment 1’amidon, jusqu’a I’épuisement quasi-total lors des dernieres
phases de sécheresse. L’originalit¢é de ce résultat tient surtout dans 1’aspect dynamique.
L’essentiel des études évaluant le role potentiel de 1’épuisement des réserves carbonées dans
la mortalité s’est jusqu’a présent contenté de comparer les teneurs en composés entre arbres
sains et arbres morts au stade final de sécheresse ou entre 1’état initial et final (Anderegg et
al., 2012 ; Mitchell et al., 2013, 2014 ; Sevanto et al., 2014 ; Duan et al., 2014 ; Dickman et
al., 2015 ; Piper & Fajardo, 2016 ; Blackman et al., 2019), ou n’a pas mesuré en parall¢le
I’embolie native (Hartmann et al., 2013a, b ; O’Brien et al., 2015). Pour la premiére fois, en
se basant sur le cadre conceptuel fourni par la méta-analyse de Adams et al. (2017), nous
avons montré que les deux processus décrits comme causes principales de mortalité en
sécheresse (dysfonctionnements hydrauliques et épuisement des réserves) co-variaient au
cours du temps de sorte qu’a mortalité, 1’épuisement de 1’amidon coincidait avec I’embolie
massive du xyléme. Méme si notre expérience ne permet pas de juger du role direct des
processus dans la survenue de la mortalité, cette covariation au cours du temps renforce
I’importance physiologique que pourrait jouer 1’épuisement des réserves carbonées en
parallele des dysfonctionnements hydrauliques.

A mortalité, les teneurs en sucres non structuraux (NSCs) n’étaient toutefois pas
égales a zéro, principalement a cause de la persistance d’un pool réfractaire de sucres solubles
probablement impliqué dans la régulation osmotique cellulaire. L’amidon semble donc étre un
meilleur marqueur de la réponse a la sécheresse en termes de métabolisme carboné. Les
teneurs en NSCs a mortalité étaient par ailleurs plus élevées dans les racines en comparaison
de la tige, confirmant ainsi I’idée de I’existence de seuils persistants, variables en fonction des
organes (Wiley et al., 2017).

Nos travaux illustrent également I’importance de prendre en compte la variabilité

existante pour le déphasage des processus d’arrét de croissance et de fixation du carbone pour
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mieux appréhender la dynamique d’utilisation des réserves, notamment lors de phases
précoces de sécheresse. Le génotype Koster, qui s’arrétait de pousser avant méme 1’arrét de la
photosynthése, présentait un pic transitoire de mise en réserve dans les compartiments
pérennes. Au contraire, le génotype Skado, qui s’arrétait de pousser apres 1’arrét de la
photosynthése, ne présentait pas ce pic transitoire. De fagon intéressante, I’apport d’azote

semblait avoir des effets inverses sur ces processus en fonction du génotype.

7.1.4. Une plus grande disponibilité en azote peut diminuer la mise en réserve

glucidique

L’apport d’azote n’a eu globalement aucun effet sur les teneurs en sucres solubles quelle que
soit la disponibilité en eau (Chapitre 4). L’effet sur les teneurs en amidon, bien que variable
en fonction des organes, des génotypes, de la disponibilité en eau et de la chronologie de
réponse, était en revanche négatif, lorsque significatif, conduisant a une diminution de la mise
en réserve.

En condition hydrique non limitante, nos résultats montrent que la diminution de la
fonction stockage dans les organes pérennes (tige et racines) en réponse a 1’apport d’azote
était effective uniquement chez le génotype présentant la plus forte croissance et bénéficiant
le plus de la fertilisation (« Skado »; Chapitre 4). Cela suggére que les génotypes
intrinséquement plus productifs pourraient étre ceux qui bénéficient davantage d’une plus
grande disponibilité en nutriments, mais que cet effet stimulant viendrait aux dépends d’une
diminution de la mise en réserve. Ce phénomene a déja été observé et correspond a deux
stratégies de croissance et de fonctionnement distinctes des arbres selon la disponibilité en
azote. La premiére en condition limitante en azote aura tendance a favoriser le stockage sous
forme d’amidon par « sécurité » afin de pouvoir pallier une diminution de la disponibilité en

minéraux pour la croissance (Granda & Camarero, 2017). La seconde en condition optimale

231



de disponibilité en azote aura tendance a favoriser la croissance aérienne et donc la
compétitivité de I’arbre au détriment de la mise en réserve (Lindroth et al., 2002).

