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Résumé

Les plantes se distribuent dans des habitats présentant une disponibilité variable en nutriment et s'y
adaptent en ajustant leur taux de croissance relatif. Les espéces adaptées aux habitats infertiles,
affichent un taux de croissance plus faible que celles adaptées aux habitats fertiles. Les adaptations
expliquant cette distribution ont été identifiées, premicerement, au niveau des feuilles. Un fort taux
de fixation du carbone et d’allocation de ce dernier a la croissance sont favorisés en investissant
davantage dans des tissus foliaires contenant des enzymes photosynthétiques riches en azote, par
rapport aux tissus structuraux riches en carbone. Inversement, les feuilles favorisant une croissance
lente présentent une plus grande quantité de tissus structuraux que de tissus riches en enzymes
photosynthétiques, ce qui prolonge leur longévité, mais restreint leur taux d'assimilation du
carbone. Etant donné que les adaptations foliaires dépendent de l'utilisation des nutriments acquis
par les racines, les adaptations de ces dernicres sont essentielles pour comprendre la distribution

des plantes.

Le fonctionnement des racines est influencé par les mémes variations dans le ratio entre les tissus
a forte teneur en protéines riches en azote et les tissus structuraux. Les fortes valeurs de ce ratio
améliorent I’acquisition des nutriments et soutiennent une croissance rapide, tandis que les faibles
valeurs prolongent la longévité des racines, mais restreignent leur taux d'acquisition. Cependant,
les racines doivent également explorer le sol dii 4 la mobilité limitée des nutriments. Cette fonction
est réalisée en établissant des relations symbiotiques avec des champignons ou par I'allongement
de leurs racines. Cependant, contrairement aux adaptations foliaires, la relation entre ces
adaptations racinaires et la disponibilité des nutriments présente des résultats contradictoires. De
plus, ces adaptations n'influencent pas l'acquisition des nutriments non directement disponibles,
comme les nutriments organiques, qui peuvent représenter une proportion importante des
nutriments du sol. Cela limite notre compréhension de la nutrition des plantes et entrave notre

compréhension des mécanismes expliquant leur distribution.

Afin de mieux comprendre la nutrition des plantes, des feuilles et des racines furent échantillonnées
le long de gradients de fertilité. Les résultats ont montré que l'utilisation de nutriments organiques
par le biais d'enzymes hydrolytiques augmentait a mesure que la fertilité¢ des sols diminuait. De

plus, une forte corrélation entre cette adaptation et les adaptations racinaires liées aux taux



d'acquisition des nutriments a été¢ observée, mais aucune corrélation n'a été constatée avec celles
liées a l'exploration du sol. En revanche, dans un autre systéme d'étude, les résultats ont indiqué
que les adaptations racinaires liées a l'exploration du sol, plutot que celles associées aux taux
d'acquisition des nutriments, s'alignaient avec la variation de la disponibilité des nutriments et se
coordonnaient avec les adaptations foliaires qui permettent d’expliquer en partie la distribution des
plantes. Dans I'ensemble, ces études ont approfondi notre compréhension de la nutrition des plantes
et ont révélé différentes relations entre la variation de la disponibilit¢ des nutriments et les
adaptations racinaires influengant l'acquisition des nutriments et I'exploration du sol. Cela suggere
qu’'une généralisation des adaptations racinaires répondant systématiquement aux demandes

nutritionnelles des feuilles est peu probable.

Mots-clés : Ecologie basée sur les traits, Stratégie végétale, Compromis fondamental, Gradient de
fertilité, Adaptations racinaires et foliaires, Espace économique racinaire, Gradient de
collaboration, Gradient de conservation, Spectre économique foliaire, Colonisation mycorhizienne,
Activité des phosphatases, Exsudation de carboxylates.



Summary

Plants are distributed across habitats of varying nutrient availability and adapt by adjusting,
notably, their relative growth rates. Species adapted to nutrient-poor habitats exhibit lower growth
rates than those adapted to nutrient-rich habitats. The adaptations explaining this distribution have
been identified, first and foremost, at the leaf level. Leaves promoting rapid growth enhance net
carbon assimilation by investing more in nitrogen-rich photosynthetic enzymes compared to
carbon-rich structural tissues. This extends their lifespan, enhances their nutrient-use efficiency but
limits carbon assimilation. Given that foliar adaptations depend on the utilization of nutrients

acquired by roots, root adaptations are essential to understanding plant distribution.

Plants possess also the ability to modify the ratio between nitrogen-rich protein tissues and carbon-
rich structural tissues in their roots. Similarly to leaf functioning, increasing this ratio enhances the
efficiency of nutrient acquisition while minimizing carbon investment, enabling optimal carbon
allocation for growth. On the other hand, they can decrease this ratio to prioritize nutrient
conservation, which extends their longevity but restricts nutrient acquisition rate. However, roots
must also explore the soil due to the limited mobility of nutrients. Soil exploration is achieved by
establishing symbiotic relationships with fungi or through the elongation of their roots. Unlike leaf
adaptations, the relationship between these root adaptations and nutrient availability yields
contradictory results. Additionally, these adaptations do not directly influence the acquisition of
non-readily available soil nutrients, such as organic nutrients, which can represent a significant
proportion of the total nutrient pool. Thus, our understanding of plant nutrition is limited, impeding

our understanding of the mechanisms explaining their distributions.

To contribute to an enriched understanding of plant nutrition, leaves and roots were sampled along
strong fertility gradients. The results revealed an increase in the utilization of organic nutrients
through hydrolytic enzymes as the availability of directly accessible nutrients declined.
Furthermore, a strong correlation between this adaptation and root adaptations related to nutrient
acquisition rates has been observed, but no correlation was found with adaptations related to soil
exploration. On the other hand, in another study system, the results indicated that root adaptations
related to soil exploration, rather than those associated with nutrient acquisition rates, aligned with

the variation in nutrient availability and coordinated with foliar adaptations influencing net carbon



assimilation. As a result, a high degree of mycorrhizal symbiosis was associated with leaves
favoring rapid growth in fertile soil. Overall, roots displaying a high density of structural tissues
and a high degree of symbiotic association were associated with fertile soil across two different
study systems. Altogether, these results have deepened our understanding of plant nutrition and
revealed different possible relationships between nutrient availability variation and root
adaptations influencing nutrient acquisition and soil exploration. This suggests that generalizing

root adaptations that consistently meet the nutrient demands of leaves is unlikely.

Keywords: Trait-based ecology, Plant strategy, Fundamental trade-off, Fertility gradient, Root
and leaf adaptations, Root economic space, Collaboration gradient, Conservation gradient, Leaf
economic spectrum, Mycorrhizal colonization, Phosphatase activity, Carboxylate exudation
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Chapitre 1 - Introduction

1.1. Introduction genérale : Distribution des plantes, utilisation et acquisition des ressources

La distribution des especes végétales est fortement influencée par la disponibilité en lumiére, en
COa», en eau et en nutriments minéraux, lesquels sont acquis par leurs organes servant d'interface
directe avec les ressources : les feuilles et les racines. Etant donné que la disponibilité des
ressources varie a travers le temps et I'espace, les espéces végétales peuvent ajuster leur forme et
leur fonctionnement global, y compris celui de leurs organes dédiés a I'acquisition, afin optimiser
l'utilisation et l'acquisition des ressources. Cependant, les especes présentent des limites
biophysiques différentes concernant la modification globale de leur forme et de leur
fonctionnement, ainsi que celle de leurs organes d’acquisitions (Weiher et al., 1999). Il en résulte
que leur survie, leur croissance, leur reproduction et donc leur distribution sont influencées par ces
contraintes biophysiques. Par exemple, a 1'échelle globale, le climat représente le facteur ayant le
plus d'impact sur la distribution des plantes (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011). Les variations
climatiques le long d'un gradient altitudinal induisent, toutefois, des variations dans les facteurs
édaphiques, tels que le taux de dégradation de la matiére organique (Kirschbaum, 1995). Ces
variations du taux de dégradation de la matiere organique et les variations de la disponibilité des
nutriments y résultant, a 1'échelle globale, ont un impact également significatif sur le
fonctionnement des végétaux et, par conséquent, sur leur distribution (Read, 1991; Read & Perez-
Moreno, 2003; Soudzilovskaia et al., 2019; Steidinger et al., 2019). D'autre part, a des échelles
spatiales de plus en plus réduites — a l'intérieur des types de végétation induits par le climat — la
disponibilité des nutriments exerce un impact prépondérant sur le fonctionnement des végétaux et

leur distribution (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011; Woodward, 1987).

L'une des caractéristiques qui a été reconnue comme jouant un role clé dans notre capacité a
distinguer les espéces se distribuant le long de gradients de disponibilité en nutriments réside dans
les gains en biomasse par unité de biomasse totale et de temps - le taux de croissance relatif
(Chapin, 1980; Craine, 2009; Grime, 1977; Lambers & Poorter, 1992; Tilman, 1988). Les especes
adaptées aux habitats favorables, ou les nutriments abondent, affichent un taux de croissance relatif
plus élevé que celles adaptées aux habitats défavorables ou la disponibilité¢ des nutriments est

limitée (Chapin, 1980; Poorter & Remkes, 1990; Vicca et al., 2012). La disponibilité des nutriments
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du sol, en particulier de l'azote et du phosphore, représente le facteur principal influengant le taux
de croissance relatif et donc la distribution des plantes. La disponibilit¢ des nutriments est
essentielle pour appréhender les variations des taux de croissance, car ils sont des constituants
cellulaires importants (e.g., membranes, acides nucléiques et enzymes) (Lambers & Oliveira,
2019). Lorsque les nutriments sont en quantité limitée dans les sols, cela restreint la capacité des
plantes a produire de nouvelles cellules, faute de pouvoir assurer l'acquisition d'une quantité
suffisante de nutriments pour garantir leur fonctionnement. En revanche, lorsque les nutriments du
sol sont abondants, ces derniers ne limitent pas la production de nouvelles cellules. Dans ce
contexte, les plantes allouent une quantité¢ importante de nutriments a la croissance, et c'est
généralement le carbone, dans cette situation, qui limite leur croissance (Lambers & Poorter, 1992;
Vicca et al., 2012). Le carbone joue également un rdle crucial dans la croissance, cependant, son
intégration dans la plante, son utilisation au cours de la respiration cellulaire et la synthése de
diverses molécules organiques, pour lesquelles il sert de composant structurel, dépendent de

l'utilisation de 1'azote et du phosphore par les plantes (Lambers & Oliveira, 2019).

Le phosphore et l'azote, en tant que constituants cellulaires clés, sont également impliqués dans
I'ensemble des processus biochimiques soutenant la croissance, tels que la fixation du carbone et
leurs propres acquisitions par les racines. L'azote est le principal constituant des batteries
d'enzymes qui soutiennent, par exemple, la photosynthese, processus utilisant I'énergie lumineuse
et le CO2 pour synthétiser des sucres, ainsi que le processus de respiration cellulaire qui emploient
I'énergie lumineuse emmagasinée dans les sucres pour accomplir d'autres fonctions métaboliques
(Lambers & Oliveira, 2019). Le phosphore joue un role clé dans la synthese des enzymes (Lambers
& Oliveira, 2019) et, de maniére similaire a l'une des fonctions du carbone, sert de devise
énergétique pour l'ensemble des processus métaboliques (Doerner, 2008). La demande en énergie,
que celle-ci provienne de la lumicre ou des sucres ou elle a été subséquemment emmagasinée, se
situe généralement dans une localité différente de celle ou le processus fournissant I'énergie a eu
lieu. Par exemple, lors de la photosynthése, la synthése de 1'adénosine triphosphate (ATP), une
molécule riche en phosphore, permet d'emmagasiner I'énergie lumineuse sous forme de liaisons
moléculaires. Cette molécule sert ensuite de source d'énergie lors des réactions indépendantes de
la lumiere (Lambers & Oliveira, 2019). Par ailleurs, une fois 1'énergie de la lumiere emmagasinée

dans les sucres et transloquée vers les racines, I'ATP synthétisée au cours de la respiration cellulaire
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sert également de devise énergétique pour soutenir, par exemple, 1’acquisition actif des nutriments
du sol via des transporteurs transmembranaires (Lambers & Oliveira, 2019). Dans cette
perspective, une concentration ¢élevée en azote et en phosphore, tant au niveau foliaire que
racinaire, pourrait indiquer que leurs tissus renferment une forte abondance de cellules
métaboliquement actives, qui, par exemple, assimilent le carbone ou acquiérent les nutriments du

sol rapidement (Lambers & Oliveira, 2019; Reich et al., 2008; Tjoelker et al., 2005).

La relation entre la concentration en nutriments des organes d'acquisition, le taux de fixation du
carbone et leur propre taux d'acquisition, et comme il le sera montré ci-dessous, de concert avec la
relation inverse entre l'allocation en nutriments et en carbone lors de leur construction (Westoby et
al., 2002; Westoby & Wright, 2006), suggerent que des principes économiques sont a 'origine de
ces schémas d'allocations. A ce titre, cela offre également un cadre dans lequel les patrons
d'allocation des ressources dans les organes d'acquisition permettent de rationaliser le taux de
croissance des espéces ainsi que leur distribution le long de gradients de disponibilité en nutriments
(Lambers & Poorter, 1992). Théoriquement, lorsque les nutriments du sol sont abondants, la valeur
adaptative des plantes dépend de la maximisation de I'allocation des ressources dans la croissance.
Pour y parvenir, les plantes maximisent l'allocation des nutriments tout en minimisant les
investissements initiaux en carbone lors de la construction de leurs organes d’acquisitions (Chapin,
1980; Lambers & Poorter, 1992; Westoby et al., 2002; Westoby & Wright, 2006). Cette stratégie
renforce le taux auquel elles fixent et acquierent les ressources, augmentant ainsi leur capacité a
allouer du carbone afin de soutenir une croissance rapide, et a rivaliser pour la ressource la plus
limitante, qu'il s'agisse d'une ressource aérienne ou souterraine (Campbell et al., 1991; Reynolds &

D’Antonio, 1996).

En cas de disponibilité réduite en nutriments, en revanche, les plantes optimisent leur valeur
adaptative en maximisant I'allocation du carbone, en minimisant l'allocation des nutriments dans
la construction de leurs organes d’acquisitions et en restreignant la production de nouvelles
cellules. Cette allocation préférentielle du carbone dans la défense ou la conservation de la faible
concentration en nutriments dans les organes d’acquisitions prolonge le temps de résidence des
nutriments, améliorant ainsi 1'efficacité¢ de leur utilisation (Chapin, 1980; Westoby et al., 2002).

\

Optimiser cette derni¢re, en termes de temps de résidence, refléte la capacité a maintenir le
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métabolisme cellulaire (e.g., taux d'assimilation et d'acquisition des ressources) a faible
concentration en nutriments sur le long terme, mais entraine inévitablement une réduction de la
vitesse de ces processus a 1’échelle de 1’organe (Berendse & Aerts, 1987; Vitousek, 2006). Ce
faible taux d’assimilation du carbone, cependant, a peu d'impact sur la valeur adaptative des plantes
car ce sont les nutriments et non le carbone qui limitent la croissance dans de telles conditions
(Chapin, 1980). Ces schémas opposés d'allocations des ressources, notamment du carbone, dans
ces puits alternatifs (i.e., la croissance ou la conservation des nutriments), représentent un
compromis écologique fondamental (Chapin, Schulze, & Mooney, 1990) et forment un axe de

spécialisation écologique, le long duquel chaque position correspond a une stratégie végétale.

Identifier ces axes de spécialisation, qui généralisent la réponse des végétaux face aux variations
des conditions environnementales, est particuliérement important. Tout d'abord, ces axes nous
allouent la capacité de mieux comprendre le fonctionnement des végétaux. Deuxiémement, si les
changements de fonction des especes le long de ces axes sont paralléles et coincident avec les
changements abiotiques le long de gradients environnementaux, ils pourraient permettre de prédire
la distribution des plantes (Laughlin, 2014; Laughlin et al., 2012; Laughlin & Laughlin, 2013).
L'axe de spécialisation décrivant 1'économie des ressources, c’est-a-dire le compromis entre la
croissance et la conservation des nutriments, s'est avéré étre un cadre théorique cohérent pour
décrire les variations du fonctionnement des feuilles en réponse a la disponibilité des nutriments
(Ordoiiez et al., 2009) et les taux de croissance relatifs qui y sont associés (Poorter & Bongers,
2006; Poorter & Remkes, 1990; Reich, Walters & Ellsworth, 1997). Ce méme axe de spécialisation,
cependant, ne semble pas €tre en mesure de capturer I'ensemble de la variation du fonctionnement
des racines influencant l'acquisition des nutriments (Weemstra et al., 2016). Cela est probablement
di au fait que les racines sont en interface avec un environnement complétement différent de celui
des feuilles (Weemstra et al.,, 2016). D'une part, les ressources aériennes sont plus mobiles
(Laliberté, 2017), ce qui signifie que les feuilles n’ont pas besoin d'explorer 1'atmosphére pour les
acquérir. Les ressources aériennes se présentent sous une seule forme, par exemple le CO; est
présent sous forme gazeuse uniquement, ce qui contraste avec les ressources souterraines. Ces
derniéres sont présentes sous une diversité de formes, incluant les formes organiques, inorganiques
et méme récalcitrantes (Weil & Brady, 2017). Par conséquent, par opposition aux racines, les

feuilles n'ont pas besoin de déployer diverses stratégies pour acquérir des ressources sous
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différentes formes. De plus, contrairement au sol, 1'atmosphére n’est pas le si¢ge d'une vaste
communauté de microorganismes avec lesquels les plantes peuvent étre en compétition pour
I'acquisition des nutriments (Freschet et al., 2021), voire méme avec lesquels elles peuvent établir
des relations symbiotiques (Basiru, Ait Si Mhand & Hijri, 2023). Ces relations symbiotiques ou
ces interactions compétitives sont susceptibles de modifier les stratégies déployées par les racines

afin d'acquérir les nutriments (Laliberté, 2017; Nasto et al., 2014; Weemstra et al., 2016).

Lorsqu'une racine se développe dans un sol pauvre ou dans un sol riche ou la concurrence pour les
ressources est €levée, les plantes peuvent modifier leurs systémes racinaires de diverses maniéres
afin d’acquérir les nutriments du sol (Raven et al., 2018). Les plantes peuvent favoriser une plus
grande exploration du volume du sol en modifiant 'architecture et la morphologie de leurs racines
(Lynch, 2019; Eissenstat, 1992), ainsi que l'activité métabolique de leurs racines, notamment le
taux d’acquisition des nutriments, par le biais d’une haute concentration racinaire en phosphore et
en protéines riches en azote, tels que les transporteurs transmembranaires (Freschet et al., 2021).
Les plantes sont également aptes a synthétiser des enzymes hydrolytiques telles que les
phosphatases, qui clivent les liaisons ester du phosphore organique, libérant du phosphore
inorganique directement accessible pour les plantes (Duff, Sarath, & Plaxton, 1994), et a exsuder
des acides organiques tels que des carboxylates qui entrent en concurrence avec le phosphore pour
les sites d'échange des particules du sol, augmentant ainsi sa disponibilité (Lambers et al., 2011;
Wen et al., 2022). Alternativement, les plantes peuvent également externaliser 'acquisition des
ressources en ¢établissant des relations symbiotiques avec des partenaires mycorhiziens ou
bactériens, leur permettant ainsi d'accéder a différents bassins de nutriments (i.e., inorganiques,
organiques, récalcitrants ou gazeux) au-dela de la rhizosphére (Smith & Read, 2008), et méme de
I’atmosphere en ce qui concerne la fixation biologique du diazote (Cleveland et al., 1999). Tous
ces ajustements de l'architecture et de la morphologie des racines, du degré de symbiose
mycorhizienne et de la synthese d’exsudats racinaires, communément appelés traits fonctionnels,
améliorent l'acquisition des ressources du sol et permettent aux plantes d'accéder a différents
bassins de nutriments de maniére contrastée, vraisemblablement avec des colits et des avantages
différents (Laughlin et al., 2021; Raven et al., 2018; Eissenstat, 1992; McCormack & Iversen,
2019). Les questions centrales de ma thése sont les suivantes : comment les traits racinaires

sont-ils reliés a la variation de la disponibilité des nutriments ? Comment covarient-ils avec
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les traits foliaires a travers un tel gradient, et est-ce que leur variation conjointe peut
s'inscrire a I'intérieur du cadre conceptuel de I’économie des ressources : le compromis entre

la croissance et la conservation des nutriments ?

1.2. Traits fonctionnels

Pour accéder directement au fonctionnement des organes végétaux, plusieurs mesures laborieuses
et coliteuses en temps sont nécessaires, telles que l'activité photosynthétique, la respiration
cellulaire, le taux de renouvellement et la longévité des organes d'acquisition, la translocation du
carbone des feuilles vers les racines, le taux d’acquisition des nutriments du sol, etc. Cependant,
I'échantillonnage d'un grand nombre d'espéces dans plusieurs communautés le long de forts
gradients environnementaux est nécessaire pour étudier le fonctionnement des plantes et son impact
sur leur distribution. Cela est problématique, car il est inconcevable d'inclure 1'ensemble de ces
mesures sur un grand nombre d'échantillons en raison de contraintes de temps. Les traits
fonctionnels offrent une approche puissante pour atténuer cette problématique, car ils fournissent
une alternative aux mesures directes mentionnées précédemment, permettent de les approximer et

sont relativement moins colteux en termes de temps.

