V1. Dysfonctionnement du
transport d'eau : Cavitation
et Embolie

Le xyleme, un pipeline vulnérable



Les plantes sont en perpétuelle recherche
d'équilibre hydrique,

< maximisant d'un coté le transport d'eau
et la photosynthese

% limitant de I'autre le risque de
cavitation a l'origine des pertes de
conductivité hydraulique.




[ La seve est sous tension : état métastable

[0 apparition de bulles d'air dans les vaisseaux de
xyleme, rompant les colonnes d'eau

0 les bulles d'air peuvent remplir brutalement tout
un tube conducteur

0 Le tube devient alors impropre au transfert de la
seve : il est dit embolisé



Cavitation / Embolie :
définitions

Bulles
d’air

Elément de
vaisseaux cavité




Observation de la cavitation




a- Les causes

La cavitation/embolie

peuvent avoir deux origines

- une succession de gel

dégel en hiver
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a- Les causes

La cavitation/embolie

peuvent avoir deux origines

- une succession de gel

dégel en hiver




Embolie estivale

Tissue

-4

Stem water potential (MPa)



< rupture des ménisques foliaire air-seve

Tensuon Rupture du
ex‘rreme ménisque ar




Maintien de colonnes d’eau Cette force "capillaire” suit la
sur des hauteurs tres loi de Jurin

importantes : =2t/r

Il faut des rayons de

transpiration

courbure suffisamment
Py oM

petits pour soutenir ces

—>

colonnes.




< 1. rupture des ménisques foliaire air-seve

Tensuon Rupture du
ex‘rreme ménisque ar

‘0

< 2. rupture des liaisons hydrogenes
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< 3. théorie du germe dair



Elément Elément
embolisé fonctionel 2 éléments
embolisés
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}' Epaississement icropore dans une

paroi 1 lignifié ponctuation



Talon d’Achille du systeme vasculaire:
les ponctuations

Coniferes

Vaisseau Photo: C Bodet

Feuillus



Chez les angiospermes,
les bulles d'air entrent
directement dans les
vaisseaux par des
perforations

Chez les gymnospermes,
les bulles d'air entrent par
des ponctuations aréolées

[olaleda)

5
Q
Q ©
g
Sy
o
Cc
C.
o D
G
&0

/ﬁﬁﬁhﬂ@ﬁh@;

Vessel elements

L ——



L’anatomie du xyleme chez les angiospermes

Ponctuation

Parois cellulaire

Thorus

Microfibrille




Chez les
gymnospermes,
les ponctuations
areolées joue le role 'it;.\Border
de valve

Pit membrane |

Torus
Pit cavity

—




Plusieurs méthodes existent a I'heure
actuelle
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Strasburger
Milburn 1966 The conduction of sap 1. Water
Dixon conduction and cavitation in water stressed leaves.
Planta
Scholander

Les premiéres mesures de

la cavitation

Tyree et al. 1983 Cavitation events in Thuja occidentalis L.
Ultrasonic acoustic emissions from the sapwood can be
measured. Plant Physiology
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1. Technique Acoustique Ultrasonique

(Tyree et al 1984)
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Plusieurs méthodes existent a I'heure actuelle :

% Mesure d'émissions d'ultrasons :
- lorsqu'un élément cavite, les tensions se liberent
produisant une émission acoustique

- développée par Milburn dans les années 60.

% Détection hydrauliqgue de |'embolie (2 techniques):

- la cavitation engendre une perte de conductivité
hydraulique de I'organe (rameau).



1890 Strasburger
1914 Dixon

1960 Scholander
1966 Milburn
1983 Tyree

L Mesurer la conductance pour

estimer la cavitation

SEGMENT DE L'AXE D'UN
ARBRE DONT ON MESURE
LA CONDUCTIVITE

5 -4
Xylem

Sperry 1985, 1986

-3 B
pressure

Ginko biloba

Taxodium distichum



2. méthOde hYdraUIlque (Sperry et

al 1988)

Conductance Initiale
PLC =1-

Conductance Saturatée

Conduit
embolisé

% embolie

% perte de conductance
hydraulique

www.instrutec.f



1966

1983

1985

1990

Canny 1995. A new theory for the ascent of sap-cohesion supported by tissue
pressure. Annals of Botany

Van leperen 2001 Induction of air embolism in xylem conduits of
pre-defined diameter. Journal of Experimental Botany, 358,

