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RESUME

La résistance des arbres aux changements climatiques est encore peu comprise en forét
boréale. C’est le cas pour leur réponse aux augmentations en nombre et en intensité des
sécheresses estivales. A 1été 2021, un nouveau dispositif expérimental utilisant des
dendrométres a pointe a été mis en place dans la région Nord-ouest du Québec, en
Abitibi-Témiscamingue. Ce dispositif comprend 50 arbres sur deux dép6ts de surface
contrastés et typiques de la région, soit 1’argile et le sable. L objectif était d’y étudier
la réponse des arbres boréaux (Pinus banksiana, Picea mariana et Populus
tremuloides) aux variations environnementales. En aoQt 2021, une sécheresse entre 17
et 24 jours a touché les sites d’étude, permettant de suivre les relations hydriques des
arbres études au cours de cette période de faible disponibilité en eau dans le sol. Cette
étude a permis d’évaluer les différences qui existent entre les espéces et intra-especes
dans leur capacité a réguler leur contenu en eau au cours d’une sécheresse intense de
plusieurs jours. Plus spécifiqguement, nous voulions tester si une espéce comme le pin
gris connue pour avoir un controle stomatique élevé en période de sécheresse
montrerait aussi un contenu en eau plus conservateur dans le tronc. A I’inverse, une
espéce avec un contrble stomatique moins élevé (c-a-dire le peuplier-faux-tremble)
montrerait une plus grande perte de son contenu en eau durant la sécheresse. Les
résultats ont montré un déficit hydrique important pour toutes les espéces durant la
sécheresse de courte durée. Le pin gris a subi une diminution marquée de I’amplitude
journaliére du déficit hydrique durant la sécheresse confirmant une réponse stomatique
élevée, mais a montré une difficulté a se réhydrater la nuit. Pour le peuplier, la variation
du contenu en eau du tronc était faible, pouvant étre expliqué par une efficacité
marquée de sa réhydratation. Pour les deux espéces de coniféres, le déficit hydrique
était plus important sur argile que sur sable durant la majeure partie de la sécheresse,
mais plus grand sur sable lorsque 1’eau relative disponible dans le sol est trés pres de
0% aprés prés de trois semaines sans pluie. Ceci peut indiquer une capacité
d’acclimatation des arbres a la seécheresse sur sites xériques au moins jusqu’au
dépassement de seuils critiques. Ces résultats contribuent a améliorer la compréhension
sur la résistance des arbres aux changements climatiques en forét boréale.

Mots clés : Changement climatique, Dendrometre, Forét boréale, Relations hydriques,
Sécheresse






CHAPITRE |

INTRODUCTION GENERALE

1.1. Changements climatiques et leurs impacts sur les écosystémes forestiers

Les changements climatiques se produisent a une vitesse plus rapide que prévue. Ces
changements sont susceptibles d’impacter les écosystémes, alors que leur vitesse
d’adaptation et leur résilience sont incertaines. C’est le cas pour les milieux forestiers,
lesquels procurent d’innombrables bénéfices & nos sociétés (Girona et al. 2023). Ils
permettent de séquestrer le carbone, de contribuer au cycle de 1I’eau et d’un point de
vue utilitaire, de fournir la ressource en bois alors que la demande ne fait qu’augmenter.
En forét boréale, I’impact actuel et futur des changements climatiques sur la croissance
ne présente pas un consensus clair. Dans certaines zones de la forét boréale canadienne,
on prévoit une augmentation de la productivité forestiére, plus particulierement au nord
ou le principal facteur limitant la croissance est la température (D Orangeville, 2016;
D Orangeville et al., 2023; Duchesnes et al., 2020). D’autres résultats montrent des
réponses différentes sur le territoire canadien (Girardin et al., 2016) et méme des

réponses négatives de la croissance.

Les réponses des arbres aux nouvelles conditions climatiques sont propres a chaque
espéce. Le role des facteurs environnementaux sur la croissance varie d’une espéce a
I’autre et I’impact pourrait étre différent selon la région considérée (Boakye et al.,
2021; Garant et al., 2009). La vulnérabilité des essences forestiéres aux changements

climatiques dépend des conditions de site, c’est-a-dire entres autres de la composition



forestiere en age, en essences, de la provenance des semences dans le cas d’une

plantation, de la densité du peuplement et de sa structure ainsi que du type de sol.

Dans I’est du Canada, 1’épinette noire pourrait bénéficier de 1’augmentation des
températures dans les zones nordiques, alors que la réponse de croissance de 1’épinette
blanche & ces mémes projections serait négative (Wang et al., 2023). Cependant,
d’autres études ont observeé au cours des derniéres décennies une diminution de la
croissance chez le pin gris et I’épinette noire (Girardin et al., 2016; Luo et Chen, 2015)
alors que les augmentations de température et vagues de chaleur ont été associés a une
réponse négative de la croissance (Girardin et al., 2016). L’effet négatif des chaleurs
estivales pour les deux espéces pourrait méme étre plus fort 1’année suivante (Girardin
et al., 2016) alors que les réserves de glucides nécessaires a la croissance pourraient
étre affectées. Dans le cas du peuplier-faux tremble, une espéce bien présente en forét
boréale, sa croissance aurait augmente depuis le début du 20e siecle (Boakye et al.,
2021; Garant et al., 2009; Girardin et al., 2011; Girardin et al., 2012b). L augmentation
des températures affecterait plus positivement les essences feuillues, qui seraient mieux

adaptées a des climats plus chauds (Périé et al., 2014).

Plusieurs processus écophysiologiques dépendent des températures, dont la phénologie
et la croissance des arbres (Rossi et al., 2008). Les tendances historiques montrent
d’ailleurs des changements potentiels importants dans la durée de la saison de
croissance selon le climat et, pour I’est du Canada, on pourrait s’attendre a des
printemps hatifs et des froids plus tardifs a I’automne (Vincent et al., 2018). Les
activités cambiales aux printemps pourraient donc se voir devancées, créant un
allongement de la saison de croissance et du nombre de degrés-jour de croissance
(Audet et al., 2012; Boulouf Lugo et al., 2012; Rossi et al., 2014).

L’augmentation attendue des perturbations naturelles et des événements
méteorologiques extrémes auront des effets sur la productivité forestiére.

L’augmentation des températures et la diminution de ’humidité du sol va mener entre



autres a une fréquence plus élevée de feux de foréts. Les régions caractérisées par des
cycles de feux courts seront les plus vulnérables (Boulanger et al., 2013), pouvant étre
affectées par des échecs de régénération menant a une perte de superficies productives
(Splawinski et al., 2019) et a une diminution du stock de carbone (van Bellen et al.,
2010). Les épidémies d’insectes qui affectent négativement la productivité forestiere
sont également influencées par le climat (Subedi et al., 2023) et certains résultats
indiquent qu’une augmentation des températures sera favorable & une augmentation
des populations d’insectes ravageurs, un aspect qui demandera un suivi robuste (Logan
et al., 2003).

Les ¢épisodes de sécheresse font partie des inqui¢tudes qu’amenent les changements
climatiques (Girona et al., 2023). Des réductions de la croissance et de la mortalité ont
été associées aux épisodes de sécheresses, alors que ces épisodes sont de plus en plus
observés (Anderegg et al., 2012; Choat et al., 2012; McDowell et al., 2008). Certaines
études suggerent qu'une accumulation d’épisodes de sécheresses a 1’échelle locale,
sans que celles-ci soient majeures, pourrait avoir un impact sur le maintien et la
productivité des peuplements forestiers (Sanchez-Pinillos et al., 2021) les rendant plus
vulnérables a d’autres perturbations. La disponibilité de 1’eau du sol est indispensable
a la croissance des arbres, ce qui risque d’étre un facteur de plus en plus limitant sur
certains sites (D'Orangeville et al., 2016; Houle et al., 2012). Des mortalités
importantes ont été observees dans 1’ouest du Canada associées a un episode de
sécheresse intense dans des peuplements de peuplier-faux-tremble (Michaelian et al.,
2011). L’étude de la réponse de la croissance et du stress hydrique des arbres aux
conditions environnementales locales et & une échelle intra-annuelle afin de considérer
leur effet est indispensable dans 1’analyse de la vulnérabilité des foréts au changement

climatique.