En condition de sécheresse modérée, bien que la fonction stockage ait continué au
cours de I’expérience, les teneurs en amidon de la modalité fertilisé étaient généralement plus
faibles que la modalité non fertilisé ainsi que les témoins irrigués quels que soient les
compartiments et les génotypes (a 1’exception de la tige chez « Koster »). En condition de
sécheresse sévere, 1’effet n’était que transitoirement visible chez Koster. L’ensemble de ces
résultats suggerent néanmoins qu’une plus grande disponibilité en azote pourrait accentuer les
effets négatifs de la sécheresse sur la mise en réserve en augmentant davantage la fonction
puits (respiration de maintenance associée a une plus grande biomasse) en comparaison de la

fonction source (diminution de la surface foliaire suite a la chute des feuilles).

7.2. Limites et perspectives

7.2.1. Caractériser les effets a long terme d’une plus grande disponibilité en

nutriments dans un contexte de sécheresse

Les expérimentations menées en pépiniére au cours de cette these ont été conduites sur de
jeunes arbres, le plan factoriel complet disponibilité en nutriments x disponibilité en eau
n’ayant été appliqué qu’en deuxiéme année (Chapitre 1, 2 et 3). Il est possible que 1’effet
bénéfique de ’apport en nutriments en condition de sécheresse modérée soit un effet précoce.
Prolonger I’experimentation sur les rotations suivantes permettra de vérifier si cet effet
perdure ou si au contraire il peut devenir prédisposant sur le long terme. Par ailleurs, le niveau
de sécheresse appliqueé était tres modéré puisque Wpase n’a jamais été inférieur a -0,5 MPa et la
croissance n’a jamais été interrompue (Chapitre 1). Fin 2018, un systéme d’exclusion de
pluie a donc éte installé dans les deux parcelles non-irriguées en pépiniére, avec pour objectif

d’intercepter environ 25% des précipitations annuelles et de générer ainsi une sécheresse plus
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sévere. Ce dispositif, en continuant a étre exploité, permettra, a plus long terme, d’évaluer les
effets cumulés de sécheresses répétées sur le fonctionnement hydrique et carboné, dans des
contextes de disponibilité en nutriments variés. Le suivi de la dynamique de croissance devra
étre maintenu et pourrait étre accompagné d’un suivi de la dynamique saisonni¢re d’embolie
native afin de le mettre en paralléle de la vulnérabilité a la cavitation et des marges de sécurité
hydraulique. Des mesures de flux de séve pourraient également étre envisagées. Elles
permettraient notamment d’évaluer le fonctionnement stomatique a des échelles de temps et
d’espace plus intégrées. Ensuite, le dosage des réserves glucidiques mais aussi lipidiques et
azotées pourrait apporter des informations complémentaires sur le réle de la disponibilité en
nutriments dans la gestion des réserves de 1’arbre durant un déficit hydrique.

L’absence de prise en compte du compartiment racinaire dans nos travaux en pépiniére
n’a pas permis de répondre a toutes les questions concernant les modifications d’allocation du
carbone. Des mesures a ’échelle de ce compartiment pourront étre envisagées, comme par
exemple des mesures de la dynamique saisonniére du turnover des racines fines ou encore
I’étude des profils d’exploration (Berhongaray et al., 2012, 2013). Il pourrait également étre
envisager d’étudier la dynamique d’absorption des élements minéraux, notamment de 1’azote,
au travers d’approches de marquage isotopique ou encore par la technique d’Epstein (1972)
qui peut étre réalisée sur quelques racines excisées. Cette technique donne accés aux
parameétres cinétiques de 1’absorption des racines échantillonnées. Cependant, les mécanismes
biotiques tels que les associations mycorhiziennes et plus généralement, 1’activité biologique
de la rhizosphére représentent une part non négligeable dans la régulation de 1’absorption
racinaire en milieu naturel (Clarkson, 1985).