Les traits fonctionnels des organes d'acquisition sont définis comme des caractéristiques
physiologiques, morphologiques, chimiques, symbiotiques et architecturales ayant un impact sur
l'acquisition et l'utilisation des ressources (Violle et al., 2007). L’acquisition et I’utilisation des
ressources €tant centrale pour le bon fonctionnement des organismes, les traits fonctionnels
influencent directement la valeur adaptative des plantes en impactant leur survie, leur croissance
et leur reproduction (Violle et al., 2007; Violle & Jiang, 2009). L'étude des traits fonctionnels est
une approche trés prometteuse en €cologie des communautés, car elle permet d'apporter une
composante mécanistique aux prédictions écologiques concernant la distribution des végétaux et
I'assemblage des communautés (Shipley, 2010; Webb et al., 2010; Laughlin & Laughlin, 2013).
En portant I’attention sur la fonction plutdt que sur l'identité des végétaux, les traits fonctionnels
permettent d'aborder le fonctionnement des végétaux dans un cadre théorique commun et de
généraliser la relation entre les plantes et la disponibilité des ressources, ce qui permet d'extrapoler
cette relation d'une région a l'autre, et ce, sans la coincidence de leurs espéces (McGill et al., 2006;

Webb et al., 2010; Laughlin, 2014).
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1.2.1. Traits fonctionnels foliaires

Les traits fonctionnels foliaires peuvent é&tre classés en différentes catégories : traits
morphologiques, chimiques et physiologiques (Tableau 1.1). Dans cette these, seuls les traits
morphologiques et chimiques foliaires seront abordés, car les traits physiologiques, tels que
l'activité photosynthétique, peuvent étre approximés par les autres traits (Wright et al., 2004). Les
traits morphologiques, tels que la surface foliaire spécifique, 1'épaisseur des feuilles et la densité
des tissus foliaires, ainsi que les traits chimiques comme la concentration en azote et en phosphore,
permettent de décrire le fonctionnement des feuilles en raison de leurs influences sur les
interactions avec les ressources aériennes. A titre illustratif, une feuille qui maximise sa surface
foliaire spécifique, sa concentration en azote et en phosphore, tout en minimisant son épaisseur et
sa densité tissulaire. Résulte en une feuille mince et large et présentant une concentration plus
¢levée de mésophylle riche en azote, reflétant une abondance marquée de chloroplastes plutdt que
de tissus structurels riches en carbone, tels que les fibres et les parois cellulaires. Ces valeurs de
traits, ou syndrome de traits, ont une influence positive sur l'interception de la lumicre (feuille
large) par les chloroplastes (forte concentration en azote et phosphore), ainsi que sur la diffusion
du CO; vers les sites photosynthétiques (feuille mince). Cela conduit a un impact positif sur le taux
de fixation du carbone et son rendement, en raison de l'investissement initial réduit en carbone
(faible densité tissulaire et forte surface foliaire spécifique) lors de la construction d’une telle feuille
(Reich, Walters, & Ellsworth, 1997; Westoby et al., 2002). La concentration en manganese foliaire
permet d'approximer une adaptation racinaire, car elle refléte la concentration des carboxylates
mobilisant le phosphore dans le sol. Le manganese permet d'estimer cet effet, car tout comme le
phosphore, il est mobilisé¢ par ces derniers, mais s'accumule dans les vacuoles foliaires, ainsi,
mesurer sa concentration permet d'approximer la mobilisation du phosphore (Lambers et al.,

2015a).
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Tableau 1.1. Traits fonctionnels foliaires, définitions, approximation de la fonctionnalité chez I’organisme
et références associées

Traits foliaires
Traits architecturaux et morphologiques

) 4 Surface d'interception de la lumiére et du CO, par unité de Westoby et al. 2002
Surface spécifique foliaire (m“g™)

carbone investi. Wright et al. 2004
Epaisseur des feuilles (mm) Approximation du ratio des tissus structuraux riche en Reich et al. 1999
" . . 1 carbone : mésophylle riche en azote. Westoby et al. 2002
Densité des tissus foliaires (_g V')
Traits chimiques
L'azote foliaire est impliqué dans tous les processus Tjoelker et al. 2005
métaboliques liés a |'assimilation du carbone, mais il Westoby et al. 2002

. s -1
Concentration en azote foliaire (mg kg) augmente la palatabilité des feuilles et, par conséquent, Wright et al. 2004

accroit leur susceptibilité a I'herbivorie.
Représente la devise énergétique de la grande majorité ~ Westoby et al. 2002
Concentration en phosphore foliaire (mg kg'l) des réactions biochimiques dans les feuilles. Wright et al. 2004

Approximation de la mobilisation du phosphore par I'effet Lambers, Hayes, et al., 2015

N . 1
Concentraton en manganése foliaire (mg kg™) de I'exsudation de carboxylates.

1.2.2. Traits fonctionnels racinaires

Les organes souterrains sont morphologiquement différents des feuilles, notamment en raison de
leurs ramifications prononcées. Cette caractéristique entraine un manque de standardisation lors de
la mesure des traits fonctionnels racinaires, contrairement a la mesure standardisée des traits
foliaires, ou les fonctions du limbe et du pétiole peuvent étre facilement différenciées. Le défi
méthodologique découle de la difficulté a distinguer les différentes fonctions remplies par un vaste
systeéme racinaire, telles que l'ancrage, le transport et 1'acquisition des nutriments, ce qui conduit a
une absence de mesure standardisée en ce qui concerne les traits fonctionnels racinaires. Pour cibler
la fonction d'acquisition des nutriments, les traits fonctionnels racinaires sont donc généralement
mesurgs sur les racines les plus distales du tronc, communément désignées comme les racines fines,
car ces dernieres sont reconnues pour assumer principalement la fonction d'acquisition des
nutriments (Freschet, Roumet, & Treseder, 2017, McCormack et al.,, 2015). Selon une
nomenclature basée sur les ordres racinaires - ou les racines les plus distales du tronc sont désignées
comme des racines d'ordre 1, et les racines de plus en plus pres du tronc sont qualifiées d'ordre 2,
3,4, 5, etc. - il a été suggéré, entre autres, afin de permettre la comparaison des résultats entre les
¢tudes, de mesurer les traits a l'intérieur des premiers ordres racinaires (Freschet, Roumet, &

Treseder, 2017; McCormack et al., 2015).

Les traits fonctionnels des racines fines peuvent étre regroupés selon une classification similaire a

celle des traits foliaires, auxquels s'ajoutent les traits symbiotiques (Tableau 1.2). Les traits
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chimiques, tels que la concentration en azote et en phosphore des tissus racinaires permettent
d'approximer l'activité métabolique des racines, reliée majoritairement au taux d'acquisition des
nutriments (Freschet et al., 2021; Reich et al., 2008; Tjoelker et al., 2005). Les traits
physiologiques, tels que 'activité des phosphatases racinaires, permettent de libérer le phosphore
inorganique directement accessible par les plantes a partir des formes organiques (Duff, Sarath, &
Plaxton, 1994; Richardson et al., 2005). Les nutriments du sol, toutefois, particuli¢rement le
phosphore, se diffusent relativement lentement dans le sol (Lambers et al., 2006). En raison de
cette lente diffusion, leur acquisition par les racines fines engendre la formation d'une coque de
diffusion qui délimite la zone d'influence des racines fines et a l'intérieur de laquelle la disponibilité

des nutriments est appauvrie (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011).

Pour limiter I'impact de ces zones d'appauvrissement sur leur capacité d'acquérir les nutriments, les
plantes peuvent déployer des traits racinaires architecturaux et morphologiques qui leur permettent
d'explorer la matrice du sol. La longueur racinaire spécifique, le diamétre et la densité des tissus
racinaires décrivent I'étendue de cette exploration par unité de carbone investi, tandis que l'intensité
de ramification racinaire, lorsque mesurée par unité de longueur de racines fines totales, permet de
déterminer si cette exploration est locale ou a longue distance (Freschet et al., 2021). Les racines
fines peuvent également déployer des traits leur permettant d'étendre la taille de cette coque de
diffusion, précédemment mentionnée, ou d'acquérir les nutriments au-dela de celle-ci. Les racines
fines peuvent développer des excroissances a partir de leurs cellules épidermiques : les poils
racinaires. La longueur de ces poils permet d'é¢tendre la zone d'influence des racines fines, tandis
que leur densité accroit la surface d'échange avec le sol (Lynch & Ho, 2005). Ensemble, la densité
et la longueur des poils racinaires contribuent également a stabiliser les nutriments dans la zone
d'influence des racines fines (Hallett et al., 2022). Les traits symbiotiques mycorhiziens, dépendant
du type d'association, allouent aux plantes 1'acces aux diverses formes de nutriments au-dela de la
zone d'appauvrissement en nutriment des racines fines (Smith & Read, 2008). Les champignons
mycorhiziens arbusculaires améliorent l'accés aux nutriments inorganiques, tandis que les
champignons ectomycorhiziens et éricoides donnent accés aux nutriments organiques et
récalcitrants (Albornoz, Dixon, & Lambers, 2021; Smith & Read, 2008; Ward et al., 2022).
Cependant, notre compréhension de la relation entre la disponibilité des nutriments du sol et ces

différents patrons de déploiement des traits racinaires reste relativement limitée (Weemstra et al.,
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2016; Laliberté, 2017; Weigelt et al., 2021; Laughlin et al., 2021), et cela restreint notre capacité a
comprendre le fonctionnement des différents organes, et donc le fonctionnement des plantes dans

leur ensemble et leur distribution dans divers environnements.

Tableau 1.2. Traits fonctionnels racinaires, définitions, approximation de la fonctionnalité chez I’organisme
et références associées

Traits racinaires
Traits architecturaux et morphologiques

Rationalisations Références

Longueur racinaire par unité de carbone investie. Eissenstat, 1992

Approxime les colts en carbone liés a |'exploration du sol. Freschet et al. 2021
Ostonen et al. 2007
Ryser, 2006

I . . -1,
Longueur specifique racinaire (m g™)

Une intensité de ramification plus élevée augmente Eissenstat et al. 2015
Intensité de ramification racinaire I'exploitation locale du sol, tandis qu'une intensité de Lynch et al. 2019
(coiffes longueur racinaire totale™) ramification plus faible pourrait permettre I'exploration du

sol sur de longues distances

Les racines fines plus épaisses produisent une pression de Comas, Callahan, & Midford, 2014

croissance plus forte ; elles pénétrent généralement Eissenstat et al., 2015

Diamétre (mm) mieux les sols denses. De plus, les racines épaisses Kong et al., 2014
fournissent un habitat plus adéquat aux champignons Liu et al., 2015
mycorhiziens arbusculaires. Materechera et al. 1992
Augmente la durée de vie des racines, renforce la Fan et al. 2003
résistance mécanique, et diminue la palatabilité des Lynch, 2019

racines. De plus, la réduction de la densité des tissus due a Ryser, 1996
la formation d'aérenchymes peut également réduire les  Ryser, 2006
colts métaboliques associés a I'acquisition du phosphore.

Densité des tissus racinaires (g v'l)

L d i inaires ( ) Augmentent la surface d'absorption, I'acquisition des Bates & Lynch, 2000
ongueur des polls racinaires {mm nutriments, notamment le phosphore, au-dela de la zone Hallett et al. 2022
d'influence des racines fines et stabilisent les nutriments  Jungk, 2001

s . . . . -1
Densité des poils racinaires (poil m™) dans cette zone.

Traits chimiques

L'azote racinaire est impliqué dans tous les processus Freschet et al. 2021

métaboliques liés a I'acquisition de nutriments, mais il Reich et al. 2008

augmente la palatabilité des racines fines et, par Tjoelker et al. 2005
Concentration en azote racinaire (mg kg”) conséquent, accroit leur susceptibilité a I'herbivorie. De

plus, il est associé au transport des nutriments et aux
composés de défense.

Représente la devise énergétique dans la vaste majorité ~ Doerner, 2008

. . . -1
Concentration en phosphore racinaire (m P— T - :
phosp (mg ke™) des réactions biochimiques dans les racines fines.

Traits symbiotiques

Colonisation mycorrhizienne arbusculaire (AM) (%) Les champignons AM permettent I'acquisition du Lambers et al. 2006
phosphore au-dela de la zone d'épuisement en nutriments Philipps et al. 2013
Colonisation ectomycorhizienne (ECM) (%) des racines fines. Les champignons ECM et ERM Read, 1991
permettent d'accéder aux formes organiques et Read & Perez-Moreno 2003
Colonisation mycorhizienne éricoide (ERM) (%) récalcitrantes du phosphore ou de I'azote.

Trait physiologique

Mobilise le phosphire inorganique des formes organiques Duff, Sarath, & Plaxton, 1994

R - . E
Activité des phosphatases racinaires (Pase; pumol mm™ h™) de ce dernier Richardson et al. 2005
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1.2.3. Les pertes de ressources et la longévité des organes d’acquisitions

Pour conclure cette section, I'importance d'un trait clé, non directement mesuré dans cette these, a
savoir la longévité des organes d'acquisition, sera abordée. Ce trait est crucial pour rationaliser les
pertes en ressources liées aux traits foliaires et racinaires promouvant la croissance ou la
conservation des nutriments. Le taux métabolique élevé résultant d'une forte teneur en tissus riches
en azote métaboliquement actifs par rapport aux tissus structuraux riches en carbone est
généralement associé a une longévité réduite, en raison du taux élevé de respiration cellulaire requis
pour soutenir une telle activité (Reich et al., 2008; Tjoelker et al., 2005). De plus, ce fort ratio azote
: carbone tissulaire induit une réduction des défenses mécaniques (faible densité de tissus
structuraux), accroissant la vulnérabilité aux intempéries physiques ainsi qu'une augmentation de
la palatabilité des tissus (haute concentration en azote), augmentant la susceptibilité a 1'herbivorie.
Ces valeurs de traits réduisent davantage la longévité des organes d'acquisition et entrainent des
pertes importantes en nutriments par rapport au carbone lors de la sénescence des feuilles et des
racines fines (Freschet et al., 2021; Weigelt et al., 2021). Inversement, un faible ratio azote :
carbone induit des effets opposés en termes de défenses mécaniques, de palatabilité et d'activités
métaboliques, ce qui engendre une longévité étendue, accompagnée de pertes significatives en
carbone par rapport aux nutriments lors de la sénescence des organes d'acquisitions (Gu et al.,
2011; McCormack et al., 2012; Reich, Walters, & Ellsworth, 1992; Weigelt et al., 2021). 1l est
pertinent de noter que, bien que la longévité racinaire soit fortement corrélée avec l'axe de
spécialisation opposant une forte concentration en azote racinaire et une densité élevée de tissus
riches en carbone, elle est également influencée, dans une moindre mesure, par un autre axe de
spécialisation (McCormack et al., 2012). Cet axe oppose les racines fines a fort diameétre a celles
présentant une forte valeur de longueur racinaire spécifique (Bergmann et al., 2020). Le long de
cet axe, les racines fines de grand diameétre sont plus longévives que celles présentant une forte
longueur racinaire spécifique (McCormack et al., 2012). Ainsi, tout au long de cette thése, lorsqu'il
sera question des pertes de ressources a travers les différentes stratégies racinaires et foliaires, cela

fera référence a leurs traits respectif et au contraste de longévité qu'ils induisent.
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1.3. Revue de littérature
1.3.1. Stratégie écologiques, compromis écologiques et variation interspécifique

Les traits fonctionnels étant apte a décrire les compromis €cologiques, tels que celui décrivant le
compromis entre la croissance et la conservation des nutriments, on ne s'attend pas a ce qu’ils
varient indépendamment, mais covarient de maniére coordonnée, formant des axes de
spécialisation écologique. L'existence de ces axes de spécialisation résulte de l'action d'une
pression de contre-sélection sur des combinaisons particuliéres de valeurs de traits fonctionnels
(Donovan et al., 2011; McCormack & Iversen, 2019) et affecte le positionnement des espéces dans
un espace formé par les traits (Figure 1.1). Des techniques d'ordination qui utilisent des
transformations mathématiques modifiant les coordonnées qui décrivent la position d'objets (e.g.,
les especes), dans un espace multidimensionnel permettent de construire un tel espace (Legendre
& Legendre, 2012). Ces coordonnées modifiées permettent de représenter les espéces dans un
espace réduit comptant seulement deux dimensions. Ces dimensions sont sélectionnées de manicre
a capturer le plus de variance possible, c'est-a-dire les deux axes qui traversent les distances les
plus longues dans un nuage d'objets multidimensionnels tout en étant perpendiculaires I'un a 'autre
(Legendre & Legendre, 2012). Les descripteurs (i.e., les traits fonctionnels) des objets, étant
structurellement associés a la position des objets, sont affectés par les mémes transformations que
celles subies par les objets pour étre représentés dans cet espace réduit. Par conséquent, leurs
positions et orientations sont également modifiées. Les descripteurs se superposant aux dimensions
expliquant le plus de variance et étant les plus longs sont ceux qui contribuent plus fortement a la
construction des axes de spécialisation. Les especes n'occupent pas entierement cet espace, les traits
fonctionnels peuvent étre négativement corrélés en raison des pressions de contre-sélection,
reflétant ainsi 1'existence de stratégies opposées le long de ces axes de spécialisation (Diaz et al.,
2016). Par exemple, les ressources ne peuvent pas étre allouées dans la construction d'une feuille
de maniére a afficher simultanément une forte densité de tissus structurels et une abondance élevée
de tissus métaboliquement actifs, car une densité élevée de tissus structurels pourrait limiter la
diffusion du CO> vers les sites photosynthétiques (Reich & Walters, 1994; Reich, Walters, &
Ellsworth, 1997). Les espéces se distribuent le long de ces axes de spécialisation, et chaque position
occupée par les especes représentent une stratégie écologique pouvant €tre récurrente a l'intérieur

comme a travers les biomes (Laughlin, 2014; Laughlin & Laughlin, 2013).
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Espace des traits

ATrait 1

Trait 3

Trait 4

Axe de spécialisation B

§ Trait 2

Axe de spécialisation A

Figure 1.1. Schématisation de l'espace fonctionnel des traits et des axes de spécialisation. Les corrélations
entre les traits reflétent les compromis fondamentaux, c'est-a-dire les compromis qui induisent la
minimisation de la valeur d'un trait lorsque le trait y étant négativement corrélé est maximisé. Par exemple,
l'axe de spécialisation B résulte du compromis entre la maximisation des valeurs du trait 1 ou du trait 2. La
position, l'orientation et les corrélations entre les traits dans cet espace représentent la distribution des traits.
Bien que non illustré, le positionnement des espéces est intuitif et correspond a leur emplacement dans cet
espace des traits. Le positionnement des especes induit la distribution des traits et ils sont donc
structurellement indissociables.

L'un des compromis les plus importants pour décrire et comprendre les spectres de stratégies
déployées par les végétaux en réponse a la variation des ressources est celui qui oppose un taux de
croissance relatif élevé a un taux de croissance lent et a la conservation des nutriments a 1’échelle
de la plante enticre et au sein des organes d’acquisitions (Chapin, 1980; Craine, 2009; Grime, 1977;
Lambers & Poorter, 1992; Tilman, 1982). Ce compromis entre la croissance et la persistance a été
largement rapporté par différentes études sur les traits foliaires, a travers et au sein des biomes
(Reich, Ellsworth & Walters, 1998; Reich, Walters, & Ellsworth, 1992; Reich, Walters, &
Ellsworth, 1997; Reich, Walters, Tjoelker et al., 1998; Reich et al., 1999; Wright et al., 2004). Un
taux de croissance relatif élevé dépend des valeurs des traits foliaires qui favorisent la minimisation
des pertes en carbone par rapport aux nutriments, tandis qu'un taux de croissance relatif faible ou
la persistance des organes dépend des valeurs de traits qui favorisent la minimisation des pertes en
nutriments (i.e., une meilleure efficacité de leur utilisation) par rapport au carbone (Chapin, 1980;

Craine, 2009; Lambers & Poorter, 1992).
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Le spectre de stratégies écologiques défini par l'axe de spécialisation reflétant I'utilisation des
nutriments au sein des feuilles, et qui oppose la croissance a la conservation des nutriments, est
nomm¢ le spectre de I'économie foliaire (Wright et al., 2004). Ce spectre représente un continuum
de stratégies végétales foliaires, allant des feuilles a haut rendement net cumulé en carbone par
unité de surface foliaire aux feuilles a faible rendement (Figure 1.2). A l'extrémité favorisant le
haut rendement, les feuilles se caractérisent par une surface foliaire spécifique élevée, une
concentration €élevée en azote et en phosphore, une faible densité de tissu foliaire et une longévité
réduite (Westoby et al., 2002; Wright et al., 2004). Ces valeurs de traits garantissent que le taux de
fixation du carbone compense rapidement le faible investissement initial en carbone lors de la
construction des feuilles, et notamment leur longévité réduite limite 1'impact négatif des cofits en
carbone liés a la respiration cellulaire de maintenance sur le rendement en carbone (Westoby et al.,
2002; Wright et al., 2004). Ces traits entrainent également des pertes massives en nutriments par
rapport au carbone lors de la sénescence des feuilles, ce qui leur confére une valeur adaptative
¢élevée dans les milieux riches en nutriments ou le carbone, et non les nutriments, limite la
croissance, car elles assurent une forte allocation en carbone dans la croissance (Lambers &

Poorter, 1992; Wright et al., 2004).

Conservation Croissance

Rendement net cumulé en C par unité de surface foliaire

Figure 1.2. Schématisation du spectre de 1'économie foliaire. Sur l'image, les photographies de coupes
transversales de feuilles (grossissement X200) proviennent de la méme espéce (Agonis flexuosa). La feuille
‘conservative’ d'4. flexuosa provient d'un sol extrémement pauvre, tandis que la feuille favorisant la
croissance provient d'un sol a haute teneur en nutriments. Abréviations : SLA : leaf specific area; LTD : leaf’
tissue density; N : concentration en azote foliaire; P : concentration en phosphore foliaire et C : carbone.
Figure inspirée de Weemstra et al. (2016).



A T'autre extrémité de ce spectre, les feuilles affichent une forte densité tissulaire, une longévité
accrue, une faible surface foliaire spécifique et une faible concentration en azote et phosphore
(Wright et al., 2004) (Figure 1.2). Le faible ratio entre I'investissement en azote et celui en carbone
lors de la construction de ces feuilles induit de maniere inhérente une faible activité
photosynthétique et une défense mécanique accrue, respectivement. Cela a un impact négatif sur
le rendement en carbone, car le taux de fixation de carbone ne compense pas efficacement le fort
investissement initial en carbone et son allocation dans la respiration cellulaire de maintenance
(Westoby et al., 2002; Wright et al., 2004). Ces valeurs de traits, cependant, favorisent une
meilleure efficacité de 'utilisation des nutriments en raison de leur longévité accrue et du temps de
résidence élevé des nutriments. Cette efficacité d'utilisation des nutriments permet aux feuilles de
persister et de maintenir un rendement plus faible sur une plus longue période de temps (Westoby
et al., 2002; Wright et al., 2004). Ce faible rendement, toutefois, entraine des pertes massives de
carbone, mais limite les pertes en nutriments lors de la sénescence des feuilles. Ensemble, ces
valeurs de traits conférent a ces feuilles une valeur adaptative importante dans les sols pauvres, ou
ce sont les nutriments et non le carbone qui limitent la croissance, car elles favorisent la
conservation des nutriments acquis (Lambers & Poorter, 1992; Wright et al., 2004). Le retour sur
les investissements initiaux, est central a 'articulation du spectre de I'économie foliaire, si bien que
le spectre de I'économie foliaire est communément référé au spectre ‘rapide-lent’ en termes de

retour en carbone par rapport a son investissement initial (Wright et al., 2004).