1.2. Relations hydriques chez les plantes

L’eau fait partie des besoins vitaux des plantes et permet le fonctionnement de plusieurs
processus physiologiques. Elle joue un réle notamment dans le transport des sucres et
des nutriments nécessaires au développement des tissus (Kramer, 1983). Les relations
hydriques varient de maniére diurne en fonction des facteurs environnementaux
(Z2weifel et al., 2001). Les arbres présentent un patron cyclique de leur contenu en eau
au cours d’une journée suivant les conditions météorologiques et 1’ouverture et
fermeture des stomates. L’eau voyage selon un continuum sol-plante-atmosphére
suivant un gradient de potentiel hydrique, vers une zone a plus faible potentiel hydrique
(Bréda et al., 2006 ; Jones, 2013). L’augmentation de 1’évapotranspiration diminue le
potentiel hydrique au niveau du feuillage et provoque une augmentation de la tension
dans les vaisseaux conducteurs du xyleme (Bréda et al., 2006). Ces processus sont
responsables des cycles journaliers du contenu en eau des arbres, variant au cours de la
journée due a I’ensoleillement, aux températures et au déficit de pression de vapeur qui
influencent I’évapotranspiration. Au cours de la journée, la transpiration cause une
diminution de I’eau contenue dans 1’écorce et le cambium principalement, ce qui cause
une contraction au du tronc et réduit son rayon (Zweifel et al., 2014) (Fig. 1.1). Durant
la nuit, on observe I’inverse soit une augmentation du rayon du tronc de I’arbre dii a sa
réhydratation suite a la fermeture des stomates (Dietrich et al., 2018) et a une

diminution du déficit de la pression de vapeur (Zweifel et al., 2021).

La variation du contenu en eau de I’arbre dépend aussi de 1I’eau disponible dans le sol
(Zweifel, 2000). Le contenu en eau du sol varie selon le type de sol, mais d’un point
de vue météorologique, dépend fortement des précipitations et de la température. La
quantité d’eau du sol pour un arbre dépend aussi fortement de la densité de la végétation
en place. En forét boreale au printemps, 1’eau disponible dans le sol est fortement

influencée par le moment et la quantité de la fonte des neiges (D'Orangeville et al.,



2016). Les périodes de fortes précipitations ou encore de sécheresse sont perceptibles
dans les cycles journaliers ou méme a 1’échelle mensuelle des variations en diamétres
du tronc des arbres. En période de sécheresse, on peut percevoir une diminution
importante du potentiel hydrique dans les tissus de I’arbre et une réhydratation non
compléte au cours de la nuit due a une faible disponibilité en eau du sol (Dietrich et al.,
2018).

Expension Contraction
>

Figure 1.1. Fonctionnement hydraulique des arbres selon un cycle diurne

1.3. Réponses des arbres a la sécheresse

Il'y a un intérét grandissant vers les réponses des arbres a la sécheresse, alors qu’on
prévoit leur augmentation a plusieurs endroits sur le globe et leurs impacts pourraient
étre importants sur la productivité forestiére (Choat et al., 2012). Les sécheresses auront
un impact sur la résilience, la structure et la composition des foréts (Clark et al., 2016),
en plus d’augmenter les épisodes de mortalité (Anderegg et al., 2012). La croissance
des arbres peut étre impactée par une sécheresse intense. Un arrét complet de la

croissance a d’ailleurs été observé lors d’une période de sécheresse prolongée chez



Abies balsamea au Québec a 1’été 2006. Les températures élevées, I’humidité relative
basse, ainsi que des précipitations et vitesses de vents faibles pourraient expliquer cet
arrét de la croissance (Duchesne et al., 2012). Parmi les facteurs abiotiques influencant
les deficits hydriques, on note les propriétés du sol. Les sols a texture plus fine comme
le limon ou I’argile ont une plus grande capacité a retenir 1I’eau que les sols a texture

grossiére comme le sable (Hopkins et Evrard, 2003).

Une période de sécheresse intense peut étre induite par un déficit hydrique climatique
ou un faible t6t d’humidité du sol, dont la réponse de 1’arbre peut étre la fermeture des
stomates afin de limiter 1’évapotranspiration (Bréda et al., 2006). L’ouverture
stomatique est contrélée notamment par la concentration atmosphérique en CO, la
disponibilité en eau dans le sol, la lumicre, le déficit de pression de vapeur d’eau et la
température (Lawson et Blatt, 2014). La fermeture prolongée des stomates inhibe la
photosynthése, due a un arrét de 1I’absorption de CO> de I’atmospheére, et provoque une
diminution progressive des réserves de glucides. L’ouverture des stomates varie d’une
espece a l'autre et est considérée comme un trait adaptatif important des essences

forestiéres a la sécheresse (Arend et al., 2021).

Bien qu’il est démontré que 1’augmentation de la concentration en CO2 atmosphérique
augmente la photosynthése (Korner, 2006), cela n’aura pas nécessairement d’effet
positif sur la croissance si celle-ci est d’abord affectée par les conditions de sécheresse
(Fatichi et al., 2013 ; Kdrner, 2013). Le carbone (C) est nécessaire dans le processus
de séquestration (croissance), mais sert également de source d’énergie dans les phases
de division et d’expansion cellulaire (Muller et al., 2011). Lorsque le C n’est pas limité,
son allocation est suffisante pour optimiser la croissance. En période de sécheresse, ce
qui limite la croissance est la quantité d’eau disponible pour les arbres. Il existe un lien
important entre le statut hydrique de I’arbre et sa croissance, dont cette derniére pourrait
étre affectée négativement en période de sécheresse (Fatichi et al., 2013 ; Korner,
2013), et positivement quand la disponibilité hydrique augmente suite a des
précipitations (Brooks et al., 1998; Gennaretti et al., 2020; Hofgaard et al., 1999a;



Oberhuber et Gruber, 2010). Pour que la croissance se produise, un seuil de pression
de turgescence dans les cellules du cambium doit également étre atteint afin de débuter
la division et 1’élargissement cellulaires (Cabon, Fernandez-de-Una, et al., 2020 ;
Proseus et Boyer, 2005). Le statut hydrique de 1’arbre pourrait s’avérer étre un meilleur
prédicteur de la croissance de 1’arbre dans certaines conditions que la concentration en

carbone disponible (Zweifel et al., 2006)

1.4. Les traits fonctionnels des arbres et la sensibilité a la sécheresse

Les arbres possédent des traits adaptatifs qui leur permettent, en période de secheresse,
d’étre moins impactés par celle-ci. Ces traits varient d’une essence a 1’autre et varient
également intra-espece en lien avec des caracteres génétiques et la plasticité
phénotypique (Royer-Tardif et al., 2021). Différents traits fonctionnels déterminent la
sensibilité des arbres a la sécheresse et peuvent étre classés en 3 catégories : les traits
d’évitement, les traits de résistance et les traits qui permettent la récupération aprés un

épisode de sécheresse (Aubin et al., 2016).

Les traits d’évitement sont les traits typiques des plantes isohydriques qui ont des
stratégies pour maintenir leur potentiel hydrique constant méme en période de faible
disponibilité hydrique. Ces traits incluent : (1) I’atténuation de la perte d’eau en période
de sécheresse par régulation de I'ouverture stomatique ; (2) des systémes racinaires
profonds ; (3) la présence de réserves internes d’eau (Aubin et al., 2016). La fermeture
des stomates est un moyen d’éviter les pertes d’eau par transpiration, mais inhibe
également la photosynthése et donc et I’assimilation de C. La croissance est arrétée et
de méme que I’assimilation de C pouvant mener a un épuisement des réserves de C
nécessaires au fonctionnement de plusieurs mécanismes dans les plantes. La réduction
des apports de carbone peut donc éventuellement mener a la mort de I’arbre (McDowell

et al., 2008).



La profondeur maximale des racines et leur densité sont des caractéristiques a
considérer dans la performance de I’arbre a absorber 1’eau du sol, particuliérement en
période de sécheresse ou les especes avec un enracinement superficiel sont plus
vulnérables (Aubin et al., 2016 ; Canadell, 1996). Les essences possédant un systéeme
racinaire superficiel sont donc plus sensibles a la sécheresse. C’est le cas pour I’épinette
noire qui est reconnue pour avoir un enracinement peu profond dont les racines se
situent principalement dans les premiers 20 cm du sol (Lieffers, 1986). Pour le pin gris,
son systéme racinaire en peuplement naturel serait d’abord composé de racines
latérales denses localisées principalement dans les premiers 20 cm et d’une racine
pivotante d’une profondeur jusqu’a 2-3m (Plourde et al., 2009) Cette derniére
permettrait [’acceés a 1’eau souterraine méme en période de faible disponibilité
hydrique. Le pin gris possederait donc une grande capacité d’évitement et de résistance
a la sécheresse, alors que I’épinette noire aurait une faible capacité d’évitement

(Boisvert-Marsh et al., 2020).

