
Stress and adaptation to stressp



Flux d’eau racinaireDéfinitions

Stress: est considéré comme étant une déviation significative des 
diti ti l d i ’ t t i t t i ê h lconditions optimales de vie – c’est une contrainte externe qui empêche le 

fonctionnement normal d’un système. 

Strain: la déformation induite par le stress dans le système.p y

Régime de stress: fréquence périodicité intensité duréeRégime de stress: fréquence, périodicité, intensité, durée.



Flux d’eau racinaireDéfinitions

Acclimation: if tolerance increases as a result of exposure to prior 
stress, the plant is said to be acclimated or hardened. 

Acclimation can be distinguished from adaptationAcclimation can be distinguished from adaptation

Adaptation:   usually refers to genetically determined level of resistance 
acquired by a process of selection over many generations.

To add to the complexity, gene expression plays an important role in To add to the complexity, gene expression plays an important role in 
acclimation.acclimation.



La réponse au stress : réponses immédiate,
différée, endurcissement, acclimatation et rupture. 
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Acclimatation gs, gc
Xylème réparé
Nouveaux tissus + résistants
épaisseur cuticule 

Maximum

Normal Stabilisation

Dommages

Resistance

Epuisement
D léth

Minimum

aigus
Signal
Potentiel hydrostatique racinaire 
puis caulinaire, foliaire,

Endurcissement (hardening)
Croissance racinaire
Diamètre vaisseaux

Dommages léthaux
Xylème endommagé
Méristèmes morts
Epuisement sucresp

Dommages membranaires,
Cytosquelette 
Processus biochimiques Réponse immédiate

Fermeture stomatique

Diamètre vaisseaux
Epaississement parois II

Fermeture stomatique
Osmorégulation
synthèse protéique
Abcission foliaire



La réponse au stress : traits généraux 
Threshold temperatures of resistance to heat 

• Acquisition de résistances
• Les plantes répondent

and to frost 

• Les plantes répondent 
souvent à une combinaison 
ou à une série de stress

Mechanisms associated with the coupled acquisition of two forms of resistance are 
stress induced proteins that stabilize the structure of the protoplasm. 



La réponse au stress : traits généraux 

• Coût de la mise en place d’une résistance au stress• Coût de la mise en place d une résistance au stress



Story I. Drought and strategies



Réponse au stress hydrique : traits généraux 

• Ajustement osmotique cellulaire : maintien de l’équilibre hydrique 
(turgescence) par augmentation de la concentration en ions 

• réduction de la surface foliaire (via une diminution de la turgescence et un arrêt de 
croissance ou une chute de feuille lié à la une cavitation au niveau du pétiole)

• Biosynthèse de protéines de stress et métabolites secondaires (coût en 
énergie élevé)

• Hormones de stress: ABA, Ethylène  réponse intégrée de la plante 
entière

• Fermeture stomatique (hydropassive et hydroactive), baisse de 
photosynthèse et production, respiration accruephotosynthèse et production, respiration accrue

• Allocation du carbone : compromis entre croissance en dimension versus
résistance aux stressrésistance aux stress.



Flux d’eau racinaire2. Les types de réponse à la contrainte hydrique: plusieurs 
manières de résister à la sècheresse

Resistance

Escape Exposition au p
Stress 

(ex: pérennes)

Phénologie

(ex: annuelles)
é hé é h t

Avoidance  Tolerance
- Xylem resistance-Water savers

éphémérophytes
y

(ex: Juniperus)

- protoplasme resistance

régulation stomatique
osmorégulation
stockage hydrique

(ex:plantes reviviscentes,
Lichen)

g y
(ex: cactées, pinacées, )

-Water spenders
enracinement profond
(ex: mesquite tree)



2. Les types de réponse à la contrainte hydrique: plusieurs 
manières de résister à la sècheresse

Drought escape: escape strategy consists in adjustingDrought escape: escape strategy consists in adjusting 
leaf phenology to minimize coincidence of sensitive growth 
stages with expected periods of drought.g p p g

Desiccation postponement: avoidance strategy consists 
in reducing losses during periods of stress, closing 
stomata or allocating carbon for deeper roots (the ability tostomata or allocating carbon for deeper roots. (the ability to 
maintain tissue hydration)

Desiccation tolerance: tolerance strategy consists in 
withstanding drought by increasing xylem resistance towithstanding drought by increasing xylem resistance to 
cavitation.