Théoriquement, que ce soit pour soutenir un taux de croissance relatif €levé ou faible, I’impact des
valeurs de traits fonctionnels racinaires devraient refléter celui des valeurs de traits fonctionnels
pour éviter un déséquilibre entre les colits en ressources relatifs a 1’utilisation et I’acquisition des
nutriments (Reich, 2014). A cet égard, les traits fonctionnels racinaires, qui influencent
I’acquisition des nutriments, devraient refléter l'impact des traits fonctionnels foliaires en
favorisant des pertes €levées en nutriments par rapport au carbone en milieux fertiles et des pertes
¢élevées en carbone par rapport aux nutriments en milieu infertile. Conformément a cette hypothese,
on a longtemps supposé que la variation des traits racinaires suivait un continuum unidimensionnel
de stratégies écologiques similaires a celui structurant le spectre de 1’économie foliaire : le spectre
de 1'économie racinaire (Reich, 2014; Weemstra et al., 2016). A l'intérieur de ce spectre de

I'économie racinaire, chaque trait foliaire était supposé avoir son équivalent racinaire, avec lequel
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une corrélation positive était attendue : concentration en azote foliaire - concentration en azote
racinaire, densité des tissus foliaires - densité des tissus racinaires, et surface foliaire spécifique -
longueur racinaire spécifique (Figure 1.3). De plus, étant donné que les traits racinaires étaient
considérés comme les reflets fonctionnels des traits foliaires, le méme compromis fondamental
entre la maximisation des différentes valeurs des traits structurant le spectre de 1'économie foliaire
était supposé conduire a des patrons de corrélations identiques au sein de ce spectre de 1'économie
racinaire, a travers les traits racinaires inclus dans les paires précédemment mentionnées (Figure
1.3) (Freschet et al., 2010; Holdaway et al., 2011; Liu et al., 2010; Pérez-Ramos et al., 2012; de la
Riva et al., 2016; Roumet et al., 2016). Notamment, considérant que la derniére paire de traits
mentionnée ci-dessus a une incidence similaire sur la variation de la surface d'échange biologique
(i.e., surface foliaire et longueur racinaire) par unité de carbone investi pour remplir cette fonction.
Cette paire de traits a été conceptualisée comme étant la mieux adaptée pour se coordonner a

1'échelle de la plante et expliquer les variations du taux de croissance entre les espéces végétales

(Reich, 2014; Weemstra et al., 2016).

Conservation Croissance

Figure 1.3. Stratégies d'économie des ressources : I'hypothése d’un spectre unique ‘rapide-lent’ décrivant
la variation interspécifique non contrainte. Valeurs des traits fonctionnels foliaires et racinaires
hypothétiques associés a une stratégie d'acquisition ou de conservation des ressources dans le spectre de
I’économique foliaire et racinaire. Abréviations : SLA : specific leaf area; LTD : leaf tissue density; SRL :
specific root length; N : concentration en azote foliaire ou racinaire; P : concentration en phosphore foliaire
ou racinaire and RTD : root tissue density. Dans la figure, les images de racines proviennent de McCormack
et al. (2015). Figure et 1égende inspirées de Weemstra et al. (2016).
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Le cadre théorique qui supposait l'existence d'un spectre d'économie racinaire reflétant les
compromis fondamentaux structurant le spectre d'économie foliaire, cependant, confondait en une
seule dimension les traits liés a I'acquisition des nutriments et le seul trait li¢ a I'exploration du sol
intégré, a I'époque, dans l'espace économique racinaire : la longueur racinaire spécifique (specific
root length, SRL). Suivant ce méme cadre, les valeurs élevées de cette derniére étaient
conceptualisées comme étant ‘rapides’. De plus, étant donné que 1'on extrait le diameétre (D) moyen
d'un échantillon de racines fines d'une longueur (L) donnée, la variation des autres caractéristiques
décrivant leur forme générale (i.e., masse (m) et volume (v)), et donc la variation de leur densité
tissulaire (root tissue density, RTD), sont soumises aux mémes contraintes que celles d'un cylindre.
Cela implique que le diamétre est structurellement en corrélation négative avec la longueur
racinaire spécifique, car les variations de cette derniére sont inversement proportionnelles au carré
du diamétre racinaire (Equation 1). Il en résulte qu’un fort diamétre constituait par défaut une
valeur de trait ‘lente’ (Figure 1.3). Cependant, un fort diameétre racinaire, puisqu'il fournit un habitat
approprié pour les champignons mycorhiziens arbusculaires, est généralement associé a une
colonisation intensive par ces derniers (Comas, Callahan, & Midford, 2014; Kong et al., 2014, Ma
et al., 2018). Ainsi, la variation des valeurs des traits le long de 1'axe formé par les variations du
diametre et de la longueur racinaire spécifique s'est révélée ne pas €tre fonctionnellement liée aux
schémas opposés de pertes de ressources (i.e., nutriments vs carbone), mais plutdt associée a
l'exploration du sol. De plus, pour que les variations des traits racinaires puissent étre réduites a
une seule dimension, la concentration en azote racinaire était supposée corréler positivement et
invariablement avec la longueur racinaire spécifique. Cependant, a travers un nombre croissant
d’¢études, la longueur racinaire spécifique s'est avérée indépendante de la concentration en azote
racinaire (Weemstra et al., 2016), contrastant avec la constance avec laquelle la surface foliaire

spécifique correle positivement avec la concentration en azote foliaire (Wright et al., 2004).

m . mxLxD? mx 4 . mxLxD2x RTD
RTD = — ouv= ——— etdonc, RTD = ————— oum =
v 4 mxLxD?2 4
. . L 4 , .
Ainsi,SRL= — = ——— (Equation 1)
m 1t X RTD x D2

L'absence de corrélation entre la concentration en azote racinaire et la longueur racinaire

spécifique, ainsi que 'intégration lente de la symbiose mycorhizienne, ont soulevé des doutes quant
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a la validité du concept selon lequel la variation des traits racinaires pourrait étre résumée en une
seule dimension. Ce cadre théorique a progressivement été abandonné a la lumiére des preuves
issues d'études menées sur un nombre relativement restreint d'especes (Kramer-Walter et al., 2016;
Wang et al., 2018), de revues de littérature exhaustives (Weemstra et al., 2016; Weigelt et al.,
2021), et grace a l'utilisation de vastes bases de données de traits racinaires (Bergmann et al., 2020;
Kong et al., 2019; Ma et al., 2018; McCormack & Iversen, 2019; Weigelt et al., 2021). L'ensemble
de ces ¢tudes a démontré que l'espace des traits racinaires €tait multidimensionnel, contrairement
a celui défini par les traits foliaires. La différence de dimensionnalité entre l'espace économique
racinaire et le spectre de I'économie foliaire est principalement attribuable au fait que les feuilles
et les racines sont en interface avec des environnements radicalement différents (Weemstra et al.,
2016). La principale distinction réside dans le taux auquel les ressources diffusent vers les surfaces
d'échanges biologiques : tandis que le CO> diffuse sans résistance significative, les nutriments du
sol diffusent plus lentement, créant ainsi une zone d'appauvrissement en nutriments dans le sol
entourant les racines fines : la rhizosphére (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011; Eissenstat & Yanai,
1997; Laliberté, 2017). Conséquemment, les racines doivent explorer la matrice du sol pour
compenser la formation de ces zones d'épuisement en nutriment. Dans ce contexte, un spectre
unidimensionnel, tel que celui définissant le spectre d'économie foliaire, ne suffit pas, a lui seul, a
rendre compte de la variation des traits racinaires influencant l'acquisition des nutriments (Chapin,
Matson, & Vitousek, 2011; Eissenstat & Yanai, 1997; Laliberté, 2017). L'espace économique
racinaire contient deux dimensions indépendantes permettant aux espéces de construire des racines

fines ‘rapides’ ou ‘lentes’ avec différentes stratégies d’exploration du sol.

La dimension a travers laquelle les espéces, a 1'échelle globale, se différencient de manieére la plus
marquée est celle décrivant un spectre de stratégies liées a l'exploration de la matrice du sol : le
gradient de collaboration avec les champignons mycorhiziens arbusculaires (i.e., I'axe diametre -
longueur racinaire spécifique) (Figure 1.4) (Bergmann et al., 2020). Ce spectre de collaboration
s'étend des especes qui externalisent 1'exploration du sol en établissant des relations symbiotiques
avec des champignons mycorhiziens arbusculaires aux especes autonomes explorant le sol par
l'intermédiaire de racines fines présentant des valeurs élevées de longueur racinaire spécifique
(Bergmann et al., 2020). Les especes ‘collaboratrices’, en investissant une grande quantité¢ de

carbone par unité de longueur de racines fines - ce qui se traduit par un diameétre important - créent
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un environnement propice a une colonisation extensive par les champignons mycorhiziens
arbusculaires (Comas, Callahan, & Midford, 2014; Eissenstat et al., 2015; Kong et al., 2014; Liu
et al., 2015, Ma et al., 2018). Alors que les espéces autonomes dans l'acquisition des nutriments
allouent une quantité relativement faible de carbone par unité de longueur de racines fines, pour
remplir la méme fonction. Par contre, que les plantes favorisent I’externalisation de 1’exploration
du sol ou qu'elles privilégient 1'autonomie dans cette fonction, l'ajustement de la longévité et du
taux renouvellement des organes d’acquisitions, qu'ils soient d'origine végétale ou fongique,
demeure le mécanisme le plus important par lequel 1'allocation en carbone liée a 1'exploration du
sol peut étre ajustée (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011; O'Brien, Brown & Moll, 2007).
Conséquemment, a long terme, il devient difficile de prédire quelle stratégie est la plus économique

en termes de carbone.
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Figure 1.4. Traits racinaires clés constituant le spectre de 1'économie racinaire unidimensionnel et les
dimensions indépendantes de I'espace économique racinaire multidimensionnel. Abréviations
RESpectrum: root economics spectrum; RESpace: root economic space; SRL : specifique root length; D :
diameter; N et [N] : root nitrogen concentration; P : root phosphorus concentration; RTD : root tissue
density et AMY%: arbuscular mycorrhizal colonization. Légende et figure modifiées de Wen et al. (2022).

La difficulté de prédire les bénéfices nets de ces différentes stratégies, c’est-a-dire la relation entre
les colits absolus et les bénéfices bruts, est la principale raison sous-tendant la difficulté
d’appréhender leurs bilans en carbone. Les hyphes mycorhiziens arbusculaires requierent moins de
carbone par unité de longueur que les racines fines lors de leur construction (Fitter, 1991; Raven et

al., 2018). Cependant, en tenant compte de la faible longévité des champignons hyphes acquisitifs
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des mycorhiziens arbusculaires — étant de 20 a 100 fois inférieure a la longévité des racines fines
(Friese & Allen, 1991; Burke & Raynal, 1994; Staddon et al., 2003; McCormack et al., 2012) —
ainsi que de la forte respiration cellulaire (Jakobsen & Rosendahl, 1990) associée a un taux élevé
d'acquisition de nutriments (Jakobsen, Abbott, & Robson, 1992), et au déploiement et au maintien
d'un réseau étendu d'hyphes. Cela conduit les racines fines colonisées a recevoir en moyenne de 4
% a 20 % plus de carbone que les racines fines non colonisées (Smith & Read, 2008). Ce coflit en
carbone plus élevé, cependant, pourrait s'accompagner de bénéfices bruts plus importants. Le taux
d'acquisition de phosphore par unité¢ de longueur des hyphes est de 2 a 4 fois supérieur a celui par
unité de longueur des racines fines (Jakobsen, Abbott, & Robson, 1992). Cette différence pourrait
entrainer une translocation accrue du phosphore vers les feuilles, modifiant ainsi le taux
d'assimilation du carbone et exergant potentiellement une influence positive sur le bilan carbone
associé a l'exploration externe du sol (Smith et al., 2011). La difficulté de prédire quelle stratégie
est la plus économique en termes de carbone est davantage illustrée par le fait qu'un haut degré de
colonisation a été associ¢ aux especes a croissance rapide dans une étude menée en milieu naturel
(Roumet, Urcelay & Diaz, 2006), tandis qu'une autre étude, également conduite en milieu naturel,
n'a pas observé de relation entre le taux de colonisation et le taux de croissance relatif des plantes
(Comas & Eissenstat, 2004). Cette difficulté est d'autant plus mise en évidence par la proposition
de I'existence d'un continuum de relations symbiotiques allant du parasitisme, indiquant un impact
négatif sur la croissance de la plante, au mutualisme, indiquant un effet positif sur la croissance de

la plante (Johnson, Graham, & Smith, 1997).

La deuxieme dimension est fonctionnellement analogue au spectre de 1'économie foliaire et a été
identifiée comme le gradient de conservation des ressources (i.e., I'axe concentration en azote -
densité des tissus racinaires) (Bergmann et al., 2020) (Figure 1.4). Le long de ce continuum de
stratégies, les racines fines longévives qui maximisent 1’efficacité de I’utilisation des nutriments
s’opposent aux racines fines acquisitives a faible longévité (Bergmann et al., 2020). Cette
opposition entre ces syndromes de traits, sépare de maniere similaire au spectre de I'économie
foliaire, les racines fines ‘rapides’ et ‘lentes’ en fonction de la variation du ratio carbone : azote
tissulaire (Bergmann et al., 2020; Weigelt et al., 2021). De hautes valeurs de ce ratio indiquent une
forte densité tissulaire et une faible concentration en azote, ce qui favorise la défense mécanique

mais réduit la capacité d'acquisition des nutriments, tandis que de faibles valeurs de ce ratio
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réduisent les défenses mécaniques en faveur d'une forte capacité d'acquisition des nutriments
(Bergmann et al., 2020; Freschet et al., 2021). Les variations de ce ratio, allant des valeurs les plus
basses aux plus élevées, peuvent également refléter la minimisation des pertes en carbone au
détriment des pertes en nutriments, favorisant 1’allocation du carbone a la croissance et allouant
potentiellement aux racines une valeur adaptative importante dans les sols riches, d'une part.
D'autre part, la minimisation des pertes en nutriments au dépend des pertes en carbone, pourrait
conférer aux racines une valeur adaptative importante dans les sols pauvres ou les nutriments
limitent la croissance plutot que le carbone (Craine, 2009). L'identification du gradient de
conservation a conduit a celle des spectres ‘rapide-lent” a I’échelle des feuilles et des racines qui
pourraient se coordonner a 1’échelle de la plante, et ce en dépit de la différence de dimensionnalité
intrinseéque entre ces espaces des traits. Conformément a la parité fonctionnelle attendue entre le
fonctionnement des feuilles et des racines (Reich, 2014), les extrémités ‘rapides’ du spectre de
I’économie foliaire et du gradient de conservation racinaire devraient &étre associées et leur

coordination devrait constituer un spectre unique ‘rapide-lent’ (Reich, 2014) (Figure 1.5).
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Figure 1.5. Stratégies d'économie des ressources : I'hypothése d’un spectre unique ‘rapide-lent’ décrivant
la variation interspécifique contrainte par la fertilité des sols et qui pourrait expliquer les différences de taux
de croissance relatif entre les espéces adaptées aux habitats fertiles et infertiles. Abréviations: L[N] : leaf
nitrogen concentration; LTD : leaf tissue density; R[N] : root nitrogen concentration; RTD : root tissue
density; SRL : specific root length et AM : arbuscular mycorrhizal colonization. Figure inspirée de Weigelt
et al. (2021).
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La revue de littérature la plus récente portant sur la coordination entre les traits racinaires et
foliaires (Weigelt et al., 2021), s'appuyant sur 59 études, a montré que la fréquence a laquelle les
traits du spectre de 1'économie foliaire et ceux du gradient de conservation corrélait ensemble, de
telle sorte que la concentration en azote foliaire et racinaire €tait positivement corrélée, était bien
supérieure a celle observée avec les traits racinaires structurant le gradient de collaboration (Figure
1.6). Ce résultat a fourni des évidences supportant la coordination entre le spectre de 1'économie
foliaire et le gradient de conservation des ressources racinaires (i.e., I'axe concentration en azote -
densité des tissus racinaires) (Weigelt et al., 2021), ainsi que 1’existence d'un spectre unique
‘rapide-lent’ a I'échelle de la plante (Reich, 2014) (Figure 1.5). Les études de Wright et al. (2004),
Bergmann et al. (2020) et Weigelt et al. (2021) ont apporté d'importantes contributions en étudiant,
sur un nombre impressionnant d'espéces, la variation interspécifique des traits foliaires, racinaires
et leur coordination, respectivement. Cependant, afin de confirmer la validité d'un cadre théorique
capable d'expliquer les différences de taux de croissance relatif entre les espéces adaptées aux
habitats fertiles et infertiles, et qui renforce nos connaissances relatives a la distribution des plantes,
il est essentiel d'étudier I'association entre chaque dimension de 1'espace des traits foliaires et

racinaires et la variation de la disponibilité des nutriments.
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Figure 1.6. Résultats de la revue de 59 articles sous forme de diagrammes circulaires. Abréviations: LN:
leaf nitrogen concentration; LP: leaf phosphorus concentration; LTD: leaf tissue density;, Lth: leaf
thickness; LMA: leaf mass area; RN: root nitrogen concentration; RP: root phosphorus concentration;
RTD: root tissue density; RD: root diameter et SRL: specific root length. Noter que 1/LMA est égal a SLA:
specific leaf area. Légende circulaire: gris: pourcentage d'études affichant des relations non significatives,
bleu: pourcentage d'é¢tudes affichant des corrélations négatives significatives, vert: pourcentage d'études
présentant des corrélations positives significatives. Figure modifi¢e et Iégende (traduite et simplifiée) tirée
de Weigelt et al. (2021).
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Les études précédemment mentionnées ont examing la variation interspécifique des traits a 1'aide
de bases de données mondiales, ce qui a principalement révélé les différences fonctionnelles en
termes morphologiques, physiologiques et chimiques entre les especes au sein et entre les biomes.
Cependant, la fréquente absence de métadonnées dans ces banques, telles que la disponibilité en
nutriments, entraine que le lien entre les traits fonctionnels et le contexte environnemental n'est pas
clairement explicité. Autrement dit, les différences fonctionnelles observées au sein des especes
distribuées aux extrémités des axes de spécialisation, déduites de la variation interspécifique non
contrainte, ne coincident pas nécessairement avec les différences fonctionnelles observées au sein
des espéces distribuées aux extrémités dun gradient de disponibilit¢ des nutriments. Plus
spécifiquement, les axes de spécialisation identifiés a 1'aide des banques de données mondiales ne
se coordonnent pas nécessairement avec les gradients environnementaux, tels que ceux capturant
la variation de la fertilité des sols, c'est-a-dire qu'ils ne se superposent pas nécessairement a ces
derniers. D¢s lors, a supposer que les espéces €taient contraintes d'étre ordonnées en fonction de
leur position le long d'un gradient de fertilité, la distribution des traits dans les espaces des traits
foliaires et racinaires pourrait potenticllement former des axes de spécialisation différents.
L'intégration de la fertilité des sols est fondamentale pour comprendre la distribution des plantes,
car la variation interspécifique non contrainte des traits pourrait se limiter a décrire les différences
fonctionnelles entre especes ou groupes d'especes, sans €tre en mesure de décrire les stratégies
pouvant étre récurrentes a des positions relativement précises le long des gradients de disponibilité
des nutriments. Par conséquent, des études supplémentaires sont nécessaires pour comprendre
l'effet de la disponibilité des nutriments sur la distribution des traits racinaires et foliaires et leur
coordination. Améliorer notre compréhension de I'alignement des axes de spécialisation, identifiés
a l'aide de bases de données mondiales, a la variation de la disponibilité des nutriments est essentiel
pour renforcer nos connaissances relatives a la distribution des plantes. Par conséquent, une partie
des objectifs des chapitres 3 et 4 de cette thése consistera a déterminer si ces axes de spécialisation,
qui refletent les différences fonctionnelles globales entre espéces, sont également cohérents pour

décrire les différences fonctionnelles entre espéces adaptées aux habitats fertiles et infertiles.

1.3.2. Variation interspécifique et fertilité des sols

En théorie, la relation entre la disponibilité des nutriments et le compromis entre la croissance et la

conservation des nutriments est bien rationalisée. Les especes végétales répondent a un compromis
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fondamental entre la maximisation de leur croissance dans des sols riches et la conservation des
nutriments dans un contexte environnemental moins favorable (Chapin, 1980; Craine, 20009;
Grime, 1977; Lambers & Poorter, 1992; Poorter & Remkes, 1990). Une étude réalisée a I'aide d'une
base de données mondiales comprenant 49 foréts de types différents (feuillus, coniféres et mixtes)
dans différentes zones climatiques (boréales, tempérées et tropicales) a confirmé cette relation
(Vicca et al., 2012). Les foréts situées sur des sols riches en nutriments (i.e., phosphore, azote et
eau) allouent une plus grande proportion du carbone fixé annuellement a la production nette de
biomasse que les foréts situées sur des sols pauvres (i.e., 58% et 42% respectivement) (Vicca et al.,
2012). Par contre, une autre étude combinant 14 expériences de fertilisation sur un réseau de
parcelles en forét tropicale présentant une disponibilité contrastée en nutriments a rapporté qu'apres
15 ans d'ajouts chroniques de nutriments, leurs résultats n'ont fourni pratiquement aucune évidence
que les nutriments limitent la croissance des arbres (Wright et al., 2018). Cependant, les réponses
des plantes et des communautés variaient, allant d'une augmentation du métabolisme (e.g.,
photosynthése et conductance stomacale) a une augmentation de la production de litiere, de la
biomasse et des taux de renouvellement des racines fines (Wright et al., 2018), indiquant un

changement général vers une stratégie ‘rapide’.