Strasburger 981-991
Dixon
)
Milburn s
Ny
Tyree 43
! Cgx
é .
Sperry
Sperry,Tyree

Holbrook, Ahrens, Burns, Zwieniecki 2001. In vivo observation of cavitation
and embolism repair using magnetic resonance imaging. Plant Physiology




Mesurer la conductance

endant que le xyleme est
Micocops . sous fension

1890 Strasburger

1914 Dixon
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Utilisation de la force centrifuge pour
induire de I'embolie

(Cochard
2005)

Conductance du segment:
3 K= (dr/dt) / 0.5 p 02 [R2 -
' L 0.5‘ 1 (R—I’)Z] Réservoir

Aval
Light

o porensares wEnsaEEnE "

Réservoir
Amont

Pression négative du
Xylem
P=-0.5 p ®2R2



Validation de la technique
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Nouvelle technologie : observations directes en
temps réel sur plant entier

Yty
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ST

Synchrotron technology X-ray micro-CT scans
Source : http://sylvain-delzon.com/

Torres et al. 2017 New Phytol Torres et al. 2015 Plant Phys Cochard et al. 2016 PC&E



Visualiser la propagation de ’embolie dans
Pappareil vasculaire du sequoia

X-ray microCT allowed for excellent
contrast between gas-filled and water-filled
tracheids, providing a clear indication of
where cavitation had occurred.

Choat et al. 2014 NP
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Native state




La sécheresse 2022 a induit de ’embolie native

Oak (10%)

Ash (45%)
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Visualisation de la cavitation dans la nervure centrale

Quercus robur

MicroCT

Burlett et al. 2022 Mishra et al.
submitted



http://www.youtube.com/watch?v=2PW2Wo3SpAo
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https://docs.google.com/file/d/1tY-VgmIDGRCrR9QTZe8ddgtrRV9Y1imf/preview
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Juniperus

More cavitation resistant plants

More drought resistant plants ?

Pourcentage de perte de
conductivité PLC (%)

Potentiel hydrique du xyleme (MPa)

La tolérance au froid et au stress hydrique sont li€ a la
vulnérabilité de leur xyleme a la cavitation.



Comparaison de la
résistance a la
cavitation de 12
especes de coniferes
dans le Montana,
USA
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Courbes de vulnérabilité a I’embolie de différents chénes

6 especes du genre Quercus
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Segmentation de vulnérabilité du Noyer

 Petioles

-2.0 -1.5
Waoter potenticl, MPo

Embolie des pétioles et chute des feuilles



Variabilit¢é phénotypique
(effet de la lumiere)

Fagus sylvatica

Full light

Potentiel Hydrique, MPa




Sap flow: Branch 3
(pressurised)

10 10
g wee M an (Branch 1 & 2): control [ 9
- 8- —Branch 3 . pressunsed P v
"'E A ® Applied pressure 8 § Collar pressure
- 6 L7 0 chamber
= 6 -
E. 4 ; 6 @
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Le flux de séve diminue apres pressurisation du rameau
(induction de cavitation) chez le noyer.



La cavitation peut affecter la transpiration et la
conductance stomatique de l'arbre




< Dispositifs anatomiques qui limitent |'extension :
- ramification et compartimentation de I'appareil
conducteur d'eau
- mise en place de nouveaux tubes conducteurs tous les ans

- architecture hydraulique : goulot d'étranglement

< MéEcanismes physiologiques :
- marge de sécurité : régulation stomatique



Embolie et fermeture stomatique
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Pourcentage de perte de
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S

Q

= 50

~ =

N.b) -

= Marge de

2 sécurité

= 10

= B R |

0 -‘ I— 0
10 - - == 5 6 0 6 0

Tension dans le xyléme (MPa) Tension dans le xyleme (MPa)

Les arbres fonctionnent a des potentiels proches de leur seuil de
cavitation (a). La régulation stomatique intervient avant
I'initiation de I'embolie (b).