La résistance a la secheresse se décrit comme la résistance des arbres a la cavitation et
a ’embolie (Maherali et al., 2004). En période de sécheresse, on peut observer une
formation rapide de bulles a I’intérieur d’une colonne d’eau provenant des gaz dissous
dans I’eau. Si la bulle obstrue complétement le canal (embolie), cela empéche la
capacité de transport de I’eau du conduit dans le xyléme (Bréda et al., 2006 ; Hopkins
et Evrard, 2003) et limite 1’apport en eau au feuillage diminuant conséquemment la
photosynthese (Choat et al., 2012 ; Klein et Niu, 2014). Les embolies peuvent affecter
grandement I’arbre, voir mener a sa mort. La résistance a la cavitation chez les végétaux
dépend de plusieurs facteurs, mais principalement des propriétés du xyleme et du
diametre des colonnes de transport d’eau jouant un réle sur la tension dans les éléments
conducteurs (Hopkins et Evrard, 2003). Il existe des mécanismes de réparation chez les
plantes qui leur permettent dans certains cas de récupérer apres I’embolie, dont la
capacit¢ de dissoudre les gaz a nouveau dans I’eau lorsque les conditions

environnementales y sont favorables (Choat et al., 2012 ; Hopkins et Evrard, 2003).



Selon les propriétés structurales du xyléme des gymnospermes et des angiospermes, on
percoit des différences dans la résistance a la sécheresse. Les gymnospermes et les
angiospermes ont des éléments conducteurs avec des caractéristiques différentes, les
premiéres ont seulement des trachéides et les deuxiémes ont aussi des vaisseaux avec
une capacité de conductance hydraulique plus grande (Tyree et Zimmermann, 2002),
mais également avec un plus grand risque de cavitation (Hacke et Sperry, 2001). Les
gymnospermes auraient donc une plus grande tolérance a la pression dans le xyleme
avant de présenter des embolies, alors que les angiospermes y seraient plus fragiles
(Choat et al., 2012). Bien que la fenétre de résistance soit plus grande chez les
gymnospermes, cela ne veut pas dire qu’ils ne sont pas sensibles a la sécheresse. Par
exemple les pins seraient relativement sensibles aux embolies (Choat et al., 2012), alors
leur capacité d’évitement dans ce cas peut leur éviter de froler le seuil de résistance a
la sécheresse. Selon la littérature, 1’épinette noire serait assez résistante a 1’embolie,

alors que le peuplier faux-tremble y serait trés sensible (Boisvert-Marsh et al., 2020).

1.5. L’utilisation de dendrométres pour étudier la croissance intra-annuelle et les

relations hydriques

Les dendrométres a pointe permettent d’obtenir de I’information sur les fluctuations
radiales du tronc des arbres, incluant la croissance (variations irréversibles) et le statut
hydrique (variations réversibles) a une fine résolution temporelle (Deslauriers et al.,
2003; Deslauriers et al., 2007). Cette résolution horaire/journaliére permet 1’analyse de
I’influence de la météo et des conditions de sol telle ’humidité sur les variations
réversibles et irréversibles du tronc. Le traitement des données issues des dendrometres
permet selon plusieurs méthodes d’extraire de I’information sur la croissance et le
déficit en eau de I’arbre (Deslauriers et al., 2007; Drew et Downes, 2009), mais

également sur le début et la fin de la saison de croissance (Kniisel, 2021). Les
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dendrometres ont I’avantage de permettre un suivi continu dans le temps sans perturber
de maniére importante 1’arbre étudi¢ et d’obtenir une relation directe entre la croissance

et les données météorologiques a haute résolution temporelle (Filion et Payette, 2013)

Figure 1.2. Dendrometre & pointe installé sur un pin gris a Amos, en juillet 2022.

L’extraction des données obtenues par les dendrométres est simple, mais leur analyse
est complexe, car plusieurs processus écophysiologiques entrent en compte dans les
facteurs pouvant influencer la variation en diameétre des arbres (Deslauriers et al., 2011;
Zweifel, 2016). Il faut en extraire de maniére distincte la croissance et les processus
réversibles liés aux variations hydriques a I’intérieur de I’arbre (Filion et Payette,
2013). Etant donné la complexité de traitement des données provenant de
dendromeétres, des outils ont été développés fin de simplifier I’analyse des données
(Deslauriers et al., 2011; Kniisel, 2021). Une des approches utilisées dans le traitement
de données extraites des dendrometres est I’approche par cycle. Cette approche permet
de calculer la contraction maximale du tronc (maximum daily shrinkage, MDS) au
cours d’un cycle journalier et de calculer la variation nette du diametre entre 2 cycles.
Chaque cycle peut se diviser en 3 phases, soient les phases de contraction, d’expansion
et la variation nette du rayon de la tige. Comme présenteé sur la Figure 1.3, la phase de
contraction se produit du matin, lorsque le rayon est a son maximum, jusqu’au

minimum atteint en aprés-midi. La phase d’expansion se produit donc du minimum
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atteint dans I’aprés-midi, jusqu’au maximum du cycle suivant. La période a laquelle le
maximum précédent est atteint ou dépassé a la période suivante est appelée la période
de variation nette du rayon de la tige (Deslauriers et al., 2003; Deslauriers et al., 2007).
Cette derniére phase est basée sur un concept qui affirme que la croissance commence
quand le diametre maximum préceédent a été dépassé et se termine lorsque le
rétrécissement de la tige se produit (Zweifel et al., 2016). Cette théorie considére que
les cellules du cambium doivent étre turgescentes pour procéder a leur division (Cabon,
Peters, et al., 2020).

Croissance
radiale

N
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E Déficit

5 hydrique
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>
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Figure 1.3. Variations radiales en mm d’un arbre et illustration des phases de
contraction et d’expansion de la tige. La figure présente un exemple de variation nette
du tronc associé a la croissance radiale et ainsi que des exemples de valeurs associées
aun déficit hydrique (jaune) lorsque les valeurs se trouvent sous le maximum précédent
atteint.

Afin d’étudier le statut hydrique a partir de cette approche, on peut soustraire la mesure
du diameétre a un temps donné du dernier rayon maximum atteint de I’arbre et obtenir
ainsi le déficit en eau de 1’arbre (TWD ; tree water deficit) (Dietrich et al., 2018). Cette
approche considere qu’au rayon maximal atteint, 1’arbre était pleinement hydraté. Il est

possible de transposer le TWD en série temporelle pour ainsi obtenir de 1I’information
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sur les stress hydriques ou encore de transformer le TWD en L ou kg d’eau par arbre
en utilisant une estimation du volume de la tige et ainsi évaluer le déficit par volume
d’eau. Une nouvelle méthode d’extraction et de traitement des données de
dendrometres fut récemment publiée, permettant de traiter facilement les données et
d’obtenir des informations sur la saisonnalité de la croissance, sur la croissance des
arbres et de modéliser le déficit hydrique (Kniisel, 2021). Cette approche utilise le
moment au printemps ou le dernier maximum atteint a I’automne précédent est dépassé
pour déterminer le début de la saison de croissance. Pour les variations nettes
(croissance) et les déficits hydriques, I’approche utilisée par Kniisel est la méme de
celle décrite ci-dessus.

Les dendrométres permettent d’étudier I’effet des variations environnementales sur le
statut hydrique des arbres. Lors d’un épisode de sécheresse, il est possible d’étudier
I’évolution du statut hydrique des arbres en fonction de 1’évolution des conditions

environnementales durant cet événement, et ce, a une haute résolution temporelle.

1.6. Objectifs et hypothéses de recherche

Ce projet visait a évaluer les réponses hydriques spécifiques des espéces boréales
étudiées face a la variabilité environnementale et plus spécifiquement, face a une
sécheresse importante en aolt 2021. De plus, I’objectif était d’évaluer les réponses des
arbres propre au type de sol sur lequel ils se trouvent. Quatre sites d’études ont été mis
en place au printemps 2021 afin d’étudier le statut hydrique d’un total de 50 arbres (20
pins gris, 20 épinettes noire et 10 peupliers-faux-tremble) sur des sites argileux (2) et
sablonneux (2). Des dendromeétres ont été utilisés afin d’obtenir des données a haute

résolution temporelle.
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Considérant 1’épisode de sécheresse important, nous avons testé si (HO.a) les especes
d'arbres connues pour leur comportement stomatique d'économie d'eau (c.-a-d. le pin
gris) utilisent egalement I'eau emmagasinée dans le tronc de maniére plus conservatrice
par rapport aux arbres qui dépensent de I'eau (c.-a-d. le peuplier faux-tremble). Nous
verrons que nos résultats ne confirment pas cette premiere hypothése. Deuxiemement,
nous avons testé si (H1.a) I’cau emmagasinée dans les arbres serait plus facilement
épuisée pendant la sécheresse sur les sols sablonneux que sur les sols argileux, ou
alternativement si (H1.b) les arbres montrent une certaine forme d'acclimatation aux
conditions plus seches sur les sols sablonneux. Nous verrons au Chapitre 1l que nos

résultats permettent de nuancer ces deux derniéres hypothéses alternatives.
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2.1. Abstract