Le dispositif en pépiniére offre d’ailleurs la possibilité d’évaluer les effets de 1’apport
en nutriments sur le microbiome racinaire. En effet, la modification des éléments mineraux du

sol peut provoquer des changements dans les interactions microbiennes et la dynamique des
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communautés. Ces changements peuvent entrainer des rétroactions sur la disponibilité des
nutriments via les ratios steechiométriques (Zechmeister-Boltenstern et al., 2015). Il serait
donc interessant de déterminer dans quelle(s) mesure(s) la modification des communautés
pourrait participer a 1’amélioration des performances de croissance aérienne observée en
condition sécheresse via une augmentation de la disponibilité en nutriments, la facilitation de
I’accés aux nutriments, ou la modification des ratios steechiométriques (Ali et al., 2009 ;
Deveau, 2016 ; Uroz et al., 2016 ; Colin et al., 2017 ; Shinde et al., 2017). Cette évaluation
pourrait se faire par la méthode de séquencage haut débit et étre completée au travers de
I’étude des ratios steechiométriques, qui semble nécessaire a la comprehension de la
dynamique des éléments C, N et P dans la rhizosphere des plantes (Mooshammer et al.,

2012).

7.2.2. Caractériser les bases ultrastructurales liées a D’acclimatation de la

vulnérabilité a la cavitation

Nos travaux ont démontré que la vulnérabilité a la cavitation variait en réponse a la sécheresse
mais également en réponse a la disponibilité en nutriments (Harvey & Van Den Driessche,
1999). Les résultats divergents observés entre les effets de 1’apport d’azote seul en serre
(Chapitre 4) et de ceux de I’apport d’azote-phosphore-potassium en pépiniére (Chapitre 2)
démontrent la nécessité d’aller plus loin afin de mieux comprendre les effets interactifs entre
éléments minéraux ainsi que les effets steechiométriques.

Compte tenu du mécanisme de la vulnérabilité a la cavitation, nous pouvons supposer
que l’acclimatation de la vulnérabilit¢ a la cavitation est liée a des modifications de
I’ultrastructure des ponctuations (Wheeler et al., 2005 ; Choat et al., 2008 ; Jansen et al.,
2009 ; Plavcova et al., 2013b ; Li et al., 2016). On peut toutefois supposer que les bases de

I’acclimatation sont différentes en réponse a la diminution de la disponibilité en eau ou en
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réponse a I’augmentation de la disponibilité en nutriments. Comme tous les génotypes n’ont
pas répondu de la méme manicre en pépinicre, et que nous disposons d’échantillons de bois
qui n’ont pas encore été analysés, cela constitue une bonne opportunité pour répondre a cette
question. La mise en place d’un protocole couplant microscopie électronique, cryogénie et
analyse d’image décrit par Jansen et al. (2009), pourrait étre envisagé en se focalisant dans un
premier temps sur les échantillons des deux génotypes hybrides. Ce protocole pourrait
permettre de caractériser les modifications a 1’origine de la plasticité phénotypique pour
’ultrastructure du xyléme. Si les premiers résultats étaient concluants I’expérience pourrait

ensuite étre étendue a I’ensemble des échantillons.

7.2.3. L’épuisement des réserves est-il réellement une cause de mortalité en cas de
sécheresse sévere et une plus grande disponibilité en nutriments module-t-elle ce

risque ?