Les connaissances sur la relation entre la variation des stratégies écologiques au niveau des feuilles
et la disponibilité des nutriments du sol a atteint un consensus. C'est-a-dire que le positionnement
des especes le long du spectre de 1'économie foliaire, décrivant les différences fonctionnelles
foliaires entre les especes, coincide avec leur position le long du gradient de disponibilité des
ressources. En ce sens, les stratégies végétales ‘rapides’ ou ‘lentes’ peuvent étre directement
prédites a partir des traits foliaires (Wright et al., 2004), et ces mémes stratégies, lorsque définit
avec les traits foliaires, sont concrétement associées aux sols riches et pauvres, respectivement
(Jager et al., 2015; Ordofiez et al., 2009) et au taux de croissance relatif des especes (Poorter &
Bongers, 2006; Poorter & Remkes, 1990; Reich, Walters, & Ellsworth, 1997). Cependant, les
connaissances paralleéles sur les combinaisons particuliéres de traits fonctionnels racinaires
représentant des stratégies récurrentes a travers des gradients de disponibilité en nutriments sont
moins bien établies. Par exemple, la réponse du gradient de conservation des ressources racinaires
(I'axe concentration en azote - densité des tissus racinaires) a la disponibilité des nutriments semble

généralement stable, de telle sorte que les concentrations €levées d'azote racinaire sont couramment
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associées aux sols plus fertiles (Craine et al., 2001; Ding et al., 2020; Hendricks et al., 2000;
Holdaway et al., 2011; Kramer-Walter et al., 2016; Li et al., 2019). Cependant, Prieto et al., (2015)
n'ont trouvé aucune relation entre la fertilité des sols et la concentration en azote racinaire. De plus,
Roumet et al. (2016) ont mis en évidence une corrélation entre I'augmentation de la concentration
en azote racinaire et une réduction du pH du sol, cette baisse de pH étant généralement liée a une
diminution de la disponibilité des nutriments (Barrow & Hartemink, 2023). De maniére similaire,
Wen et al. (2022) ont suggéré, en se basant sur les stratégies déployées par les especes adaptées
aux habitats a trés faible disponibilité en nutriments, que I'augmentation de la concentration en
azote racinaire peut étre associée a une diminution de la fertilité. Ces espéces, appartenant aux
familles des Proteaceae, Cyperaceae, Pinaceae ou Salicaceae, se distinguent par leur forte
concentration en azote racinaire, qui est liée a leurs stratégies d'acquisition des nutriments. Cette
stratégie implique le relaichement rapide d'exsudats mobilisant les nutriments (e.g., carboxylates et
composés favorisant la minéralisation de 'azote par les microorganismes), ce qui nécessite un
métabolisme rapide et une augmentation des transporteurs transmembranaires riches en azote
(Funayama-Noguchi et al., 2021; Lambers et al., 2015b; Shane et al., 2004). Ensemble, cela
suggere que des stratégies racinaires ‘rapides’, caractérisées par une forte capacité d'acquisition,
pourraient étre avantageuses a la fois en milieu riche et en milieu pauvre en nutriments, remettant

ainsi en question la cohérence d'un spectre unique ‘rapide-lent’ a I’échelle de la plante (Figure 1.7).
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Figure 1.7. Stratégies d'économie des ressources : en a) hypothése d’un spectre unique ‘rapide-lent’
décrivant la variation interspécifique contrainte par la fertilité des sols et en b) hypothése selon laquelle la
parité fonctionnelle entre I’espace économique racinaire et foliaire est incohérente pour décrire la variation
conjointe des traits foliaires et racinaires lorsque contrainte par la fertilité des sols. Figure inspirée de
Weigelt et al. (2021).
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Les traits clés structurant le gradient de collaboration (i.e., I'axe diameétre - longueur racinaire
spécifique), pour leur part, ont montré des réponses drastiquement contrastées a la disponibilité des
nutriments. Plusieurs études ont rapporté une réponse positive du diameétre et une réponse négative
de la longueur racinaire spécifique face a I’accroissement de la fertilité (Eissenstat et al., 2015;
Erktan et al., 2018; Holdaway et al., 2011; Kramer-Walter et al., 2016; Lugli et al., 2021; Ostonen
et al., 2007; Prieto et al., 2015; Schippers & OIlff, 2000; Ushio et al., 2015; Zangaro et al., 2008),
tandis que d’autres ont trouvé des évidences supportant une relation inverse (Comas & Eissenstat,
2004; Craine et al., 2001; de la Riva et al., 2016; Fort et al., 2016; Freschet et al., 2013; Li et al.,
2019; Yavitt et al., 2011). Ces résultats contradictoires suggérent une indépendance entre le
gradient de collaboration et la variation de la disponibilité en nutriments, ce qui appuie les deux
scénarios de coordination proposés entre les espaces des traits racinaires et foliaires (Figure 1.7).
En ce sens, ces résultats contradictoires permettent également de proposer que chaque stratégie
écologique répartie le long du gradient de collaboration permet la translocation des nutriments du
sol répondant a la demande autant des feuilles ‘rapides’ ou ‘lentes’ avec des niveaux
d'investissement en carbone différents. Autrement dit, les différentes valeurs que les traits peuvent
prendre le long du gradient de collaboration pourraient potentiellement égaliser les bénéfices a tous
points d'un gradient de disponibilité en nutriment. Ce qui raméne a la difficulté de prédire les
différences de bénéfices nets a travers les stratégies allant de I’externalisation des ressources a

I’autonomie le long du gradient de collaboration (Section 1.3.1).

Alternativement, les résultats contradictoires relatifs a la relation entre les deux dimensions de
I'espace économique racinaire et la disponibilit¢é des nutriments pourraient suggérer que,
contrairement au spectre de I'économie foliaire, la distribution des traits au sein de l'espace
économique racinaire, méme lorsque contrainte par la fertilité des sols, pourrait étre principalement
influencée par les types d'associations mycorhiziennes, les formes de croissance ou la phylogénie
(angiospermes basales vs angiospermes récemment divergées) plutdt que par la relation trait-
nutriment du sol (Ding et al., 2020; Fort & Freschet, 2020; Freschet et al., 2017; Ma et al., 2018;
Valverde-Barrantes et al., 2017; Valverde-Barrantes et al., 2016; Valverde-Barrantes, Smemo, &
Blackwood, 2015). Finalement, ces résultats contradictoires pourraient étre symptomatiques du fait
que les especes ciblées lors de I'échantillonnage ne sont peut-étre pas celles qui sont le mieux

adaptées aux formes de nutriments les plus abondantes dans le sol. A travers les deux processus
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clés régissant I'assemblage des communautés — les filtres environnementaux et la limitation par
similarité — les espéces les plus abondantes devraient, d'une part, ayant pass¢ par une suite de filtres
environnementaux, afficher des valeurs de traits a forte valeur adaptative en ce qui concerne
I’acquisition des nutriments les plus abondants. D’autre part, la limitation par similarité, quant a
elle, devrait induire chez les espéces moins abondantes des valeurs de traits fonctionnels distantes
de celles des espéces les plus abondantes, permettant ainsi le partitionnement des ressources et la
coexistence des especes sur site local (Gotzenberger et al., 2012; Keddy, 1992; Laughlin et al.,
2012; Shipley, 2010). En accord avec les processus d'assemblage des communautés, les especes
moins abondantes pourraient occuper une niche spécialisée, par exemple, dans des sols riches, en
déployant des valeurs de traits adaptées a 1'acquisition de nutriments moins abondants, tels que les
nutriments organiques. Par contraste, ces valeurs de traits pourraient étre avantageux et favoriser
une abondance ¢levée chez les espéces qui les déploient dans les sols pauvres, ou les nutriments
organiques constituent une part significative du bassin total des nutriments (Turner et al., 2013;
Walker & Syers, 1976). 1l en résulte que ne pas prendre en compte 1'abondance des espéces lors de
I'échantillonnage pourrait limiter les conclusions relatives aux associations entre les valeurs des

traits et la disponibilité des nutriments le long d'un fort gradient de fertilité.

A travers cette section, aucune preuve n'a suggéré que les axes de spécialisation observés a 'aide
de bases de données mondiales ne sont pas conservés lorsque la variation des traits fonctionnels
est contrainte par la variation de la disponibilité des nutriments. Plus spécifiquement, seule la
direction de l'alignement de ces axes par rapport a la variation de la disponibilité des nutriments
présentait des réponses contradictoires entre les différentes études. Dans cette perspective, la
section suivante examinera l'ensemble des facteurs confondants qui pourraient susciter de telles
réponses contradictoires, plutot que d'explorer ceux pouvant générer des axes de spécialisation

différents de ceux observés a 'aide de bases de données mondiales.

1.3.3. Facteurs confondants et sites d’étude

Des facteurs tels que la phylogénétique, les formes de croissance et 1'histoire évolutive (e.g., les
types d’associations mycorhiziens) sont susceptibles de déterminer la variation des traits racinaires
et donc 1'acquisition des ressources du sol davantage que la disponibilité des nutriments du sol en

soi. Des évidences grandissantes ont montré que le spectre de 1’économie foliaire était faiblement
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structuré par les relations phylogénétiques ou par une histoire évolutive commune, indiquant que
les traits foliaires sont évolutivement mobiles, contrairement aux traits racinaires structurant
I’espace économique racinaire (Flores et al. 2014; Donovan et al. 2011; Valverde-Barrantes et al.
2017; Gu et al. 2014; Kong et al. 2014; Comas & Eissenstat, 2009). Quels que soient les facteurs
qui sous-tendent le conservatisme des traits racinaires, tels que les types d'associations
mycorhiziennes, les formes de croissance, la phylogénie, ou des facteurs confondants tels que la
relation entre I'abondance des espéces et la forme la plus abondante des nutriments des sols, ces
derniers sont importants a considérer, car ils peuvent générer des stratégies racinaires récurrentes

a travers les biomes ou entrainer des réponses contradictoires entre études.

1.3.3.1. Phylogénie

Plusieurs études ont démontré que les valeurs des traits fonctionnels racinaires définissant I’espace
économique racinaire sont phylogénétiquement contraintes. Par exemple, les angiospermes basales
affichent généralement un plus grand diamétre et sont plus dépendantes des associations avec les
champignons mycorhiziens arbusculaires que les angiospermes récemment divergées (Brundrett,
2002; Comas et al., 2012; Freschet et al., 2017; Gu et al., 2014; Ma et al., 2018; Valverde-Barrantes
et al., 2017). Comme preuve supplémentaire, une étude menée par Ma et al. (2018) sur 104 especes
réparties dans 7 biomes a travers 3 continents a révélé un conservatisme des traits racinaires parmi
les formes de croissance. Leurs résultats suggerent que la variation de la longueur racinaire
spécifique, un trait composite déterminé par la variation du diametre et de la densité des tissus des
racines fines (longueur racinaire spécifique =4/(m x densité x diamétre?)), est principalement
controlée par la variation du diametre chez les espéces herbacées récemment divergées. En

revanche, chez les especes ligneuses, une tendance opposée a été observée.

Il est important de noter, cependant, qu'a 1'intérieur des bases de données globales, 1'absence de
métadonnées telles que la disponibilité des nutriments et I'abondance relative des especes ne permet
pas de lier la valeur des traits d'un individu a sa valeur adaptative. Dans ce contexte, accorder la
priorité a la phylogénie en tant que facteur influengant la position des especes dans I'espace des
traits est justifié. Cette justification repose sur la conceptualisation selon laquelle toute influence
environnementale sur les valeurs des traits des plantes échantillonnées peut étre assimilée a une

proportion de la variance non expliquée au sein de la relation entre parenté phylogénétique et les
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valeurs des traits des plantes (i.e., une partie des résidus) (Westoby, Leishman, & Lord, 1995). En
revanche, les valeurs des traits mesurées sur des especes échantillonnées le long de gradients de
fertilité connus peuvent étre fonctionnellement associées a des stratégies écophysiologiquement
cohérentes en lien avec la disponibilité des nutriments du sol. Ceci s'explique par le fait que la
valeur de ces traits représente le résultat de I'impact d'une série de filtres environnementaux qui ont
influencé leur occurrence et particulierement I'abondance relative des especes qui les déploient
(Gotzenberger et al., 2012; Keddy, 1992). Dans cette situation, des corrections phylogénétiques
pourraient également €tre appliquées afin de prendre en compte la parenté phylogénétique.
Cependant, il convient de noter que la parenté phylogénétique entre les espéces ne doit pas étre
considérée comme un biais nécessitant une correction (de Bello et al., 2015), ni que les corrections
phylogénétiques représentent un ajustement pour supprimer des erreurs (Westoby, Leishman, &
Lord, 1995). Bien que ces corrections puissent entrainer une perte d'association entre une valeur
de trait et 'environnement, cela n'invalide pas les conclusions pouvant étre tirées, avant correction,
de cette association dans une région donnée (de Bello et al., 2015; Westoby, Leishman, & Lord,
1995). Parallélement, la relation entre une valeur de trait et l'environnement n'invalide pas la
possibilité que la parenté phylogénique puisse influencer la valeur des traits a l'intérieur d'une
lignée (Westoby, Leishman, & Lord, 1995). Ce sont deux aspects complémentaires de la recherche
en écologie, et la parenté phylogénétique ne sera pas abordée de manicre détaillée dans cette these,

car elle se concentre spécifiquement sur les relations traits-environnement.

1.3.3.2. Les types d’associations mycorhiziennes

La distribution des traits, en plus d'étre influencée par la phylogénie, pourrait étre induite par les
types d'associations mycorhiziennes. Les associations entre les champignons mycorhiziens
arbusculaires et les premicres plantes terrestres remontent a plus de 450 millions d'années
(Brundrett & Tedersoo, 2018) et facilitent principalement l'acquisition du phosphore inorganique
en échange de carbone (Smith & Read, 2008). Les associations avec les champignons éricoides et
ectomycorhiziens sont plus récentes, datant d'environ 117 et 150 millions d'années, respectivement
(Brundrett & Tedersoo, 2018; Leopold, 2016). Ces champignons minéralisent et transfeérent
principalement l'azote sous forme organique aux plantes via, entre autres, des enzymes
lignocellulolytiques vraisemblablement issues de leurs ancétres saprotrophes (Leopold, 2016;

Pellitier & Zak, 2018) en échange de carbone (Smith & Read, 2008).
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On considére généralement que la symbiose avec les champignons mycorhiziens arbusculaires
facilite principalement 'acquisition directe des nutriments inorganiques (Bardgett, Mommer, & De
Vries, 2014; Smith & Read, 2008). Cependant, bien que certaines études aient montré une capacité
saprotrophique, c’est-a-dire une capacité a minéraliser les nutriments a partir de formes organiques
(e.g., Hodge & Fitter, 2010; Koide & Kabir, 2002; Leigh, Hodge, & Fitter, 2009), on ne s'attend
pas a ce que cela ait un impact significatif sur le taux de minéralisation des nutriments, car les
champignons mycorhiziens arbusculaires ne sont pas reconnus pour étre en concurrence avec les
saprotrophes (Read & Perez-Moreno, 2003; Smith & Read, 2008). Tandis que les champignons
ectomycorhiziens et éricoides ont tendance a ralentir la minéralisation des nutriments, car ils
entrent en compétition avec d'autres saprotrophes pour l'utilisation de la matiére organique. C’est-
a-dire, que ces champignons, ainsi que les autres saprotrophes, brisent les liens de la maticre
organique afin d'acquérir des nutriments inorganiques (Phillips, Brzostek & Midgley, 2013; Read,
1991; Ward et al., 2022). Sur la base de ces constatations, il a été avancé que la haute teneur en
nutriments inorganiques, induite par un taux de minéralisation plus élevé, pourrait stabiliser les
valeurs des traits des especes hotes des champignons mycorhiziens arbusculaires a 1'intérieur de
syndromes de traits qualifiés comme ‘rapides’. Parallélement, la valeur des traits des especes hotes
des champignons ectomycorhiziens et éricoides se stabiliserait, quant a elle, a l'intérieur de
syndromes de traits caractérisés comme ‘lents’, et les interactions plantes-sols renforceraient et
stabiliseraient d'autant plus cette association (Phillips, Brzostek, & Midgley, 2013; Read, 1991;
Ward et al., 2022). Les interactions plantes-sols sont reconnues pour stabiliser, par I'intermédiaire
de boucles de rétroactions positives, I'association entre les valeurs des traits ‘rapides’ et la forte
disponibilité des nutriments, ainsi que stabiliser 1'association entre les valeurs des traits ‘lents’ et
la faible disponibilité des nutriments par des boucles de rétroactions négatives (Hendrick &
Pregitzer, 1993; Vitousek, 2006). Les feuilles et racines fines ‘rapides’ sont moins denses et plus
riches en azote, et donc plus palatables et se décomposent plus rapidement, ce qui accroit d’autant
plus la disponibilité¢ des nutriments qui avait préalablement induit les valeurs des traits ‘rapides’.
En revanche, les feuilles et racines fines ‘lentes’ sont plus denses et moins palatables, se
décomposent plus lentement, réduisant encore plus significativement la disponibilité¢ des
nutriments qui avait auparavant induit les valeurs des traits ‘lents’ (Hendrick & Pregitzer, 1993;

Vitousek, 2006).
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L'utilisation de bases de données mondiales exhaustives a fourni un soutien pratiquement
indiscutable a ces relations. Le long d'un gradient latitudinal ou les différences de taux de
minéralisation des nutriments sont fortement marquées, les espéces hotes des champignons
mycorhiziens arbusculaires et ectomycorhiziens se répartissent respectivement dans les
écosystemes de basses et hautes latitudes (Soudzilovskaia et al., 2019; Steidinger et al., 2019). De
plus, ces especes ont montré des variations systématiques en termes de valeur de traits racinaires
et foliaires ‘rapides’ et ‘lents’ le long de ce méme gradient (Averill et al., 2019). Lorsque leurs
variations intraspécifiques sont étudiées, elles peuvent également montrer des réponses opposées
en ce qui concerne la longueur racinaire spécifique sur un gradient édaphique s'étendant sur
quelques metres (Parasquive et al., 2023). Dans l'ensemble, cela soutient que les facteurs
édaphiques expliquent en grande partie leurs contributions a la distribution des traits dans 1'espace
économique racinaire, et qu'une part significative de la variance des traits racinaires peut €tre
attribuée a leurs différences inhérentes, comme cela fut le cas pour l'intensité de la ramification
racinaire (Liese, Alings, & Meier, 2017). En effet, étant donné que les structures fongiques
ectomycorhiziennes, tel que le manteau fongique, se forment a la surface des coiffes racinaires
(Figure 1.8), une ramification racinaire plus importante pourrait permettre de soutenir davantage
de champignons ectomycorhiziens (Brundrett, 2002; Comas, Callahan, & Midford, 2014). En
contrepartie, les hotes des champignons mycorhiziens arbusculaires, produisent des structures
fongiques appelées arbuscules a I'intérieur des cellules corticales (Figure 1.8). Conséquemment, ils
ne tirent aucun bénéfice en termes de taux de colonisation en augmentant l'intensité de leur
ramification racinaire, et les racines fines colonisées par ces champignons présentent généralement
une ramification moins prononcée que celles des hotes des champignons ectomycorhiziens
(Comas, Callahan, & Midford, 2014; Eissenstat et al., 2015). En tenant compte de cette perspective,
une attention particulieére sera accordée, dans le chapitre 4 de cette thése, a la contribution de ces

stratégies mycorhiziennes a la construction des axes de spécialisation.
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Figures 1.8. Structures fongiques spécifiques a) aux champignons ectomycorhiziens et b) aux champignons
mycorhiziens arbusculaires. Photographie a), manteaux fongiques ectomycorhiziens recouvrant la surface
des coiffes racinaires et s'étendant le long des racines fines de premier ordre (grossissement X100).
Photographie b), a gauche, un arbuscule, la structure d'échange servant d'interface entre le champignon
mycorhizien et la plante et a droite, une vésicule (grossissement X400).

1.3.3.3. L’abondance des espéces : valeur de traits et disponibilité des nutriments

Comme mentionné dans la section précédente, les observations contradictoires concernant
l'association entre les extrémités des axes de spécialisation racinaire de l'espace des traits des
racines fines et la variation de la disponibilité des nutriments pourraient étre liées a 1'abondance
des espéces ciblées lors de I'échantillonnage. Echantillonner des espéces présentes dans un milieu
donné, mais étant extrémement peu abondantes, pourrait entrainer une inadéquation entre les
valeurs des traits observées et les formes de nutriments les plus abondantes. Ne pas considérer la
proportion d'especes trés peu abondantes sur un site d’étude donné pourrait générer des mesures
de traits qui ne sont pas représentatives des adaptations spécifiquement liées au profil des formes
de nutriments et, surtout, a la concentration respective des différentes formes de nutriments dans
le sol. En effet, I'adéquation des valeurs de traits aux nutriments les plus abondants devrait conférer
un avantage en termes de taux d'acquisition et entrainer une plus grande abondance chez les espéces
qui les expriment (Laliberté, Shipley, et al., 2012, Shipley, Vile, & Garnier, 2006). Ce phénoméne
de partitionnement des ressources a été observé en ce qui concerne 'azote dans les communautés
végétales de I'Arctique. Les plantes les plus abondantes utilisent principalement les formes d'azote
les plus disponibles (i.e., azote inorganique), tandis que les especes plus rares utilisent I’azote sous
forme organique, qui est moins abondant dans les sols (McKane et al., 2002). Les valeurs des traits
déployées par les especes moins abondantes dans le contexte mentionné ci-dessus pourraient

cependant théoriquement conférer un avantage significatif influengant I'abondance des espéces qui
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les déploient, lorsque les nutriments organiques sont plus abondants que les nutriments
inorganiques (Turner, 2008). Il en découle que ne pas tenir compte de 1'abondance des especes lors
de I'échantillonnage pourrait restreindre la portée des conclusions concernant les associations entre

les traits et la disponibilité des nutriments le long d'un fort gradient de fertilité.

Un large spectre de combinaisons de valeur de traits, ou syndromes de traits, peut étre déployé en
réponse a un niveau donné de disponibilité des nutriments (Marks & Lechowicz, 2006; Raven et
al., 2018, Lambers et al., 2018). Ces combinaisons particulieres de valeur de traits entrainent des
couts absolus et des bénéfices bruts différents (Raven et al., 2018), influencant la valeur adaptative
des plantes et, par conséquent, leurs abondances relatives (Laliberté, Shipley, et al., 2012, Shipley,
Vile, & Garnier, 2006). Des syndromes de traits peuvent induire un taux d'acquisition des
nutriments et une efficacité de production du carbone tout juste suffisants pour assurer la survie,
ou étre particulicrement élevés, permettant aux especes d'investir du carbone dans des puits de
carbone a haute valeur adaptative. Confondre les espéces les plus abondantes avec les especes les
moins abondantes en considérant qu'elles déploient toutes des valeurs de traits fonctionnelles
homogénes, ou d’assumer que les especes moins abondantes déploient les mémes patrons de
valeurs de traits que les especes plus abondantes mais avec une magnitude inférieure, pourraient
étre des sources de confusions importantes. Ainsi, lorsqu'on étudie les relations entre les axes de
spécialisation racinaire et la variation de la disponibilité des nutriments, les études devraient soit
se concentrer sur les especes les plus abondantes, comme dans le chapitre 3 de cette these, fournir
des métadonnées sur I'abondance des especes, partitionner les formes de nutriments et lier les
stratégies racinaires a la forme de nutriments qu'elles ciblent, ou effectuer des transformations
mathématiques qui donnent plus de poids aux especes les plus abondantes et illustrer la relation
entre les valeurs des traits a 1'échelle de la communauté et la disponibilité des ressources en utilisant

le signal a 1'échelle des espéces, comme c'est le cas dans le chapitre 4 de cette thése.