There is growing concern on the potential negative impact of drought on tree growth
and functioning even in boreal forest ecosystems. In this study, we evaluate the use of
trunk water storage of boreal tree species during drought. Trees known to use water-
spending or water-saving strategies at leaf-level were compared, as well as trees
growing on poorly drained or well-drained soil surficial deposits. Point-dendrometers
were installed on 50 trees (10 trembling aspen, 15 jack pines and 15 black spruces)
located on clay (all three species) and sandy sites (only conifers). Our results show
contrasted use of trunk storage water during drought. Jack pine displayed the highest
storage variability despite the known reactive stomatal behaviour of the species and
almost no effect of drought was observed on the aspen’s water storage. Trunk water
deficit was higher on clay sites at the inception of the drought and became more
important for trees on sandy sites only at the end of the dry conditions. Our research
gives new insights on the sensitivity and water use of boreal trees during drought.
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2.2. Résumé

L'impact négatif potentiel de la sécheresse sur la croissance et le fonctionnement des
arbres est de plus en plus préoccupant, méme dans les écosystémes de la forét boreale.
Dans cette étude, nous évaluons l'utilisation des réserves en eau dans le tronc des
espéces d'arbres boréaux pendant une sécheresse. Nous avons comparé des arbres
connus pour utiliser des stratégies de dépense ou de conservation de d'eau au niveau
des feuilles. Nous avons aussi comparé la réponse des arbres poussant sur des dépots
superficiels de sols mal drainés ou bien drainés. Des dendrometres a pointe ont été
installés sur 50 arbres (10 peupliers faux-trembles, 15 pins gris et 15 épicéas noirs)
situés sur des sites argileux (pour les trois espéces) et sablonneux (uniquement pour les
coniferes). Nos résultats montrent une utilisation contrastée de I'eau emmagasinée dans
le tronc pendant la sécheresse. Le pin gris a montré la plus grande variabilité de contenu
en eau malgré la réponse stomatique élevée connue de I'espéce et presque aucun effet
de la sécheresse n'a été observé sur le contenu en eau du tronc pour le peuplier-faux-
tremble. Le déficit hydrique du tronc était plus important sur les sites argileux au début
de la sécheresse et est devenu plus important pour les arbres sur les sites sablonneux a
la fin de la période de sécheresse. Notre recherche donne de nouvelles indications sur
la sensibilité et I'utilisation de I'eau des arbres boréaux pendant la sécheresse.
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2.3. Introduction

The increased frequency of short-term anomalous droughts, associated to
anthropogenic climate change is placing additional stress on many forest ecosystems
worldwide (Allen et al., 2015; Allen et al., 2010; Carnicer et al., 2011). Anomalous
droughts with severe magnitude were associated with declines and dieback in North
American and Eurasian boreal forests (Liu et al., 2023; Ma et al., 2014; Schaphoff et
al., 2016; Venélainen et al., 2020). Given that boreal forests account for approximately
30% of the world's forests, represent a vast carbon sink (Gauthier et al. 2023) and
provide wide spectrum of ecosystem services to communities, there is an urgent need
to better understand how boreal forest functioning and resilience is affected by
anomalous droughts. In this research, we defined a short-term anomalous drought as
abnormally dry conditions in the context of site history (precipitation below 10th
percentile of long- term record for example) during several days to a few weeks (Slette
etal., 2019).

The vulnerability of common boreal tree species in a warming environment remains
uncertain (Reich et al., 2022). A better comprehension may only be achieved by
physiological understanding. More specifically, water relations can be a good indicator
of how trees react to certain climatic stresses because tree-level responses to drought
are determined by tree-water relations (Zweifel et al. 2005). However, the strength and
direction of the responses are species specific. Water plays an important role in several
tree physiological processes such as internal water balance, photosynthesis, ascent of
sap, nitrogen metabolism, and overall tree growth (Kramer, P.J, et Boyer, J.S., 1995).
Water travels along a soil-plant-atmosphere continuum following a water potential
gradient, always traveling towards a zone of lower water potential (Bréda et al., 2006;
Jones, 2013). During growing season, increased evapotranspiration reduces the water

potential of the foliage and causes an increase in tension in the xylem vessels, which
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initiates water movement in the tree, from soil to atmosphere (Bréda et al. 2006).
Diurnal changes in tree water content follow a cyclic behaviour, ranging from water
loss by evapotranspiration during the day and water refilling from roots during the
night, when stomata are closed, and when water loss is limited. High evapotranspiration
level during abnormally high temperature and low water availability within the soil
affect tree-water-relation, leading to decreasing water storage within the tree tissues
and thus decreasing cell turgor. Cell turgor as a direct effect on tree growth, phloem
transport and stomatal control. Turgor pressure in the cambium is needed in cell

division and cell expansion during tree growth.

The way tree-water-relation is affected by short-term drought is linked to the species
ability (associated with species traits) to avoid or resist to droughts effects. Stomatal
regulation is one example of a trait that is linked to tree response to drought (Boisvert-
Marsh et al., 2020). Trees regulate stomata opening to limit evapotranspiration and
maintain cell turgor (Bréda et al., 2006). In tree response to drought studies, species
have been classified on an isohydric (water saver) to anisohydric (water spender plants)
spectrum, corresponding to the degree of their stomatal regulation. Drought avoidance
and resistance are strongly linked to tree water relations and are therefore species-
specific. A closer look at tree-water-relation during short-term drought may highlight
the specific water-use strategies of species and the mechanisms employed remain

hydrated during period of droughts (Peters et al. 2023).

Tree water relations are highly site-dependent, and site has been demonstrated to play
arole in water conservation behavior (Sala and Tenhunen, 1994). In western Quebec’s
boreal forest, some species can growth well on contrasting soil types because of their
acclimation to site conditions (Chavardes et al., 2022). Soil texture, stand density, and
topography may strongly influence water availability. Fine-textured soils like silt or
clay have a greater capacity to hold water than coarse-textured soils like sand and

gravel (Hopkins and Evrard, 2003). Because these site conditions are important and
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because they vary intensively in the landscape, it is important to know how tree-water

relations vary in different sites.

Studies on the responses of common North American boreal tree species to extreme
droughts at high temporal resolution remain scarce and a more detailed understanding
of these responses is needed to develop sustainable forestry practices under future
climate change (Girona et al. 2023). Forest productivity could vary with climate change
and the expected more frequent and intense droughts. Harvest levels need to be adapted
to consider the risk of reduced productivity. A better understanding of species'
tolerance to drought could influence silvicultural choices. That is why new insights in
forest responses to drought are needed, through new technologies. Techniques for
monitoring at high precision and temporal resolution stem radius changes and tree
water relations are becoming widespread (Zweifel, 2016). The use of point
dendrometers is a promising avenue for tracking changes in water content in tree stems
during extreme short-term climatic events. Dendrometers allow interpreting the daily
radial variations of stem associated with the diurnal variations in tree water content
(reversible variations) and to extract tree growth (irreversible variations) (Zweifel,
2016; Zweifel et al., 2006). In the context of changing environment and increasing
extreme climatic events, these high-resolution temporal monitoring are essential and

will provide crucial information on the response of trees to these events.

In this research, we investigated in 2021 how a late summer short and intense drought
in the Abitibi region of Quebec, Canada, influenced tree-water relations for three
common boreal tree species on contrasted soil surficial deposits. We used point
dendrometers to document tree water deficits of black spruce, jack pine and trembling
aspen at four sites on clay and sandy soil surficial deposits. The objective of our
research was to examine species-specific and soil-specific responses of the selected
boreal tree species to a late summer drought. Specifically, we wanted to test if (HO.a)

trees species known to have a water saving stomatal behavior (i.e., jack pine) have also
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a more conservative use of trunk storage water relative to water spender trees (i.e.,
trembling aspen). We will see that our results did not confirm this first hypothesis.
Secondly, we wanted to test if (H1.b) the water storage of trees may be more easily
depleted during drought when they are growing on sandy soils relative to clay soils, or
if alternatively (H1.b) trees show some form of acclimation on sandy soils to drier
conditions. We will see that our results allow nuancing these two last alternative

hypotheses.