< Dispositifs anatomiques qui limitent |'extension :
- ramification et compartimentation de I'appareil
conducteur d'eau
- mise en place de nouveaux tubes conducteurs tous les ans

- architecture hydraulique : goulot d'étranglement

% Mécanismes physiologiques :
- marge de sécurité : régulation stomatique
- concentration de la seve chez le noyer

% Résorption de |'embolie :
- poussée racinaire



Sacks, 1875

Racine: Eau
concentrée

Membrane
hémipermeable

Racine :

osmometre
Pompe refoulante

Sol : Eau diluée



Un systéme vasculaire sous pression au
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Le risque d'embolie dépend des parametres suivants :

* les caractéristiques intrinseques du xyleme
(vulnérabilité a la cavitation et conductivités
hydrauliques) == compromis entre efficacité et
sécurité du xyleme

* la régulation stomatique

- risque d'embolie plus ou moins élevé selon ['efficacité du
controle stomatique



Tensions mecaniques
exercees sur les parois

Collapsus des
parois






Caracteristiques hydrauliques du xyléme et
fonctionnement foliaire
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Le collapsus est plus précoce que la cavitation (signal hydraulique?)



VII. Efficience
d'utilisation de l'eau

La discrimination isotopique du
carbone



% L'efficience d'utilisation de I'eau ou WUE :

est définit au niveau de la feuille comme le rapport entre
le taux d'assimilation de CO2 (A) et le taux de

transpiration (E).

<% WUE est le plus souvent utilisée de fagon intégrée dans

le temps et au niveau de la plante entiere :

Elle se définit alors comme le rapport de biomasse

produite et I'eau utilisée lors de la transpiration.



< Estimation de la transpiration (loi de Fick) :
E = gsH20 * (Win - Wair)

Win et Wair étant les fractions molaires de I'eau (mmol
mol-1) dans les espaces intercellulaires et dans l'air.

% Assimilation nette de CO2 (loi de Fick) :
A = gsC02 * (Cair - Ci)
Cair et Ci étant les fractions molaires en CO2 dans l'air et
les espaces intercellulaires.






Pour 100 atomes de carbone :
08.89 sont des 12C 1.11 sont des 13C

La proportion respective des deux éléments est

définie par le rapport isotopique, R.

R est le rapport molaire :



La composition isotopique, 5 (%) d'un composé est
calculée par rapport a un standard prédéfini (Pee Dee
Belemnite, PDB) :



Le rapport R change durant
les processus physiques et
biologiques : il y a une

discrimination e
o
® ®
@
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Le carbone des plantes possede toujours moins de C13
que le standard (Pee Dee Belemnite, PDB), donc la 613C des
plantes est toujours négative



La composition isotopique, 5 (%.) d'un composé est
calculée par rapport a un standard prédéfini (Pee Dee
Belemnite, PDB) :

La discrimination isotopique, A (%.) est la différence

entre la source de carbone (atmosphere) et le produit
étudié (plante) :

air 0 echantillon

A = (6 air 0 echantillon ) — 6

]- + 6 echantillon



Physiological basis of carbon lsotoll)e studies in plants

The two stable carbon isotopes ( 3C and C) occur in the molar ratio of 1:99 in
the atmosphere. However, Plants with Cs photosynthetlc pathway generally
contain proportlonally less "“C than does the air (Farquhar ¢t al, 1989) Indeed,
their typical * C/**C molar ratio is about 1:91. Nowadays, 4 C/ %C ratios are
usually determined by mass spectrometry and referred to the PeeDee Belemnite
(PDB) standard, as 8 °C values:

8 3C(%0) = [( Rsample ) i 1] * 1.000,
Rstandard

where R stands for the "“C/**C ratio. On this basis, present carbon isotope
composition (5 %C) in air is about — 8%, whereas typlcal Cs leaf composition
becomes —29%.. In many plant physiologiail studies, carbon isotope
discrimination (A) is calculated as follows (Farquhar ef al, 1989):

0, —
A(%0) = ﬁ,

where 8, and &, refer to air and plant composntlon respectively. This parameter
reflects the amount in which the heavier isotope ' *C is discriminated respect the
lighter "“C during the physwal and chemical processes involved in the
synthesis of plant organic matter (Farquhar et al, 1989). The main factors
determining A in C3 plants are diffusion in the air (including the boundary layer
and the stomata) and carbon fixation by the carboxylating enzyme ribulose
bisphosphate carboxylase (RuBisCO). Among the various models developed to
describe 1sotopic discrimination in photosynthesis, the most extensively used is
that of (Farquhar et al., 1982):
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v modele proposé par Farquhar et al. en 1982

v/ deux processus de discrimination contre le 13CO2
considérés :
* - la diffusion du CO2 a travers les stomates — a.

