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RESUME

Les arbres sont aujourd’hui exposés a des concentrations atmosphériques de COz (ca)
jamais atteintes depuis des milliers de générations d’arbres. L’augmentation de c.
risque d’affecter la production primaire nette a I’échelle planétaire, ainsi que le bilan
des échanges gazeux d’eau et de CO; entre la couverture végétale et I’atmosphére.
L’objectif de cette étude était d’évaluer la réponse physiologique (croissance radiale et
échanges gazeux) des plus vieux arbres de la forét boréale canadienne (population de
Thuja occidentalis au lac Duparquet en Abitibi) a I’augmentation de c, et a la variabilité
climatique. Pour ce faire, nous avons produit et analysé une longue chronologie multi-
proxy de cernes d’atbres (6'3C, 580 et croissance latérale) de 1300 4 2014. Cette étude
a permis de documenter la plus forte augmentation de I’efficacité intrinséque
d’utilisation de I’eau GEUE;, + 59 %) en Amérique du Nord, provoquée par la hausse
de ca. Les précipitations ont un effet négatif sur ;FUE, mais elles n’expliquent que sa
variabilité interannuelle, puisque le climat s’humidifie. Cette acclimatation des
échanges gazeux s’est faite en deux temps. De 285 a 312 ppm de c., la concentration
interne de CO2 dans les feuilles (c;) est demeurée stable, conduisant a une forte hausse
de ;EUE. Lorsque ca a atteint 312 ppm, les arbres ont commencé a maintenir un rapport
ci/ca constant, résultant en une hausse plus modérée de ;EUE. Quant au rapport 3'%0, il
ne s’est pas révélé un indicateur fiable de la conductance stomatale et n’a donc pas
contribué a évaluer les échanges gazeux. Par contre, il s’avére un proxy climatique
prometteur. Cette forte hausse de ;EFUE dans un site xérique, dans un climat qui
s’humidifie et avec une augmentation de 40 % de CO; dans I’atmosphére n’est pas
associée a une croissance radiale sans précédent. La croissance de la tige est plutdt
dépendante des précipitations et sa sensibilité hydroclimatique ne s’est pas amenuisée.
Ces résultats démontrent que la photosynthése de ces thuyas est saturée aux
concentrations actuelles de CO2. D’autres facteurs limitants, telle que la disponibilité
en nutriments, ne permettent pas a ces arbres de puiser une part supplémentaire de
carbone, malgré une acclimatation trés active de leurs échanges gazeux.

Mots-clés : Efficacité d’utilisation de 1’eau, échanges gazeux, réponse au CO-,
croissance radiale, isotopes stables du carbone et de I’oxygeéne, Thuja occidentalis






INTRODUCTION

0.1 Problématique

Les émissions anthropiques et les changements d’utilisation des terres ont entrainé une
augmentation de 40 % de la concentration de CO; dans 1’atmosphére depuis 1850, le
début de la période industrielle (GIEC, 2013). Ainsi, les arbres sont aujourd’hui
exposés a des concentrations atmosphériques de CO2 (ca) inégalées depuis des milliers
de générations d’arbres a 1’échelle planétaire. En effet, c, atteint aujourd’hui 407 ppm
(Earth System Research Laboratory (ESRL), 2017), alors que cette concentration
n’avait pas dépassé 290 ppm depuis au moins 400 000 ans (Petit et al. 1999).

Chez les espéces d’arbres dites en C3 (mécanisme de fixation du carbone), les études
en milieu contr61é et les études de fumigation artificielle de CO2 a I’extérieur (Free-air
CO; enrichment, FACE) ont démontré qu’une augmentation de c. entraine
généralement une augmentation de la photosynthése (A) ainsi qu’une réduction de la
conductance stomatale pour la vapeur d’eau (gs) (Norby et al. 2010; Ainsworth &
Rogers, 2007; Drake et al. 1997). Toutefois, la réponse est trés variable d’une espéce

et d’un site a I’autre, d’autant plus en milieu naturel.

Or, des changements dans le taux de A et de gs peuvent modifier non seulement
I’efficacité intrinséque d’utilisation de I’eau GEUE, trad. lib., le rapport de A sur gs) et
la quantité totale de carbone fixé par les arbres, mais également le bilan des échanges
gazeux d’eau et de CO: entre la canopée et I’atmosphére, via les stomates (Voelker et
al. 2016; Ehleringer & Cerling, 1995). Cet ajustement des échanges gazeux aura un

impact sur la productivité des foréts, mais également sur les cycles globaux du carbone



et de ’eau (Keenan, 2013, Voelker et al. 2016). Il importe donc d’améliorer la
connaissance sur I’adaptation des échanges gazeux des arbres a 1’augmentation de c,,
pour une multitude d’espéces et de sites en milieu naturel, afin de mieux modéliser et
prédire les changements dans ces processus globaux (Voelker et al. 2016). Cela
permettra également de mieux ajuster les modéles climatiques couplés au cycle du
carbone (Norby et al. 2010), en ce qui concerne notamment la part de la rétroaction
négative de la forét 4 I’augmentation de ca.. Par exemple, si les modeles végétaux
prédisent une augmentation des puits de carbone par stimulation de la photosynthese,

cela pourrait ralentir la hausse de ca.

Le présent mémoire s’intéresse a la réponse physiologique a long terme de la plus vielle
population de Thuja occidentalis L. (thuya occidental) de la forét boréale canadienne,
relativement aux changements de ca. Les facteurs climatiques sont également a 1’étude,
puisque leur variabilité peut influencer la réponse des arbres et avoir un effet cumulatif.

L’analyse des échanges gazeux est couplée a celle de la croissance radiale.

Pour ce faire, trois indicateurs des cernes d’arbres sont étudi€s : les largeurs de cernes,
les isotopes stables du carbone (5'°C) et les isotopes stables de I’oxygeéne (8'%0). Ces
données sont des indicateurs pour la productivité des arbres et pour les échanges
gazeux. Nous avons donc produit la plus longue chronologie multi-indicateurs et de

résolution annuelle de I’ Amérique du Nord, sur des arbres vivants.

Une chronologie multi-indicateurs qui s’étend sur une aussi longue période permet de
comparer les conditions préindustrielles et post-1850. De 1300 a 1850, c. a varié
légérement entre 276 ppm et 285 ppm (Francey et al. 1999). A partir de 1850, ¢, a
augmenté progressivement de 285 ppm a 398 ppm en 2014, 1’année d’échantillonnage
des arbres (McCarroll & Loader, 2004; ESRL, 2017). Cette aussi longue couverture est
un grand avantage puisque la plupart des études dendrochronologiques ne couvrent pas
la période avant 1900, étant donné la longévité maximale de la majorité des populations

d’arbres en milieu naturel. C’est aussi un avantage par rapport aux expérimentations



FACE, qui induisent plutot des changements drastiques de ca, ce qui n’est pas
représentatif des conditions naturelles ou la hausse est plutot lente et progressive
(Voelker et al. 2016). Par ailleurs, I’étude d’une population multiséculaire et
inéquienne permet d’éviter les facteurs confondants reliés a I’effet d’age (voir section

1.6).

0.2  Etat des connaissances
0.2.1 La population de Thuja occidentalis au lac Duparquet

La population multiséculaire de Thuja occidentalis au lac Duparquet a fait I’objet de
plusieurs études jusqu’a maintenant. Découverts en 1987 par Archambault et Bergeron
(1992), les arbres ont pour la plupart plus de 500 ans, le plus vieux atteignant méme
aujourd’hui 835 ans. Ils ont une croissante trés lente avec une moyenne de largeur de
cerne de 0,36 mm (Archambault et Bergeron, 1992). Ces thuyas a grande longévité
croissent sur les berges xériques des iles et des péninsules du lac, constituées de caps
rocheux, 4 une élévation variant de 1 a 2 m par rapport au niveau du lac en période
d’étiage. Ainsi, ils peuvent parfois étre briévement inondés lors de crues printaniéres
extrémes (Dennéler et al. 2008). Ils ne subissent peu ou pas d’effet de compétition
puisqu’ils sont généralement isolés sur les berges, sauf dans les cas de marcottage, ou
deux ou plusieurs tiges de thuyas croissent a proximité. Tel qu’observé sur une
population de Thuja occidentalis similaire en Ontario (Matthes-Sears et al. 1995), le
sol mince et éparse est pauvre en nutriments et les racines sont contraintes par 1’espace,
puisqu’elles s’insérent dans les fractures de la roche-mére. Cette faible densité et la
nature rocheuse du substrat sont par ailleurs favorables a la protection contre les feux,
puisqu’ils ralentissent leur propagation, et contribuent ainsi a la longévité des arbres

(Archambault & Bergeron, 1992).

Des études dendroclimatiques de Girardin et al. (2004) et Archambault & Bergeron
(1992) sur cette population de thuyas ont démontré une corrélation entre la croissance

radiale des thuyas et I’indice de sécheresse canadien (Canadian drought code; CDC)



pour le mois de juillet et une corrélation entre la croissance radiale et les précipitations
de juin, respectivement. De plus, a partir de dendrométres, Denneler et al. (2010) ont
observé que la majorité du bois est formée du début de juin a la mi-juillet (bois initial),
mais qu’une meilleure corrélation existe entre la croissance radiale quotidienne du bois
final (mi-juillet a la fin d’aoiit) et les précipitations. L’analyse des cicatrices glacielles
sur ces thuyas ainsi que sur le fréne noire (Fraxinus nigra) a révélé que le niveau d’eau
du lac Duparquet a augmenté et que la fréquence des feux a diminué depuis 1850

(Denneler et al. 2008).

En somme, le contexte écologique ainsi que les liens entre le climat et la croissance
radiale de cette population sont assez bien connus. Toutefois, aucune étude ne s’est
penchée sur I’analyse des isotopes stables dans les cernes de croissance, ainsi que sur

la réponse de ces arbres a I’augmentation de ca.

0.2.2 La croissance radiale

La largeur d’un cerne d’arbre est un indicateur de la croissance radiale annuelle de sa
tige. Cette croissance radiale est le résultat de la division cellulaire du cambium et du
grossissement ultérieur de ces cellules (Fritts, 1976). Ainsi, les facteurs qui affectent
’activité cambiale sont également ceux qui déterminent la largeur des cermes. Wilson
et Howard (1968) présentent conceptuellement le cambium comme une usine de
fabrication de cellules qui dépend de la disponibilité en matériaux (CO2, minéraux), en
eau et en source d’énergie (soleil), ainsi que de la présence d’hormones de croissance
et d’une température favorable aux processus d’assimilation. Les arbres étant
immobiles, les facteurs susceptibles de varier d’une année a l’autre sont la
concentration atmosphérique de CO:, le climat, les perturbations (feux, blessures,
maladies et épidémies) et la dynamique de peuplement (compétition). Les conditions
du site, tels que la nature du sol et son contenu en nutriments, n’ont qu’une trés faible

variabilité interannuelle.



Considérant I’importance du CO2 comme substrat de la photosynthése et donc pour la
fabrication et la croissance des cellules, I’hypothése d’une fertilisation des foréts par
I’augmentation du CO; a été avancée et testée par plusieurs chercheurs (Hung et al.
2007 et références citées). Cette hypotheése stipule que la hausse de ¢, aura un impact
positif sur la croissance des arbres. Les résultats démontrent qu’il existe une grande
variabilité et que d’autres conditions écologiques, tels que le niveau de stress hydrique
et la disponibilité en azote, modulent la réponse de la croissance au CO2 (Huang et al.
2007). Par exemple, des études dendrochronologiques au Canada (Girardin et al. 2011)
et plus globalement dans I’hémisphére Nord (Gedalof & Berg, 2010) révélent qﬁe seule
une faible proportion des peuplements étudiés ont vu leur croissance radiale augmentée

en réponse a la hausse de ca.