2.4. Material and methods

2.4.1. Study sites and experimental design

The study area extends from 49.117° to 48.317° N and 78.515° to 78.128° W in the fir-
white birch bioclimatic domain and southern portion of the black-spruce moss
bioclimatic domain of Western Quebec (Saucier et al., 2011); Fig. 2.1). Within the
study area, we established four sites, two on sandy soils (AUS, AMS) and two on clay
soils (AUC, BEC). The sites on sandy soils were established on eskers, which are
elongated ridges of fluvio-glacial deposits (Hasan et al., 2023; Storrar et al., 2014).
Clay soils are common in the region, resulting from the draining of the Glacial Lake
Ojibway (Veillette, 1994). The four sites were established in forest stands with a
mixture of common boreal tree species, namely, jack pine and black spruce at the sites
with sandy soils, and jack pine, black spruce and trembling aspen on the sites with clay
soil (Table 2.1). All stands are mature stands regenerated after forest fires which, in the

northern sites, occurred during the early XX century (Bergeron et al. 2004).
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Table 2.1. Stand density in basal area (m?/ha) per site and species.

. -, Stand density (m%ha)
Site Soil surficial Black Trembii
deposit a TEmolNg | jack pine | Balsam fir | White birch
spruce aspen
AMS Sand esker 9.57 0.00 12.43 0.00 0.06
AUC Clay 16.99 10.74 13.60 0.11 0.00
AUS Sand esker 16.51 0.00 16.24 0.07 0.14
BEC Clay 22.28 8.16 5.52 0.80 0.17
-78.50
A i
|
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Figure 2.1 Location of the four sites and extent of clay soil surficial deposits, eskers
and moraines. Eskers and moraines correspond to sandy soil superficial deposit. Data
from Commission géologique du Canada (Veillette et al., 2007).
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2.4.2.Environmental and Meteorological Data

Air temperature and humidity at the study sites were recorded using Watchdog 1000
Series weather stations (Spectrum Technologies, USA) from the SmartForests network.
The stations also recorded volumetric water content at 20 cm depth (SMEC 300
sensors). Black spruce is known to have a shallow root system, with roots located
mainly in the top 20 cm of soil (Lieffers, 1986). The root system of jack pine in a
natural stand is more complex. It is mainly composed of dense lateral roots located
mainly in the first 20 cm of soil, and a taproot up to 2-3 m deep (Plourde et al., 2009).
The depth of the sensors allowed to measure the water dynamics in a crucial depth for
the studied species. All records were collected at 30-minute intervals. For each site, we
calculated the vapour pressure deficit (VPD) using the air temperature and humidity
records with the R package plantecophys (Duursma, 2015). Relative extractable water
(REW) was also calculated for each study site during the growing season (May to
September 2021) using volumetric soil water content records:

VWCji — VWCmin

REW It = G Cmax — VW Cmin

(Eq. 1)

where VWGC;i is volumetric soil water content (%) on a site j at a giving time i, VWChmin
and VWCnax are VWC value at 5" percentile and 95 percentile over the year for that
site, respectively. VWCnmax corresponds to field capacity and VWChin corresponds to

minimum available water at the study site (Granier et al., 1999; Salomon et al., 2022).

To identify drought dates and climate anomalies at each site, we used meteorological
data from the “Info-Climat” network of the Quebec Ministry of the Environment, the
Fight Against Climate Change, Wildlife and Parks. We selected the three
meteorological stations nearest to our sites (Val-Paradis, 49.126°N, -79.204°W; Lac-
Berry 48.720°N, -78.228°W; Manneville-2, 48.517, -78.33°W) and obtained data on

daily temperature and precipitation for 2021 and the historical reference period from
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2006 to 2020 (MELCC, 2020). The longest series of days with absence or very low (<
2mm) precipitation was used to define the beginning and the end of the 2021 drought
at each site. For BEC site, two rainfall events > 2 mm occurred during the defined
period but were not important enough to change soil water content according to our
site records. For the southern AMS and BEC sites, the drought occurred from August
12 to September 4, 2021, while for the AUS and AUC sites, it occurred between August
12 to 28, 2021. The data from the “Info-Climat” stations were also used to compare
the 2021 short-term drought with historical climatic conditions for each of the study

sites, using the site-specific drought dates.

To spatially assess the intensity of climate anomalies over a broader region, we used
data from the NCEP climate reanalysis extracted with the RNCEP package (Kemp, M.
U., 2011). Anomaly maps for August 12" to September 4™, 2021, were plotted using
1979-2020 average data as the reference period.

2.4.3.Stem dendrometer measurements

At each four sites we selected five jack pines and five black spruces trees. On clay soil
surficial deposits, we also selected five trembling aspens trees, which represent our
water-spending specie in this research. We are most precise that the species do not
grow on sandy sites in the study region. The trees were selected based on similar size
inside the specie and without any signs of dieback. We installed one high-frequency
and precision point dendrometer (DR1W, Ecomatik) on the stem of each tree resulting
in a total of 50 trees being monitored. The dead bark was removed using wood chisels
before fitting the sensors. All dendrometers were installing at 1 meter height. Starting
in spring 2021 (April-May), sub-daily stem radial variations were recorded at 30-
minute intervals. Dendrometer records can be used to infer water content diurnal

variations in the cambial zone, bark, and phloem (Zweifel et al., 2000). From the radial
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variations measured by the dendrometers, tree internal water dynamics can be analyzed
since radial stem shrinkage is linked to tree water deficit (TWD; unit in mm) induced
by decreasing stem water potential (Zweifel, 2016). In contrast, radial stem swelling
may be attributed to both rehydration (reversible stem radius changes) and growth
(irreversible increase in stem radius). To study water storage dynamics, irreversible
stem swelling most be isolated. Different methods were proposed to disentangle water-
related stem radius variations from the irreversible stem growth patterns recorded with
high frequency and precision dendrometer data (Deslauriers et al., 2011; Knisel et al.,
2021). After manually removing outliers caused by false readings of the dendrometers
using datacleanr package (Hurley et al., 2021), we used the methodology proposed by
Zweilfel et al. (2016) and recently implemented in the R package Treenetproc (Knusel
et al., 2021) to extract TWD time series. Based on this approach, dendrometer records
that are below the maximum radius previously measured are associated to tree water
deficit because shrinkage is assumed to be linked to a decreased water potential
(Zweifel, 2016). Thus, we can obtain TWD by subtracting the radial measurement at a

given time from the previous maximum radius (Dietrich et al., 2018), i.e.,

TWD; = radiuS,,, — radius; (Eq. 2)

Here, focusing on the August 2021 drought that occurred in the study area, we used
TWD time series to quantify tree-specific daily water responses during this extreme
event. Daily minimum water deficit (TWDmin) which was measured at night has been
exacted for each tree. This value allows to compare the capacity of trees to replenish
water reserves (rehydration) after losing water through evaporation during daytime.
The daily maximum stem shrinkage (TWDmax) can thus be informed on water storage
dynamics during the day (water-spending or water-saving). For each day (d) during the
drought, we computed the minimum and maximum tree water deficit difference
relative to a reference period (two weeks preceding the drought), in normal seasonal
conditions (RTWDmin and RTWDmax) as follows:
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RTWDming; = TWDming — TWDmin, c (Eq. 3)
RTWDmax,; = TWDmax,; — TWDmax, c (Eq. 4)

Where TWDmax, c and TWDmin, ¢ are the 95" percentile of the daily maximum and
minimum TWD, respectively, for each tree two weeks before the drought, ending at

day-1 of the earliest drought date (control period; from July 28—-August 12).

We calculated the daily amplitude in tree water deficit (TWDamp) for each tree from

July 28 to September 15 using daily maximum and minimum TWD records, i.e.,
TWDamp,; = TWDmax; — TWDming (Eq. 5)

We compared the amplitude for each species during the drought, considering site-

specific drought dates.

2.4.4. Statistical analysis

Daily responses of RTWDmin and RTWDmax for each species were evaluated by fitting
generalized additive mixed models (GAMM). We used the bam() function from the
mgcv R package. The models offered a flexible method for describing the non-linear
relationship between the environmental and the response variables. We were interested
in evaluating the daily evolution of the response variables before, during and after the
drought. We thus used the two weeks preceding the drought and two weeks following
the drought to fit the models (from July 28-September 15). RTWDASs predictors, we
used the type of soil surficial deposit (SoilType) for black spruce and jack pine models
and for all tree species daily averaged VPDg4 and REW4. The trees unique identification
was added as a random effect on the intercept. Different models were compared with
the Akaike Information Criterion (AIC). Models with or without an interaction between

REWy and SoilType were tested and the model with interaction was kept as it did
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improve the AIC and the R2 Autocorrelation as also been tested and was not
significant. The significance level was set to 0.05.