1.3.3.4. Hétérogénéité des sols et phosphore non-directement disponibles

Il'y a pres de vingt ans, Pregitzer (2002) a déclaré que la variation des traits racinaires pouvait étre
“a royal pain to study”, et dans I'état actuel de nos connaissances, cela est toujours d'actualité. En
plus des facteurs mentionnés ci-dessus, la distribution des traits a l’intérieur de 1’espace

économique racinaire pourrait étre influencée par les environnements hétérogeénes avec lesquels
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les racines fines sont en interface (Weemstra et al., 2016). La diversité des formes de nutriments
est particulierement importante car une fraction non négligeable des nutriments du sol est sous
forme organique ou inorganique récalcitrante et ne sont pas directement disponible par les racines
fines (Katznelson, 1977; Turner et al., 2013; Vitousek et al., 2010; Wander, 2004; Weil & Brady,
2017). Cela pourrait suggérer que les dimensions de 1I’espace économique racinaire (i.e., le gradient
de collaboration — I'axe diamétre - longueur racinaire spécifique — et le gradient de conservation
des ressources — 1’axe concentration en azote - densité des tissus racinaires) qui représentent le
spectre de stratégies liées a I’exploration de la matrice du sol et le spectre de stratégies liées au taux
d’acquisition des nutriments, respectivement, pourraient ne pas étre en mesure de capturer
complétement la variation des traits racinaires qui influencent l'acquisition des nutriments. Les
traits définissant ces gradients sont des traits étant a méme d'influencer 'acquisition des nutriments
inorganiques, mais pas des traits requis lorsque les racines fines entrent en interaction avec une

forme de nutriment qui n'est pas directement accessible par les plantes.

La prise en compte des formes non directement disponibles de nutriments, notamment du
phosphore organique ou inorganique occlus, est essentielle en raison de leurs contributions
importantes au bassin total du phosphore (Lambers et al., 2006) et particuliecrement suivant 1'age
des sols (Peltzer et al., 2010; Turner et al., 2013; Vitousek, 2004; Walker & Syers, 1976). Cela
explique pourquoi la croissance des plantes est généralement limitée par le phosphore dans les
vieux sols des écosystemes de basse latitude telles que les foréts tropicales (Vitousek et al., 2010).
Ces écosystemes de basse latitude n'ont pas été influencés par les cycles de glaciations du
Pléistoceéne et les processus qui leur sont associés, tels que la mise a nu du matériel parental par le
biais de I'érosion du sol sous I'action du retrait des glaciers, les dépdts de loess ou de limons, qui
enrichissent les sols en phosphore (Vitousek et al., 2010). En l'absence de tels processus, la
recharge en phosphore des sols est nulle car tous les nutriments acquis par les plantes, a I’exception
de l'azote qui est fixé biologiquement, proviennent presque enticrement de 1'altération physique et
chimique du matériel parental (Vitousek, 2004; Walker & Syers, 1976). Par conséquent, la
disponibilité du phosphore diminue avec le temps en raison de son lessivage dans un premier temps
puis de son occlusion médiée par un changement de minéralogie causé par un lessivage préférentiel

des autres nutriments (Chadwick et al., 1999; Walker & Syers, 1976).
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Le lessivage du phosphore a lui seul ne permet pas d’expliquer la diminution marquée de sa
disponibilité dans les vieux sols, tels que celui des écosystémes tropicaux (Chadwick et al., 1999;
Peltzer et al., 2010; Walker & Syers, 1976). L’un des facteurs les plus importants impactant sa
disponibilité est un changement de minéralogie causé par la pédogenése qui se déroule sur des
échelles de temps géologiques (i.e., dizaine, voire centaine de milliers d’années) (Jenny, 1994;
Weil & Brady, 2017). Bien que plusieurs facteurs tels que le climat, la température et les especes
en place puissent accélérer ou ralentir le processus de formation des sols, au cours de leur évolution,
la susceptibilité différentielle des nutriments au lessivage entraine un remplacement des cations les
plus abondants dans le sol (Jenny, 1994; Weil & Brady, 2017). Les cations non acides tels que le
Ca®", le Na*, le K" et le Mg?", en raison de leurs faibles charges et de leur plus grande taille par
rapport aux cations acides AI*" et Fe**, sont faiblement adsorbés aux colloides du sol (i.e., petites
particules de sol < 0.0001 mm) et sont plus rapidement lessivés (Chadwick et al., 1999; Chapin,
Matson, & Vitousek, 2011; Peltzer et al., 2010; Weil & Brady, 2017).

La conséquence principale de la réduction de I'abondance relative des cations non acides est
l'acidification des sols, résultant de la diminution de la capacité des sols a neutraliser son acidité.
Cette diminution du tamponnage de 1'acidité des sols est attribuable a la capacité¢ des minéraux
renfermant des cations non acides, tels que le calcite (CaCO3), & consommer des protons (H")
lorsqu'ils se dissolvent (Chadwick & Chorover, 2001). Cette capacité, cependant, diminue en
réponse au lessivage des cations non acides (Chadwick & Chorover, 2001; Slessarev et al., 2016).
La réduction de la capacité des sols a tamponner leur acidité accélere l'altération des minéraux
contenant de I'AI** (Porder & Chadwick, 2009), et I'accumulation de I'AI** accentue davantage
l'acidification du sol par le biais de son hydrolyse (i.e., formation d'oxydes d'aluminium : Alx(OH),,
impliquant des molécules d'eau) qui libére des ions H', ou sous I’effet de leur précipitation (i.e.,
formation d'hydroxyde d'aluminium Al(OH)s, impliquant des ions hydroxyles (OHY)) qui,
évidemment, consomme des ions OH™ (Chadwick & Chorover, 2001; Weil & Brady, 2017). A ce
stade de la formation des sols, le phosphore, ayant une susceptibilité au lessivage se situant entre
les cations non acides et acides, méme s'il n'est pas completement lessivé des sols, il est presque
entierement immobilisé par les oxydes minéraux (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011; Peltzer et
al., 2010; Walker & Syers, 1996). Bien que le phosphore soit également immobilisé dans les jeunes

sols en raison de sa précipitation avec les ions Ca**, sa concentration plus élevée a ce stade de la
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formation des sols entraine qu'une partie du bassin total de phosphore demeure en solution, et donc
mobile et accessible par les plantes (Walker & Syers, 1996). En revanche, a mesure que les sols
vieillissent et s'acidifient, la diminution de la concentration en phosphore due a son lessivage et
l'accumulation des cations acides AI** et de Fe?** favorisent 1'adsorption presque compléte du
phosphore sur les oxydes minéraux (e.g., Fe(OH)3) en solution ou étant a la surface des colloides
du sol, puis son occlusion (Figure 1.9) (Peltzer et al., 2010; Walker & Syers, 1976), rendant le
phosphore inaccessible aux plantes, quelle que soit la stratégie déployée (Schubert, Steffens &

Ashraf, 2020).

WEIGHT QF F'/UNIT AREA PROFILE

TIME

Figure 1.9. Evolutions des formes et des quantités de phosphore dans les sols a travers le temps.
Abréviations : Pc, : forme minérale de phosphore inorganique extractible par voie acide (e.g., I'apatite); P,
: phosphore organique; Pt : phosphore total. Figure et légende modifiée et traduite de Walker & Syers
(1996).

Ensemble, le lessivage et I’occlusion du phosphore entrainent que la vaste majorité du phosphore
dans les vieux sols, est soit immobilisée sous forme organique (i.e., microbes et détritus végétaux)
ou sous forme inorganique occluse ou récalcitrante (e.g., phosphore adsorbé aux oxydes minéraux)
(Turner et al., 2013; Walker & Syers, 1976). Ainsi, dans ces écosystemes, les adaptations racinaires
permettant 'utilisation de ces formes non directement disponibles du phosphore, tels que l'activité
des phosphatases des coiffes racinaires et l'exsudation de carboxylates, qui permettent
respectivement de mobiliser le phosphore des formes organiques et récalcitrantes, sont essentielles
pour comprendre la nutrition des végétaux (Lambers et al., 2008; Lambers et al., 2006). Or, ces

traits sont rarement étudiés en milieu naturel, et encore moins sur des sites présentant de forts
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contrastes en disponibilité de phosphore permettant d'isoler les adaptations spécifiques liées a
'acquisition du phosphore. En outre, les schémas de corrélations entre les adaptations racinaires
spécifiques a I’utilisation du bassin de phosphore non directement accessible par les plantes et les
grands axes de variation racinaires (i.e., le gradient de collaboration et conservation racinaire) ont
¢été rarement étudiés le long de forts gradients de fertilité et présentent des résultats contradictoires
(Bi, Yin, & Hao, 2023; Han et al., 2022; Sell et al., 2022; Sun et al., 2021; Wen et al., 2019;
Williams et al., 2022; Yaffar et al., 2021).

En ce qui concerne l'activité des phosphatases, Bi, Yin, & Hao (2023) ont apporté des éléments de
preuve suggérant une corrélation positive entre celle-ci et la concentration en azote racinaire, ainsi
qu'une corrélation négative avec la densité des tissus racinaires, et une indépendance entre 1’activité
des phosphatases et les traits clés structurant le gradient de collaboration (i.e., ’axe diameétre -
longueur racinaire spécifique). Inversement, Wen et al. (2019) et Yaffar et al. (2021) ont observé
une corrélation positive entre 1'activité des phosphatases et le diamétre racinaire, une corrélation
négative avec la longueur racinaire spécifique, et une indépendance avec les traits clés structurant
le gradient de conservation racinaire (i.e., I’axe concentration en azote - densité¢ des tissus
racinaires). Tandis que Han et al. (2022) ont également mis en évidence une indépendance entre
I’activité des phosphatases et le gradient de conservation racinaire, mais un schéma de corrélations
opposé avec les traits définissant le gradient de collaboration racinaire. Les patrons de corrélations
entre les axes de spécialisation racinaire et I’exsudation des carboxylates sont tout aussi évasifs.
Les seules études ayant spécifiquement mesuré 'exsudation des carboxylates dans 1'objectif de
déterminer leurs corrélations avec les traits clés de 'espace économique racinaire ont suggéré une
corrélation positive entre celle-ci et le diametre racinaire, ainsi qu'une corrélation négative avec la
longueur racinaire spécifique (Honvault et al., 2021; Wen et al., 2019). Or, les études investiguant
l'ensemble des exsudats organiques racinaires (e.g., carboxylates, acides aminés, sucres, enzymes
extracellulaires), ont proposé une corrélation positive entre les exsudats organiques racinaires et la
longueur racinaire spécifique (Han et al., 2020; Meier et al., 2020; Wang et al., 2021) ou une
corrélation positive avec la concentration en azote racinaire (Sell et al., 2022; Sun et al., 2021;
Williams et al., 2022). Le seul consensus qui résiste a ces résultats contradictoires est que le degré
d’exsudation des carboxylates et 1’activit¢ des phosphatases sont plus élevés dans les sols des

écosystemes ou la productivité est limitée par le phosphore, en particulier dans les sols
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extrémement pauvres en ce dernier (Allison et al., 2007; Lambers et al., 2008; Lambers et al., 2018;

Lambers et al., 2006; Margalef et al., 2017).

Les associations avec les champignons ectomycorhiziens et éricoides devraient également étre
intégrées en raison de leurs capacités saprotrophiques qui s’accroissent des ectomycorhiziens vers
les éricoides (Read & Perez-Moreno, 2003; Ward et al., 2022). La plupart des plantes vasculaires
(78%) forment des associations avec des champignons mycorhiziens arbusculaires (Brundrett &
Tedersoo, 2018), justifiant ainsi leurs prépondérances dans l'espace €conomique racinaire.
Cependant, méme si seulement 2% des plantes vasculaires s'associent a des champignons
ectomycorhiziens (Brundrett & Tedersoo, 2018), environ 60% des arbres a 1'échelle mondiale sont
des plantes hotes de champignons ectomycorhiziens (Steidinger et al., 2019). De plus, les espéces
hotes des champignons mycorhiziens éricoides, qui ne représentent que 1.4% des plantes
vasculaires (Brundrett & Tedersoo, 2018), peuvent occuper, en termes de couverture végétale, une
grande partie de la biomasse végétale de sous-bois des foréts tropicales, boréales et tempérées

(Ward et al., 2022).

Conformément a ce qui a ét¢ mentionné au début de cette sous-section, la multidimensionnalité de
I’espace €économique racinaire, telle que définie par Bergmann et al. (2020), tient a l'ajout d'une
dimension par rapport au spectre de 1'économie foliaire, étant 8 méme de compenser les limitations
encourues par la lente diffusion des nutriments, mais n'inclut aucun trait spécifique a 1’utilisation
du bassin de nutriment non directement disponible par les plantes. Ainsi, en I'absence d'évidences
cohérentes montrant une forte corrélation entre les traits spécifiques a I’utilisation des nutriments
non directement disponibles et les deux dimensions de I’espace économique racinaire, ces dernieres
pourraient ne pas étre suffisantes pour appréhender 1'ensemble de la variation des traits racinaires
responsables de I'acquisition des nutriments. Sous cette perspective, la dimensionnalité de I'espace
économique racinaire pourrait augmenter en intégrant les traits liés a l'utilisation des nutriments
non directement disponibles par les plantes. Il est donc impératif d’étudier de maniere approfondie
la magnitude a laquelle les plantes dépendent de I’activité des phosphatases le long de gradient de
fertilité naturel, comme c’est le cas pour le chapitre 2 de cette thése. De plus, il est nécessaire
d'examiner davantage sa relation avec les dimensions de I’espace économique racinaire, comme

c’est le cas pour le chapitre 3 de cette these. Par ailleurs, il convient d'explorer plus amplement la
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relation entre 1’exsudation de carboxylates, les associations symbiotiques avec les champignons
ectomycorhiziens et éricoides, et les dimensions de 1’espace économique racinaire le long de

gradients de fertilité naturels, comme c’est le cas pour le chapitre 4 de cette thése.

1.3.3.5. Sites d’étude et mitigation des facteurs confondants

Pour réduire l'influence de ces facteurs de confusion, il devient impératif d'étudier la variation des
traits fonctionnels dans des systémes d'étude qui capturent la diversité des types d'associations
mycorhiziennes et des formes de croissance, et qui présentent un fort gradient de fertilité tout en
minimisant la variation d'autres facteurs importants influencant la distribution des traits
fonctionnels. Cependant, il est difficile d'étudier I'influence unique de la fertilité des sols sur les
communautés végétales en milieu naturel, car la fertilit¢é des sols covarie généralement avec
plusieurs autres facteurs environnementaux importants tels que le climat, la température, le matériel
parental et la topographie (Jenny, 1994). Une approche puissante pour y remédier est I'étude des
chronoséquences de sols. Les chronoséquences de sols sont des séries de sols adjacents qui
différent en 4ge mais qui sont formées sous des conditions environnementales similaires (Harden,
1982; Huggett, 1998; Laliberté, Turner, et al., 2012). Ces sites donnent lieu a des gradients de
fertilité naturels causés par la pédogeneése, réduisant ainsi la réponse des plantes face aux autres
facteurs environnementaux. Cependant, ces sites sont peu répandus a I'échelle mondiale et sont
rarement situés a proximité des centres de recherche. Cela limite considérablement la mesure des
traits qui sont méthodologiquement complexes nécessitant des échantillons frais ainsi que des
équipements spécifiques, tels qu'un lecteur de microplaques en fluorescence, comme c'est le cas
pour l'activité des phosphatases des coiffes racinaires. Parallelement a l'utilisation de
chronoséquences de sols ou les gradients de disponibilité en nutriments sont causés par la
pédogenese a travers des échelles de temps géologique, l'utilisation de sites au sein d'un méme
biome, mais situés sur des sols a géologies différentes, peut également engendrer des gradients de
fertilité naturels (Condit et al., 2013). Le vaste réseau de parcelles de forét tropicale du Smithsonian
Tropical Research Institute permet de sélectionner des sites d'études affichant le plus fort contraste
de disponibilité en phosphore, le nutriment limitant en forét tropicale (Vitousek et al., 2010), tout
en minimisant la variation d'autres facteurs tels que les précipitations annuelles, la température,

I'élévation et la concentration en azote du sol.
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1.4. Justification de la recherche et structure de la these
1.4.1. Justification de la recherche

Les changements environnementaux globaux entrainent des transformations rapides et sans
précédent des écosystémes terrestres (Galvani et al., 2016). L'un des impacts les plus significatifs
de ces changements sur les écosystémes est l'altération de la distribution des végétaux et donc de
la structure des communautés végétales (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011). De tels changements
dans la composition des communautés altérent davantage le fonctionnement des écosystémes, car
ces fonctions sont notamment imputables aux attributs fonctionnels des végétaux (de Bello et al.,
2010; Lavorel & Garnier, 2002). Bien que les variations climatiques aient un impact marqué sur la
distribution des végétaux, I'é¢tude de l'influence de la fertilité des sols est tout aussi importante dans
le contexte des changements environnementaux globaux. Le climat interagit avec la fertilité des
sols, par exemple, en impactant le taux de minéralisation des nutriments (Chapin, Matson, &
Vitousek, 2011) d’une part et d'autres part en raison de I'eutrophisation des écosystémes terrestres
liée a la pollution anthropique (Smith, Tilman, & Nekola, 1999). Conséquemment, comprendre les
mécanismes a l'origine de ces effets et &tre en mesure de prédire la manicre dont la biodiversité

végétale réagit face a ces changements de fertilité des sols est d'une importance cruciale.

Suite a la revue de littérature, plusieurs lacunes dans les connaissances sur la nutrition minérale des
plantes impactant leurs distributions ont été identifiées. Une lacune majeure concerne le manque
d'é¢tudes investiguant les adaptations racinaires spécifiques a l'acquisition du phosphore dans ses
formes non directement disponibles, lorsque celles-ci peuvent constituer une partie importante du
bassin de nutriments du sol. Spécifiquement, un manque de connaissance persiste concernant la
manicre dont varie l'activité des phosphatases racinaires entre et a l'intérieur des communautés
végétales situées sur des sols affichant une disponibilité contrastée en phosphore directement
disponible. Une lacune associée a la précédente est le manque d'études évaluant la coordination
entre l'activité des phosphatases racinaires et les dimensions de l'espace économique racinaire.
Combler cette lacune permettra d'adresser un autre point d'incertitude important : le manque de
cohérence dans la réponse des dimensions de 1'espace économique racinaire face a la variation de

la disponibilité des nutriments du sol. En d’autres termes, un important fossé¢ de connaissances
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subsiste quant a savoir quelle dimension répond de maniére similaire a 1'activité des phosphatases

face aux variations de la disponibilité des nutriments.

Finalement, la derniére lacune abordée dans cette thése concerne le manque de connaissance relatif
a la coordination entre les axes de spécialisation foliaires et racinaires le long de gradients de
fertilité des sols. Les incohérences dans la réponse des axes de spécialisations racinaires face a la
variation de la disponibilité en nutriments contrastent avec la stabilité de la réponse de I’axe de
spécialisation foliaire aux mémes variations. Ce contraste souléve des incertitudes quant a la
possibilit¢ que 1'un des axes de spécialisation décrivant le fonctionnement des racines, qui
acquicrent les nutriments, décrivent également le fonctionnement des feuilles, qui utilisent les
nutriments, le long de gradients de fertilité¢ des sols. En d’autres termes, le fossé de connaissance
identifi¢ concerne la validité potentielle du cadre de 1’économie des ressources (i.e., le compromis
entre la croissance et la conservation des nutriments) et, par conséquent, celle d'un spectre unique
‘rapide-lent’ (Figure 1.7) pour décrire conjointement la variation des traits fonctionnels racinaires

et foliaires, ainsi que pour comprendre et prédire la distribution des plantes.

1.4.2. Structures des chapitres centraux de la thése

Afin de participer aux efforts pour combler ces lacunes, les trois prochains chapitres de cette these

aborderont ces aspects :

1- Bien que le phosphore inorganique soit la seule forme de phosphore que les plantes peuvent
acquérir directement par leurs racines fines, le phosphore organique peut constituer une part
significative du bassin total de phosphore dans les sols, notamment au sein des foréts
tropicales. Par conséquent, il est essentiel d'approfondir nos connaissances concernant les
adaptations racinaires permettant aux plantes d'accéder a cette réserve de phosphore
organique. La synthése de phosphatases racinaires qui libeérent le phosphore inorganique a
partir du phosphore organique est une stratégie largement employée pour améliorer
l'acquisition du phosphore chez les microorganismes et les plantes. Cependant, l'activité des
phosphatases racinaires a rarement ét¢ mesurée en milieu naturel présentant un fort gradient
de disponibilité en phosphore. Par conséquent, des incertitudes persistent quant a la manicre
dont l'activité des phosphatases varie au sein et entre les communautés végétales localisées

sur des sols présentant une disponibilité contrastée en phosphore directement accessible.
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2-

Comment se coordonne l'activité des phosphatases racinaires avec les deux dimensions
indépendantes de I'espace économique racinaire qui influencent l'acquisition des nutriments
inorganiques ? Une attention particuliere sera portée a deux aspects spécifiques : 1) Quelle
dimension de 1’espace économique racinaire est plus étroitement liée a la variation de la
disponibilité du phosphore et est davantage apte a décrire des stratégies a 1'échelle des
communautés, par opposition a la description de stratégies alternatives au niveau local ? 2)
Etant donné que les études en forét tropicale ont révélé une corrélation positive entre la
longueur racinaire spécifique et l'activité des phosphatases, existe-t-il un compromis entre
l'acquisition des nutriments inorganiques via la symbiose mycorhizienne arbusculaire et
l'utilisation du phosphore organique via I'exploration du sol, impliquant ainsi une activité

¢levée des phosphatases et des racines a haute valeur de longueur racinaire spécifique ?