Pour leur part, les paramétres climatiques, tels que la température, la radiation solaire,
les précipitations et ’humidité relative, ont un impact sur la croissance radiale via une
multitude de processus interreliés (Fritts, 1976; figure 0.1). Par exemple, une
température élevée et de faibles précipitations augmentent le stress hydrique et
réduisent la production photosynthétique, ce qui diminue la production de matériaux et
d’hormones de croissance, résultant en une baisse de la production de cellules par le

cambium (Frtts, 1976; figure 0.1).

Ainsi, la croissance annuelle est le résultat cumulatif des processus ayant contr6lé la
production cellulaire durant la saison de croissance, dont les effets combinés de ca et

des différents paramétres climatiques peuvent étre complexes (Fritts, 1976).
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Figure 0.1 Schéma représentant les interrelations complexes entre différents

processus physiologiques de 1’arbre, découlant d’une température élevée et de faibles

précipitations et résultant en un cerne étroit (tiré de Fritts, 1976).

0.2.3 Les isotopes stables dans les cernes d’arbres

L’utilisation des rapports isotopiques du carbone et de 1’oxygéne dans les cernes
d’arbres est plutot récente (début des années 1990). De nombreuses recherches ont
démontré leur potentiel intéressant pour 1’étude des échanges gazeux (Voelker et al.
2016; Grams et al. 2007; Saurer et al. 2004) et pour les reconstitutions climatiques
(Jones & Mann, 2004; McCarroll & Loader, 2004). De plus, les avancées
technologiques associées a la spectrométrie de masse permettent aujourd’hui de
procéder a I’analyse isotopique d’une plus grande quantité d’échantillons et ce, a

moindre coiit qu’auparavant (McCarroll & Loader, 2004).

Les isotopes stables du carbone (8'°C) et de I’oxygéne (5'%0) fixés dans la cellulose de

la tige de I’arbre témoignent des processus par lesquels 1’arbre transforme le carbone



de l'air et I’oxygéne de I’eau en réponse aux changements environnementaux et
climatiques, a travers divers mécanismes physiques, chimiques et biologiques. En effet,
ces derniers entrainent un fractionnement des isotopes, c’est-a-dire une discrimination
plus ou moins grande vis-a-vis de I’isotope *C versus ?C (3'3C), ou '®0 versus %0
(6'®0) a différentes étapes durant le processus de fixation de ces éléments dans le bois
(Gessler et al. 2014; McCarroll & Loader, 2004). La valeur de 8'3C s’exprime en %o
relatif, par rapport au standard VPDB, tel que calculé au laboratoire du GEOTOP. La
valeur 8'®0 s’exprime aussi en %o relatif, cette fois par rapport au standard VSMOW.
Seules les plantes en C3 sont utiles en dendro-isotopie, car les plantes en C4 et CAM
utilisent des processus de photosynthése différents qui ne permettent pas de faire un
lien direct entre les paramétres environnementaux et les rapports isotopiques du bois

(McCarroll & Loader, 2004).

La théorie du fractionnement (A %o) du carbone pour expliquer la composition
isotopique (8'3Ciree) des plantes a été développée par Farquhar et Learyb (1982). Le
fractionnement a lieu principalement lors de deux étapes au niveau de la chambre
stomatale de la feuille. D’une part, fractionnement constant de 4,4 %o (a) a lieu lors de
la diffusion de 1’air dans la chambre stomatale. D’autre part, lors de la carboxylation,
le 13C est discriminé par la Rubisco (b = 27 %o), I’enzyme responsable de la fixation du
carbone lors de la photosynthése. Or, le fractionnement final est dépendant du rapport
entre la concentration intracellulaire (ci) et la concentration atmosphérique (ca) en
dioxyde de carbone (CO2) de la feuille (ci/ca). Il se calcule a I’aide du modéle
mécanistique suivant (équation 0.1; McCarroll & Loader, 2004) :

A% = 8"3Coir — 8'%Carpre =a+(b-a) 0.1)

Le fractionnement se calcule donc comme la différence entre le rapport isotopique de
I’air (8"*Cair) et celui des cernes d’arbre (8'*Carre). Il est important de préciser toutefois
que la valeur de 8> Carbre est une mesure intégrée de la signature isotopique de tous les

sucres utilisés pour former le cerne durant la saison de croissance, y compris les sucres



emmagasinés 1’hiver précédent sous forme d’amidons et remobilisés au printemps

(Gessler et al. 2014).

Etant donné que 8'*Carbre, 5">Cair, a, b et ca sont des variables connues, il est possible de
calculer le ¢; annuel, par résolution d’équation. Ensuite, la valeur annuelle moyenne de
iFUE peut également étre dérivée a partir du c¢; annuel, selon le modéle suivant
(équation 0.2; Ehleringer et al. 1993) :

iEUE = §= fa— 0.2)

1.6

Ce rapport refléte 1’efficacité de I’arbre a limiter ses pertes en eau par évaporation tout
en optimisant sa production photosynthétique, principalement en contrélant 1’ouverture

stomatale.

En résumé, il est possible de calculer ci et ;EUE a partir du rapport 8'>C des cernes
d’arbres, deux paramétres qui nous renseignent sur la réponse des échanges gazeux des
arbres aux conditions environnementales. Par exemple, le taux de photosynthése et la
conductance stomatale, qui déterminent ¢; et ;£ UE, sont tous deux des processus qui
dépendent de ca (tel que discuté précédemment dans la section « problématique » de
I’introduction), mais aussi des facteurs climatiques, tels que l’ensoleillement, la
température, I’humidité de 1’air et du sol et les épisodes de pluies et de sécheresses
(Roden & Farquhar, 2012; Gessler et al. 2014; McCarroll & Loader, 2004). La figure
0.2 schématise les principaux parameétres qui entrent en jeu lors du fractionnement
isotopique du carbone. De plus amples détails sont fournis dans la section 1.6 du

chapitre L.
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Figure 0.2 Schéma représentant les processus de fractionnement du '3C au

niveau de la chambre stomatale des feuilles et les composantes impliquées (tiré de
McCarroll & Loader, 2004).

En ce qui concerne le rapport isotopique de 1’oxygene (5'%0), sa valeur finale dans le
bois d’un cerne de croissance dépend dans un premier temps du rapport 5'%0 de la
source d’eau (H20) puisée par I’arbre, tributaire elle-méme du rapport 3'30 des
précipitations et de la disponibilité en eau dans le sol (quantité, profondeur et temps de
résidence). Toutefois, il est aussi modifié par le fractionnement au niveau du stomate
lorsque I’arbre transpire. Comme I’isotope '°O est plus léger que 1’isotope '*0, il
s’évapore plus rapidement, entrainant un enrichissement en %0 lors d’épisodes plutot
secs et de température élevée. Dans une moindre mesure, il y a des échanges entre
I’oxygéne de I’eau de la séve élaborée et celui de la séve brute, ce qui modifie
légérement le rapport isotopique. Cela a pour effet d’atténuer le signal climatique, mais
le phénomeéne reste marginal (Gessler et al. 2014 ; McCarroll & Loader, 2004).

En raison de I’enrichissement en '®0 par évapotranspiration a travers les stomates, la
valeur de 5'®0 est parfois utilisée comme un indicateur de la conductance stomatale
des arbres (Barbour & Farquhar, 2000). Utilisé conjointement au rapport 8'>C dans un
modéle semi-qualitatif (Grams et al. 2007), le rapport §'30 peut permettre de déduire

des changements dans A ou gs des plantes si certaines conditions sont remplies. Ce
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modeéle semi-qualitatif ainsi que la théorie de fractionnement seront expliqués plus en

détail au chapitre II.

Dans la présente étude, les informations tirées de la chronologie '20 n’ont pas permis
de I'utiliser comme un proxy de la conductance stomatale. Cet indicateur n’a donc pas
été utilisé pour évaluer la réponse des échanges gazeux des arbres et n’est pas intégré
a I’étude principale, présentée sous forme d’article scientifique au chapitre I.
Néanmoins, le chapitre II du présent mémoire est consacré a la valeur §'*0 des cernes
d’arbres, puisqu’il s’agit tout de méme d’un indicateur innovateur et qu’il s’est révélé

un bon proxy climatique.

0.3  Objectifs de I’étude

Le présent mémoire est divisé en deux chapitres. Le chapitre I présente 1’étude
principale sous forme d’article scientifique et la section d’informations
complémentaires qui I’accompagne, toutes deux rédigées en anglais. En lien avec le
chapitre I, ’annexe A présente des informations relatives a la Mine Beattie-Donchester,

située en bordure du lac Duparquet.
Les objectifs de 1’étude présentée au chapitre I sont :

i.  évaluer I'impact de I’augmentation de ¢ sur les échanges gazeux, sur I'iEUE
et sur la croissance radiale des arbres;
1.  déterminer si des changements dans les échanges gazeux entrainent des
changements dans la croissance radiale; |
1. évaluer I’impact du climat sur la variabilité de iEUE et de la croissance radiale

des arbres.

Le chapitre II a pour objectif d’évaluer le potentiel du rapport 'O dans les cernes

d’arbres des thuyas de Duparquet, comme indicateur pour les échanges gazeux. Il
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présente la théorie, la méthodologie, les résultats et I’analyse entourant 1’indicateur

3'%0, ainsi que la justification de son exclusion de 1’étude principale.

04  Méthodologie

Tous les détails de la méthodologie sont inclus dans la section 1.6 du chapitre I et dans

la section 2.2 du chapitre IL
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1.1 Abstract

Due to anthropogenic emissions and changes in land use, trees are nowadays exposed
to atmospheric CO2 concentrations (ca) that were never reached during the previous
400,000 years (thousands of tree generations). How trees adapt to this new
environmental condition will modulate leaf-gas exchange, plant water use efficiency
and forest productivity. The aim of this study is to assess leaf-gas exchange acclimation
of Canada’s oldest boreal trees (Thuja occidentalis, 1300-2014) to rising ca, its impact
on growth and interaction with climate. This multi-centennial record of annually
resolved tree-ring width and tree-ring $'*C series allow for thorough and temporally-
continuous investigation of living trees response, including a long pre-industrial period
under natural conditions. We present evidence of one of the strongest, non-linear and
unequivocal post-industrial increase in intrinsic water use efficiency (iWUE) ever
documented (+ 59 %) in northeastern America. From 280 to 312 ppm, leaf internal CO;
concentration (¢;) remained constant, leading to a strong ; WUE increase. When ¢, raised
above 315 ppm, a constant ci/ca was maintained, leading to a moderate iWUE increase.
This high ;/WUE increase in a xeric site, along with a wetting climate and 40 % increase
in COz availability, is not associated with any unprecedented stem growth. Our results
emphasize how other limiting factors, such as nutrient availability, keep some trees
from being a potential carbon sink for supplementary anthropogenic emissions, despite

improvement of ; WUE and active acclimation of leaf-gas exchange.

Keywords: water-use efficiency, leaf gas exchange, CO: fertilization, stable

isotopes of carbon, tree rings, Thuja occidentalis

112 Introduction

Anthropogenic emissions and changes in land use are responsible for a 40 % increase
in atmospheric CO2 concentration (ca) since the beginning of the industrial period.
Plants have not been exposed to concentrations above 290 ppm during at least the last

400 000 years (Petit et al . 1999). Controlled chambers and FACE experiments suggest
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that net primary production (NPP) and gas exchanges between the canopy and the
atmosphere will adjust to increasing ca (Norby et al. 2010; Ainsworth and Rogers, 2007;
Drake et al. 1997), with significant potential impacts on forest productivity, as well as
global carbon and water cycles (Keenan, 2013; Voelker et al. 2016). Thus, improving
our understanding of leaf-gas exchange responses to CO2 across a wide range of species
and sites in natural environments is essential to accurately model and predict these

global processes (Voelker et al. 2016).