2. Isohydry and anisohydry

Stomatal conductance vs leaf water potential for piñon (open circles) and 
juniper (closed circles) at Mesita del Buey, Los Alamos, New Mexico. Data from 

Barnes (1986).



La réponse à la contrainte hydrique:
exemple de comportement anisohydrique

• Hammada scoparia, C4
– But also sunflower or

p p y q

– But also sunflower or 
barley  

ré équilibrage du• ré-équilibrage du 
potentiel avec celui du 
sol la nuit .

• L’écart  nuit –  jour 
est maintenu (pas de 
régulation)

• Pression de turgescence 
négative (plasmolyse)g (p y )
(tolérance)



La réponse à la contrainte hydrique:
comportement isohydrique et croissance en dimension p y q

chez le Pin maritime
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La réponse à la contrainte hydrique:
comportement isohydrique et croissance en dimension p y q

chez le Pin maritime

• Pinus pinaster, C3 (autres : maize, pitch, and poplar)

• ré-équilibrage du potentiel avec celui du sol 
la nuit .

• L’écart  nuit –  jour diminue (régulationL écart  nuit  jour diminue (régulation 
stomatique)

• Pression de turgescence reste >= 0 
( é ti )(prévention)
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Osmorégulation

Phénomène fréquent chez les plantes (betterave sucrière) mais pas universel ; comme la 
vigne



Adaptation du fonctionnement intégré de l’arbre entier

• La relation surface foliaire – capacité conductrice exprime l’intégration 
du fonctionnement hydraulique au niveau de l’arbre entierdu fonctionnement hydraulique au niveau de l arbre entier.  

• Elle dépend de la conductivité spécifique du Xylème.

• Les  plantes de milieu aride  ont un rapport feuille / aubier plus faible. 



Adaptation du fonctionnement intégré de l’arbre entier
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La relation surface foliaire – capacité conductrice 
exprime l’intégration du fonctionnement p g
hydraulique de la plante.  



Adaptation du fonctionnement intégré de la plante 
Rapport surface foliaire / surface d’aubier (Al/As)d’espèces conifères pp ( l s) p
classées suivant l’aridité du milieu
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Courbes de vulnérabilité à la cavitation
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Conifères: le genévrier (Juniper) est moins vulnérable que le sapin (Abies)

Pousser vite, être grand  versus préserver son xylème.
Conifères: le genévrier  (Juniper) est moins vulnérable que le sapin  (Abies)
Feuillus:  Acer est  plus vulnérable que la mangrove (Rhizophora)



Le compromis hydraulique
efficacité – vulnérabilité – support méca.

• La conductivité augmente avec la puissance 4 du diamètre 
d’un cylindre.y

• La conductivité du xylème dépend plus du diamètre des 
ponctuations que de celui des vaisseaux (trachéides)p q ( )

• bois poreux > bois diffus > conifères
• La tige d’une liane a la même conductivité qu’un tronc de g q

section 10 x plus  importante.



Flux d’eau racinaireVulnérabilité à la cavitation

Vulnérabilité du système conducteur à l’embolie liée à la sécheresse  : 50

Le compromis hydraulique efficacité 
– vulnérabilitévulnérabilité

Maherali et al, 2004



Flux d’eau racinaireVulnérabilité à la cavitation

Le compromis 
hydraulique 
efficacité –

vulnérabilité 
n’est pas vérifié 
à l’intérieur des 

taxonstaxons

Maherali et al, 2004



La réponse à la contrainte hydrique: comportement évitant chez le 
Pin maritime (Dulhoste, 2005) esp. isohydrique
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Vulnérabilité à la cavitation et contrôle stomatique

évolution de la conductance stomatique et de la 
conductivité au cours du déssèchement 
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Vulnérabilité à la cavitation et contrôle stomatique

vulnérabilité et contrôle stomatique
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Vulnérabilité à la cavitation et fonctionnement stomatique

Courbe de vulnérabilité sur tiges et racines
- cyprès vert

i d’Al- pin d’Alep
- pin noir

Différences de fonctionnement
coordination 
stomate vulnérabilitéstomate - vulnérabilité



La réponse à la contrainte hydrique
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Species from dry habitats, 
which experience negative 
water potentials for months 
operate with a much larger 
safety margin (Sperry 1995)safety margin (Sperry 1995)



Story II. Mechanisms of plants survival 
and mortality during droughty g g



Drought-induced forest dieback

B h t l 2009

October 2002 May 2004

Breshears et al  2009

Juniperus monosperma

Pinus edulis 



Why do some plants survive while others y p
succumb to drought?