RTWD¢reey = BOtreery + S(REWy) * SoilTypeiree + s(VPDg) + SoilTypetree + €
(Eq. 6)

2.5. Results

2.5.1. Meteorological conditions

In the study area, extreme low precipitation was recorded for 17 days for Val-Paradis
weather station and 24 days for Lac-Berry and Manneville-2 weather stations at the
end of summer 2021. From August 121" to September 4™, precipitation at Lac-Berry
and Manneville-2 weather stations (near BEC and AMS sites) reached a total of 4.4
mm and 28 mm, respectively, whereas Val-Paradis (near AUS and AUC sites) received
4.6 mm total precipitation between August 12" and 28" (MELCC, 2020). Over the
corresponding time of the drought, Lac-Berry and Manneville-2 received much more
precipitation between 2006 and 2020, with an average of 75.66 mm and 74.71 mm
respectively; likewise for sites Val-Paradis (59.89 mm). At all sites, REW decreased
till the site-specific end of the drought. High average daily temperatures and low total
precipitation at nearby meteorological stations revealed the strength of the climatic
anomaly during the corresponding time of drought in 2021 relative to the preceding
years (Fig. 2.5).

Climate reanalysis maps (Fig. 2.6) revealed much warmer temperatures for the August
2021 dry period in eastern Canada (including the study area) than for the broader 1979-
2020 reference period. For precipitation, the maps also show climate anomalies with
lower precipitation amounts from August 12 to September 4, 2021. In contrast to
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temperatures, such anomalies appear to be localized in certain areas of eastern Canada,
namely the central and western part of southern Quebec (where the study area is
located). These NCEP reanalysis data clearly show climate anomalies in the study area
in August 2021.
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Figure 2.2. Average daily temperature and total precipitation measured between
August 12th and September 4th at Lac-Berry and Manneville near BEC and AMS site,
and August 28th at Val-Paradis near AUS and AUC sites (MELCC, 2020). Grey dots
represent data from 2006—2020 and the red dot the anomalous conditions during 2021.
Dotted lines are the maximum averaged temperature and minimum precipitation
measured for the same dates between 2006 and 2020.
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Figure 2.3. Precipitation and temperature anomalies in Quebec from August 12th to
September 4th, 2021, using 1979-2020 average data as the reference period. Climate
data were obtained with the RNCEP package (Kemp, 2012). Study area is represented
by the black square.



29

The site’s VPD were already high the week before the short-term drought occurred.
Starting on August 12", it increased and remained above 1 kPa until the last week of
August (Fig. 2.7) and reached an average daily maximum across sites of 2.48 kPa on
August 16th. When the meteorological atmospheric conditions returned to seasonally
normal values, the soil conditions, reflected by REW, remained very dry until the end
of August at sites AUC and AUS further north and the first week of September at sites
BEC and AMS further south.
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Figure 2.4. Daily averaged VPD and REW at the four sites from July 28th to September
15th, 2021. Data were recorded using a Watchdog 1000 Series weather station installed
at each site (Spectrum Technologies, USA). The grey area represents the values from
August 12th to September 4th, 2021. Clay sites are represented with warm colors
(yellow shades) and clay sites by cold colors (blue shades).

2.5.2. Drought impact on average tree water deficit

Our results show an increase in water deficit for all study trees during the drought

periods, with a different species response to the soil types and the meteorological
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factors considered in the models. The median of the daily RTWDmin and RTWDmax
time series show the increase of water deficit for all species and all sites within the
period defined as short-term drought for each site. This high-water deficit means a
significant contraction of the tree trunk during the dry period, and therefore higher
dehydration than before and after the drought. (Fig. 2.8). The maximum contractions
of the trunks compared to the control period were recorded between August 21% and
25", The maximum RTWDmax measured for jack pine were between 0.11 mm (AUS)
and 0.18 mm (AMS), for black spruce between 0.08 mm (AUS) and 0.14 (AMS) and
finally for trembling aspen, maximum RTWDmax measured was 0.09 mm (BEC).
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Figure 2.5. RTWDmin and RTWDmax median time series (mm) for each study site and
species. Thinner lines represent the interquartile range, and the grey rectangle area
represents the values during the drought period from August 12th to September 4th.

The variance explained by the models evaluating daily responses of RTWDmin and
RTWDmax Was high (R? values between 0.59 and 0.77; Table 2.2). Assumptions of the
models have been tested, starting with homogeneity of variance using conditional
boxplots. RTWDmax and RTWDnmin data were plotted for all species and soil type to
allow comparing the median response values for a species on sand and on clay. To

respect the homogeneity of the variance in this research, we should expect similar
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response within species for the two sites on sand, and the two sites on clay. For all
species, there was more variability between trees RTWDnmax responses on BEC and
AMS sites compared to AUC and AUS respectively. The median trees response within
species between clay sites and sandy sites for Jack pine and Black spruce were similar.
In GAM models, residuals are assumed to be normally distributed, which was the case
when tested for all six models. Finally, autocorrelation have also been tested by plotting
the residuals of the models for each soil type as a function of time. No pattern was
detected over time, which indicates the independence of the residuals and the response

variables.

The models revealed a stronger response (steeper slope) of RTWDmax for conifers to
increasing VPD during the studied period (Fig. 2.9). Daily maximum stem contractions
(RTWDnmax) have exceeded 0 at VPD values of 0.45 kPa for trembling aspen and 0.28
kPa for black spruce and jack pine, showing that the conifer species surpassed
TWDmax, control earlier during the drought. Jack pine was the species whose

RTWDnmin increased most strongly with increasing VPD (Fig. 2.9).

There were different responses to REW between species and soil types. Increasing
REW decreased the water deficit in all species (Figure 2.9); conversely, decreasing
REW as observed during the short-term drought increased RTWDmin and RTWDmax.
Trembling aspen showed the weaker response and did not appear to have a high water
deficit during drought, with RTWDmin and RTWDmax Vvalues close to 0 and even
negative during the late drought period when there was almost no more water available
in the soil (i.e. when REW was near 0, Fig. 2.9). On clay soil surficial deposits,
RTWDnmin and RTWDmax Were positive for conifers from the start of the drought (Fig.
2.9). Trees on sandy soils showed more water deficit (surpassed value of 0) later in the
drought progression, at lower REW values than trees on clay (Fig 2.9). For RTWDmax,
species surpassed the control period (TWDmax, c) at REW values of 0.29 for black
spruce and 0.35 for jack pine, and for RTWDnmin at values around 0.62 and 0.65

respectively (Fig. 2.9). Considering our model’s results, the average response of
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RTWDmax and RTWDnmin for both jack pine and black spruce was lower on sandy soil
surficial deposits (Table 2.2). However, when REW declined close to 0 at the end of
the short-term drought, the pattern changed, and both species showed higher stem

dehydration on sandy sites.

Conifer responses were dependent to REW values. When REW values were between
1 and 0.5, there was a faster water deficit increase in the stems of jack pine and black
spruce on clay compared to sandy soil surficial deposits. A stabilization of the water
deficit occurred on clay between an extractable water rate of 0.5 and 0.25. Then the

water deficit increased again when REW was below 0.25 (Fig. 2.9).
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Figure 2.6. RTWDmin and RTWDmax predicted responses to changes in REW and VVPD.
For tree responses to REW, interaction with the soil type was used for jack pine and
black spruce. Grey areas in the left columns represent the VPD values from August
12th to September 4th, 2021, coinciding with the drought. Grey areas in the right
columns represent from lighter to darker tones the evolution of REW during the
drought, using REW averaged values every five days during the drought (i.e., REW at
August 12th, August 17th, August 22th and August 28th).
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Table 2.2. General additive models result for RTWDmin and RTWDmax for all species.

Species RTWD  Variable  Estimate SE tvalue p-value R?
Jack pine Intercept 0.023 0.014 1.707 0.088
sand -0.059 0.02 -3.0 0.003
Max VPD <0.001 0.71
REW <0.001
tree <0.001
Intercept  0.042 0.016 2.625 0.009
Min sand -0.075 0.023 -3.342 0.0009
VPD <0.001 0.67
REW <0.001
tree <0.001
Black spruce Intercept 0.014 0.006 2.202 0.0279
sand -0.042 0.009 -4.888 <0.001
Max VPD <0.001 0.77
REW <0.001
tree <0.001
Intercept 0.017 0.008 2.094 0.037
sand -0.023 0.011 -2.024 0.043
Min VPD <0.001 0.63
REW <0.001
tree <0.001
Trembling 0.005
Intercept -0.017 -3.687 0.0003
aspen
Max VPD 0.77
REW
Tree
Intercept ~ 0.0003 0.006 0.956 0.771
VPD <0.001
Min REW <0001 %

tree

<0.001
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2.5.3. Amplitude of tree water deficit variations

The TWD daily amplitude (TWDamp) of water deficit was analyzed before, during and
after the drought. In the beginning of the drought, TWDamp decreased and by the end
of the drought, small rain events (see Figure 2.7 with increasing REW) caused the
restoration of maximum daily shrinkage which is seen as TWDamp increase. Amplitude
is strongly linked to stomatal control, decreasing when stomata are closed and
increasing when open. The speedy recovery of TWDamp at the end of the drought period
shows that the stomata of the trees have reopened. Jack pine showed more important
decrease in TWDamp during the short-term drought period, showing a stronger stomatal

control when REW values where low.
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Figure 2.7. Daily tree water deficit amplitude (TWDamp) from July 28th to September
15th. Grey area represents the drought dates.
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2.6. Discussion

2.6.1. Specific tree water uses strategies.

Pines are known to adopt high stomatal conductance behavior (Poyatos et al. 2008)
which led us to think that this characteristic could provide an advantage during drought
conditions (Boisvert-Marsh, S. et al. 2020). In this study, we therefore wanted to test
whether trees whose stomatal behavior allows them to save water (e.g. jack pine) i.e.
have a more conservative use of the trunk water storage compared with water-spender
trees (e.g. trembling aspen). This would help mitigate negative impacts of droughts.
Our results show that jack pine may have a strong stomatal control, which is perceived
notably in the TWDamp response, which fell sharply from the first days of the drought.
Amplitude is strongly linked to stomatal control, decreasing when stomata are closed

and increasing when open during daytime (Salomon et al., 2022; Xue et al., 2022).