Acclimation of C3 plants to rising ca implies a physiological adjustment of both
photosynthesis (A) and stomatal conductance (gs) that determine the optimal internal
CO; concentrations (c;) (Voelker et al. 2016; Ehleringer & Cerling, 1995). Three
theoretical scenarios have been proposed as guidelines to interpret possible acclimation
strategies based on ci response (Saurer et al. 2004; figure 1.1) : S1) ci remains constant
although ca increases (ci=constant); S2) c¢i increases proportionally to ca
(cifca= constant); S3) c; increases at the same rate as ca (ca-ci = constant). Each of these
scenarios leads to drastically different changes in A and gs, and thus in plant intrinsic
water use efficiency GWUE, the ratio between A and gs). For example, keeping a
constant ¢; while ca rises (S1) implies a strong increase in assimilation and/or a decrease
of stomatal conductance, leading to a significant increase in i#WUE. In contrast, a
constant ca - ¢; (S3) would imply almost no change in A, gs and ;/WUE. Up to now, there
is no clear line of evidence that points out to a single lifetime-valid acclimation
strategy. On the contrary, the concept of “optimal stomatal behavior” implies that
woody plants shift along a continuum of strategies, yielding non-linear responses to
rising ca (Voelker et al. 2016). According to that concept, a commonly observed shift
in strategies consists in the maximization of C gains at low ca and in drought avoidance

at higher c., as photosystems become saturated.

While this optimal stomatal behaviour was evidenced by a meta-analysis of ¢; patterns
along a wide range of ca (Voelker et al. 2016), it is still unclear how forest productivity

is affected by such changes. A reasonable hypothesis would be that any increase in
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assimilation rate (e.g. S1 or S2) would enhance stem growth, as stipulated by the CO-
fertilization hypothesis (Huang et al. 2007). While this process has been elucidated
mainly from controlled elevated-CO; experiments (Drake et al. 1997 and references
therein), tree-ring-based studies have found very little evidence to support a widespread
fertilization of forest stands, at least in the boreal biome (Gedalof & Berg, 2010;
Girardin et al. 2016). However, these studies have only rarely been coupled to a
thorough and temporally-continuous investigation of gas exchange response to ca. As
a consequence, considerable uncertainties persist concerning the physiological

processes controlling acclimation of trees to c. enrichment.

Here, we report on the physiological response of a population of long-lived white
cedars (Thuja occidentalis L.) to rising ca. We produced the longest (1300-2014),
annually-resolved multi-proxy tree ring chronologies in eastern North America, from
ring widths and stable isotopes of carbon (8!*C) (section 1.6 Material and methods).
We examined the response of leaf-gas exchanges, water use efficiency and growth to
rising ¢z and climate variability. The sampled white cedars grow on xeric rocky shores
of lake Duparquet, at the southern limit of the boreal forest (48,47° N, -79,27° W) in
Northeastern Canada (figure 1.4). Forty of the 57 sampled trees have more than 500
years and most of them are still alive. The oldest has even reached 832 years. These
old trees present a typical long-living aspect with very slow growth, loss of apical
dominance, gnarled appearance and low height (Archambault & Bergeron, 1992).
Their roots follow superficial cracks with very little soil. A RCS-standardized ring
width chronology was produced from absolutely dated ring width measurements of all
trees (1300-2014), along with annually-resolved pooled 8"*C-chronology (1300-2014)
from only two changing cohorts of 5 and 6 trees respectively.

To reconstruct long-term ¢; response of trees, we derived ¢; from tree-ring §'*C value,
based on the mechanistic model of *C fractionation at leaf-level (A %o = 8"3Cair -
8Ciree = @ + (b — a) (ci / ca); Farquar et al. 1982; section 1.6 Material and methods).
81C value is the ratio between *C and °C, standardized relatively to the *C/2C ratio of an
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international reference and expressed in parts per mil (% VPDB). Then, we inferred ;WUE
from ¢i GWUE = A/gs = (ca- ci)/1.6; Ehleringer et al. 1993). ;WUE does not include
respiratory carbon loss, so it is only a component of whole plant water-use efficiency

(W), which is the ratio of carbon uptake to water loss (Saurer et al. 2004).

15:3; Results
1.3.1 Variations of iWUE, growth and tree-ring 8'3C

Our multi-centennial analysis of §'*C-derived physiological parameters reveals that old
growth white cedars have acclimated to rising ca in two main steps. As ca starts rising
slowly and steadily from 285 ppm to 312 ppm (period 1: 1850-1950), ¢ decreases
slightly. During period 1, a 31.5 ppm increase in ca co-occurs with an average 2.4 ppm
decrease in c; (figure 1.2; table 1.1). Therefore, fractionation against heavier isotopes
lowers as ci/ca decreases, and tree rings become unprecedentedly '3C-enriched. This
translates into a 27 % increase of iWUE in about a hundred years, from the pre-
industrial mean (81.9) to 104 umol.mol" ' in 1950 (table 1.1). This response matches

that predicted by the theoretical scenario 1 (maintaining a constant c;, figure 1.1A).

When ca reaches 312 ppm, c; starts rising proportionally to ca (figure 1.2). This results
in a constant ci/ca (0.48) (period 2: 1950 to 2014; table 1.1), and the consequent lack of
trend in tree-ring 8'3C. Values however remain systematically higher than those found
for the pre-industrial period. In accordance with scenario 2, a constant ci/c. implies
that ;WUE keeps increasing under rising c,, although at a lower rate. Nowadays, i{WUE
has reached 130.5 pmol.mol!, which represent an increase of 59 % compared to the

pre-industrial average (table 1.1).

Growth indexes do not display anomalous trends during period 1 or period 2 (or both
combined) (figure 1.2). Overall, the 20" century represents a period of favorable, yet
not unprecedented growth (figure 1.1B). Indeed, it represents the third most productive

century, preceded by the 16 and the 19% centuries.
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Figure 1.1 (A) Pooled annually-resolved 8'*C chronology and interpolated

confidence interval (Cl; grey shade). After 1850, data is corrected for Suess effect
(8"3Ccor). ca (brown line) and the three theoretical §'3C response scenarios to ca
increase are also plotted (bold grey lines; S1, S2 and S3); (B) Annually-resolved ring
width index chronology, RCS-standardized with bootstrap 95 % CI interval (grey
shade). The two chronologies are smoothed with a 50 yr Gaussian filter (bold line).

P1 (1850-1950) and P2 (1951-2014) are shaded red and green respectively.
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Table 1.1 iWUE (umol.mol™), ¢i (ppm), ca (ppm), ci/ca and 8'°C (%o) average
value during pre-industrial period (1300-1850), and changes during P1 (1850-1950)
and P1 + P2 (1850-2014) with end value and corresponding differences from the pre-

industrial mean (A in units and %).

. . P1 change P1 + P2 change
Pre-industrial : A
mean End value SRS End value s
A% A%
22.15 48.58
iWUE 81.88 104.02 27% 130.45 599%
0.48 40.95
G 149.72 150.20 0% 190.68 27%
31.47 117.88
Ca 280.73 312.20 1% 398.60 42%
-0.05 -0.05
cilca 0.53 0.47 95% 0.48 -8.9%
LS 1.07
13 = 2 o
§13C 22.79 21.50 5.1% 21.72 4.7%
Table 1.2 Correlations between raw data and first difference (difference with

previous value) respectively (raw/ta) of 8'3C-derived iWUE (umol mol™'), §'80
value (%o), ring width index (rwi) and total precipitation (Ptot; mm), maximum
temperature (Tmax; °C) and Canadian Drought Code (CDC), from 1900 to 2014. All

climatic parameters are averaged over May to August of current year.

iWUE awisa I'Wiraw/fd

TWiraw/fd 0.18 /-0.21*

Ptotrawssa 0.28* /-0.45** 0.39**/ 0.24*
TmaXeawia 0.26*/0.33**  -0.15 /-0.09
TmoYrawrd 011 /0:21* -0.19* /-0.07
CDCrawssd -0.18 /0.43**  -0.43** /-0.23*

*p < 0.05; ** p <0.005
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1.3.2 Relationship with climate

During the 20% and early 21 centuries, iWUE (first differences) is negatively
correlated with growth indexes and total precipitation, but positively correlated with
maximum temperature and moisture availability (i.e., Canadian drought code, CDC)
(table 1.2). Thus, on a yearly basis, dry conditions induce a high iWUE and a lower
growth. However, over the same period, total precipitation from May to August
increased by 0.282 mm per year (#*=0.18, p <0.005), CDC decreased by 0.51 units
per year (2= 0.11, p < 0.005) and maximum temperature exhibits no significant trend
(figure 1.3). When correlated to ring width indexes, precipitation and CDC, ;WUEg
and ;WUEgrw exhibit opposite sign of correlation. This is because same long-term trends
in data of two parameters may result in a significant correlation between them; when
detrending data with first difference, an opposite correlation can be found, owing to the
nature of the association on a short-term scale between the two parameters. For
example, as precipitation and ;/WUE exhibit a positive trend from 1900 to 2014, the
correlation between these two parameters becomes positive rather than negative when
raw iWUE data is taken for the Pearson correlation test instead of first differences (table
12).
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Figure 1.3 Climatic trends over 1900-2014 at Duparquet for total precipitation,

mean and maximum temperature (black and grey lines respectively) and Canadian
Drought Code (CDC; index). All climatic parameters are averaged over May to
August of the current year.

Growth indexes are most correlated with total precipitation (» = 0.39) and CDC
(r=-0.43), and not correlated with maximum temperature (for raw data; table 1.1).
White cedars are thus moisture-limited rather than temperature-limited (Archambault

& Bergeron, 1992). The correlation is better with raw data than with first differences.

1.4 Discussion

This study provides the longest assessment of ;WUE response to rising ca. in

northeastern America, coupled to a stem growth response investigation. The multi-
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centennial length of our analysis largely covers both the pre-industrial and the post-
industrial period and therefore provides invaluable insights on the mechanisms of

acclimation to rising CO2 concentrations in natural environments.

14.1 ciresponse

Tree-ring 5'°C analysis revealed a non-linear ¢; response to rising c.. White cedars
shifted along two strategies: a constant ¢; up to 312 ppm of ca, and thereafter a constant
ci/ca. A constant ¢; under rising ¢, implies a very strong and active physiological
response while a constant ci/c, indicates a more moderate one (Saurer et al. 2004). To
our knowledge, maintaining a constant ¢; has rarely been observed from tree-ring
measurements, FACE experiments and studies under controlled conditions (Voelker et
al. 2016, Frank et al. 2015; Andreu-Hayles et al. 2011; Drake et al. 1997). However, a
similar response was found in north European deciduous forest (Waterhouse et al.
2004). Trees maintained a constant c; up to the mid-1970s. However, iWUE reached a
plateau at higher c. levels, which was not observed here for white cedars (figure 1.2).
As noticed by Voelker et al. (2016), a possibility exists that ;/WUE reaches a plateau
when A is saturated and stomata attain a minimum aperture, which would lead to a
constant ¢, - ¢i. A constant ¢; was also found in a dry tropical forest of southern Mexico
(Brienan et al. 2010). In eastern Canada, no such response has been reported. A
constant ci/ca acclimation was rather found in a conifer species (Pinus banksiana) of
boreal forest in northern Ontario and was attributed to both stomatal conductance and
photosynthesis capacity decrease (Dietrich et al. 2016). A constant ratio was also found
in Canadian deciduous forests for a broadleaf species (Acer saccharum) in Gatineau

Park (Watmough et al. 2001). However, both studies did not extend beyond the 20™
century.
142 A and g; functions

Within the frame of the optimal stomatal behaviour theory (Voelker et al. 2016),

maintaining a constant ¢; would result from trees prioritizing carbon gains at low ¢ca (A
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stimulation). Shifting to a constant ci/ca would result from progressively changing
priority toward stomata closure, in order to avoid drought stress at higher ca., as

photosystems become saturated (Voelker et al. 2016).