Drought-induced forest dieback
Linton et al 1998Breshears et al  2009

P = -4 MpaP50 = -4 Mpa

P50 = -7 Mpa

Mortality by hydraulic failure per se?



Hypotheses on mechanisms of drought-related mortality 
related to the intensity and duration of water stressrelated to the intensity and duration of water stress



Theoretical predictions of the mechanisms of drought-
related mortality for species utilizing isohydric vsrelated mortality for species utilizing isohydric vs 

anisohydric regulation of water potential.



Carbon starvationCarbon starvation

Three years of monthly 
observations of predawnobservations of predawn
water potential of piñon 
(open circles) and juniper 
(closed circles) from Mesita(closed circles) from Mesita 
del Buey, Los Alamos, New 
Mexico.



Story III. Cavitation resistance, survival 
and  species distribution?p



1. Survival and 1. Survival and cavitationcavitation resistanceresistance





Brodribb & Cochard 2009 PP



In conifers

Brodribb & Cochard 2009 PP



1. Survival, species distribution and 1. Survival, species distribution and cavitationcavitation resistanceresistance
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Cavitation resistance correlates with species 
d ht ili / i ldrought resilience/survival

Barigah & Cochard unpublished Dry till death experiment
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Cavitation resistance correlates with species 
ecological preferences
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Flux d’eau racinaireCavitation resistance versus vegetation type

Vulnérabilité du système conducteur à l’embolie liée à la sécheresse  : 50

Maherali et al, 2004



inter-specific level A relatively large number of 
species can now be screened.

Implications

162 species

(angiosperms and gymnosperms)
10 species within the genus Prunus 
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Minimum xylem pressure (Ψmin) as a function of embolism resistance (Ψ50) for 
191 angiosperm and 32 gymnosperm species. The dashed line indicates the 1:1191 angiosperm and 32 gymnosperm species. The dashed line indicates the 1:1 
line. The safety margin is the distance between each point and this line. Points 
were binned in 1.0 MPa increments for Ψ50.



Box plot of hydraulic safety margins for angiosperm and gymnosperm 
species across major forest biomes. The Ψ50 (Ψmin – Ψ50) safety margin is 
shown in Fig. 2a



Story III. Evolutionary convergence vs. 
evolutionary conservatismy



3. Evolutionary convergence vs. evolutionary conservatism?3. Evolutionary convergence vs. evolutionary conservatism?

Bayubas 
p=0.3

a
Pinus albicaulis

Pinus cembra

Pinus Pinus pinasterPinophyta

Cocaa
Pinus flexilis

Pinus hartwegii

Pinus sylvestris

Oriaa
Pinus mugo

Pinus pinaster

Pinus flexilis

San-CiprianoaPinus contorta

Pinus ponderosa

Mimizana

Pinus pinea

Pinus uncinata

Pinus edulis

Tamrabtaa
Pinus halepensis

Pinus radiata

-4.3 -3.8 -3.3

P50 (MPa)
-5 -4 -3 -2 -1 0

P50 (MPa)P50 (MPa)

Delzon et al. 2010 PCE Lamy et al. 2011 PLoS ONE



Theory: Evolutionary patterns: convergence and conservatism

Environment => natural selectionConstraints restricting evolution

New trait value

New trait value
Environment  > natural selectionConstraints restricting evolution

New trait valueAncestral trait value
Evolution

lNew trait value

ConservatismConvergence

Traitgrams: species position 
modified to describe trait values 
(in this case leaf size)

Ackerly, PNAS, 2009



QuestionsQuestions Delzon et al., 2010

1. Evolutionary convergence 
or trait conservatism ?

2. Evolutionary correlations
among traits ?

Hacke et al., 2001



Methods
• Construction of phylogenetic trees using online 
sequence database Genbank (genes rbcL, matK, and 
18S)

• Testing for convergence or conservatism in the data: 
K (Blomberg, 2003) and λ (Pagel, 1999)

evolutionary convergence “random” evolution          trait conservatism

Ackerly, PNAS, 2009

• Correlations and Phylogenetic Independent Contrasts



The worldwide drought 
t l ttolerance spectrum

Cavitation resistance of 110 
conifer species

High variability of P50

p

g y

from -2.1 (Agathis australis) 

to -16 MPa (Callitris collu)