* -1la carboxylation du CO2 — b.

v A=a+(b-a)* Ci/Cair
a=44°/°° Al
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Quand et comment varie ci/ca?



DSt o Ambient [Co2] (Ca)  H20

T Toe \ 4

Couche limite ~.

N

0 7

Internal [CO2] (Ci) ()

¥

Ca=380ppm

Ci=260ppm 00 0 O

Assimilation by RuBP Carboxylase

Stomatal pore  Guard cell



Quand |la conductance stomatique est
élevee, comparee a l'activite de la
rubisco, ci/ca est grand

Quand la conductance stomatique est
faible, comparee a 'activité de la
rubisco, ci/ca est petit



Rappel; A =g (Ca-Ci1), A=at(b-a)*C1/Ca

gs=taible Ca =380 gs=clevée
\
LU M
Ci =200 Ci=250
Ci/Ca =0.53 Cl/Ca =0.66 D
O
& o0
000 00009
A X A=19.3

(This example assumes A is the same for both cases)



v la relation est possible grdce au rapport Ci/Cair

A=a+ (b—-a)* Ci/Cair

Equation a retrouver en TD ou chez vous
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VIII. Limitation des
arbres en hauteur

Hypothese de limitation
hydraulique
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Pourquoi les arbres sont-ils
limités en hauteur?

Hypothése de limitation
hydraulique proposée par Ryan
and Yoder en 1997 (Ryan and Yoder

1997 Bioscience).

: * Figure 1. Stratosphere Giant, the tallest known living tree, 112.34 m (368’
i? * <. 7"), located in Humboldt County, California. Note researcher descending
e “% (circled in yellow). Photo by Thomas B. Dunklin.

. =



HS5 : Contraintes hydrauliques

“I would fain die a dry death.” William Shakespeare, The
lempest Act i. Sc. 1

Pin maritime de 10 ans, 8 m Pin maritime de 54 ans, 32 m

Hauteur =mp Difficulté a transporter I’eau jusqu’aux feuilles, induisant
une fermeture stomatique, une baisse de photosyntheéese et de
productivité, quand I’arbre approche de sa taille maximale.



Comment tester 1’hypothese de limitation hydraulique ?

F =KL * AY
&< jeune arbre | < vieil arbre
— === L=
' ‘
, ! .
F=0.7 homeéostasie
gs=100 |
AL: AS=90 :
¥Ymin=-4 | | ‘ inin=-4 : ‘
l
. KL=0.1
KL=0.2




Estimation de la transpiration et de la conductance spécifique foliaire

Estimation de la conductance hydraulique a partir de :

mesures de densité de flux de seve en continu (capteur de
flux de séeve)

cinétiques journalieres de mesures de potentiel hydrique
foliaire (chambre a pression)

Flux de seve

Estimation de la conductance
spécifique foliaire, KL par
réegression linéaire

¥ (MPa)
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Fig. 1 A Mean soil water content (%) over 1.2 m depth for the
sumimers of 1995 and 1996 (n=19). Error bars are standard error
among sampling points. B Mean leaf water potential in 1996
(MPa) for nearby trees of a size similar to those measured for sap-
flow (n=3). Error bars are standard error among trees. Pre-dawn
values are corrected to a reference height of 0 m. € Mean refer-
ence canopy conductance (7, =900 umol m-? s-! and D=1.5 kPa)
for 12-m and 36-m trees in 1995 (#=2 in each size class) and in
1996 (n=5 in each size class)
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Figure 4. Mid-day lcal water potential (¥ eap) is lower for 5 year
trees. Points are means for days 179, 181, and 211 by 0.2 kPa D
classes Error bars are the standard errors for the vanability
between foliar samples (2= 171 for | year trees and # = 203 for
3 vear trees). W ear was not related to D for D =0.6kPa (dotted
line).
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Figure 1. Height-related changes in leal arca:sapwood arca ratio
(A; 1A *, mean values of A; : A measured directly in biomass
campaigns (Porte et al. 2000, 2002; complemented with data from
two other stands aged 10 and 50 years): bars indicate standard
errors. O, mean values of A; : As estimated from allometric rela-
tionships using diameter measurements on all trees since 1996 n
our chronosequence of four maritime pine stands
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Fig. 3 Mean water flux (¢) and whole tree conductance (g,) for
12-m and 36-m trees when /;, =900 ymol m2 s-1, by 0.25 kPa
class of leaf to air vapor saturation deficit (D). Fifteen-minute val-
ues were averaged by 0.25 kPa class for each tree. Error bars are
standard errors of the variation among trees