Une limite directe de notre étude en serre tient au fait que la mortalité n’a pas directement été
évaluée, cette limite étant toutefois commune a bon nombre d’autres études (Galiano et al.,
2012 ; Li et al., 2015 ; Kono et al., 2019). La seule fagon d’évaluer directement la mortalité
consiste a évaluer la capacité de reprise des arbres aprés réarrosage (débourrement puis
croissance) (Barigah et al., 2013b ; Urli et al., 2013). Les autres métriques comme le suivi des
symptdmes nécrotiques, de la chute des feuilles ou encore de la respiration (Li et al., 2015 ;
Dai et al., 2017 ; Wiley et al., 2017 ; Kono et al., 2019) demeurent des mesures indirectes de
mortalité. Dans notre étude, tous les organes ont systématiquement été échantillonnés afin de
mesurer les teneurs en réserves ce qui rendait impossible le réarrosage. Il aurait donc fallu

prévoir le double d’arbres, dont une moitié dédiée aurait été soumise au réarrosage et a
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I’évaluation des pourcentages de mortalité a chaque date de collecte. Cela n’était toutefois pas
envisageable dans le cadre de mon travail.

Contrairement a ce que nous avions supposés en travaillant sur le peuplier, connu pour
étre sensible aux dysfonctionnements hydrauliques, nos données montrent que 1’épuisement
des réserves en amidon coincide avec 1’embolie massive du xyléeme dans un contexte de
sécheresse sévére. Elles suggerent également qu’une plus grande disponibilité en azote
diminue la mise en réserve, ce qui pourrait prédisposer les arbres a un risque accru de
mortalité en cas de secheresse. Le role des autres élements minéraux (notamment phosphore
et potassium) sur la mise en réserve durant la sécheresse n’a cependant pas été étudié dans le
cadre de nos travaux mais pourra étre envisagee. Parallélement a cela, notre étude ne permet
pas de démontrer le role direct de 1’épuisement des réserves dans la mortalité des arbres. Un
premier pas pourrait étre fait en induisant artificiellement une variation du niveau des réserves
en soumettant les arbres a un apport différentiel de nutriments et a une sécheresse modérée sur
un pas de temps assez long comme par exemple une saison de végétation entiere. Ces mémes
individus pourraient ensuite étre soumis a une sécheresse létale 1’année suivante afin
d’évaluer dans quelle mesure le temps nécessaire pour arriver a mortalité¢ serait corrélé aux
niveaux de réserves intrinséques. D’autre part, il pourrait étre intéressant d’élargir notre étude
aux autres formes de réserves carbonées comme les lipides mais également aux composés
azotés (proteines et acides aminés, NSNC). Le dosage des réserves azotées a été initié dans le
cadre de cette thése et sera poursuivis afin de compléter nos résultats.

Nos travaux ont illustré I’importance des marges de sécurité carbonée, prenant en
compte le déphasage entre les fonctions sources et les fonction puits liés a la croissance, dans
la compréhension de la dynamique des reserves sous contrainte hydrique. Ces marges de
sécurité carbonées, lorsqu’elle peuvent étre exprimées en MPa (Mitchell et al., 2014),

représentent le miroir des marges de sécurité hydraulique associées au fonctionnement
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hydrique de I’arbre (Choat et al., 2012). La variabilité existante pour ces marges de sécurité
carbonées n’est cependant que tres peu documentée pour I’instant, de méme que I’influence
possible des facteurs abiotiques comme le statut nutritif. Des travaux permettant d’évaluer
cette variabilité sur un échantillon plus large de génotypes pourrait étre envisagés afin de la
mettre en regard de la variabilité existante pour les marges de sécurité hydraulique et de voir
dans quelle mesure ces deux caracteres covarient et peuvent étre explicatifs du niveau de

tolérance a la sécheresse.

7.2.4. Dans quelle mesure les stratégies de réponse a la sécheresse observées a

I’échelle interspécifique sont-elles applicables a I’échelle intraspécifique ?