In the present study however, radial growth did not support this theory. The lack of a
positive trend or unprecedented index values in this proxy during P1 does not point to
a greater carbon assimilation. Hence, either lateral growth does not represent a
preferential sink for supplementary carbon gains, or ¢; was maintained constant by a

progressive closure of stomata from the beginning of ¢, increase.

With respect to the A enhancement hypothesis at low c., Mildner et al. (2014) have
proposed that leaf photosynthesis stimulation without growth response may be
explained by higher metabolic costs of enhanced turnover of carbon along the phloem
path. Excess photosynthates may also be lost by photorespiration instead of ending in
new structural biomass (Korer, 2003). The two possibilities would lead to a lower
carbon use efficiency, ie. the proportion of carbon acquired that is actually used for
growth (Bradford & Crowther, 2013). For slow growing and water-stressed trees such
as white cedars, priority in carbon allocation might be given to other components than
the stem. For example, elongation, leaf and root biomass were also enhanced in young
sapling of T. occidentalis when supplied with phosphorus, in similar ecological
conditions (Matthes-Sears et al. 1995). However, Ainsworth & Long (2005) observed
greater allocation to wood and structure in woody plants. Besides, where nutrients are
limiting, a greater proportion of photosynthates are likely being used to produce
volatile organic compounds, root exudates and root symbiotes, instead of aboveground
biomass (Vicca et al. 2012). Moreover, a COz.induced photosynthetic response might
not directly translate into growth with a 1:1 ratio (Korner, 2003). Finally, although §"*C
enrichment and ;WUE increase appear remarkable, the effective carbon gain may not

be significant enough to be captured by stem growth.
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As a physiological response to ¢, increase, white cedars might also have progressively
reduced their leaf stomatal density, as demonstrated on a C3 grass (Arabidopsis
thalianain) in controlled chambers (Lake et al. 2001). A reduction in stomatal density
under rising ¢, increases i WUE at the stomata scale (higher ratio of A to gs by stomata),
but also the total photosynthesis at the whole plant level. Thus, higher CO; uptake by
stomata concurring with a lower number of stomata might lead to a total carbon gain
similar to the one prevailing in preindustrial conditions (higher stomata density in
lower c.). However, there should be a limit to which stomatal density can be reduced
in white cedars, as the scaled leaves need evaporative cooling and efficient CO;
diffusion to the chloroplasts. Reaching of a minimum stomatal density could explain

the shift to a constant ci/c,, with trees thereafter reducing gs.

1.4.3 Changes in iWUE

Conifers are known to use water more efficiently than deciduous trees because of their
leaf morphology, especially in dry sites and for scaled leaved species, such as T.
occidentalis (Saurer et al. 2014; Au & Tardif, 2009). It explains why old white cedars,
which grow in xeric sites of lake Duparquet in high water-stress conditions, exhibit a
higher iWUE during the pre-industrial era (81.9 pmol mol™) compared to the 1901-
1910 average value of 67.6 pmol mol?! from many conifer species and stands
distributed across Europe (Saurer et al. 2014). This deviation is further enhanced when
comparing the 1991-2000 average value, with white cedars exhibiting a ;WUE of 118.7,
compared to 85.0 + 13.8 umol mol™! for European conifers (Saurer et al. 2014).

The rate of ;WUE increase during P1 (0.70 umol mol™! per ppm of c,) is at the higher
range of values reported in published studies (Brienan et al. 2010; Gomez et al. 2013;
Silva & Horwath, 2013; Saurer et al. 2014). However, the second-step response during
period 2 (0.31 pmol mol-1 per ppm) is well in the average, in accordance with most
studies showing a constant ci/ca value. The total increase from pre-industrial mean to
2014, i.e 59 %, is also at the higher range of values and was never documented in North

America.
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1.44 Uncoupled iWUE and growth

Our study presents a remarkable case where a 59 % ;WUE increase during the last 150
years does not lead to growth enhancement of a multi-centennial population, even in
an increasingly humid climate along with a 42 % increase in atmospheric COz
concentrations. Many studies report ;WUE increases without any apparent growth
stimulation and some even report a growth decline (Penuelas et al, 201 1; Dietrich et al.
2016; Lévesque et al. 2014; Andreu-Hayles et al. 2011). In Canada, no overall growth
stimulation related to a CO2 fertilization effect was observed for the last half century
across the boreal biome (Girardin et al. 2016). Other stands of white cedars in mesic
and hydric sites around lake Duparquet exhibited even a growth decline (Housset et al.
2015), despite spring and summer warming and rising CO:z. These results were
attributed to drought stress. No measures of ;WUE are available for these stands but it

indicates at least a lack of CO; fertilization.

Some studies attribute part of this lack of growth and ; WUE increase to drought-stress
induced by climate éhange, and thus stomata closure (Saurer et al. 2014; Andreu-
Hayles et al. 201 1; Dietrich et al. 2016). For old white cedars, there is indeed a stomatal
control of ; WUE induced by drought as shown by the negative correlation with growth
and total precipitation on a yearly basis. In other words, white cedars are able to
adaptively reduce growth and water expense during drought by reducing gs and
increasing ;WUE, then to recover when water availability returns. A similar response
was observed in moisture-sensitive conifer populations in northeastern Spain (Ferrio &
Volta, 2005). At our site, climate during the growing season became wetter, but not
warmer since 1900 (figure 1.3). Moreover, a dendrochronological study showed that
the water level of lake Duparquet increased since 1850, which should further enhance
water availability for these riparian trees (Denneler et al. 2008). Given these
humidifying conditions, no part of the ;/WUE increase can be attributed to drying
climate, unlike in center of Europe (Saurer et al. 2014). CO is therefore likely to be

the main driver of this high ;WUE increase. This underlines the incapacity of some trees
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to take advantage of an enhanced carbon supply for stem growth, even with a better

iWUE and enhanced water availability.

Many studies reported photosynthesis saturation at current c. levels. Possible causes
are limitations from sink capacity (Korner, 2003), nitrogen supply (Norby et al. 2010),
water supply (Medlyn et al. 2001) or other resources. Matthes-Sears et al. (1995) found
that for similar slow-growth white cedars, in Southern Canada, phosphorus was the
main limiting element, plus possibly physical space constraint for roots in bedrock. On
a daily basis, they found that photosynthesis was limited by nutrient availability rather
than by stomatal conductance, confirming that CO: supply was sufficient for
photosynthetic capacity, although gs was low. When carbon supply exceeds carbon
demand, concentration of carbohydrates in the leaves increases and might send a signal

to downregulate photosynthesis (Korner, 2003).

Apart from reduction of carbon use efficiency to explain a lack of stem growth even if
foliage photosynthesis is stimulated, we must consider the specific conditions of this
white cedar population. The trees generally have an eccentric growth, with only a small
part of cambium remaining alive. The side exposed to ice is generally dead, as are the
corresponding roots, branches and foliage on the same side. It was observed by
Archambault (1989) that the different trees had the same proportion between foliage
surface and living cambium proportion, suggesting that they adjust the quantity of
living photosynthetic tissues to the quantity of conductive tissues. This allows the trees
to balance foliage transpiration rate (dependent on foliage surface) with water supply
rate (dependent on xylem surface). However, even with this eccentric growth
configuration, a higher carbon allowance to the stem owing to c¢a increase would be
apparent in tree-ring widths of the remaining cambium, as cell division is only possible

from that part (no “new” cambium would be created on dead parts around the stem).
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1.4.5 Comparison with other trees stands

This cedar population is a marginal one and not representative of most stands in
northern Quebec. Its ;WUE response reflects particular hydrological and nutritive
conditions; xeric site, root space constraints and discontinuous thin layer of soil.
However, a black spruce (Picea mariana) stand growing in different ecological
conditions exhibited a similar tree-ring 3'C trend through time (Naulier et al. 2014).
Between 1890 and 1930, tree-rings had a stable §'*C value corrected for Suess effect
of approximately -24.0 %o, with no apparent trend. Then, tree-ring §'>C value started
rising around 1930 to reach a plateau in 1980, of approximately -22.5 %o. The absolute
increase in units is 1.5 %o in one century, which is similar to the one observed for white
cedars at lake Duparquet, although offset in time. The §'3C derived physiological
parameters were not calculated for black spruce, but since the 8'*C curve is very
similar, these parameters should also reveal similar. This is quite surprising as the
sampled trees were found in a mesic site with deeper soil, being less water and nutrient
limited. However, no similar pattern was found for a jack pine stand in Ontario (mesic
site, deep soil; Dietrich et al. 2016) and a maple sugar stand (unknown ecological
conditions; Watmough et al. 2001) in southwestern Quebec. As these studies did not
extend beyond the 20™ century, the period where these stands may have adjusted with
a high rate of iWUE increase in response to CO> increase may not have been captured.
Empirical data in Canada highlights diverse iWUE response to ¢, increase at high
latitudes. Future research should focus on determining what controls ;WUE response
to CO: concentrations, to better predict vegetation retroactivity in the carbon
biogeochemical cycle. The role of species regarding their physiological features, plus

water and nutrient availability should be investigated.

1.5 Conclusion

In conclusion, old white cedars exhibited an unprecedented and unequivocal post-
industrial increase in intrinsic water use efficiency (iWUE). This is the largest increase

in ;/WUE ever reported (+ 59 %) in northeastern America. CO; and precipitation had a
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cumulative and opposite effect on ;/WUE : rising ca greatly increased ;WUE, while the
amount of precipitation during the growing season impacted the interannual variability

of iWUE, with a negative association.

This ;W UE response was non-linear, because of a shift in leaf gas-exchange strategy. c;
was maintained at 150 ppm until ¢, reached 312 ppm (constant ¢;). Thereafter, c; rose

proportionally to c. from 150 to 191 ppm, with a constant ci/ca of 0.48.

According to optimal stomatal behavior theory, these strategies imply that trees
prioritized carbon gain initially, when ca was low. As photosystems became saturated,
trees have shifted toward a drought-avoidance strategy. However, the proxy for
assimilation (rwi) did not fully support this theory. No significant trend or mean change
were found during P1 or P2. The variations of stem growth over time appear to be more

coupled to hydroclimate variations than they reflect leaf-gas exchange strategies.

It is remarkable how this high increase in i{WUE, in a wetting climate along with higher
¢a, did not translate into any enhancement of growth for the old white cedars. This
points out how other limiting factors, for example nutrient availability, make it
impossible for some trees to fix any supplementary anthropogenic carbon emissions.
Moreover, it did not reduce growth sensitivity to hydroclimate. Besides, a reduction in
stomatal density and an enhanced autorespiration might have modulated carbon use
efficiency and the whole plant /¥, in a way that is not captured by ;/WUE (which is not
to be confounded with W). Nevertheless, with paleo studies based on tree-ring §'*C
values, only iWUE can be derived, and it should be seen as the potential rather than
actual W (Saurer et al. 2004).