However, our results did not allow us to validate our initial hypothesis, i.e., trees
species known to have a water saving stomatal behavior (i.e., jack pine) have also a
more conservative use of trunk storage water relative to water spender trees (i.e.
trembling aspen). Pines showed higher trunk dehydration relative to black spruce and
trembling aspen (Fig. 2.5), which is surprising regarding the specie traits. Root system
structure has been suggested to be a good indication of tree resistance to water stress
(Boisvert-Marsh et al., 2020; Cermak et al., 1980). Jack pine has taproots that can
access to deep groundwater (Sims, 1964) and therefore resists well to dry conditions
(Boisvert-Marsh et al., 2020). In contrast, black spruce has a surficial root system
(Ghotsa Mekontchou et al., 2020; Schultz, 1969) which only based on these traits, can
make the species more vulnerable to dry soil conditions. These ecological statements
first suggested that jack pine would be more able to replenish stem water at night. Our

results showed low tree rehydration at night for the studied species. We also found a
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significant decrease in the amplitude of TWD in jack pines during the short-term-
drought and high stem dehydration, which show low resistance to water deficit during
the drought and poor capacity to maintain internal water storage. Lower tree
rehydration was observed in Scots pines (Pinus sylvestris) following drought (Poyatos
et al., 2018; Salomon et al., 2022) where an important root mortality was mentioned as
atheory that could explain the low water replenishment. Moreover, emboli are common
in the distal parts of many conifers (Johnson et al., 2012). Some coniferous species
adopt a strategy that enhances their ability to be more resilient by repairing embolisms

instead of working more safely (Johnson et al., 2012).

In our study, trembling aspen showed little change in tree water deficit and low
variations in the trunk water storage during the drought compared to jack pine. Aspen
revealed almost no additional stem shrinkage during most of the short-term drought in
despite the import decrease in soil water content. This suggests a greater ability of the
species to rehydrate overnight which could be attributed to a deeper root system
(Ghotsa Mekontchou et al., 2020). This root system would allow to postpone water
deficit by access to water from deeper layers of soil. Even though aspen did not seem
to experience negative effects of the drought, the species is known for its vulnerability
to hydraulic failure and western Canadian aspen stands suffered from impacts of more
frequent and severe droughts in the last decade (Michaelian et al., 2011; Rehfeldt et al.,
2009). The species responded more to increases in VPD rather than to decrease in soil
water availability. Because the species shows high hydraulic conductivity and high
stomatal conductance, it may be vulnerable to extreme air dryness such as we may

observe in western Canada during summer.

2.6.2. Conifer responses on contrasting soils.

In this study, we aimed see of trees show some form of acclimation on sandy soils to

drier conditions. Our results allow nuancing this alternative hypothesis. During the
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beginning of the drought, a faster increase of tree water deficit for jack pine and black
spruce has been observed on clay sites when the soil started to dry out (Fig. 2.6)
probably because the trees are not acclimated to such conditions. Water availability in
the soil was the most persistent environmental stressor. REW decreased continuously
over the drought due to soil water evaporation, water uptake by trees, and the absence
of precipitation. At our clay sites, the soils have most of the time usually display high
moisture conditions during the over normal course of the growing season due to
abundant precipitations. Small porosity, low permeability, high electrochemical water
bonding, and anisotropic flow procure to this soil type great ability to maintain high
moisture level. Water retention in soils depends on the surface forces that bind water
to soil particles which is modulated by soil texture (Bréda et al., 2006). Fine textured
soils with their micro-porosity retain more water than soil composed with larger
particles. This would explain why water in sandy soils drains faster in deeper soils
horizons whereas clay soils maintain a certain amount of water even in the surficial
layers. It was demonstrated that trees growing in resource limited conditions such as
dryer sandy soils may develop structural acclimations in the long-term (Mencuccini,
2003). Examples of structural acclimations include enhanced xylem resistance to
cavitation or increased allocation of biomass to roots (Bréda et al., 2006). Some species
growing in wet environments show higher vulnerability to drought-induced cavitation
(Brodribb et Cochard, 2009). The situation is reversed when REW is below the
threshold value of 0.2 coinciding with the initiation of high-water deficit for trees on
sandy soils. Granier et al. (1999) identified a REW threshold of 0.4 under which
transpiration is gradually reduced due to stomatal closure during water deficit. The
theoretical threshold was constant across broadleaf and coniferous species. This
threshold could explain the stabilization of RTWD that we observed between 50% and
25% of field capacity on clay soils, which may be linked to stomata regulation
decreasing transpiration and water loss. On sandy sites, we did not observe these
flattening in the slopes of the model as the slopes start already quite flat and then the

stress begins at one specific REW threshold. This is another indication of the
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acclimation of trees on sandy soil to moderate dry conditions (i.e., above REW
thresholds) due to stomatal regulation or morphological changes inducing, for example,
higher resistance to embolism (Brodribb et al., 2014).

2.6.3. Implications of a specific timing of drought over the growing season

Our findings better define tree-specific and site-specific water relations and help to
better understand potential implications of short-term drought on forest productivity
and resilience in the Canadian boreal forest. Late summer droughts may have a
significant impact on the start of the following growing season because tree resilience
to drought correspond to the trees ability to recover normal hydraulic conductivity, but
also non-structural carbohydrates (NSC) to ensure plant’s physiological activities
(Boisvert-Marsh et al., 2020). We have shown within this research that higher stomatal
conductance does not result in greater trunk water conservation. Tree responses are
even more nuanced on soils with opposing retention capacities. We have also shown
some amount of acclimation to dry conditions for trees growing on soil surficial
deposits characterized by fast water drainage at least until the reaching of low
thresholds of soil water content. The impact of tree-water deficit will depend on the
species and site conditions.
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CONCLUSION GENERALE

3.1. Contribution scientifique

Ce projet a permis de faire avancer les connaissances sur la réponse des arbres aux
sécheresses, plus précisément pour les espéces boréales étudiées. Les connaissances
sur les traits physiologiques des espéces permettent d’émettre des hypothéses sur leur
maniére d’éviter ou de résister aux sécheresses (Aubin et al., 2016; Boisvert-Marsh et
al., 2020). Les études de cas réeels de sécheresse telles que présentées dans ce projet
permettent d’augmenter nos connaissances sur la réponse des espéces a ces
perturbations. Avec un peu de chance, notre dispositif a haute résolution temporelle
utilisant des dendrométres nous a permis d’étudier 1’évolution du statut hydrique des
arbres en temps réel lors d’une sécheresse intense. De plus, il s’agit de la premicre
étude sur le stress hydrique réalisée sur des arbres sur eskers. La réponse des arbres
aux sécheresses est souvent étudiée en analysant les cernes des arbres (Sanchez-Pinillos
et al., 2022) et en les comparant aux données météorologiques interannuels, plus
rarement en utilisant aussi des systémes d’exclusion de la pluie (Belien et al., 2012,
2014; Vieira et al., 2017) ou encore par des expériences en serre sur des semis (Galvez
etal., 2011; Schall et al., 2012; Soro et al., 2023). Ces méthodes permettent de simuler
une sécheresse puisque ces événements sont imprevisibles, ce qui rend les projets de
recherche presqu’impossible a mettre en place au méme moment. Avoir été en mesure

de mesurer en temps réel I’évolution du statut hydrique au cours de cet événement
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d’aolit 2021 est une contribution importante dans la compréhension de la réponse des

arbres étudiés a la sécheresse.