Les dimensions de 'espace économique racinaire ont été identifiées grace a une base de
données mondiales. Dans ces conditions, les especes ou groupes d'especes ont été¢ ordonnés
en fonction de leurs principales différences, créant ainsi un schéma de distribution
spécifique des traits qui forme des axes de spécialisation. Cependant, les preuves actuelles
ne sont pas suffisantes pour conclure si ces axes de spécialisation sont conservés lorsque la
fertilité des sols représente potentiellement la source de variation la plus importante. De
plus, s'ils sont conservés, les preuves manquent également quant a la manicre dont ces axes
s'alignent avec la variation de la disponibilité des nutriments du sol. Les principaux objectifs
sont les suivants : 1) déterminer si la disponibilité des nutriments du sol a une plus grande
influence sur la distribution des traits racinaires que les formes de croissance ou les types
de symbiose mycorhizienne. Cela sera accompli en incluant des traits rarement mesurés,
tels que les associations mycorhiziennes arbusculaires, €ricoides et ectomycorhiziennes,
ainsi qu'un trait estimant 1'exsudation des carboxylates. 2) Déterminer si 1'association entre
les traits et la disponibilité des nutriments est plus forte lorsque 1'abondance des espéces est
prise en compte. 3) Déterminer comment les traits foliaires et racinaires covarient le long
d'un gradient de fertilité. Enfin, 4) il sera tenté de conclure si I'existence d'un spectre unique
‘rapide-lent’ a 1'échelle de la plante est un concept cohérent pour décrire la variation
conjointe des traits foliaires et racinaires en réponse a la variation de la disponibilité des

nutriments.
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Le deuxiéme chapitre se concentrera sur la variation de l'activité des phosphatases racinaires et
examinera son importance quant a la distribution des arbres et a 1'assemblage des communautés
locales d'arbres tropicaux, a travers un fort gradient de disponibilité de phosphore directement
accessible. Notamment, ce chapitre aura comme objectif d’évaluer si une allocation plus importante
d'azote par les arbres fixateurs d'azote dans la synthése d'enzymes riches en azote, tels que les
phosphatases, pourrait expliquer la distribution des arbres fixateurs d'azote. En particulier, quelles
adaptations racinaires leur permettent d'étre relativement abondants dans les foréts tropicales ou le
phosphore limite la croissance des arbres, en dépit du fait que leur valeur adaptative devrait étre
plus importante dans des conditions ou la concentration en azote est limitante. Le troisiéme chapitre
¢évaluera la coordination entre l'activité des phosphatases des coiffes racinaires et les axes majeurs
de variation des traits fonctionnels le long d’un gradient en phosphore directement disponible. Ce
chapitre examinera si I'un des axes de spécialisation racinaire répond de manicre plus coordonnée
a la variation de la disponibilité du phosphore, et si cette coordination résulte en des stratégies
racinaires uniformes a I'échelle des communautés, en opposition a de multiples stratégies

d'acquisition alternative du phosphore sur site local.

Le quatrieme chapitre évaluera la validité¢ d'un spectre unique ‘rapide-lent’ pour décrire la variation
des traits a 1'échelle de la plante entiere. Plus spécifiquement, abordera la coordination entre les
traits foliaires et racinaires sera étudiée en incluant des traits rarement mesurés tels qu'une
approximation du degré d'exsudation des carboxylates, la colonisation par les champignons
mycorhiziens arbusculaires, éricoides et ectomycorhiziens. Dans ce chapitre, les réponses
contradictoires des axes de spécialisation racinaire face a la variation de la disponibilité des
nutriments seront réévaluées a la lumicre de I'utilisation d'une chronoséquence de sols. De plus,
une perspective nouvelle, intégrant les composantes de 1'économie des ressources, sera présentée
pour expliquer ces réponses contradictoires ainsi que les schémas de coordinations qui en découlent
et qui peuvent remettre en question l'existence d'un spectre unique ‘rapide-lent’ a l'échelle de la
plante. En somme, cette thése a pour objectif d'explorer les adaptations racinaires influengant
I'acquisition des nutriments du sol et de comprendre comment ces adaptations se
coordonnent avec les adaptations foliaires décrivant 1'utilisation des ressources aériennes.
L'objectif globale est de mieux comprendre la nutrition minérale des plantes ainsi que leur

distribution a travers les gradients édaphiques naturels.
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Chapitre 2 - Greater root phosphatase activity of tropical trees at
low phosphorus despite strong variation among species

Xavier Guilbeault-Mayers, Benjamin L. Turner and Etienne Laliberté
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2.1. Abstract

Soil phosphorus (P) availability in lowland tropical rainforests influences the distribution and
growth of tropical tree species. Determining the P-acquisition strategies of tropical tree species
could therefore yield insight into patterns of tree beta-diversity across edaphic gradients. In
particular, the synthesis of root phosphatases is likely to be of significance given that organic P
represents a large pool of potentially available P in tropical forest soils. It has also been suggested
that a high root phosphatase activity in putative nitrogen (N)-fixing legumes might explain their
high abundance in lowland neotropical forests under low P supply. Here, we measured
phosphomonoesterase (PME) activity on the first three root orders of co-occurring tropical tree
species differing in their N fixation capacity, growing on soils of contrasting P availability in
Panama. Our results show that root PME activity was higher on average in P-poor than in P-rich
soils, but that local variation in PME activity among co-occurring species within a site was larger
than that explained by differences in soil P across sites. Legumes expressed higher PME activity
than non-legumes, but nodulated legumes (i.e., actively fixing nitrogen) did not differ from
legumes without nodules, indicating that PME activity is unrelated to N fixation. Finally, PME
activity declined with increasing root order, but the magnitude of the decline varied markedly
among species, highlighting the importance of classifying fine roots into functional groups prior to
measuring root traits. Our results support the hypothesis that low-P promotes a high root PME
activity, although the high local variation in this trait among co-occurring species points toward a

high functional diversity in P-acquisition strategies within an individual community.
Keywords

Legumes, Lowland tropical forests, Organic phosphorus, Phosphorus availability, Resource

partitioning, Root phosphatase
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2.2. Introduction

Spatial variation in soil properties influences the composition of tropical tree communities (John
et al., 2007; Palmiotto et al., 2004). Phosphorus (P) availability is of particular significance,
because it is related to the distribution and growth of tropical tree species (Condit et al., 2013;
Turner, Brenes-Arguedas, & Condit, 2018). Indeed, P is often a limiting resource since broad
regions within tropical forests are underlain by strongly weathered soils with low concentrations
of total and easily-exchangeable inorganic P (Turner, Brenes-Arguedas, & Condit, 2018; Vitousek
et al., 2010). While inorganic P is the only form of P that plants can directly acquire via their roots
(Richardson et al., 2005) organic P can represent a large P pool in soils, including under lowland
tropical forests (Turner & Engelbrecht, 2011). Therefore, root adaptations enabling plants to access
this soil organic P pool could provide insights into the mineral nutrition of tropical trees, as well as

their distribution and growth across edaphic gradients.

Plants display several root strategies to improve P acquisition in low-P ecosystems including
symbiotic associations with mycorrhizal fungi, exudation of carboxylates, formation of cluster
roots, and production of extracellular phosphatase enzymes (Lambers et al., 2006). Among these
mechanisms, the synthesis of root phosphatases that cleave phosphate from ester-bonded organic
phosphates is a widespread strategy for improving P acquisition (Duff, Sarath, & Plaxton, 1994;
Turner, 2008; Wang, Houlton, & Field, 2007). However, only a few studies have measured root
phosphatase activity in tropical trees (Batterman et al., 2018, 2013; Cabugao et al., 2017; Kitayama,
2013; Lugli et al., 2019; Nasto et al., 2014; Treseder & Vitousek, 2001; Zalamea et al., 2016),
probably due to the considerable logistical difficulties associated with sampling fine roots of large
canopy trees in dense, clay-rich soils. For that reason, measurements of phosphatase activity have
been mostly conducted on soil samples collected under species of interest (Allison, Nielsen, &
Hughes, 2006; Houlton et al., 2008; Keller et al., 2013; Nasto et al., 2014; Nuruzzaman et al.,
2006), making it difficult to evaluate the extent to which phosphatase activity is of plant origin.
Phosphatase activity has also been measured on seedling roots of selected species in greenhouse
experiments (Batterman et al., 2013; Zalamea et al., 2016), whereas in situ field measurements are

less common.
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Despite these methodological difficulties, most results suggest that root phosphatase activity is
reduced by experimental P addition under both field and controlled conditions (Batterman et al.,
2013; Nasto et al., 2014; Treseder & Vitousek, 2001; Zalamea et al., 2016) and is increased when
P demand is strengthened by N addition (Treseder & Vitousek, 2001). On the other hand, some
studies have found no clear relationship between phosphatase activity and P availability under field
conditions (Batterman et al., 2018; Kitayama, 2013). Perhaps the lack of a significant relationship
is due to the limited range of available P use in field studies, or the use of community average
values provided by measurements made on all roots from soil cores. Alternatively, it could also be
due to the fact that PME was assayed on fine root of mixed orders. Therefore, the nature of the
relationship between phosphatase activity and plant P demand remains unclear for tropical tree
species. Clarifying this relationship requires the study of many individual species across strong P

gradients.

On the basis that phosphatases, like all enzymes, are N-rich molecules, it has been hypothesised
that greater N allocation to P acquisition via root phosphatases could explain why N-fixing trees
can be abundant in tropical rainforests on P-poor soils (Houlton et al., 2008; Marklein & Houlton,
2011). However, evidence for greater root phosphatase activity in N-fixing species is equivocal;
although Fabaceae tend to have higher phosphatase activity than co-occurring non-legumes
(Marklein & Houlton, 2011), there is considerable variation among legume species, and
phosphatase activity does not appear to be related to either N or P availability (Marklein & Houlton,
2011). It therefore remains unclear whether high phosphatase activity in the Fabaceae is a direct
consequence of N fixation or a conserved phylogenetic trait (Batterman et al., 2018; Nasto et al.,

2014; Png et al., 2017).

A more general issue concerns the lack of standardisation in root sampling and root trait
measurements (Freschet, Roumet, & Treseder, 2017). This is potentially problematic because root
functional trait values and their link to root function are strongly influenced by root order
(McCormack et al., 2015). Generally, acquisitive roots have been defined based on an arbitrary
diameter-based threshold (i.e., roots < 2 mm diameter), below which root function is assumed to
be primarily related to soil resource acquisition (McCormack et al., 2015). However, nutrient

acquisition mainly occurs through first-order roots, as evidenced by a decrease in both root nitrogen
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concentration and specific root length, and an increase in root diameter and carbon concentration
with increasing root order (Huang et al., 2010; Pregitzer et al., 2002). Given the diameter variation
of the functionally acquisitive part of the root system among species (Guo et al., 2008), a diameter-
based threshold for root sampling might not reflect the potentially high functional diversity of fine-

root orders within and between species (McCormack et al., 2015).

In this study, we measured phosphatase activity on roots of co-occurring trees across sites in central
Panama differing strongly in total and exchangeable P (Condit et al., 2013; Turner, Brenes-
Arguedas, & Condit, 2018). Our objectives were to determine how root phosphatase activity varied
among (i) forests of contrasting P availability, (ii) N-fixing legumes, non-N-fixing legumes, or
non-legume species, and (iii) root orders within species. To do so, we measured the
phosphomonoesterase (PME) activity of first-order roots for 27 tropical tree species distributed
across high- and low-P soils, and of the first three root orders for a subset of 15 species. We first
hypothesised that PME activity would be greater for trees growing on low-P soils, since the
expression of root phosphatase is a ubiquitous response of plants to P stress. We further predicted
that legume species would express greater PME activity than non-legume species, based on the
hypothesis that N-fixing trees can invest additional N in phosphatase to enable them to acquire P
from organic compounds (Houlton et al., 2008). In addition, since PME activity might be linked to
phylogeny rather than N fixation (Batterman et al., 2018, 2013; Nasto et al., 2014; Png et al., 2017),
we expected no differences between legumes that actively fix N (i.e., presence of active nodules)
and those that do not. Finally, we expected a general decline in PME activity with increasing root
order, since first-order roots are generally assumed to be primary involved in the uptake function
(Rejmankova & Macek, 2008). However, we expected the rate of decline to vary among species
since there is a potential high interspecific functional diversity within fine-root orders. Overall, our
study aimed to improve our understanding of the P-acquisition strategies displayed by co-occurring

tropical tree species to better explain their distributions across edaphic gradients.
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2.3. Material and methods
2.3.1. Study site

We sampled fine roots from October to December 2017 on selected tree species within six 1-ha
plots that are part of a tropical rainforest plot network in central Panama (Table 2.1; Condit et al.
2013). The four to five most abundant non-legume species were sampled in three plots within each
site in function of their basal area. Legume species were selected based also on their basal area and
data from Werner et al. (2014). To ensure a proper discrimination between non-fixing and fixing
legumes direct field observations of the presence or absence of nodules over a large segment of the
root system were performed. At least 3 individuals within each N-fixing strategy were sample
within each site. Plot selection was made to capture the broadest possible range in soil P availability
across the region (Condit et al. 2013; Turner & Engelbrecht 2011; Turner, Brenes-Arguedas, &
Condit, 2018). Three plots were classified as ‘low P’, having an exchangeable P concentration of
<2 mgP kg (range: 0.77 - 1.39 mg P kg'!), while the other three plots were classified as ‘high P’
having an exchangeable P concentration >10 mg P kg™! (range: 13.14 - 22.80 mg P kg!) (Table
2.1). The 2 mg P kg threshold used to select low-P sites has ecological significance, as it is
associated with differences in tree community composition and a marked change in soil
phosphatase activity that indicates P limitation of microbial activity (Condit et al., 2013; Sheldrake
et al., 2017; Turner, Brenes-Arguedas, & Condit, 2018). The relative abundance of Fabaceae
species based on tree basal area ranged from 1.78% to 19.45% in the selected plots, with an average
relative abundance of 12.14% and 4.57% in the low-P and high-P plots, respectively. There was
little variation in annual rainfall (2153 to 2481 mm) (Table 2.1) or elevation (30 to 180 m above

sea level) among plots.
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Table 2.1. Species names, number of individuals, N-fixing strategies, mean soil concentrations of
exchangeable phosphorus and the mean annual precipitation for each site.

Number

. Annual
Site Species N-fixing strategies of Resmf precipitation
(mg kg™) 1
individuals (mma“)
Gustavia superba Non-legume 9
Cavanillesia platanifolia Non-legume 2
Attalea butyraceae Non-legume 5
Brosimum alicastrum Non-legume 3
Trichilia tuberculata Non-legume 2
Bursera simaruba Non-legume 2
High P Manilkara zapota Non-legume 1 19.43 2265
Pittoniotis trichantha Non-legume 2 [13.14:22.80] [2153 :2481]
Zuelania guidonia Non-legume 1
Swartzia simplex Non-fixing legume 4
Cojoba rufescens Non-fixing legume 1
Inga vera Fixing legume 1
Inga sapindoides Fixing legume 1
Inga ruiziana Fixing legume 1
Terminalia amazonia Non-legume 3
Tapirira guianensis Non-legume 7
Tabebuia guayacan Non-legume 1
Welfia regia Non-legume 2
Lindackeria laurina Non-legume 3
Trattinnickia aspera Non-legume 3
Low P Pourouma bicolor Non-legume 2 1.13 2329
Tetragastris panamensis Non-legume 1 [0.77:1.39] [2311:2352]
Oenocarpus mapora Non-legume 2
Aspidosperma spruceanum Non-legume 1
Gustavia superba Non-legume 1
Copaifera aromatica Non-fixing legume 2
Vatairea erythrocarpa Non-fixing legume 3
Tachigali versicolor Fixing legume 6

2.3.2. Root phosphomonoesterase activity assay

We measured the activity of root PME since the soil organic P pool is dominated by
phosphomonoesters in these forests (Turner & Engelbrecht, 2011), and because PMEs are the
predominant phosphatase enzymes synthesized by plants (Condron, Turner, & Cade-Menun, 2005;
Turner, 2008). The PME activity was measured on four root tips individually (mean length = 3.94
mm) for each individual tree in each plot, following two rinses with deionised water. The same
procedure was performed on second- and third-order root segments for 15 species. Root tips were

identified with a magnifying glass or stereomicroscope for the finest roots. Root phosphatase
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activity was determined using 4-methylumbelliferyl phosphate as a phosphomonoester analog.
Root tips were incubated in 100 pL of 50 mM acetate buffer adjusted to pH 5 and 100 pL of 100
uM substrate for 30 minutes at 30 °C. The reaction was terminated by the addition of 50 puL of 0.1
M modified universal buffer (Tabatabai, 1994) at pH 12. Fluorescence of 4-methylumbelliferone
was determined on a Fluostar Optima (BMG Labtech, Ortenberg, Germany) with excitation at 360
nm and emission at 460 nm. Individual roots tips were weighed after drying at 60 °C for a minimum
of three days. Following this measurement, root tips were rehydrated in deionised water for 30 min
and then digitised to obtain root length and surface area using WinRhizo Pro software (Regent
Instruments Inc, Québec, Canada). Although it is possible that differences in rehydration efficiency
among species might have influenced our results, we consider this effect to be negligible because
the phosphatase assays were performed on root tips which are known not to produce secondary
growth. Therefore, all root tips across species should not have highly lignified or suberized cells

limiting water absorption as shown by Guo et al. (2008).

Due to difficulties in obtaining accurate dry mass measurements from very small root tips of some
species, root phosphatase activity is reported on either a length or surface-area basis. In addition,
root phosphatase activity reported on a length basis was favoured because the discrepancy between
PME expressed in length and surface area basis originates from variation in first order roots
diameter. Variation in first order roots diameter could be related to other factors such as increasing
the degree of arbuscular mycorrhizal (AM) colonization. Guo et al. (2008) have shown an
increasing in the root stele:root diameter ratio as root order increases which was related to greater
AM colonisation in lower root orders. Thus, root order diameter variation could be linked to the
optimization of other root functions and not only the variation in phosphatase per unit area. Since
it is difficult to distinguish whether the variation in first root order diameter is a functional response
solely related to PME activity, we primarily present our results as a function of length. Furthermore,
since it is the amount of PME expressed at the root surface that influences the magnitude of its
activity, only parameters related to root exchange surface (i.e., length and diameter as they

contribute to surface) were presented, as root mass does not directly impact root surfaces.
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2.3.3. Statistical analysis

Differences in PME activity among soil P availability classes (i.e., low vs. high P), functional
groups (N-fixing legume, non-N fixing legume and non-legume) and individual species in this
study were assessed with generalised least squares (gls) models from ‘nlme’ package (Pinheiro et
al., 2020) or with generalized linear model (glm) from ‘stats’ package (R Core Team, 2020). Linear
mixed-effects (Ime) models from the package ‘nlme’ were used to partition the variance within a
nested model in which P availability classes, functional group and species were treated as random
factors. The assumptions of homogeneity of variance and normally distributed residuals were
ascertained by visual inspection. The models were modified as needed with an appropriate variance
function to effectively deal with heteroscedasticity, when present (Zuur, Ieno, & Elphick, 2010;
Zuur et al., 2009). Data were log-transformed prior to analyses when different variance structures
did not yield better residuals structure. If the residual structure showed little difference between
several models, the selection was made by comparing the AICs. In figures, letters used to denote
differences among groups were based on Tukey HSD and were generated using the ‘emmeans’

packages (Lenth, 2020).

2.4. Results

Overall, PME activity was significantly greater in P-poor sites than in P-rich sites; this was true
whether PME activity was expressed on a length (P <0.001) or on a surface area (P = 0.003) basis
(Fig. 2.1 a and b). Comparisons among functional groups and soil P status revealed that legumes
consistently expressed greater PME activity per unit length than non-legume species (Fig. 2.2 a).
The trend was maintained when expressed in surface area basis, but less apparent at low P (Fig.
2.2 b). On the other hand, PME activity of N-fixing legumes did not differ significantly from that
of non-N-fixing legumes (P > 0.05) (Fig. 2.2 a). The same result was found when PME activity
was expressed on an area basis (P > 0.05) (Fig. 2.2 b).
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Figure 2.1. Differences in phosphatase activity expressed a) on root length basis and b) on root area basis
between sites of contrasting P availability. Error bars represent the 95% confidence intervals; letters above
each mean represent Tukey honest significant difference (HSD) groupings (P < 0.05). Mean values were

calculated from 27 species across three plots at each contrasting exchangeable P status.
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Figure 2.2. Differences in phosphatase activity expressed on a) root length basis and b) on root area basis
between fixing legume, non-fixing legume and non-fixing non-legume tree species in sites of contrasting P
availability. Error bars represent the 95% confidence intervals; letters above each mean represent Tukey
honest significant difference (HSD) groupings (P < 0.05). Mean values were calculated from 27 species
across three plots at each contrasting exchangeable P status.

For all 15 species for which we measured root PME activity among root orders, PME activity
declined with increasing root order when PME activity was expressed on an area basis. However,
the rate of decline in PME with increasing root order varied considerably among species (Fig. 2.3).
For most species, PME activity measured on third-order roots was almost undetectable, notably in
Tachigali versicolor,

Terminalia amazonia, Zuelania Guidonia, Gustavia superba and

Trattinnickia aspera. However, no constant decrease was observed when the PME activity was
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expressed on the basis of root length. Indeed, PME activity on a root length basis was highly

variable among root orders and even more for the same root order among species (Fig. 2.4).

Figure 2.3. Differences in the rate of decline of phosphatase activity expressed on root area basis with
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Species-specific root PME activities revealed that in low-P sites, more abundant tree species did
not express a greater PME activity than less abundant species (Fig. 2.5). In fact, at low soil P, root
PME activities of the more abundant tree species were consistently low, whereas less abundant
species showed high activity but also high variation among species. Importantly, most of the
variance in PME activity was found among co-occurring species and among their respective N-
fixing strategies within a given site (35.4% and 28.7% respectively; Fig. 2.6). In particular, PME
activities of non-legumes were highly variable among species at low P, and less so at high P (Fig.

2.5).
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Figure 2.5. Differences among species in phosphatase activity expressed on root length basis. For each P
status (low P or high P), species are ordered according to their relative basal area; basal area per species
decreases from left to right. Error bars represent the 95% confidence intervals; letters above each mean
represent Tukey honest significant difference (HSD) groupings (P < 0.05). Mean values were calculated for
14 species in each P status and from at least two individuals per species in general except for species without
error bars.
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Figure 2.6. Hierarchical partitioning of the variance in root phosphatase activity expressed on root length
basis between sites, N-fixing strategy, and species.

2.5. Discussion

Our results support our main hypothesis that root PME activity of tropical lowland rainforest trees
were greater in P-poor than P-rich soils. However, root PME activities varied more among co-
occurring tree species within a single site than across sites of widely contrasting soil P availability.
This result points toward high local functional diversity in P-acquisition strategies among tropical
tree species. Much of the local diversity in PME activity among co-occurring tree species was
driven by the very high activity of legumes relative to non-legumes, although we found no
differences in PME activity between N-fixing and non-N-fixing legumes. Together, these findings
support the recent suggestion that the high PME activity of legumes is a phylogenetically conserved
trait, rather than one directly linked to their N-fixing capacity (Batterman et al., 2018; Png et al.,
2017). Furthermore, we found high interspecific variability in the magnitude (expressed on area
basis) and direction (expressed on length basis) in PME activity along root orders, highlighting the
importance of sampling roots of similar order and/or function when comparing species. Overall,
our study points to a large variation in PME activity within co-occurring species within a given
site, suggesting the coexistence of alternative P-acquisition strategies, and a potential role for P

partitioning among species (Turner, 2008), especially under low P supply.