Further study should focus on mixing paleo data with field monitoring of gas-
exchanges, water relations and carbon allocation to improve interpretations of long
tree-ring records. Ecophysiological modeling should focus on determining preferential
allocation strategies and carbon use efficiency of boreal trees in the context of IPCC

CO3 scenarios.
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1.6  Material and methods
1.6.1 Study site and sampling strategy

Lake Duparquet is situated at southern limit of the boreal forest (48,47° N, -79,27° W)
in Northeastern Canada (ﬁgure 1.4). Climate is continental, cold and humid, with a
mean annual temperature of 1 °C and a mean annual total precipitation of 985.2 mm
(climate normals for 1981-2010 from Station Mont-Brun, situated 12 km south and 42
km east from Duparquet; Government of Canada, 2016).

Figure 1.4  Localization of lake Duparquet (left) and sampled trees (right; stars).

OIld Thuja occidentalis L. (eastern white-cedar) trees grow on xeric rocky shores, on
the west side of islands and peninsulas (figure 1.4). Ring width chronologies from these
trees were shown to be precipitation sensitive, although correlation coefficients
remained modest (Archambault & Bergeron, 1992). White cedars present a typical
long-living aspect: very slow growth, low height with an average of 4.6 m
(Archambault & Bergeron, 1992), loss of apical dominance, strong unilateral growth
and gnarled appearance. Roots follow superficial cracks with very little soil, as
observed for another old thuya population living in a similar ecological habitat in
southern Ontario, on cliffs of Niagara Escarpment (Matthes-Sears et al. 1995). Old
cedars are found at 1 to 2 m above summer lake water level, meaning they can get

shortly flooded during extreme high spring floods (Denneler et al. 2008). Since 1850,
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the lake water level has increased and fire frequency (a proxy for dryness of the forest
floor) has decreased (Denneler et al. 2008).

In 1987, 39 trees were sampled by Archambault and Bergeron (1992). To extend their
ring-width chronology (1186-1987) up to 2014, 35 trees spread across 5 islands and 6
peninsulas of lake Duparquet (figure 1.4) were re-sampled in 2012 and 2014, with a 5-
mm core increment borer, at breast height. 16 of them were part of the first chronology.
Trees were found exclusively on xeric, undisturbed sites. They have different lifespans
well spread through time (figure 1.7), which, unlike even-aged populations, facilitates
the extraction of non-climatic, age-related trends from tree-ring series. The age average
of the trees is 543 years, which allows us to cover the whole range of ¢, increase since
the onset of the industrial period, and to compare with pre-industrial conditions. This
1s a great advantage as the majority of studies rarely expand beyond 1900, owing to the

longevity of most trees in nature.

1.6.2 Ring width chronology

Each sample was sanded and scanned, and rings were dated using the pointer-year
method and measured with OSM (SCIEM, 2007). Cross-dating of all samples was
achieved with Past-4 (SCIEM, 2011) and R-Cran dpIR package (Bunn et al, 2016),
using an already existing reference chronology (Archambault & Bergeron, 1992). The
program COFECHA (Holmes, 1983) was also used for validation. Each series was
standardized with the Regional Curve Standardization (RCS) method (figure 1.5),
using R-Cran dpIR package (Bunn et al, 2016), to remove age trends in tree-ring width
series while preserving low-frequency variability. When missing, pith year was
determined either with Archambault & Bergeron estimations (1992) when available or
with the Duncan method (1989). It was shown that uncertainty around pith offset
estimation does not significantly affect the final regional curve (Esper, 2003). The
mean ring width chronology was constructed by averaging (biweight mean) all
standardized series (Cook & Kalriukstis, 1990). Limits of 95% confidence interval (CI)
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were calculated with bootstrap resampling (Efron, 1987). Replication ranges from 11
to 53 and running EPS remains over 0.85 during the whole chronology, except around
1375 and before 1325 (figure 1.6).

1.6.3 8C chronology

From the sampled trees, 11 were selected for carbon and oxygen stable isotope ratio
analysis, in a way to cover the maximum period length, with the smallest number of
possible cohort changes (figure 1.7). The latter avoids loss of a reliable mean back in
time, given the systematic offsets between trees 6'>C values frequently encountered
(Gagen et al, 2012 ; McCarroll & Loader, 2004; Labuhn et al. 2014). Isotope
chronologies have shown to require few replication (as low as 4) to get a strong
common signal (EPS > 0,85 ; McCarroll & Loader, 2004). According to these
considerations and to available trees, two cohorts of six trees (cohort 1 : 1620-2014)
and five trees (cohort 2 : 1295-1645) were obtained, with an overlap of 25 years (figure
1.7) . The first 50 years of each sample were excluded to avoid any non-climatic age-
related trends (Labuhn et al. 2014; Young et al. 2011).

For each tree selected for isotope analysis, four thin wood strips of 2 mm by 10 mm
were cut from 12-mm cores or cross-sections, and finely sanded on all faces. A strip
was selected as the main one to be cut, and the three others were cut only when
supplementary mass was needed to yield a minimum threshold of 2 mg by tree ring
(some of them being extremely narrow, e.g. 0.1 mm). After absolute dating and
pointing of tree samples, each ring was cut individually with a scalpel under a
binocular. All rings were then pooled together annually in equal amounts (> 2.0 mg by
ring), resulting in 6 and S trees per year, for cohorts 1 and 2 respectively (Dorado Lifian
et al. 2011; Leavitt, 2008). Note that cohort 1 and cohort 2 were pooled separately for
the overlapping period (1620-1645). The two cohorts highly correlate over their
common period (1620 to 1644, r =0.76, p < 0.005). Difference between mean values

is not significant (p > 0.05), suggesting that no adjustment for mean offset correction
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is required for cohort 2 (figure 1.8). Pooled rings were then freeze-milled with a Fritsch
Pulverisette 0 and liquid nitrogen to ensure isotopically homogeneous wood powder,
given the small amount to be analysed by sample (1.4 mg for §'C and 0.2 mg for 130;
Laumer et al. 2009). For uncertainty and inter-tree varnability calculation, rings were

analysed individually at regular 20 years intervals (Woodley et al. 2012).

To perform isotope analysis on tree rings, alpha or holocellulose is often extracted from
whole wood to eliminate more mobile components such as resins, waxes, oils and
lignin, which could introduce noise (Leavitt & Danzer, 1993; Leavitt & Long, 1986).
Extracting alpha-cellulose is a labor-intensive and expensive process, which further
decreases wood mass by 55 to 70 % (Brendel, Iannetta, & Stewart, 2000; Loader et al.
1997). The latter effect is of critical concern as yielding enough mass is already an
issue. However, some studies suggest that whole wood can be as effective as alpha or
holocellulose to reflect climate signal (Loader, Robertson, & McCarroll, 2003; Borella
et al, 1998), possibly being more representative of all sugars produced during growing
season. Analyses were thus performed to compare holocellulose (extracted following
Leavitt & Danzer procedure, 1993) and whole wood isotopic values from tree rings of
21 different years, spread along the 20® century (figure 1.9). Whole wood and
holocellulose $'3C values were highly correlated (» = 0.94) and showed strong common
interannual variability, although whole wood was systematically depleted, with an
offset of 0.42 %o + 0.21.

For 83C analysis, 1.4 mg of each pool were encapsulated in tin capsules. All samples
were then oven-dried and analysed using an elemental analyzer (Elementar Vario
MicroCube™), coupled to a Isoprime 100™ IRMS (Isotopic Ratio Mass Spectrometer)
in continuous flow mode, at GEOTOP laboratory. 8'*C MO is expressed in %o and
normalized on the VPDB scale using 3 internal reference materials calibrated using

NBS19 and LSVEC (£0,1%o at 15).
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1.6.4 &'3C correction

The pooled-8'3C chronology (8'*Craw) Was corrected for the Suess effect, thereafter
referred as §'*Ceor (McCarroll & Loader, 2004). The Suess effect refers to the decrease
of atmospheric '*CO, induced by combustion of *C-depleted fossil fuels. That results
in a systematic decreasing trend in tree-ring 3'*C records during the industrial period
(thereafter considered as 1850-today). For this reason, 8'*Ccor values are used instead
of 8" Crw for climatic and physiological analyses. We also applied the PIN (pre-
industrial) correction proposed by McCarroll et al. (2009) to the 3'3Ccor chronology to
assess its effect on data. The PIN correction is expected to remove physiological CO;
effect on 3Ccor-chronology and to simulate a pre-industrial response, as if CO2
concentrations would have remained the same. As the PIN correction takes only
scenario 2 and 3 as physiological constraints to correct data, it does not correct for trees
that would. follow scenario 1 (a constant ¢;), such as those found in the present study.
Moreover, the PIN correction does not allow for changing strategies over time. Thus,
applying the PIN correction induces a slight accentuation of the §'3Ccor positive slope
value up to 2014 (figure 1.11), which results in accentuating the CO; effect instead of

removing it. The PIN correction is therefore unsuited for this study case.

1.6.5 Dendroclimatic analyses

Daily maximum temperature and precipitation at lake Duparquet were computed in
BioSIM 10.2 software (Régniére & Bolstad, 1994) from 1901 to 2014. Data comes
from the eight nearest weather stations, and is weighed according to distance from
station to site and elevation. The Canadian Drought Code (CDC) was calculated
according to the method developed by Van Wagner (1987). All climatic variables were
averaged over May to August to represent the growing season (Denneler et al. 2010).
Pearson correlation analysis were performed to examine the strength of the relationship
between tree-ring proxies and climatic variables. The same analysis was done over first

differences of all variables to remove low-frequency trends and test only for the
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relationship between tree-ring proxies and climate at the interannual scale (Battipaglia
et al. 2008; Anderson et al. 1998; Saurer et al. 1995). Simple linear regression analyses
were performed to test significance of trends in tree-ring proxies and meteorological
data over time. Student’s 7-test were performed between growth or §°C of different

periods to test for the significance of differences in mean.

1.6.6 8'*C-derived physiological parameters

Tree-rings 8'°C variability depends on processes by which trees fractionate carbon at
the leaf gas-exchange site (discrimination against *C vs '?C) before fixing it in the
stem, along the overall growing season (Gessler et al. 2014; McCarroll & Loader,
2004). Carbon fractionation (A %o) is expressed as the difference between atmospheric
813CO; values (8"*Cair) and tree-ring 8'3C values (8*Ciree), as shown in eqn 1.1 (Saurer
et al. 2004):

813Cyyy — 813C
o — air tree . o130~  __ 213
A %o = 1+ 813Cyree/1000 =d Calr 6 Ctree (1. 1)

Carbon fractionation occurs during two main steps, as modeled by the simplified
equation 2 (Farquar et al,1982) : CO2 diffusion through stomata (a = -4.4 %o: O’Leary,
1981) and carboxylation (b = -27 %o ; Farquhar & Richards, 1984 ; McCarroll &
Loader, 2004). The overall fractionation, though, is dependent on the ratio between leaf
intercellular (¢;) and ambient (ca) CO2 concentrations (eqn 1.2)

A %o = 813Cy, — 613Cpee=a+(b—a)2 1.2)
Ca

Records of 8'3Cair and ¢, obtained from Antarctic ice cores by Francey et al (1999) were
linearly interpolated back to 1295. From 1850 to 2003, values from McCarroll &
Loader (2004) were used (after Francey et al (1999), Robertson et al. (2001) and Mauna
Loa records). From 2004 to 2014, §'3C and c, were linearly interpolated after values
obtained for 1963-2003, which showed a linear trend. Verification against mean annual
Mauna Loa values, obtained from Earth System Research Laboratory Global
Monitoring Division (ESRL GMD) database, showed a high correlation (r>= 0.96).
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Based on plant physiology theory and models, physiological parameters can be derived
from tree-rings 6'3C values. ciis calculated from eqn 1.2, given that all other variables
are known. Intrinsic water-use efficiency (IWUE), a measure of the amount of carbon
assimilated per unit leaf area per unit time per unit cost of water, is calculated with eqn

1.3 (Ehleringer et al. 1993):
Ca— Ci
16

IWUE = 3: (1.3)

According to eqn 1.3, difference between ca and c;is proportional to iWUE, and reflects

the balance between photosynthesis (4) and stomatal conductance (g).