L’essentiel des travaux sur la réponse a la sécheresse et la mortalité des arbres a été réalisé a
I’échelle interspecifique (Maherali et al., 2004 ; Engelbrecht et al., 2007 ; Mitchell et al.,
2013), I’idée étant généralement d’identifier des grands « types » de stratégies de réponse et
de les relier a 1’écologie des espéces dans le but de prédire les effets des changements
climatiques futurs sur les écosystemes terrestres (Soudziloskaia et al., 2013). On raisonne
donc souvent sur la dualité (1) espece a croissance faible, a marges de sécurité hydrauliques
importantes, susceptible a 1’épuisement des réserves Vs. (2) espéce a croissance rapide, a
marges de sécurité hydrauliques faibles, susceptible aux dysfonctionnements hydrauliques,
bien qu’en réalité on sache qu’il existe un réel continuum dans les réponses (Hartmann et al.,
2013a; Mitchell et al., 2013, 2014 ; Mencuccini et al., 2015 ; Hochberg et al., 2018). En
comparaison, la composante intraspécifique est bien moins étudiée, mais la revue de
Anderegg et al., (2015) montre que les variations intraspécifiques pour des caracteres clés du
fonctionnement hydraulique, notamment chez les Angiospermes, pourraient étre prise en
compte afin d’améliorer les modeles de prédiction. Dans le cas de notre étude, notamment au

Chapitre 4, nous n’avons pas réellement abordé la variabilité intraspécifique car bien
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qu’étant resté au sein du genre Populus, nous avons utilisé des génotypes hybrides de fonds
génétiques distincts. Toutefois des études ont déja montré que des caracteres hydrauliques tels
que la vulnérabilité a la cavitation varient chez le peuplier (Guet et al., 2015b), ou chez
d’autres espéces (Neufeld et al., 1992 ; Wortemann et al., 2011 ; Lamy et al., 2014). La
caractérisation a 1’échelle intraspécifique, notamment chez P.nigra qui est tres étudié au sein
du laboratoire en tant qu’espéce endémique, de certains aspects clés du fonctionnement
carboné comme les niveaux seuils de NSCs a mortalité (Wiley et al., 2017), ou encore les
marges de sécurité carbonées évoquées précedemment (Mitchell et al., 2014), en paralléle des
caractéeres hydrauliques, permettrait d’avoir une vision plus globale de la diversité de réponses
et d’évaluer dans quelle mesure les grandes « stratégies » observées a 1’échelle interspécifique

sont également applicables a 1’échelle intraspécifique.
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Présentation au laboratoire 2015 : Modulation du fonctionnement hydrique et carboné en

Xylem International Meeting 2017 :

Présentation au laboratoire 2017 :

réponse a ’interaction sécheresse x fertilisation du sol
chez le peuplier

Impact of nitrogen nutritional status on the dynamics of
xylem hydraulic failure and non-structural carbohydrates
under moderate and severe droughts in fast-growing trees
(Populus spp.)

Impact du statut nutritif azoté sur la dynamique des
dysfonctionnements hydrauliques et des réserves

carbonées lors de sécheresses d’intensités variables

Climate Change and Water 2018 : Impact of nitrogen nutritional status on the dynamics of

29eme Collogue Biotechnocentre

hydraulic failure and non-structural carbohydrates under
moderate and severe drought in fast-growing trees

Populus spp.

Posters :
édition 2016 : Impact de la nutrition azotée sur la
dynamique de réponse a la sécheresse chez une espéce a

croissance rapide : le peuplier

IUFRO Workshop on water use efficiency 2017 : Impact of nitrogen nutritional status on the

dynamics of xylem hydraulic failure and non-structural
carbohydrates under moderate and severe droughts in

fast-growing trees (Populus spp.)
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30eme Colloque Biotechnocentre édition 2017 : Impact du statut nutritif azoté sur la
dynamique des dysfonctionnements hydrauliques et de
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d’irrigations contrastées chez des arbres a croissance

rapide (Populus ssp.)