2.5.1. Higher root phosphatase activity under low soil P supply

We found evidence that low soil P availability leads to higher root PME activities, as previously
observed in a variety of ecosystems (Allison et al., 2007; Cabugao et al., 2017; Hofmann, Heuck,
& Spohn, 2016; Houlton et al., 2008; Li, Shinano, & Tadano, 1997; Marklein & Houlton, 2011;
Nuruzzaman et al., 2006; Olander & Vitousek, 2000; Treseder & Vitousek, 2001). Our results show

root phosphatase follows a similar pattern to soil phosphatase across the P gradient studied here
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(Turner, Brenes-Arguedas, & Condit, 2018), and results from experimental P addition on pioneer
species in the region (Zalamea et al., 2016). However, our results contrast with those from a study
conducted in Bornean tropical rainforests, which showed that root PME activity was not greater
under low P availability (Kitayama, 2013). This discrepancy between our results could stem from
the fact that our study system covered a greater range in soil readily available P, which is able to
separate low and high P plant communities, resulting in a significant change in soil (Turner,
Brenes-Arguedas, & Condit, 2018) and plant phosphatase activity. This significant change in trees
PME activity across high- and low-P soils suggests that low P supply generally favours the use of
the organic P pool via high PME activity.

2.5.2. Phosphomonoesterase activity among N-fixing strategies

Our results provide further evidence that legume species have higher root phosphatase activity than
non-legume species irrespective of soil P availability (Allison, Nielsen, & Hughes, 2006; Giardina
et al., 1995; Keller et al., 2013; Nasto et al., 2014; Nuruzzaman et al., 2006; Png et al., 2017;
Venterink, 2011). In addition to a higher activity of legumes compared to non-legumes in general,
we also found that the PME activity of fixing and non-fixing legume functional groups did not
differ, regardless of soil P availability. These results are consistent with three recent studies that
showed (1) no difference in PME activity with higher N fixation capacity (i.e., density of nodules)
for the Fabaceae species /nga punctata in Panama (Batterman et al., 2013), (2) that N-fixing
actinorhizal species showed a similarly low PME activity as non-fixing non-legume species, both
of which were lower than legumes (Png et al., 2017), and (3) that phosphatase activity of four N-
fixing species was greater than co-occurring non-legumes but did not increase with rates of N
fixation (Batterman et al., 2018). Together, these results suggest that the higher phosphatase
activity of legumes is not directly related to N-fixation capacity, but is instead a phylogenetically
conserved trait in this family. Furthermore, our results show that legumes express a higher PME
activity than non-legumes, and this difference is maintained at low and high P availability. This
differs from the findings of Png et al. (2017), who showed that the difference between legumes and
non-legumes increased with the decline in P supply along a 2-million year soil chronosequence.
We interpret our results as further evidence for the idea that PME activity is most likely a
phylogenetically preserved trait in the Fabaceae. In our study, PME activity of non-fixing and

fixing legumes did not differ. A possible explanation for this is that non-fixing legumes could rely
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on different pathways of fixation such as N-fixing endophytes or the rhizosphere microbial
complex to increase their N-uptake in order to optimize their P-uptake through the synthesis of
phosphatases (Dobbelaere, Vanderleyden, & Okon, 2003; Elmerich & Newton, 2007), although
we have no evidence for these possibilities. High PME activity within legume species, reflecting a
higher demand for P, could be linked to the early-successional status of many tropical legume tree
species, following disturbances such as gap dynamics. A high concentration of P is required to
support rapid growth (McKey, 1994). However, given the marked variation in phosphatase activity
found among legume species (Batterman et al., 2018), studies targeting a greater range of species

are required to draw firm conclusions.

2.5.3. Phosphomonoesterase activity and root order

Phosphomonoesterase activity declined consistently with increasing root order when expressed on
an area basis, but the rate of this decline varied markedly among species. This highlights the
importance of using order- or function-based classification of fine roots for comparative analyses
rather than arbitrary diameter-based classifications (Freschet, Roumet, & Treseder, 2017;
McCormack et al., 2015). Furthermore, several species showed little or no PME activity on second
and third order roots, demonstrating the importance of focusing on first-order roots in comparative
studies. In addition, this provides confidence in our methodology by indicating that phosphatases
of soil or microbial origin make a negligible contribution to measured activity. Furthermore, the
large differences in PME activity among root orders suggest that pooling roots of different orders
might confound comparison of PME activity among species. For instance, combining the three first
root orders of Inga ruiziana, Inga vera, Tachigali versicolor and Cojoba rufescens would reduce
PME activity markedly because these species show strong declines in root PME activity with
increasing root order. This could explain, for example, inconsistent across-species comparisons of
PME activity found in some previous studies that assayed fine root samples of mixed orders (e.g.,

Zalamea et al., 2016).

2.5.4. Within-community variation among co-occurring species

Root PME activities varied more among co-occurring tree species within a site than among sites
with contrasting P availability. This indicates that community-wide differences are concealed by

high species-specific variation, with potential implications for understanding the tree community
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assembly of lowland tropical forests. Indeed, tree species within each N-fixing strategy might have
evolved distinct P niches, as they could be functionally different to reduce interspecific competition
in highly diverse communities. For example, irrespective of their group, abundant species in P-
poor sites exhibited lower PME activity than rarer species, suggesting that resource partitioning
might be important at low P by allowing co-occurring species to exploit inorganic and organic P
forms of differing availability (Turner, 2008). This is analogous to resource partitioning for
nitrogen in Arctic plant communities, where the most abundant plants predominantly used the most

available inorganic N forms while rarer species used organic N forms (McKane et al., 2002).

The resource partitioning signal for P could have been induced by confounding factors such as
strong allocation plasticity (Freschet, Swart, & Cornelissen, 2015). Indeed, it is possible that more
abundant species could enhance the mineralization of organic P through PME activity by increasing
the intensity of root branching, allowing them to optimize the production of root tips by unit of
length. Since we did not measure fine root allocation, we cannot exclude this possibility. Other
possibilities are that abundant tree species promote organic P acquisition by exuding C-rich
compounds (e.g., sugars) that stimulate enzyme activities of soil microbes (Spohn, Ermak, &
Kuzyakovac, 2013), or by using different phosphatase enzymes to acquire other forms of organic

P, such as phytic acid or phosphodiesters (Turner, 2008).

The similarity in root phosphatase activity between N-fixing and non-N-fixing legume species
could be a consequence of our coarse method of classifying N-fixation strategy for two reasons.
Our results are linked to the classification of legumes into nodulating species (i.e., actively fixing
N) and those without nodules (putative non-fixers), which may have resulted in the sampling of
facultative N-fixing species or nodulated species which were not actively fixing. Facultative N-
fixing species may not have produced nodules during the sampling period, because species-specific
nutrient demands must be coordinated with the energetic cost of fixation to generate an efficient
and competitive economical strategy (Gutschick, 1981; McKey, 1994). Species subject to this
selective pressure could modify their functional N-fixation strategy across time and space to some
extent to alleviate the economic disequilibrium between nutrient demands and nutrient uptake cost
(Gutschick, 1981; McKey, 1994). For instance, interspecific variation within legumes, such as
efficiency in N utilisation or physiological ability to perceive changes in soil nutrients (Barron,

Purves, & Hedin, 2011) could have induced a downregulation of nodulation during the sampling
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period. This could explain the lack of nodules observed in the putative non-fixers and might have
led to the similarity in the PME activity among legumes. In addition, nodulated species could have
senescent nodules or nodules in which nitrogenase activity has been downregulated (Barron,
Purves, & Hedin, 2011). Since we have no data on the activity of nitrogenases and our sampling
was done at single times and locations, we cannot rule out that our crude classification approach

might explain the lack of difference in PME activity among fixing and non-fixing legumes.

Our results show marked differences in PME activity among co-occurring species, particularly at
low P. This suggests a robust tendency of resource partitioning for P via diverse belowground
strategies, which has the potential to facilitate the coexistence of plant populations in low-P
environments. Indeed, our results point toward a high functional diversity in phosphatase-mediated
P acquisition strategies, as reported previously for belowground strategies related to P acquisition,
including diverse types of fungal symbiosis and different root functional types (e.g., sand-binding
root, dauciform root and non-mycorrhizal strategy) in old, P-impoverished soils in Australia
(Zemunik et al., 2015) and brazil (Zemunik et al., 2018). Future measurements of other
ecologically-relevant fine root traits will help to unravel the extent of functional diversity within
lowland tropical forests in relation to P acquisition, such as modification of root morphology and
architecture for efficient acquisition, the synthesis of other phosphatases (e.g., phytase,

phosphodiesterase), or via symbiotic associations with mycorrhizal fungi (Lambers et al., 2006).

2.6. Conclusions

In accordance with our main hypothesis, we found that PME activity was higher in soils with low
P availability. Furthermore, our study supports previous evidence that high phosphatase activity
within legumes is not related to N-fixation, since no difference was observed between species that
actively fix and those that do not. In addition, we observed that the rate of decrease in PME activity
with increasing root order differed significantly between species, which illustrates the importance
of sampling roots of analogous function for comparative analyses. Our study highlights the large
variation in PME activity within co-occurring species at a given site, indicating a high functional
diversity in P-acquisition strategies. Future studies should explore the potential importance of such

partitioning for P in terms of tree species coexistence in these species-rich tropical forests.
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3.1. Abstract

Soil phosphorus (P) is a growth-limiting nutrient in tropical ecosystems, driving diverse P-
acquisition strategies among plants. Particularly, mining for inorganic P through
phosphomonoesterase (PME) activity is essential, given the substantial proportion of organic P in

soils. Yet the relationship between PME activity and other P-acquisition root traits remains unclear.

We measured root PME activity and commonly-measured root traits, including root diameter,
specific root length (SRL), root tissue density (RTD), and nitrogen concentration ([N]) in 18 co-
occurring tree species across soils with varying P availability to better understand trees response

to P supply.

Root [N] and RTD were inversely related, and that axis was related to soil P supply. Indeed, both
traits correlated positively and negatively to PME activity, which responded strongly to P supply.

Conversely, root diameter was inversely related to SRL, but this axis was not related to P supply.

This suggests that limiting similarity influenced variation along the diameter-SRL axis, explaining
high local trait diversity. Meanwhile, environmental filtering tended to impact trait values along
the root [N]-RTD axis. Overall, P availability indicator traits like PME activity and root hairs only
tended to be associated with these axes, highlighting limitations of these axes in describing

convergent adaptations at local sites.
Keywords

Phosphorus availability, Root economic space, Local variation, Limiting similarity, Environmental

filtering
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3.2. Introduction

Tropical forests occur across a wide range of geological deposits (Turner & Engelbrecht, 2011).
This leads to high soil nutrient heterogeneity on a large scale (Townsend et al., 2008), which might
allow high tree species diversity (Wright, 2002) and high root trait variation (Ma et al., 2018). Part
of this root trait variation, however, may be found within local sites since multiple trait syndromes
may coexist (Chen et al., 2013; Lugli et al., 2019; Dallstream et al., 2022). High local diversity in
nutrient-acquisition strategies may suggest that potentially one of root economic space (RES)
dimensions defined by Bergmann et al. (2020) may be limited to describe strategies among species
locally, rather than community-wide strategies reflecting convergent adaptation to particular
environmental conditions such as soil fertility. For instance, the opposite strategies along the root
collaboration gradient (i.e., high diameter and high specific root length (SRL)) (Bergmann et al.,
2020) may not necessarily provide similar benefits at both ends of an environmental gradient
(Laughlin et al., 2021), such as a soil fertility gradient. Instead, these opposing strategies could be
functionally equivalent in terms of their consequences for plant fitness in the same local
environment. Therefore, improving our knowledge on alternative phosphorus (P) acquisition
strategies and those displaying functional convergence across species within communities in
response to soil P availability should lead to a better understanding of tropical trees distribution

across edaphic gradients.

Phosphorus availability is considered a key limiting factor for plant productivity in the majority of
tropical and subtropical forests (Vitousek et al., 2010). These forests are characterized by old and
strongly weathered soils that result in generally low P availability. However, tropical rainforest
soils can display significant variability in P availability, depending on the nature of geological
deposits (Vitousek et al., 2010; Cleveland et al., 2011; Turner et al., 2018). As a result, various
morphological, chemical and physiological root adaptations to improve P acquisition are found in
tropical soils (Tarafdar & Claassen, 1988; Lambers et al., 2008; Zemunik et al., 2018). For instance,
the synthesis of phosphomonoesterases (PME) (that release ester-linked phosphates) is a common
physiological adaptation in response to P limitation by tropical soil microbes (Turner et al., 2018)
and plants (Vance et al., 2003; Marklein & Houlton, 2011; Guilbeault-Mayers et al., 2020). Only
a few studies, however, have addressed how root PME activity coordinates with other

morphological and chemical root adaptations across P availability gradients. Although relatively
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understudied, a consistent positive correlation between PME activity and SRL was observed (Ushio
et al., 2015; Cabugao et al., 2021; Lugli et al., 2019, 2021; Han et al., 2022). High SRL is often
associated with an ‘autonomous’ nutrient acquisition strategy, which opposes, along the
collaboration gradient, a ‘collaborating’ trait syndrome involving roots of larger diameter and
higher arbuscular mycorrhizal (AM) colonization (Bergmann et al., 2020). Therefore, a positive
correlation between PME activity and SRL might indicate a potential trade-off between nutrient
uptake beyond the root nutrient depletion zone through AM symbiosis and P mining through soil
exploration involving high PME activity and high SRL. However, the response of AM colonization
to increasing P availability has been proposed to display both a consistently negative (Treseder,
2004; Ma et al., 2021) and a hump-shaped pattern (Treseder & Allen, 2002), contrasting with the
consistently negative linear response of PME activity to the same gradient (Allison et al., 2007;
Margalef et al., 2017). This raises questions about the consistency of this trade-off along a strong

soil P gradient.

Soil PME activity tends to increase with declining soil P supply (Allison et al., 2007; Margalef et
al., 2017). Similarly, mycorrhizal plant species are expected to follow a general pattern whereby
they rely more heavily on mycorrhizal partners for nutrient acquisition as P supply declines
(Treseder, 2004; Ma et al., 2021). Phosphomonoesterase activity should, therefore, exhibit a
positive correlation with root diameter rather than SRL, as both PME activity and diameter/AM
colonization are expected to be high in P-depleted soil and decrease as P availability increases.
Arbuscular mycorrhizal colonization response to the soil fertility gradient, however, has also been
suggested to be hump-shaped (Treseder & Allen, 2002), with AM colonization being low in P-
depleted soil due to nutrient limitations impacting both plant and fungal growth, as well as being
low in P-rich soil owing to a decrease in plant carbon (C) allocation towards AM symbiosis. This
hump-shaped pattern, when compared with the negative linear relationship between PME activity
to the same gradient, suggests that the tradeoff between P uptake through AM symbiosis and P
mining through roots of high PME activity might only occur within a limited range of P availability
variation (i.e., from P-depleted to P-moderate soils). Furthermore, the general pattern whereby
plants rely more strongly on AM colonization in P-depleted soils has been challenged by studies
showing that extra-radical fungal biomass and scavenging may decline in P-depleted soils

(Lambers & Teste, 2013; Teste et al., 2016). Meanwhile, given that plants could display a wide
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range of strategies deviating from both patterns mentioned above in P-depleted soils (Zemunik et
al., 2015; Lambers et al., 2018; Wen et al., 2019; Zemunik et al., 2018), it remains unclear which
functional root traits can be used predominantly as diagnostic indicators of low P availability as
conclusively as PME activity (Duff et al., 1994; Margalef et al., 2017; Guilbeault-Mayers et al.,
2020).

A potential explanation for the coexistence of multiple root strategies, including those related to P
acquisition, within individual communities is that several different root traits or trait syndromes
could be functionally equivalent in terms of nutrient acquisition and consequences on plant fitness
(Marks & Lechowicz, 2006; Raven et al., 2018; Laughlin et al., 2021), at any given level of P
availability. For example, in low-P soils, the greater the number of root cortical cells, the greater
the probability of being colonized by AM fungi, which explains why colonization tends to be
positively correlated with root diameter (Comas et al., 2014; Kong et al., 2014, Ma et al., 2018).
On the other hand, for species with low mycorrhizal dependency, a larger root diameter could arise
from the loss of metabolically active parenchyma cells in favor of the formation of metabolically
inert aerenchyma and sclerenchyma cells to reduce metabolic and respiration costs and prevent
roots from collapsing, respectively (Fan et al., 2003; Ryser, 2006). Meanwhile, P released from
parenchyma cells during aerenchyma formation could facilitate meeting the P requirements of
newly produced fine roots, reducing nutrient cost associated to P nutrition (Fan et al., 2003).
Alternatively, roots with a smaller diameter could explore a greater soil volume by reducing
biomass allocation in finer roots with high SRL values (Eissenstat, 1992), whereas coarser roots
could be favored to enhance root growth pressure to compensate for the mechanical impedance of
denser soils (Materechera et al., 1991). Altogether, these alternative morphological-related P
uptake strategies within local sites might constitute a significant source of root trait variation.
Therefore, this suggests that a portion of the root trait variation captured by the RES may be better
suited to describe local assembly processes rather than specific patterns of trait convergence across

fertility gradients.
Inconsistent root diameter responses to nutrient gradients in tropical ecosystems support that

variations in morphological P-foraging traits might be more related to within-community than

across community variation. For example, Yavitt et al. (2011) reported a negative correlation
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between fine root diameter and soil fertility, whereas others found the opposite pattern (Zangaro et
al., 2008; Ushio et al., 2015; Lugli et al., 2021). Meanwhile, Wurzburger & Wright (2015) found
no significant variation in root diameter in a P and nitrogen (N) fertilization study. These
contradictory results may suggest that convergent adaptations in trait values along the root
collaboration gradient (i.e., diameter - SRL axis) are unlikely at local sites along a P availability
gradient. Rather, it is possible that variation along the diameter - SRL axis may be unrelated to the
major changes in soil fertility, including P availability. This would hold true if alternative P-
acquisition root strategies are functionally equivalent in terms of P acquisition and effect on fitness
- a requirement of niche differences often referred to as limiting similarity (Chesson, 2000). If so,
PME activity may be more consistently linked to traits that enhance the stabilization of organic
matter in the rhizosphere, thereby reducing its leaching (Hallett et al., 2022), extend the size of the
root’s influence zone, and increase surface area (Lynch & Ho, 2005), such as root hairs, in order
to improve P mining efficiency. Meanwhile, both PME activity and root hairs may correlate
positively and more strongly with traits favoring rapid metabolic activity along the other dimension
of the RES, known as the conservation gradient (i.e., root N concentration ([N]) — root tissue
density (RTD) axis) (Bergmann et al., 2020), such as high root [N], to ensure fast P acquisition
(Freschet et al., 2021). Overall, the RES dimensions (i.e., conservation gradient and collaboration
gradient) were identified using a global database (Bergmann et al., 2020), but which does not
consider the influence of environmental factors on trait distribution and the relative impact of a
given root strategy on plant fitness under specific environmental conditions, such as soil P supply
levels. Clarifying which dimension is more closely related to soil P variation would, therefore,

require studies conducted on the most abundant species along a strong P availability gradient.

To evaluate how inorganic and P-mining acquisition traits coordinate and their relation to soil P
availability, our study adds key root traits of the RES and less commonly measured traits such as
root branching intensity, root hair length and density to previously measured PME activity on the
most abundant co-occurring trees across sites in central Panama differing strongly in total and
exchangeable P (Guilbeault-Mayers et al., 2020). Our objectives were to determine (i) how soil P
availability gradient is related to the root collaboration and conservation gradient (Bergmann et al.,
2020) and (i1) how PME activity is related to the key fine root traits defining the RES and (ii1)

which root traits represent key diagnostic indicators of P availability, as opposed to root traits that
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vary strongly within local communities. We predicted that AM colonization would display no
difference between site of contrasting P availability, since AM symbiosis benefits have been
suggested to be low in both P-depleted and P-rich soils (Treseder & Allen, 2002; Lambers & Teste,
2013). Instead, we hypothesized that variation in P availability should impact root trait distribution,
with low-P soil being associated with roots having high [N], thereby reflecting higher PME activity
and/or rapid P acquisition as a strategy to compete microorganisms (Liu et al., 2010; Freschet et
al., 2017). Given that root [N] is negatively correlated with RTD along the conservation gradient
(Bergmann et al., 2020), following this hypothesis, we hypothesized that low-P soils should be
associated with roots of low RTD, since low-P supply should not favor long-lived roots with high
maintenance costs (Laliberté et al., 2015). We further predicted that given the high ratio between
P acquisition capacity of root hairs and C cost related to their production and maintenance (Bates
& Lynch, 2000; Jungk, 2001), root hair length and density should increase significantly at low P
supply. Overall, our study aimed to improve our understanding of P-acquisition strategies deployed
by co-occurring tropical tree species, focusing on P acquisition traits that may represent diagnostic
indicators of fertility, in order to better explain tropical tree species distributions across edaphic

gradients.

3.3. Material and methods
3.3.1. Study site

We sampled fine roots from October to December 2017 by tracing them back to individuals of
selected tree species within six 1-ha plots that are part of a tropical rainforest plot network in central
Panama (Table 3.1; Condit et al., 2013; Guilbeault-Mayers et al., 2020). Fine roots of the 18 most
abundant tree species, determined by the highest cumulative stem basal area, were sampled in three
plots at each site, resulting in a total of 44 aggregate samples at the individual scale (Table 3.1). If
individuals of one of the most abundant species were very difficult to sample or not accessible
(e.g., root systems cluttered with dead trees), the next most abundant species was sampled.
Sampling effort was similar between individuals of different species, however, sampling fine roots
on large individuals was more time consuming, resulting in an unequal number of individuals per
species per plot (i.e., 1 to 8 at the sites scale; Table 3.1). Plots were selected to cover the widest

possible range of soil P availability across the plot network in central Panama (Condit et al., 2013;
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Turner et al., 2018). Three plots were classified as ‘low P’, with an exchangeable [P] (resin P)
below 2 mg P kg™! ranging from 0.77 to 1.39 mg P kg!, while the other three plots were classified
as ‘high P’, with an exchangeable [P] well above 2 mg P kg™! (Table 3.1). The 2 mg P kg™! threshold
used to distinguish between low- and high-P sites is ecologically relevant as it has been shown to
be able to separate plant communities with low and high affinity to soil [P] (Condit et al., 2013;
Sheldrake et al., 2017; Turner et al., 2018). Elevation varied from 30 to 180 m above sea level, and
annual rainfall varied from 2264 to 2328 mm a’'. Although soil [N] (both total and inorganic)
tended to be higher in high-P site it did not differ significantly between the low-P and high-P sites
(Table 3.1). Since soil [N] variation is not significant and varies in the same direction as soil [P],

the effect of soil [N] could hardly be interpreted.