1.6.7 Theoretical scenarios for cjresponse under rising ca

For each of the three theoretical scenarios of leaf-gas strategy (Saurer et al. 2004), 5'*C
response to ca was simulated and plotted in figure 1.1A. This was achieved by fixing c;
accordingly, using eqn 1.2. Scenarios start in 1850, at the beginning of the industrial
period, reflect a linea_r response to ¢, and assume a negligible c; response to climate

variability. The c; starting level is 150 ppm (the 1295-1850 mean, same as in 1850).

1.7  Supplementary information

This section provides complementary information on methods and results: the regional
curve used for RCS-standardization, quality statistics for the RCS-chronology, cohorts
selected for 3'*C-analysis and their junction, effect of correction methods on §3C-

chronology and results for whole wood and cellulose §'*C values comparison.

1.7.1 Regional Curve Standardization

The regional curve of 7. occidentalis at lake Duparquet was developed from trees
growing on xeric sites only (figure 1.5). It reflects the regional common age trend of
ring widths through time (Esper et al. 2003). All tree series are first aligned by cambial
age (see section 1.6.2 for method of age estimation). The regional cambial curve is

obtained by the biweight averaging of ring width series. The mean is then smoothed
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with a 100-years spline (0.1 length of the older series). The regional curve exhibits an
age-effect for the 200 first years, where tree growth progressively declines. Il
subsequently remains stable for at least 400 years. Here, we can observe a growth
enhancement around 600 years. However, care must be taken to interpret this change,

as few trees are as old as 600 years and the replication is low.
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Figure 1.5 Regional curve obtained for RCS standardization.

1.7.2  Signal strength statistics for the RCS-chronology

Replication of the RCS-chronology ranges from 11 to 53 and the running expressed
population signal (EPS; Wigley et al. 1984) remains over 0.85 during the whole
chronology, except around 1375 and before 1325 (figure 1.6). This value of EPS is
widely used as a threshold to indicate acceptable level of correlation between the

sample mean and the population mean.
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Figure 1.6 Expressed Population Signal (blue line with dotted line for the 0.85

threshold) and sample depth (black line) for the ring width index chronology.

1.7.3  Cohorts selected for 8'3C analysis

The trees selected for 8'3C analysis have different lifespans well spread through time,
which prevents from incorporating non-climatic age-effect noise (figure 1.7A). The
two cohorts (figure 1.7B) highly correlate (» = 0.79) over their common period, from

1620 to 1645 (figure 1.8) and difference between their mean values is not significant

(Student’s t-test; p > 0.05).
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Figure 1.7 A) Lifespan of the eleven sampled trees selected for 8'>C analysis

B) Periods selected on each sample for 8'C analysis to form cohort 1 (right) and

cohort 2 (left). The overlap (25 years) is shaded in gray.
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Figure 1.8 8'3C value of Cohort 1 (red line, six trees from 1620 to 2014) and

Cobhort 2 (dotted red line, five trees from 1300 to 1644) and correlation over their

common period (1620-1644, r = 0.79, p < 0.005).

1.7.4 Testing for differences between whole wood and holocellulose §'°C values

Whole wood and holocellulose 8'3C values of 21 samples (annually pooled tree rings
of 21 years spread along the 20" and 21% centuries) are highly correlated (r = 0.94)

and show strong common interannual variability. Whole wood is systematically

depleted, with an offset of 0.42 %o + 0.21 (figure 1.9).
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Figure 1.9 8'3C value for each year analyzed (left) and correlation (right)

between 8'3C value of tree rings holocellulose and whole wood for 21 different years,

spread along the 20" and 21* centuries.

1.7.5 Tree appearance

Figure 1.10 Pictures of a typical sampled white cedar (left) and of roots

following superficial cracks of the rocky shore (right).
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1.7.6 Correction for Suess effect and PIN correction

Correcting for the Suess effect removes the declining trend associated with changes in
the 8'3C ratio of COz in the atmosphere, since the onset of the industrial period. The
PIN correction enhances the CO> biological effect on leaf-gas exchange instead of
removing it, because it is unsuited for S1 (¢; = constant), as found in our data (figure

1.11 and section 1.6.4).
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Figure 1.111 Pooled §'*C-chronology : raw data (blue line), corrected for Suess
effect (black line) and after applying the PIN correction (yellow line). The three

theoretical scenarios are also plotted in grey (S1, S2 and S3).
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CHAPITRE 11

LA VALEUR §'*0 DES CERNES D’ARBRES : QUELLE INFORMATION SUR
LES ECHANGES GAZEUX ?

2.1 Introduction

L’oxygene contenu dans le bois des arbres provient de I’oxygéne de I’eau. Dans
I’hydrosphére, 99,759 % de cet oxygene est constitué de 'O, mais une infime portion
de 0.2014% se présente sous la forme de I’isotope stable 'O (Gat et al. 2008). Le
rapport §'%0, c’est-a-dire la déviation en parties par mille (%o) du rapport 20/!0 par
rapport au standard VSMOW, varie toutefois selon divers processus de fractionnement,
ce qui donne 2 différentes sources d’eau leur signature isotopique (520 de -15 a -8 %o
pour les précipitations par exemple). D’autre processus au sein de 1’arbre modifient la

valeur §'%0 des cernes d’arbres, qui peut varier entre 15 4 30 %o environ.

En dendrochronologie, la valeur §'80 des cernes annuels de croissance peut étre utilisé
comme proxy climatique pour des études paléoclimatiques (Naulier et al. 2015;
Treydte et al. 2006), mais également comme proxy de la conductance stomatale dans
les études sur les échanges gazeux (Barbour & Farquhar, 2000; Battipaglia et al. 2013).
Utilisé en combinaison avec le rapport des isotopes stables du carbone (5'*C) dans un
modeéle semi-qualitatif (Grams et al. 2007), la valeur §'%0 permet d’évaluer quels
changements physiologiques, entre la photosynthése (A) et la conductance stomatale
pour la vapeur d’eau (gs), sont responsables d’un changement dans I’efficacité

intrinséque d’utilisation de 1’eau (EUE) des arbres (Battipaglia et al. 2013). Toutefois,
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quelques problémes ont été soulevés concernant son utilisation comme proxy de la
conductance stomatale (Roden & Farghar, 2012; Treydte et al. 2010), lesquels seront

discutés plus loin.

L’objectif du chapitre II est donc d’étudier le rapport §'%0 dans le bois des cernes
d’arbres des vieux thuyas de Duparquet (8'®Oarbre), afin de déterminer sa valeur comme
indicateur de la conductance stomatale. Ceci permettra par conséquent d’évaluer le
potentiel du rapport 8'®Outre pour étudier la réponse des échanges gazeux a
’augmentation de ca. Pour ce faire, les liens entre le rapport '¥Qasre, le rapport 520

de I’eau des précipitations (8'®Oprec) et diverses variables climatiques seront évalués.

Les sections suivantes de I’introduction présentent la théorie du fractionnement
isotopique de 1’oxygéne, ainsi que le modéle semi-qualitatif & deux isotopes stables
permettant d’utiliser les valeurs 830 et 8'3C pour évaluer des changements de A et de

gs chez les plantes en Cs.

2.1.1 Fractionnement isotopique de I’oxygéne

Lae rapport 8'®Qamre dépend d’abord du rapport %0 de 1’eau de source, puis de
I’enrichissement lors de 1’évaporation de I’eau par les stomates et de certains processus
post—photosynthétiqﬁes (McCarroll & Loader, 2004; Treydte et al. 2010). Il n’y a pas
de fractionnement lors de I’entrée d’eau par les racines. Le fractionnement au site
d’évaporation (A!%0.) est pour sa part modélisé comme suit (Barbour & Farquhar,
2000; Dongmann et al. 1974; Farquhar and Lloyd, 1993) :

A0 = £* + £ (AP0, - &) ede; .1

ou g* est le fractionnement cinétique di a la diffusion de I’eau a travers les stomates et
la couche limite (la mince pellicule d'air stagnant entourant la feuille). &* est le facteur
de fractionnement relié a I’équilibre liquide-vapeur de I’eau, A0y est la différence de

composition isotopique entre la vapeur d’eau atmosphérique et la source d’eau et e./e;
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est le rapport entre la pression de vapeur de 1’atmosphére et la pression de vapeur
intercellulaire dans la feuille. Finalement, un fractionnement biochimique se produit
également lors de la conversion des sucres en cellulose dans les cernes d’arbres (Csank
etal. 2011).

Lors d’une expérience en milieu contr6lé, Barbour & Farghar (2000) ont démonté
comment la fermeture des stomates induite par 1’administration de I’hormone ABA
(acide abscissique) résultait en un enrichissement en *0 de la cellulose des feuilles.
Lorsque I’ouverture des stomates est plus petite, le fractionnement cinétique (&x) ainsi
que la température augmentent. L’augmentation de la température diminue ensuite le
rapport eJ/e;. Cette suite d’effets cumulatifs résulte en une hausse de A'®0.. D’autres
études en milieu contr6lé et en milieu naturel ont confirmé la forte relation négative gs
et le rapport 3'30 des tissus foliaires (Grams et al. 2007; Sullivan & Welker, 2007). Le
raport 3'%0 des cemes d’arbres a donc été proposé comme un indicateur intéressant

pour une mesure intégrée de gs au cours de I’année de croissance d’un cerne.

2.1.2 Modéle semi-qualitatif a isotopes combinés

Le modele semi-qualitatif a isotopes combinés de Grams et al. (2007, modifié de
Scheidegger et al. 2000) est basé sur la théorie de fractionnement des isotopes stables
du carbone et de I'oxygéne. Il utilise la direction des changements simultanés
(croissant, nul ou décroissant) des valeurs de 8'*0 et de 8'C dans les tissus foliaires
ou dans les cemnes d’arbres, pour déduire les changements les plus plausibles dans la

performance physiologique des plantes, soit de A ou de gs.

Cependant, pour que ce modéle soit valide, le rapport §'0 du tissu foliaire ou du cerne
d’arbre doit effectivement étre contr6lé majoritairement par gs. Or, une étude a
démontré que dans plusieurs conditions, ¢’est plutot la valeur '%0 de I’eau du sol qui
contrdle la valeur de §'®Qure (Treydte et al. 2010). Roden & Farquhar (2012) ont

également démontré que méme lorsque le rapport §'%0 de la source d’eau des arbres
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est stable, I’effet de la conductance sur la variabilité de la valeur §'20 du tissu foliaire

ou du ceme d’arbre peut aussi étre masqué par 1’effet de I’humidité relative.

2.2  Meéthodologie

La méthodologie est essentiellement la méme qu’au chapitre I (section 1.6). Par
conséquent, seules les informations supplémentaires sont présentées dans la section

présente.