3. 3. CavitationCavitation resistance of 60 genera (200 species)resistance of 60 genera (200 species)

NB SP

High variability of P50

from  -2.1 (Agathis 
australis) 

to -16 MPa (Callitris 
columellaris )



3. Evolutionary conservatism vs. convergent evolution 3. Evolutionary conservatism vs. convergent evolution 

Blomberg's K values
Pagel's λ values

(p-value vs. 0 ; p-value vs. 1)

Overall
Index 0.73  0.93

p 0.001 <0.001 ; 0.041

Stronger phylogenetic signal within familiesEvidenced by higher variation in this trait than expected 

Pinaceae
Index 1.17 1

p 0.001 <0.001 ; ns

d 1 53 0 99

Stronger phylogenetic signal within families
under a Brownian evolution model 

Cupressaceae
Index 1.53 0.99

p 0.001 <0.001 ; ns

Similarity of close Convergent y
relatives

g
evolution

The phylogenetic structure of P50 values revealed that 
high resistance to cavitation appeared several times.g pp



3. Different families, different evolutionary histories3. Different families, different evolutionary histories
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Pinus hartwegii
Abies fabri
Abies kawakamii
Pinus sylvestris
Pinus albicaulis
Pinus cembra
Pinus wallichiana

Chamaecyparis thyoides
Chamaecyparis pisifera
Taiwana cryptomerioides
Chamaecyparis formosensis
Metasequoia glyptostroboides
Athrotaxis laxifolia
Taxodium distichum

Cupressaceae Pinaceae

Pinus pinaster
Pinus flexilis
Pseudotsuga menziesii
Picea pungens
Picea abies
Abies grandis
Abies lasiocarpa
Pinus nigra
Abies forrestii
Pinus hartwegii

Austrocedrus chilensis
Pilgerodendron uviferum
Sequoia sempervirens
Thuya plicata
Chamaecyparis lawsoniana
Cryptomeria japonica
Sequoiadendron giganteum
Chamaecyparis obtusa
Cunninghamia lanceolata
Chamaecyparis thyoides

Pinus contorta
Pinus ponderosa
Picea koyamae
Tsuga canadensis
Larix decidua
Tsuga mertensiana
Pinus mugo
Abies cilicica
Pinus pinaster

Cupressus sargentii
Diselma archeri
Juniperus communis
Thujopsis dolobrata
Calocedrus decurrens
Xanthocyparis nootkatensis
Fitzroya cupressoides
Calocedrus formosana
Austrocedrus chilensis

Tsuga chinensis
Larix occidentalis
Picea engelmannii
Pinus uncinata
Pseudolarix amabilis
Abies pinsapo
Pinus edulis
Picea wilsonii
Abies alba
Pinus contorta

Actinostrobus pyramidalis
Cupressus sempervirens
Cupressus dupreziana
Juniperus scopulorum
Callitris rhomboidea
Xanthocyparis vietnamensis
Platycladus orientalis
Juniperus osteosperma
Cupressus torulosa
Cupressus sargentii

‐16 ‐14 ‐12 ‐10 ‐8 ‐6 ‐4 ‐2 0

Cedrus deodara
Cedrus atlantica
Pinus halepensis
Pinus radiata
Pinus pinea
Larix decidua
Tsuga chinensis

‐16 ‐14 ‐12 ‐10 ‐8 ‐6 ‐4 ‐2 0

Callitris columellaris
Callitris preissii
Callitris gracilis
Cupressus glabra
Callitris oblonga
Juniperus chinensis
Actinostrobus pyramidalis

16 14 12 10 8 6 4 2 016 14 12 10 8 6 4 2 0

Conservatism?Convergence?



4. Intra4. Intra--specific (specific (PinusPinus pinasterpinaster))

Lack of genetic variation in cavitation 

The QST<FST pattern can be interpreted 
as a canalization phenomenon or a 
consequence of uniform selection Lack of genetic variation in cavitation 

resistance among populations across a 
species distribution range
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Previous studies:
ll l ( ) ( h )• Willson et al. (2008): genus Juniperus (North America):

=> Trait conservatism

Resistant species

l bl iVulnerable species



Trait correlations and PICs
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r P PIC P

Correlation with P50

Density 0.47 <0.001 0.27 0.046y

S50 ‐0.55 <0.001 0.34 0.012

Resistant species cavitate later and slower than vulnerable species
Wood density is higher for resistant species