Pour I’épinette noire et le pin gris, nous avons pu comparer les différentes réponses sur
les deux types de sols typiques de la région d’étude (sable et argile). Les arbres ont
montré un stress hydrique plus important sur les sols argileux, jusqu’au dépassement
d’un seuil ou les arbres sur sable ont montré un déficit hydrique plus important. Bien
que les arbres sur sables puissent étre plus adaptés a des conditions plus séches que sur

argile, ces arbres ont été plus stressé lors d’une sécheresse intense de plusieurs jours.

Les résultats présentés dans 1’étude ne nous ont pas permis de confirmer notre
hypothése initiale sur 1’évitement du stress hydrique pour le pin gris durant la
sécheresse. En effet, ’espéce a montré une faible capacité de réhydratation durant la
période d’étude et une diminution de I’amplitude journaliére de son déficit hydrique.
L’espece n’a pas été en mesure de conserver une réserve d’eau interne au cours de la

sécheresse.

Les études sur les conditions environnementales qui déterminent la sensibilité a la
sécheresse sont indispensables a une meilleure compréhension de 1’effet des
changements climatiques sur les arbres. Bien que le potentiel de I'utilisation des
dendromeétres pour mieux comprendre le fonctionnement physiologique des arbres soit
grand, encore peu d’études utilisant cette méthode ont été réalisées. La raison est que
cette technologie demande un suivi rigoureux et que ’analyse des données demeure
complexe. Plusieurs processus écophysiologiques doivent étre pris en compte
(Deslauriers et al., 2007; Deslauriers et al., 2011; Drew et Downes, 2009; Zweifel,
2016) et les bases de données résultantes sont grandes. La publication d’un package
comme Treenetproc (Knusel et al., 2021) permettra d’accroitre la facilité a analyser et
interpréter ces données, ouvrant la porte a une production plus nombreuse de ces
¢tudes. Notre étude permet d’ailleurs de mettre en application ce package (Knisel et

al., 2021) récemment publié. Cette étude contribue donc a fournir de I’information sur
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la réponse des arbres a la variabilité environnementale, en utilisant une technologie a

haute résolution temporelle.

Notre méthodologie propose un modele statistique flexible et versatile permettant de
voir des patrons dans la réponse des arbres a fur et a mesure que les limitations
hydriques évoluent. Ce projet permet non seulement de voir un effet significatif des
variables météorologiques mesurées sur les relations hydrigques des arbres, mais permet
aussi de comprendre comment ce stress hydrique évolue avec le temps pendant une
sécheresse, en considérant les changements dans les conditions environnementales du

site.

3.2. Implications pour I’aménagement des foréts face aux changements climatiques

Les foréts boréales représentent aujourd’hui environ 37% du bois produit
mondialement (Girona et al., 2023). D’ici 2050, cette demande en bois a 1’échelle
planétaire pourrait doubler (Park et Wilson, 2007). L avenir des foréts et leur résistance
aux changements environnementaux demeurent toutefois incertains et il faut agir avec
prudence et modifier les pratiques forestiéres actuelles pour préserver les ressources
(Raymond et al. 2023). L’aménagement des foréts doit étre fait de maniére a prendre
en compte ’impact de ses changements afin de minimiser les effets négatifs sur la
productivite forestiére et garantir de pouvoir répondre a la demande en bois (D’ Amato
et al. 2023).

Afin de considérer les risques sur la productivité forestiére associés aux changements
climatiques dans I’aménagement des foréts, il faut étre en mesure de mieux comprendre
ces risques et éventuellement, de mieux les quantifier (Molina et al. 2023). Les modeéles
de productivité¢ des foréts sont a la base des choix d’aménagement forestier et des

niveaux de récolte calculés. En pratique, ils sont basés sur les données de croissance
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historique ainsi que sur des taux de productivité estimés considerant les travaux
sylvicoles effectués (Fortin, 2010), mais I’incertitude liée a ces estimations de la
croissance ne fait qu’augmenter dans un contexte de climat changeant. Afin
d’améliorer les scénarios de productivité et d’assurer aujourd’hui un aménagement qui
soit plus durable dans un contexte de changements globaux, le risque doit y étre inclus.
Cela passe par I’acquisition de connaissances par des projets de recherche tels que

présentés dans le cadre de ce mémoire.

La réponse des foréts face aux changements climatiques dépendra fortement de la
localisation de ces foréts. Les récentes publications montrent un effet différent selon la
région, et ce, méme a 1’échelle du Québec (Boulanger et Pascual Puigdevall, 2021).
Les régimes de précipitations et les températures seront modifiés, mais a différentes
intensités selon la localisation et leur effet pourraient aussi étre différents en fonction
de la latitude. Dans les foréts plus nordiques, la température est le principal facteur
affectant la croissance alors qu’au sud de la forét boréale, ce serait la disponibilité de
I’eau dans le sol (D'Orangeville et al., 2016). Il faut donc considérer le risque local sur
la productivité forestiere, soit par la diminution de croissance ou la mortalité des arbres,
ou méme tenir compte des endroits ou la productivité pourrait augmenter dans de

nouvelles conditions climatiques.

Dans le cadre de notre étude, le type de substrat sur lequel se trouvent les arbres a été
démontré comme jouant un rdle sur la réponse des espéces aux sécheresses. Ces
résultats mettent en évidence une adaptation-acclimatation plus grande a la sécheresse
des especes sur les sols plus limités en eau (sable) lors de sécheresses d’intensité
moyenne a forte, mais pas lors de sécheresses extrémes. Les arbres sur argiles
pourraient €tre impactés d’avantage par les épisodes plus fréquents de sécheresses de
courte durée. Cependant, lors de sécheresses plus longues, le pin gris et 1’épinette noire
ont démontré un stress plus important sur le sable lorsque 1’eau disponible était autour
de zéro. A I’échelle du site, ces connaissances pourraient contribuer & intégrer des

pratiques d’aménagement qui prennent en compte la vulnérabilité des especes sur
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différents sites. Par exemple, ces connaissances peuvent influencer les scénarios
sylvicoles, incluant la composition (choix des essences a planter) et la densité visée

d’un peuplement, afin de garantir une plus grande résilience face aux sécheresses.

3.3. Limitations du projet

Bien que ce projet permette de mieux comprendre la réponse hydrique des essences
étudiées a la sécheresse, il ne permet pas de prendre en compte les effets physiologiques
du stress hydrique sur les fonctions métaboliques des arbres. Une partie de la discussion
se base sur la littérature afin d’amener des répercussions possibles du déficit hydrique
sur la croissance et la résilience des arbres. Plusieurs autres mesures prises sur les
arbres pendant la sécheresse, utilisant d’autres techniques, auraient permis d’appuyer

les résultats présentés dans cette étude.

L’¢échelle de temps courte considérée dans cette étude pourrait aussi €tre une limite au
projet. Une étude sur plusieurs années permettrait d’avoir des modeles plus justes et
diminuer I’incertitude associée aux conditions de référence de stress hydrique chez les
arbres études. De plus, comme mentionné dans le Chapitre II, la période de la
sécheresse étudiée en aolit 2021 nous a permis d’étudier I'impact sur le déficit

hydrique, mais pas sur la croissance puisque la croissance était complétée.

3.4. Futures recherches

Ce projet de recherche a permis de mettre en lumiére les différences intra et
interspécifiques dans les relations hydriques des arbres étudiés pendant la secheresse.

D’un point de vue physiologique, il serait intéressant de valider, pour faire suite au
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projet, la résilience des arbres aprées une sécheresse de courte-durée. La résilience des
arbres correspond notamment a leur capacité a retrouver une conductivité hydraulique
normale et une quantité de glucides non structuraux (NSC) suffisante pour assurer la
poursuite des activités physiologiques de 1’arbre (Boisvert-Marsh et al., 2020). Ces
deux éléments sont souvent pointés pour expliquer les réponses des plantes a la
sécheresse, mais sont peu mesurés (Anderegg et al., 2012 ; Girardin et al., 2016). Il
pourrait donc étre intéressant de les mesurer dans le cadre d’un projet de recherche

simulant une sécheresse en forét boréale.

L’été 2023 a été I’un des plus chauds enregistrés dans plusieurs régions du monde. Des
vagues de chaleur et d’importants feux de forét ont d’ailleurs été enregistrés dans la
région d’étude. Ces événements climatiques extrémes sont donc déja présents alors que
la recherche ne permet pas présentement de bien comprendre leur impact a long terme.
Le potentiel des nouvelles technologies permettant d’étudier I’impact de la variabilité
environnementale sur les foréts est impressionnant. Les technologies utilisant des
capteurs tels les dendrometres, les capteurs de flux de seéves ou des tours permettant de
suivre les flux écosystémiques des foréts permettront de mieux comprendre en temps
réel les changements qui se produisent a 1’échelle de la forét boréale, alors que ces

changements se produisent maintenant.
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