2.2.1 Chronologie 50

Une chronologie 8'30 de résolution annuelle a été développée a partir des mémes
échantillons que ceux utilisés pour la chronologie 5'*C, bien que sur une période
temporelle plus courte, de 1750 a 2014. Pour chaque échantillon, 0.3 mg de poudre de
bois complet a été enveloppé dans des coupelles d’argent, additionné d’une quantité
égale de noir de carbone (black carbon). Les échantillons ont ensuite été analysés a
I’aide d’un analyseur élémentaire (Elementar Vario PyroCube™), couplé a un
spectrométre de masse (Isoprime Vision™ IRMS) en mode flux continu. Le rapport
880 est exprimé en %o (£0,3%0 4 10) et normalisé sur 1’échelle VSMOW, en utilisant
le standard IAEA 601 seulement, puisque que les valeurs attendues sont proches de la

valeur de ce matériel.

2.22 Lavaleur 80 du bois complet et de I’holocellulose

Les différences de valeur entre le bois complet et ’holocellulose ont également été
analysées sur les mémes échantillons que ceux utilisés pour ’analyse §'3C, afin de
déterminer si I’étape d’extraction de I’holocellulose était nécessaire ou non (section
1.6.3). La corrélation entre les données obtenues sur le bois complet et celles de
I’holocellulose (r = 0.67, p < 0.005; figure 2.1) est plus faible que celle obtenue avec
le rapport 3'3C (r = 0.94, p < 0.005; figure 1.9). Néanmoins, sa valeur est comprise
dans la gamme de valeurs trouvées dans la littérature, soit de 0.47 a 0.83 (Gorni et al.
2013; Battipaglia et al. 2008; Cullen & Grierson, 2006; Ferrio & Volta, 2005). En
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revanche, comparativement a cette méme littérature, il n’y a pas d’écart systématique
d’environ 4 %o entre la valeur 8'®0 du bois et celle de 1’holocellulose pour T.
occidentalis au lac Duparquet. Une autre caractéristique remarquable concerne les
valeurs absolues de §'%0, qui sont significativement plus faibles que celles reportées
dans la littérature, méme pour une autre espéce appartenant également a la famille
botanique des cupressacées (Cullen & Grierson, 2006). Les valeurs se situent
généralement dans une fourchette de 24 a 32 %o, ou I’holocellulose est la plus enrichie.
Dans ce cas-ci, le rapport 8'80 varie entre 14.2 et 21.6 %o. Des valeurs de 8'%0 aussi
faibles, jumelées a une absence d’écart systématique entre le bois complet et
I’holocellulose ne sont pas habituels. 11 serait intéressant d’en investiguer les causes
lors d’études futures. Néanmoins, la corrélation significative entre les deux composés
justifie ’utilisation directe du bois complet plutot que I’extraction de I’holocellulose

pour la présente étude.

Figure 2.1 La valeur §'*0 du bois complet et de I’holocelullose pour chaque

année d’analyse au cours des 20°et 21° siécles (n = 21).

Les mémes variables climatiques que pour 1’analyse 5'3C ont été sélectionnées pour les
analyses dendroclimatiques avec le rapport 8'%0 (section 1.6.5). Les enregistrements
du 80 des précipitations se font rares et sont souvent récents. L’enregistrement le plus

a proximité du lac Duparquet s’étend sur la période de 1997 a 2010 et se trouve a la
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station Bonner Lake en Ontario, située & 250 km au Nord-Ouest du site d’étude. Les
données sont disponibles a partir de la base de données du réseau mondial des isotopes
dans les précipitations (Global Network of Isotopes in Precipitation; International
Atomic Energy Agency, 2017). La valeur de 8'®Oprec retenue est la moyenne des

données mensuelles d’avril a aoiit.

23 Résultats

La chronologie §'%0 est présentée a la figure 2.2. A des fins de comparaison visuelle
entre les indicateurs présentés au chapitre I et le rapport §'%0, le lecteur pourra se
référer a la figure A.2 de I’annexe A. Dans un souci de continuité avec le chapitre I, les
mémes périodes d’analyse seront considérées, soient la période préindustrielle (<1850),
P1 (1850-1950) et P2 (1950-2014).

2.3.1 Variations de la valeur §'®Qurbre

De 1750 a 2014, la valeur de 6'®Oarre a varié de 14.2 & 21.6 %o. Il ne présente aucune
tendance significative durant chacune des trois périodes mentionnées, ni sur I’ensemble
de la chronologie. La moyenne du rapport 5'%0 de P1 ou de P2 n’est pas plus élevée
que la moyenne préindustrielle (test-t de Student, p > 0.05). Néanmoins, on observe
que durant P1, le rapport 8'%0 a augmenté jusqu’en 1900 puis diminué, jusqu’a
rejoindre un minium au début de P2. Le rapport §'%0 présente ensuite une nouvelle

hausse, avec une plus grande variabilité interannuelle.

2.32 Liens entre le rapport §'8Ourre, le rapport 8'30prec et le climat

De 1997 4 2010 (seule période ot des données de 5'®Oprec sont disponibles), le rapport
8'80arbre corréle fortement avec le rapport 8'%0prec (7 = 0.80; tableau 2.1 et figure 2.3).
Les corrélations entre la valeur de §'®Oprc et les variables climatiques Tmax et CDC
sont similaires mais plus fortes que les corrélations entre la valeur §'®QOamre et ces
mémes variables. Toutefois, seul la valeur de §'80prec est corrélé avec les précipitations

totales.
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Figure 2.2 Chronologie 5'80 de 1750 4 2014, lissée avec un filtre Gaussian de

50 ans (ligne en surgras).

Tableau 2.1 Table de corrélation entre les valeurs de 8'Ourre et de 8'%0prec, ainsi
que trois parametres climatiques représentant la moyenne de mai a ao(t, soit la
température maximale (Tmax; °C), les précipitations totales (Ptot, mm) et CDC

(index).

8 : 8Oprec 8 l 8()arbre

8"®O0arbre 0.80%*
Tmax 0.69* 0.59*
Ptot -0.61* -0.32
CDC 0.69* 0.56*

* p <0.05; ** p <0.005
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Figure 2.3 Valeurs de 8'®Oprec (moyenne d’avril a aoiit) et de 8'*Oarbre, de 1997 2
2010.

Afin de comparer avec les indicateurs du chapitre 1, la valeur §'QOarbre a été ajouté a la
table de corrélation entre les proxys et les variables climatiques de 1900 a 2014, d’une
part sur les données brutes, et d’autre part sur les différences premiéres (tableau 2.2).
8'80urbre ne corréle pas avec les largeurs de cernes (rwi) ni avec ;EUE dérivé de la valeur
8'3C, que ce soit pour les données brutes ou les différences premiéres. Toutefois,
5'80arre corréle avec I’ensemble des paramétres climatiques pour les données brutes.
Seules les corrélations avec Tmax et CDC sont significatives avec les différences

premiéres.
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Tableau 2.2 Table de corrélation entre les indicateurs des cernes d’arbres (5'%0,
iEUE et rwi) et trois paramétres climatiques représentant la moyenne de mai a aoiit,
soient la température maximale (Tmax; °C), les précipitations totales (Ptot, mm) et
CDC (index), de 1900 a 2014. Pour chaque association entre les variables, une
corrélation a été calculée sur les données brutes (brut) et une autre sur les différences

premiéres (fa).

8" 0bruvta EUEbruta TWibruyfd
iWUE sruvsa -0.08 /0.14
Rwibruia -0.10 /0.05 0.18 /-0.21*
Ptotoruvsa -0.28**/.0.09 0.28* /-0.45**  (0.39**/ (.24*
Tmaxena 0.19*%/0.25* 0.26*/033** -0.15 /-0.09

CDCorui 031**/0.16  -0.18 /0.43**  -0.43%*/.023*
*p <0.05; ** p <0.005

24  Discussion
24.1 Rapport 8'%0 des précipitations

La corrélation élevée entre les valeurs de 8'®Oartre et de §'¥0prec suggére que la valeur
580 des cernes d’arbres de la vieille population de 7. occidentalis, au lac Duparquet,
est fortement contrdlée par la valeur §'®0 des précipitations. Pourtant, sur une
population similaire de coniféres adaptés a des conditions de stress hydrique, 1’étude
de Ferrio & Volta (2005) a plutot révélé que le signal 8'®%0 des précipitations était
atténué par le signal relié a |’enrichissement en 30 par évaporation. Dans ce cas-ci, la
valeur de 3'®Oabre est bel et bien corrélée a des paramétres climatiques responsables
d’une plus grande évaporation, tels que Tmax, Ptot et CDC. Néanmoins, cette
corrélation peut étre indirecte et découler de la corrélation entre §'®Oprec €t ces mémes

parametres.

Cette forte association entre la valeur de §'®Qarre, la valeur de §'®Opre et les variables

climatiques suggére également que I’eau utilisée par les thuyas provient
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essentiellement des précipitations, plutdt que du lac. Leurs racines superficielles et le
lien établi entre la croissance et les précipitations (Archambault & Bergeron, 1992)
appuient également cette idée; si les thuyas puisaient I’eau dans le lac, leur croissance
ne serait pas sensible a la quantité de précipitations. Ainsi, malgré leur proximité avec
le lac (les arbres sont situés entre 0 et 1 m au-dessus de la ligne naturelle des hautes

eaux), ceux-ci ne semblent pas bénéficier de cette source d’eau constante.

Par ailleurs, le temps de résidence de 1’eau dans le sol ou dans le lac, ainsi que la
profondeur des racines, sont des facteurs déterminants pour la composition isotopique
de I’eau absorbée par les arbres (Labuhn et al. 2014). Un temps de résidence de I’eau
plus long, comme c’est le cas pour les lacs ou plus en profondeur dans les sols, atténue
la variabilité interannuelle du rapport 8'®0 de I’eau. Pour isoler le signal
d’évapotranspiration dans les valeurs de 8'®Oabre, il est préférable que 1’eau absorbée
par les arbres présente un rapport 5'30 plus stable dans le temps. A la lumiére des
données présentées, les thuyas de Duparquet ne semblent pas répondre a cette

condition.

2.42 Lavaleur 8'®0 des cernes d’arbres : un indicateur de la conductance stomatale ?

La présente étude se limitant aux indicateurs des cemes d’arbres, aucune mesure
simultanée de g; et du rapport 8'%0 des tissus des feuilles n’a été prise. Par conséquent,
il n’est pas possible de vérifier la corrélation entre ces deux paramétres. Pour évaluer
si la valeur de 8'®Oarbre apparait comme un indicateur fiable de g, il est toutefois
possible d’étudier les liens entre les différents indicateurs sur les cernes d’arbres, mais
également de confronter le modeéle a isotopes combinés de Grams et al. (2007) a la

théorie du comportement optimal des stomates (Voelker et al. 2016).

Au chapitre I, il a été démontré que lors d’une année de sécheresse, les arbres
présentaient une ;EUE plus élevée, ce qui concordait également avec une croissance
plus faible. Cela est interprété comme une conséquence de la fermeture des stomates,

qui réduit la photosynthése totale effectuée au cours de I’année de croissance tout en
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rendant plus efficace I’utilisation de I’eau. Or, la valeur de 8'®Ouamre n’est pas corrélée
a la croissance radiale ni a ;EUE et ce, méme sur les différences premiéres. Ainsi, la

valeur de 3'®Qabre ne semble pas capter un signal de fermeture des stomates.

Ensuite, le modéle a isotopes combinés peut étre appliqué aux deux périodes identifiées
lors de I’analyse de la réponse des échanges gazeux, vue au chapitre 1. Durant P1,
I’enrichissement en *C concorde avec une réduction de ci/ca, alors que le rapport §'%0
demeure stable. Selon le modéle, cela signifie que gs est demeuré inchangé. La
réduction de ci/ca serait donc provoquée par une augmentation de la capacité
photosynthétique maximale (Amax), plutdt que par une fermeture des stomates. Pour
cette période, I’interprétation découlant du modéle concorde avec la théorie du
comportement optimal des stomates; c’est-a-dire qu’a des concentrations relativement
faibles de cs, les arbres vont maximiser les gains en carbone, tant que leur photosystéme

nlest pas saturé, plutdt que fermer leurs stomates.