Wood formation and tree adaptation to climate 2018 : Impact of nitrogen nutritional status on
the dynamics of xylem hydraulic failure and non-
structural C and N compounds under moderate and
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Avrticle prochainement soumis : Co-occurrence of carbon starvation with xylem hydraulic
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Laure Bouyer

Impact de la disponibilité en nutriments sur le fonctionnement hydrique et
carboné de peupliers dans des contextes de sécheresse variés

La disponibilité en eau et en nutriments sont deux facteurs limitant la croissance et la productivité des foréts. Malgré
un historique important de travaux sur le réle physiologique des principaux éléments minéraux, I'impact du statut
nutritif des arbres sur leur capacité de réponse a la sécheresse demeure trés largement inconnu. Cette thése visait a
évaluer le role de la disponibilité en nutriments sur des caracteres clés indicateurs du fonctionnement hydrique et
carboné comme la croissance et ses déterminants architecturaux, l'efficience d’utilisation de l'eau (WUE), la
vulnérabilité a la cavitation ou encore les teneurs en glucides non structuraux, en réponse a des sécheresses
d’intensités variées chez le peuplier. Deux dispositifs expérimentaux complémentaires ont été support des
expériences, I'un en serre et 'autre en pépiniére, et les travaux se sont concentrés sur un maximum de quatre
génotypes sélectionnés pour leur comportement contrasté en termes de croissance et de régulation stomatique. Les
résultats majeurs sont les suivants : 1) une disponibilité en nutriments plus importante augmente la croissance et
WUE en conditions hydriques limitantes, 2) une disponibilit¢é en nutriments plus importante n’augmente pas
nécessairement les risques de dysfonctionnements hydrauliques, 3) I'épuisement des réserves carbonées,
notamment de I'amidon, coincide avec I'embolie massive du xyleme a mortalité en cas de sécheresse sévére, et 4)
une plus grande disponibilité en azote diminue la mise en réserve glucidique, notamment en condition de sécheresse
modérée. Cette étude illustre pour la premiere fois de facon explicite la covariance au cours du temps entre les
dysfonctionnements hydrauliques et I'épuisement des réserves chez une essence a croissance rapide trés vulnérable
a la sécheresse, et donne un exemple de la fagon dont ces relations sont modulées par la disponibilité en nutriments.

Mots clés : architecture du houppier, azote, croissance, composition isotopique en 3¢, dysfonctionnements
hydrauliques, échanges de gaz foliaires, efficience d'utilisation de I'eau, épuisement des réserves, glucides non-
structuraux, nutriments, phénologie végétative, peuplier, potentiel hydrique, productivité, tolérance a la sécheresse,
vulnérabilité & la cavitation du xyléme.

The role of nutrient availability in water and carbon relations of poplars under
varying drought intensities

The availability of water and nutrients are two main factors limiting tree growth and forest productivity. Despite the
strong legacy of research on forest nutrition, the role of nutrients in modulating tree drought responses remains largely
unknown. This thesis aimed to evaluate the role of nutrient availability on key traits related to water and carbon
relations such as growth and its determinants, water-use efficiency (WUE), vulnerability to cavitation, or non-structural
carbohydrate (NSC) contents, in poplars under contrasting drought intensities. Research experiments relied on two
complementary experimental designs, one in a greenhouse and the other in an outdoor common garden, and
considered a maximum of four genotypes primarily selected for their contrasting growth and stomatal regulation. The
main findings are as follows: 1) a higher nutrient availability increases growth and WUE under moderate drought, 2) a
higher nutrient availability does not necessarily increase the risk of xylem hydraulic failure, 3) NSC depletion, in
particular starch, co-occurs with massive xylem embolism under lethal drought, and 4) a higher nutrient availability
reduces NSC storage, especially under moderate drought. This study shows for the first time the temporal covariance
between the dynamics of xylem hydraulic failure and carbon starvation in a fast-growing but highly vulnerable tree
species, and gives an example of how these relationships are modulated by nutrient availability.

Keywords: crown architecture, nitrogen, growth, B¢ isotope composition, hydraulic failure, leaf gas exchange, water-
use efficiency, carbon starvation, non-structural carbohydrates, nutrients, bud phenology, poplar, water potential,
productivity, drought tolerance, xylem vulnerability to drought-induced cavitation.
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