Resistance to cavitation and wood density show correlated evolution



Etude de cas: coexistence de trois espèces / 
stratégies hydriquesstratégies hydriques

Pin d ’Alep :

Pionnière
(propagation par graine)
Futaie, pas de tradition de gestion
Elle est considéréeElle est considérée
comme peu exigeante 

Chêne vert :

Traité traditionnellement  en taillis
(régénération par rejets de souche)( g p j )
Résistant à la contrainte hydrique

Buis :

Longévive. Croissance lente 
(marcottage naturel)( g )
Pas ou peu exploité 
Résistant à la contrainte hydrique 



Flux d’eau racinaire2. Le stress hydrique : exemple sous climat méditerranéen

Milieu méditerranéen :

climat à été chaud et sec 

sols à fortes contraintes 

hydriques

Quelles conséquences sur les 

caractéristiques hydrauliques 

des espèces ?

Quelles répercussions pour le 

fonctionnement ?



Fonctionnement hydraulique

Transpiration
E

surface foliaire
Potentiel feuille

L

surface foliaire

E = kL(S - L)

Au cours d’une sécheresse :

--> S - L , valeurs seuil
-->  E , régulée par les stomates

et sous l’effet de baisse du gradient 
d t ti l

Conductivité
par surface 
foliaire

kL

de potentiel

--> kL, à surface foliaire constante est 
contrainte par les limites liées à la Potentiel sol

foliaire

contrainte par les limites liées à la 
vulnérabilité du système conducteur 

Potentiel sol
S



Etude de cas: coexistence de trois espèces / 
stratégies hydriquesstratégies hydriques

Profils d’ Enracinement 

0-15 Buis peu profond

15-30

eu
r 

(c
m

)

Pinus

30-45

P
ro

fo
nd

e

Quercus
Buxus

45-60

P

C. vert  plus 
profond

0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5

RAI (m2 m-2)



Etude de cas: coexistence de trois espèces / 
stratégies hydriques

Transpiration chêne et pin
stratégies hydriques

Le pin d ’Alep (espèce 
isohydrique) régule y q ) g
fortement sa transpiration 
(fermeture stomatique)

Reprise de laReprise de la 
transpiration 
en fin de saison sèche



Etude de cas: coexistence de trois 
espèces / stratégies hydriques

Tiges- 4.5 Vulnérabilité à la cavitation
pin

espèces / stratégies hydriques

- 5.5 

Vulnérabilité
racines > tiges

pin

- 8.0
- Tiges
pin d’Alep = Q. ilex > B. sempervirenschêne

- Racines :
pin d’Alep= Q. ilex > buis

buis

- 2 7
- 2.7

- 4.3

- 2.7
Racines

Valeurs de potentiel (en MPa) induisantValeurs de potentiel (en MPa) induisant
50 % de perte de conductivité



Etude de cas: coexistence de trois espèces / stratégies 
hydriques

Seuils de fonctionnement

hydriques

y = 0 3175x + 1 62041 5

2

potentiel hydrique
Pin ~ -3.0 MPa

y = 0.1701x + 1.3553
R2 = 0.8288

y  0.3175x + 1.6204
R2 = 0.3952

1

1.5

M
Pa

)

potentiel hydrique
critique

Buis ~ -7.8 MPa

Chêne ~ -4.8 MPa

m
in

(M
P

a)

0 8 88

y = 0.6375x + 1.8543

0.5Pb
-P

m
 (M

Pin d'alep

Chêne vertba
se

–

 m

R2 = 0.9523

0 5

0
-10 -8 -6 -4 -2 0

Buis

Linéaire (Buis)

Linéaire (Pin d'alep)

Linéaire (Chêne vert)


 b

-0.5
potentiel hydrique de base (MPa)

( )

potentiel hydrique de base (MPa)



Etude de cas: conclusions

Importance de la vulnérabilité et comportement des 
espècesp

-Buis système conducteur très peu vulnérable, 
f f ( )fonctionne sous très fort stress (tolerance)

Chêne vulnérable fonctionne sous fort stress mais- Chêne, vulnérable, fonctionne sous fort stress mais 
possède des capacités d’extraction en profondeur 
(avoidance, Water spender)( , p )

- Pin, très vulnérable, arrête de fonctionner sous fort 
t ( id W t )stress (avoidance, Water saver)