Mesures indirectes de la conductance stomatique

Analyses des effets de I’'age sur la discrimination isotopique du carbone

1989 (année séche) bois
initial et final

Cernes isolés

Mesures de la composition 1sotopique dans la cellulose des cernes
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Figure 3. Carbon isotope discrimination (A) of upper canopy foliage
versus tree height for Douglas-fir trees. Values are the mean of 10 or
more foliage samples per stand. Bars are standard errors.



Mesures indirectes de la conductance stomatique

18.8 -

18.4 -

A C/°%
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€ cerne 2001

< cerne 2002

Delzon et al. 2004

17.6
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80 100

Les mesures de discrimination isotopique du carbone montrent que:

A I'efficience d'utilisation de I'eau augmente avec I'age de l'arbre

s

et indique une fermeture stomatique avec la hauteur de I'arbre



Mecanismes de compensation

L’augmentation de la hauteur peut étre compenser par plusieurs
mécanismes structuraux ou physiologiques :

v/ régulation physiologique : diminution de la conductance stomatique

v changement de I'architecture de I’arbre : diminution du rapport surface

foliaire/surface conductrice (AL/AS)

v augmentation du gradient de potentiel hydrique (grace a une meilleure

résistance a la cavitation et donc des potentiels minimums plus négatifs)
v/ Production de trachéides xylémiens de plus grande permeéabilité

v Augmentation de la capacité de stockage d’eau dans le tronc



7 7 Figure 1. Stratosphere Giant, the tallest known living tree, 112.34 m (368’
i: » 'j,, 7"), located in Humboldt County, California. Note researcher descending
o % (circled in yellow). Photo by Thomas B. Dunklin.
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Pourquoi les arbres sont-ils
limités en hauteur?




W
’

A v
MES
. 3
L
VG v,
"> s
2,
-,"\ﬁ'
: -
oy
) o=
>
»




©
2%
=3
o
=
0
7]
o
Q.
£
2
>,
>

60
Height above ground (m)




Cavitation measurements in xylem of Sequoia

Cavitation measurements:

Loss of hydraulic conductivity begins as xylem drop to -1.9 MPa

P50 lower = -5.6 MPa, upper = -6.6 MPa

In paired branches from upper and lower crown positions in each of 6 trees,
lower crown branches were always more susceptible to
water-stress-caused-embolism than top branches,

Koch et al. 2004 Nature



Figure 2 Variation in leaf structure with height in redwood. Leaf length and the angle
between the long axis of the leaf and supporting stem segment both decrease with height.
Numbers denote the sample height in m. Scale divisions are cm.
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Figure 1 Variation with height inphysiological and structural features of redwood trees at
Humboldt Redwoods State Park, California. a, Xylem pressure of small branches
measured at predawn {upper group) and midday (lower group) during Seplember and
October 2000. The upper line is the expacted gravitational pressure gradient with the
same y-intercept as the average of the Strees. b, Leal mass:area ratio g m ~2) of second-
year internodes increases with height. ¢, Foliar carbon isotope composition (&' C, %)
increases with height within the crowns of 5 rees over 110 m fall and among the tops
(fled circles) of 16 rees from 85 b 113 m tall. d, Light-saturaked photosynthetic rate per
unit mass (nmol C0, g 8~ ') decreases with height. The regression line is fitled 1o data
from si trees. Different symbol ypes denole different trees and are consistent for a—d.

Loaf 5C (%)

Posn (nmel CO, o 51




To estimate a maximum height in the current environment

barring mechanical damage, they calculated the height at which the
functional variables we examined would reach a limit value.

Maximum height predictions for redwood

Dependant variable Equation Limit value of Maximum height
dependent variable (m)

¥, midday (MPa) ¥'=-0.00973 h-0.712 -1.9 122

LMA (g m-2) LMA = 37.43 exp(0.0255h) 233 122

513C (%o) 813C=0.559exp(0.0229h)-31 220 130

Pmax (nmol g-1 s-1) Pmax =-0.434h + 54.3 0 125

Koch et al. 2004 Nature
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Il reste beaucoup a apprendre!