Par contre, durant P2, aucune tendance a long terme n’est observée ni pour ci/ca, la
valeur de 8'3C ou la valeur de 8'0. Dans des conditions ou ca était demeuré stable,
cela signifierait simplement qu’aucun changement physiologique de A ou de gs n’ait
eu lieu. Or, dans un contexte d’augmentation du ca, conserver un ci/ca constant nécessite
une adaptation physiologique modérée des thuyas. L’absence d’acclimatation
résulterait plutdt en un c, - c; constant (Saurer et al. 2004). Selon la théorie du
comportement optimal des stomates, la réponse en 2° phase découlerait plutét de la
fermeture progressive des stomates au fur et 2 mesure que c, augmente (Voelker et al.
2016). Par ailleurs, les arbres étudiés dans les expérimentations FACE ont réduit
significativement gs en réponse a la hausse de ca (Ainsworth & Long, 2005) et cette
réponse est plus forte dans les conditions de stress hydrique (Ainsworth & Rogers,
2007), comme c’est le cas pour les thuyas a I’étude. L’absence d’un rapport §'*0
significativement plus élevé durant P1 et P2 par rapport a la période pré-industrielle

suggére que cet indicateur ne capte pas la fermeture stomatale des arbres.
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25 Conclusion

Le rapport 8'®Qarbre présente un bon potentiel comme indicateur pour une reconstitution
climatique, puisqu’il est corrélé au rapport §'*Oprec €t aux variables climatiques de
température et de sécheresse. Toutefois, pour les arbres du terrain d’étude, il ne
contribue pas a mettre en lumiére les échanges gazeux de I’arbre, car aucune
association n’est trouvée avec la largeur des cemnes et iEUE (dérivé du rapport §'*C).
En plus de cette absence de lien avec les autres indicateurs des ceres d’abres, le 5§20
ne semble pas capter un signal de fermeture des stomates de basse tendance,
habituellement observé chez les arbres, en réponse a la hausse de ca. En effet, sa valeur
ne sort pas de la variabilité naturelle pré-industrielle, contrairement au rapport §3C, et
n’est pas significativement plus élevé. Par précaution, cet indicateur n’est donc pas pris
en compte pour interpréter la réponse des échanges gazeux des vieux thuyas de

Duparquet.

Par ailleurs, le '%0 de ces thuyas est aussi anormalement bas et il n’y a pas d’écart
entre 1’holocellulose et le bois complet, ce qui pointe vers des processus particuliers
chez cette espéce longévive. Une étude plus détaillée et de résolution temporelle plus
courte (& chaque semaine par exemple) de la signature 5'%0 de 1’eau (lac, sol et
précipitations) et de son parcours dans I’arbre, contribuerait 4 mieux interpréter cet

indicateur au niveau écophysiologique.
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CONCLUSION

Le CO2 atmosphérique (ca) est le substrat principal d’un processus élémentaire de la
vie : la photosynthése. L’augmentation de sa concentration dans 1’atmosphére risque
d’affecter la production primaire nette a 1’échelle planétaire, ainsi que le bilan des
échanges gazeux d’eau et de CO: entre la couverture végétale et 1’atmosphére.
L’objectif de cette étude était d’évaluer la réponse physiologique (croissance radiale et
échanges gazeux) des plus vieux arbres de la forét boréale canadienne a I’augmentation
de ca et a la variabilité climatique. Cette population multiséculaire de Thuja
occidentalis permet de comparer les conditions préindustrielles, de 1300 a 1850, aux

conditions de I’ére industrielle, ou c. augmente progressivement de 285 a 400 ppm.

Pour ce faire, trois indicateurs des arbres ont été étudiés : croissance radiale (n = 57),
313C et 8'%0 (n = 11 pour les isotopes stables). Une chronologie de résolution annuelle
a été produite pour chacun des indicateurs. La croissance radiale est un proxy de la
productivité primaire nette. Le rapport §!°C est un indicateur indirect des échanges
gazeux, puisqu’il permet de dériver la concentration intercellulaire de CO2 dans les
feuilles (c) et I’efficacité intrinséque d’utilisation de I’eau GEUE), a partir du modéle
mécanistique de son fractionnement. Le §'%0 peut constituer un proxy pour la

conductance stomatale dans certaines conditions, ce qui a été évalué au chapitre II.

L’analyse de I’évolution du rapport 8'3C de cette population a démontré une
acclimatation trés forte des échanges gazeux a I’augmentation de c.. En effet, il s’agit
de la plus forte augmentation de ;EUE documentée en Amérique du Nord jusqu’a ce

jour, soit de 59 % entre la moyenne préindustrielle et aujourd’hui. Les précipitations et
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le CO; ont un effet cumulatif et opposé sur ;EUE : I’augmentation de ca provoque une
nette amélioration de ;EUE a long terme, alors que les précipitations réduisent cette

efficacité sur une base interannuelle.

Par ailleurs, cette acclimatation des échanges gazeux est non-linéaire et s’est effectuée
en deux phases. Dans un premier temps, les thuyas de Duparquet ont conservé un c¢;
constant de 150 ppm, alors que ca augmentait de 285 a 312 ppm, causant un
enrichissement remarquable des cemes d’arbres en '*C. La conservation d’un c;
constant nécessite une réponse physiologique fortement active et demeure un rare cas
de figure. Dans un deuxiéme temps, lorsque ca. a atteint 312 ppm, les thuyas ont
commencé a conserver un rapport ci/ca constant. En d’autres termes, ¢; a cessé d’étre
stable et a commencé a augmenter proportionnellement a ca. Depuis 1950, ce rapport

est de 0.48, comparativement 4 une moyenne de 0.53 durant la période préindustrielle.

Interprété a I’intérieur du cadre théorique du comportement stomatal optimal (Voelker
et al. 2016), les thuyas de Duparquet auraient d’abord maximisé les gains en carbone.
Lorsque la capacité de photosynthése est devenue saturée, les arbres ont cessé
d’absorber la part supplémentaire de CO2 disponible dans I’atmospheére. Ils auraient par
la suite opté pour une stratégie d’optimisation de leur utilisation de 1’eau, en diminuant
la conductance stomatale. Cela permet en effet d’absorber autant de CO;, puisque sa
concentration atmosphérique augmente, tout en perdant moins d’eau. Il est également

possible que la densité stomatale ait diminué, pour les mémes raisons.

Toutefois, le proxy de la production primaire nette (croissance radiale) ne supporte pas
pleinement cette théorie. En effet, bien que favorable, la croissance radiale n’a pas
augmenté significativement durant P1 par rapport a la période préindustrielle. 11 est
possible que le carbone supplémentaire ait été alloué a d’autres puits au sein de ’arbre
(racines, surface foliaire ou élongation des parties aériennes). Il se peut également que
I’efficacité d’utilisation du carbone ait diminué, c’est-a-dire la proportion de carbone

assimilé qui est utilisée pour la croissance (Bradford & Crowther, 2013). Dans tous les
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cas, les thuyas semblent avoir atteint un niveau de saturation de leur photosynthese, ce
qui se traduit par une impossibilité d’augmenter leur capacité a puiser du carbone. Par
ailleurs, la croissance radiale est positivement corrélée aux précipitations et cette
sensibilité hydroclimatique n’a pas progressivement diminu€. Ainsi, cette absence
d’augmentation significative de la croissance radiale est d’autant plus remarquable que
le climat de Duparquet s’est humidifié durant le dernier siécle, que les thuyas ont une

meilleure ;EUE de 59%, et que ca a augmenté de 40%.

Ces résultats démontrent que malgré certaines conditions favorables et une adaptation
proactive de leurs échanges gazeux en réponse a 1’augmentation de ca, la croissance
des thuyas est limitée par d’autres conditions, tels que la disponibilité en nutriments. A
I’échelle globale, cela signifie que les arbres dont la photosynthése est saturée et limitée
par la disponibilité d’autres ressources, ne pourront pas contribuer a ralentir les
changements climatiques, puisqu’ils n’augmenteront pas leur capacité a puiser du
carbone. Cette observation concorde avec les résultats d’une étude plus globale : seule
une faible proportion des populations étudiées dans la forét boréale canadienne ont vu
leur croissance radiale favorisée en raison de la fertilisation par le CO; (Girardin et al.
2016).

L’étude combinée du rapport 8'3C et de la croissance radiale a permis de mettre en
lumiére les liens entre les échanges gazeux et la production de biomasse d’une
population multiséculaire de T. occidentalis, en réponse a 1’augmentation de ca et en
tenant compte de la variabilité climatique. Le 5'®0 ne s’est toutefois pas avéré étre un
proxy fiable de la conductance stomatale pour cette population. Par contre, il s’agit

d’un proxy intéressant pour les reconstitutions climatiques.

En Amérique du Nord, d’autres études couplant ces trois proxys devraient étre menées
surs d’autres espéces, dans différentes régions et avec diverses conditions, tel un sol
fertile et bien alimenté en eau. Cela permettrait de dresser un portrait des patrons

spatiaux et de I’ampleur des changements physiologiques susceptibles de se produire a
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I’échelle des foréts nord-ameéricaines, en réponse a la hausse continue de c.. Alors
qu’une telle méta-analyse existe en Europe (Saurer et al. 2014), les données sont encore

trop peu accessibles en Amérique du Nord.



ANNEXE A

LA MINE BEATTIE-DONCHESTER

En bordure du lac Duparquet, au nord de celui-ci, on peut apercevoir les vestiges des
activités d’extraction de la mine Beattie-Donchester (48.5075, -79.2339; figure A.I).
La mine est entrée en fonction en 1933 pour I’extraction de cuivre, d’argent, mais
surtout d’or, puis elle a fermé en 1956 (Hudson Institute of Mineralogy, 2017). Au
total, la mine a traité 10 614 421 tonnes de minerais, avec une production variant entre

800 et 1900 tonnes par jour (Bevan, 2009).

Cheminée de ’usine
v~ e de grillage

7'*.?';-

#
- “..
f i

Mine a ciel ouveért

Figure A.1 Emplacement de la mine Beattie-Donchester en bordure du lac

Duparquet.
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A ses débuts, le minerai était acheminé a la fonderie Asaraco, située a Tacoma, dans
I’Etat de Washington (Bevan, 2009). Ensuite, une usine de grillage a été construite en
1937 pour optimiser la récupération de l'or. Le grillage est un procédé
pyrométallurgique qui produit de grandes quantités d’émissions de carbone, de SO; et

de divers polluants toxiques.

De fortes émissions de CO2 pourraient avoir modifié ponctuellement et localement la
signature isotopique du carbone de 1933 & 1956. Des études ont également démontré
un effet du SOz sur la capacité photosynthétique des feuilles, résultant en une anomalie
du rapport §'3C (Savard et al. 2014; Savard et al. 2006).

Nous n’avons pas d’enregistrement précis de ces émissions. Toutefois, dans la présente
étude, la hausse du rapport 8'3C commence en 1870, soit bien avant le début des
activités de la mine en 1933 (figure A.2). Si la mine a pu avoir un effet sur la
conductance stomatale ou sur la capacité photosynthétique des feuilles des thuyas de
Duparquet, cet effet semble négligeable, comparativement aux forgages que sont la

concentration globale de CO; atmosphérique et la variabilité climatique.
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Figure A.2 Durée de vie de la mine Beattie-Donchester (rectangle noir), ca
(ligne brune), chronologie 8'3C, chronologie 5'0 et chronologie de largeurs de

cernes (rwi).
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