Table 3.1. Species names, number of individuals, mean and range of soil concentrations of exchangeable
phosphorus, soil total nitrogen concentration, soil inorganic nitrogen and the mean annual precipitation for
each site.

Number

. Inorganic N .
. . . Resin P Total N (%) 1 Annual precipitation
Site Species Family of ke P=0.068 (mgkg™) 4
o (mg k™) : P=0.079 (e
individuals
Attalea butyracea Arecaceae 3
Brosimum alicastrum Moraceae 3
Bursera simaruba Burseraceae 2
Cavanillesia platanifolia Malvaceae 1
Hich P ) ) 3 19.43 57 522 2264.79
e Gustavia superba Lecythidaceae [13.14:22.80] [33 83 [421:6.34] [2153.04 : 2481.24]
Manilkara zapota Sapotaceae 1
Pittoniotis trichantha Rubiaceae 2
Trichilia tuberculata Meliaceae 2
Zuelania guidonia Salicaceae 1
Aspidosperma spruceanum ~ Apocynaceae 1
Lindackeria laurina Achariaceae 2
Oenocarpus mapora Arecaceae 1
Pourouma bicolor Urticaceae 1
Low P . X . 1 1.13 22 298 2328.80
Tabebuia guayacan Bignoniaceae [0.77 : 1.39] [19:27] [2.15 : 4.43] [2311.03 : 2352.04]
Tapirira guianensis Anacardiaceae 7
Terminalia amazonia Combretaceae 3
Trattinnickia aspera Burseraceae 3
Welfia regia Arecaceae 2

3.3.2. Root PME activity assay

Phosphomonoesterase activity was measured on four root tips individually (mean length = 3.94
mm) for each individual tree in each plot following two rinses with deionized water. Root PME
activity was determined using 4-methylumbelliferyl phosphate as a phosphomonoester analog.
Root tips were incubated in 100 pl of 50 mM acetate buffer solution adjusted to pH 5 and 100 pl
of 100 uM substrate for 30 minutes at 30 °C. The reaction was terminated by the addition of 50 ul
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of 0.1 M modified universal buffer (Tabatabai, 1994) at pH 12. Fluorescence of 4-
methylumbelliferone was determined on a Fluostar Optima (BMG Labtech, Ortenberg, Germany)
with excitation at 360 nm and emission at 460 nm. Individual roots tips were weighed after drying
at 60 °C for seven days. Following this measurement, root tips were hydrated in deionized water
for 30 minutes and then digitized to obtain root length using WinRhizo Pro software (Regent
Instruments Inc, Québec, Canada). Further details of root PME assay methods can be found in our

previous study at the same sites (Guilbeault-Mayers et al., 2020).

3.3.3. Root functional traits

Root functional traits were measured on fine roots which were distinguished using a root order-
based threshold (McCormack et al., 2015). For each species, the threshold was determined using
morphological characteristics (i.e., variation in color, texture, diameter and rigidity). This typically
resulted in the sampling of the first 2-3 root orders. All root traits were measured on these root
orders, with the exception of fine root PME activity, which had previously been measured on the
first root order (Guilbeault-Mayers et al., 2020). Specific root length, root diameter, root tips per
unit of total fine root length (hereafter, branching intensity) and RTD were obtained using WinRhizo
Pro software (Régent Instruments Inc, Quebec, Canada). Dry mass measurement was obtained by
drying fine roots at 60 °C for 72 h to complete the measurement of SRL and RTD. Root hair density
was measured on 10 segments of approximately 1 mm across 10 randomly sampled first order
roots. Root hair length was measured on one randomly sampled root hair per first order root
previously sampled for root hair density, using images captured with a Zeiss Axio Imager 2
microscope (software: AxioVison, Jena, Germany). A root hair index was obtained by multiplying
root hair length by root hair density, generating a trait describing root hair length per unit of first
order root length, as performed by Holdaway et al. (2011). Root [N] was measured using an

elemental analyzer (Vario Micro tube; Elementar, New Jersey, United States).

Mycorrhizal colonization

Fine roots were cut into sections of approximately 1 cm long and then bleached in modified
syringes (Claassen & Zasoski, 1992) using KOH (10% v/v) at 90 °C. The roots were removed from
the KOH and acidified with diluted acetic acid for five minutes. After acidification, roots were

stained in Sheaffer Black ink and vinegar (5% v/v acetic acid) solution for 4 minutes (Vierheilig et
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al., 1998). Afterwards, roots were conserved in a lactoglycerol solution for 48 hours to remove

excess staining. Finally, roots were mounted on a microscope slide with glycerol.

Among all fungal structures, we specifically chose to only report arbuscules by root length
(hereafter AM colonization) to avoid misdiagnosis of AM structures (Brundrett, 2009) and since
this structure is directly responsible for resource exchanges between symbiotic partners (Smith &
Read, 2008). As was reported in another study conducted in another subtropical ecosystem in Brazil
(Zemunik et al., 2018), many root segments in our samples were intensively colonized by dark
septate endophytes and other non-mycorrhizal hyphae with regularly septation. To obtain a
quantitative estimate of AM colonization intensity, all arbuscules were counted in approximately
300 mm of root fragments per segments of roughly 0.15 mm and divided this number by total root

length analyzed by individual.

3.3.5. Statistical analysis

Major axes of root trait variation were assessed using principal component analysis (PCA) with the
rda function from ‘vegan’ package (Oksanen et al., 2020). Pairwise Pearson correlation coefficients
among root traits were calculated using the chart.Correlation function from the
‘PerformanceAnalytics’ package (Peterson & Carl, 2020). Differences in functional root traits and
soil descriptors among soil P availability classes were assessed with linear models (Im), generalized
linear models (glm) from the ‘stats’ package (R Core Team, 2020) and generalized least squares
(gls) from the ‘nlme’ package (Pinheiro et al., 2020). Models were modified with an appropriate
variance function or appropriate family distribution to minimize heteroscedasticity and maximize
normality of models’ residuals and selected based on visual inspection of residual distributions and
on the Akaike information criterion (AIC) (Zuur et al., 2009; Zuur et al., 2010). Post-hoc Tukey
HSD tests were conducted using the ‘emmeans’ (Lenth, 2020) and ‘multcomp’ (Hothorn et al.,
2008) packages. Finally, linear mixed-effects models including species as random effect were not
conducted due limited replication of species’ individuals and analyses were conducted directly on
the raw data instead of using species trait means. Individuals of the same species often did not
occur in the same plots, and when they did, their fine roots were not necessarily exposed to the

same soil condition. Soil nutrient concentrations are known to vary by an order of 2 to 3 over a few
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centimeters (Chapin, 1980); therefore, all trait measurements were considered independent from

each other.

3.4. Results

Principal component analysis revealed that variation in root [N] and RTD was coordinated with
soil exchangeable P, such that roots of higher root [N] were associated with P-poor soils and roots
of high RTD were associated with P-rich soils. Meanwhile, variation in root diameter, AM
colonization and SRL was unrelated to the soil P gradient (Fig. 3.1). The first two principal

component (PC) axes represented relatively similar amounts of root trait variation (PC1 = 32.0%,

PC2 = 24.0%) (Fig. 3.1).

[ ]
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" PC1 (32.04%)

Figure 3.1. Projection of species in a Mahalanobis space. Abbreviations: Pase: root tips
phosphomonoesterase activity, P: root phosphorus concentration, N: root nitrogen concentration, RTD: root
tissue density, D: diameter, Brint: branching intensity, Arbus: arbuscule by length and SRL: specific root

length.

Linear models revealed that among root traits, only three root traits differed significantly among
sites. Indeed, root branching intensity was higher in P-rich sites than in P-poor sites (P = 0.015),
while root tip PME activity and root hair index were greater in P-poor sites than in P-rich sites (P
<0.001 and P <0.0001, respectively) (Fig. 2). Arbuscular mycorrhizal colonization did not differ
among sites of varying soil P availability (P > 0.05) (Fig. 3.2) and did not differ among plots within
each site (P > 0.05) (Fig. 3.3).
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Figure 3.2. Differences in root functional traits between sites of contrasting P availability. Error bars
represent the 95% confidence intervals; letters above each mean represent Tukey’s honestly significant
difference (HSD) groupings (P < 0.05). Mean expected values (in red) were calculated from 18 species,
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totaling 44 aggregate samples across three plots at each contrasting exchangeable P site.
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Figure 3.3. Differences in AM colonization among plots of contrasting P availability. Error bars represent
the 95% confidence intervals; letters above each mean represent Tukey’s honestly significant difference
(HSD) groupings (P < 0.05). Mean expected values (in red) were calculated from 18 species, totaling 44
aggregate samples across three plots at each contrasting exchangeable P site.

Phosphomonoesterase activity declined with increasing RTD (» = -0.36, P < 0.05) and root
branching intensity (» = -0.36, P <0.05), while it increased with higher root [N] (» = 0.4, P <0.01),
root hair index (» = 0.45, P <0.01), root diameter (» = 0.38, P < 0.05) and AM colonization (» =
0.32, P < 0.05) (Fig. 3.4). The trait distribution within the RES was confirmed, as root diameter
was negatively correlated with SRL ( = -0.62, P < 0.00001) and RTD was negatively correlated
with root [N] (» = -0.43, P < 0.01). However, the independence (i.e., orthogonality) of the RES
dimensions was not perfect as specific root length was negatively correlated with RTD (r = -0.33,
P <0.05) and positively correlated with root [N] (»=0.43, P <0.01). A potential trade-off between
local and long-distance soil exploration was observed since root branching intensity negatively
correlated, with equal magnitude and significance, with AM colonization and root hair index (r =
-0.31, P <0.05). Meanwhile, AM colonization was positively correlated with the root hair index (r

=0.41, P <0.01) (Fig. 3.4).
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Figure 3.4. Pearson correlation among root functional traits. Stars are intended to indicate the levels of
significance for four of the most commonly used levels. (*) = P <0.05, (**) =P <0.01, (***) =P <0.001.
Abbreviations: RTD: root tissue density, SRL: specific root length, D: diameter, Pase: root tips
phosphomonoesterase activity, Hair_index: root hair length x root hair density, N: root N concentration,
Brint: branching intensity and Arbus: arbuscule by length. Correlation coefficients were derived from 18
species, totaling 44 aggregate samples across three plots at each contrasting exchangeable P site.

3.5. Discussion

Our results support our main hypothesis that most of the variation along the root collaboration
gradient (i.e., diameter/AM - SRL axis) was observed within local sites, suggesting that different
investments in AM colonization results in equivalent fitness at any given soil P level in our study.
We also found evidence supporting our second hypothesis: PME activity was positively correlated
with root [N] and negatively correlated with RTD, which are two traits defining the root resource
conservation gradient (Bergmann et al., 2020). This provides evidence that among abundant
tropical tree species, high root [N] and low RTD, two traits associated with rapid P acquisition, are
likely to be favored in P-poor sites, whereas the opposite trait syndrome (i.e., low root [N] and high
RTD) tends to be favored in P-rich sites. Furthermore, our third hypothesis was also supported, as
PME activity positively correlated with root hair index, which promotes P acquisition through an

increased surface area and the extension of the fine root influence zone. Despite this, overall, we
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found strong local variation in fine root traits that varied independently of soil P availability,
suggesting a possible contribution of limiting similarity on plant community assembly specifically
along the root diameter - SRL axis. That is, our results suggest that local competition for nutrients
among co-occurring tropical tree species may lead to a higher diversity in foraging-related traits.
Conversely, we also found evidence for environmental filtering for certain root traits. Specifically,
root PME activity, root hair index, and branching intensity varied consistently along the soil P
gradient, as well as trait values along the other dimension of the RES, the conservation gradient

(i.e., root [N] - RTD axis), albeit to a lesser extent.

3.5.1 Relationship between the collaboration gradient and soil P availability

We found evidence that the traits defining the root collaboration gradient (i.e., diameter and SRL)
did not vary strongly between sites of contrasted soil P availability. Most of the variation along
diameter - SRL axis occurred mainly within local communities, suggesting that trait values along
this axis may represent equivalently beneficial alternative P-acquisition strategies in both low and
high P soils among the most abundant species. These findings align directly with prior research
indicating no significant differences in root diameter (Wurzburger & Wright, 2015) and indirectly
with other studies in tropical ecosystems showing either a decrease or increase in root diameter in
response to P availability (Zangaro et al., 2008; Yavitt et al., 2011; Ushio et al., 2015; Lugli et al.,
2021). Altogether, this points to a high local variability in root morphological adaptations
associated with soil exploration (Lynch, 2019). Most contrasted strategies along the collaboration
gradient (i.e., high diameter and high SRL) may have even occurred at local sites involving broader
aspect of the root system architecture, such as nutrient foraging through vertical soil stratification
(Lynch & Brown, 2001; Duan et al., 2020). This was particularly striking between two co-occurring
species in low-P sites: Tapirira guinanensis developed thin and highly branched roots in the
topsoil, while Aspidosperma spruceanum produced thick, poorly branched roots in the mineral
horizon, despite displaying a similar mean AM colonization (i.e., 25.34 and 23.04 arbuscule mm"

!, respectively) (Fig. 3.5).
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Figure 3.5. Differences in root morphology between two co-occurring species in P-poor soil. a)
Aspidosperma spruceanum displaying thick, poorly branched roots in the mineral horizon (between 10 and
20 cm approximatively) and b) Tapirira guinanensis displaying small diameter, highly branched roots in
topsoil (between 1 and 5 cm approximatively). White bars represent the selection threshold for fine roots
based on root orders.

The considerable local variability in AM fungal structures, observed in both P-poor and P-rich
sites, suggests that the mean investment in the AM symbiosis might possibly be influenced by
limiting similarity, and hence, it may not be easily predicted based on soil fertility. As highlighted
by our results, AM colonization did not differ among and within sites of contrasting P availability.
Consequently, the mean investment in AM symbiosis did not adhere to the general pattern wherein
plants typically rely more on mycorrhizal partners for nutrient acquisition in lower than higher soil
P (Treseder, 2004; Ma et al., 2021), nor did it align with the hump-shaped pattern proposed by
Treseder & Allen (2002). In both P-poor and P-rich sites, however, the local variability in AM
symbiosis may be explained by nutrient partitioning (Turner, 2008). Under high P availability, P
uptake through fine roots may entails a lower C-cost than uptake via AM hyphae (Raven et al.,
2018); however, C allocation in alternative P acquisition strategies, such as fine roots alone and
those associated with AM fungi, may result in similar benefits (Raven et al., 2018). This could be
attributed to rhizospheric spatial and temporal soil P availability variability, such that in high-P
sites, root uptake by certain species may lead to a reduction of soil P availability to a point where
AM uptake may become more C-efficient (Raven et al., 2018). A similar pattern may occur in low-
P sites, where a greater soil volume has to be explored to acquire exchangeable P. Arbuscular
mycorrhizal hyphae incur a lower C construction cost than fine roots (Raven et al., 2018), but

potentially a higher C respiration cost (Jakobsen & Rosendahl, 1990). Consequently, the varying
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advantages of symbiosis may have promoted soil exploration through AM hyphae for some species,
enabling spatial resource partitioning among species with varying levels of dependency to
mycorrhizal symbiosis (Steidinger et al., 2015). Alternatively, in low-P sites, AM colonization, a
trait involved in P acquisition beyond the fine root influence zone, positively correlated with the
root hair index, which facilitates P uptake through the extension of the same zone (Lynch & Ho,
2005), and with PME activity, also linked to P acquisition (Duff et al., 1994). It is conceivable,
therefore, that this redundancy in P uptake-related traits may suggest that investment in AM
symbiosis may have conferred additional benefits unrelated to P acquisition, such as pathogen
protection (Herre et al., 2007; Wehner et al., 2010). The latter is especially relevant given our
findings that low-P conditions promotes root hairs production, which may serve as entry points for
soilborne pathogens (Lynch & Ho, 2005; Laliberté et al., 2015). Overall, the influence of limiting
similarity on trait values along the root collaboration gradient, in our study, might provide new
insights into why contrasting patterns of response of AM symbiosis to soil P availability have been
proposed (e.g., Treseder & Allen, 2002; Ma et al., 2021). Regarding environmental filtering, the
other pivotal process in community assembly (Gotzenberger et al., 2012), it is likely to have driven
values along the conservation gradient (i.e., root [N] - RTD axis), and significantly impacted root

PME activity, root hair index, and branching intensity values.

3.5.2 Relationship between the conservation gradient and soil P availability

We found evidence supporting that the conservation gradient (i.e., root [N] - RTD axis) was related
to soil P availability, as it correlated with root PME activity which strongly responded to the soil P
gradient. Root PME activity was negatively correlated with RTD, positively correlated with root
[N] and not correlated to SRL. This result stands in contrast with reported positive correlations
between SRL and PME activity (Lugli et al., 2019, 2021; Cabugao et al., 2021; Han et al., 2022).
However, a coordinated response between SRL and PME activity (Bi et al., 2023) or general
nutrient-mobilizing root exudates (i.e., total soluble organic C) is not consistent across biomes (Sun
et al., 2021; Sell et al., 2022; Williams et al., 2022; Bi et al., 2023). Studies have reported that
among subtropical woody species, nutrient-mobilizing root exudates (Sun et al., 2021) and PME
activity (Bi et al., 2023) correlated positively and negatively with root [N] and RTD, respectively,
but were independent of the diameter-SRL axis. The positive and negative correlations among PME

activity and the traits defining the conservation gradient (i.e., root [N] - RTD axis) identified in
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these studies were substantiated by our results. However, the independence observed between PME
activity and the diameter - SRL axis was not entirely upheld by our study, as PME activity
positively correlated with root diameter. The trait syndrome observed in our study is similar to the
positive correlation between specific root surface area and PME activity found by Ushio et al.
(2015). The increase in surface area in our study was, however, mediated by a larger root diameter
with lower RTD, whereas in Ushio et al. (2015), it involved an increase in root length, a decrease
in root diameter, and no change in RTD. The results of Ushio et al. (2015) imply long-distance
foraging for P mining, whereas our results suggest local P mining coupled with a lower RTD. The
lower RTD observed in our results may, however, have allowed to explore a given soil volume
with lower C investment (Ryser & Lambers, 1995), resulting in an economically advantageous
trade-off for P uptake in low-P sites. Meanwhile, since higher root [N] was also part of the trait
syndrome involving low RTD, greater diameter and PME activity, this may have reflected greater
investment in N-rich phosphatases and maintenance of a high metabolic rate to ensure rapid
acquisition of newly mineralized P (Freschet et al., 2021). However, in our study, this P acquisition
trait syndrome represented alternative P acquisition strategies at local site rather than a community-
wide strategy. Indeed, only PME activity, among the mentioned traits, might have indicated high
functional convergence within more abundant species, to which high root hair index may be

included as they varied more across than within sites of contrasting P availability.

3.5.3. Diagnostic indicators of soil P availability

Plant species can build their fine roots in different ways displaying contrasted trait values within
biophysical (McCormack & Iversen, 2019) and plant-plant interaction constraints (Raven et al.,
2018) to facilitate nutrient uptake. In our study, within these constraints, root PME activity, root
hair index and branching intensity were the only traits that represented diagnostic indicators of P
availability. Root hair length and density are recognized for expanding the size of the root's
influence zone, providing a larger exchange surface area (Lynch & Ho, 2005), and enhancing
rhizospheric soil aggregation, thus stabilizing soluble organic matter (Hallett et al., 2022). In P-
depleted soils, these root hair benefits could have facilitated the utilization of the organic P pool
through increased PME activity, enhanced the uptake of scarce exchangeable P, and promoted the
acquisition of freshly mobilized rhizospheric P. Furthermore, the association between a high root

hair index and high PME activity may have enabled efficient P acquisition in species displaying
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lower root [N], regardless of trait value variations along the diameter - SRL axis. Enhanced soil
aggregation capacity provided by root hairs may reduce nutrient leaching and, consequently, lessen
the necessity for rapid uptake, which typically requires high root [N] (Freschet et al., 2021).
Meanwhile, the expanded exchange surface and extended root's influence zone rendered by root
hairs may partly alleviated the need to compensate the slow P diffusion to root surfaces (Lambers
et al., 2006), which generally requires soil volume exploration through morphological

modifications along the diameter - SRL axis.

With regard to branching intensity, we found that it was higher in P-rich than in P-poor soils;
however, its role as a diagnostic indicator of broad soil P availability remains equivocal. From
Drew’s (1975) work on barley, it may be concluded that root branching intensity increases in
response to high nutrient concentration, particularly in nutrient-rich patches within otherwise
homogeneous, nutrient-poor soil. This trend, however, was not consistently supported by other
studies involving herbaceous species (reviewed in Hodge, 2004). Branching intensity has been
mostly studied in herbaceous species, as studying lateral root proliferation in mature tropical trees
is challenging, limiting comparisons with our study. Nevertheless, considering that branching
intensity may respond significantly to nutrient-rich patches, differences observed between soils of
contrasting P-availability may result from a limited sampling effort at the individual scale that
failed to capture a representative measurement of branching intensity in P-poor sites. Overall,
increased branching intensity might be species-specific and more closely linked to rhizospheric
nutrient concentrations than to coarse soil nutrient classifications. Nonetheless, in our study,
branching intensity was negatively correlated with root hair index and AM colonization, suggesting
a trade-off between local soil volume exploration in P-rich and long-distance P foraging in P-poor
soils. Short and extensively branched fine roots mediated local foraging, while long-distance
foraging relied on longer, less-branched fine roots, and was further enhanced by root hairs that
extend the root's influence zone, or by AM fungi, which provide the capacity for foraging beyond

this zone.

3.6. Conclusion

Our results provide new insights regarding the relationship among the RES dimensions and P

availability, and into how the key processes of community assembly operate along these
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dimensions. These insights are in line with the combined global scale findings of Ordofiez et al.
(2009), which suggest that leaf [N] is positively correlated to soil nutrient variation, and Weigelt
et al. (2021), which reveal that leaf [N] is positively correlated to root [N], suggesting that
environmental filtering, through varying soil nutrient supply, acts on root trait values along the
conservation gradient. However, our results do not clearly indicate whether nutrient-rich or
nutrient-poor soil favour high root [N], and this needs further investigation. Furthermore, since the
root conservation gradient is orthogonal to the collaboration gradient (Bergmann et al., 2020), as
implied by our study and Weigelt et al.'s (2021) results, the range of foraging strategies underlying
the collaboration gradient might be influenced by limiting similarity and, therefore, unrelated to
soil fertility variation. Overall, we found that variation along the diameter - SRL axis was greater
within than between sites of contrasting soil P availability, suggesting that the range of strategies
along this axis may have an equivalent impact on plant fitness, irrespective of soil P supply. Trait
values along the conservation gradient were more effective in separating species occurring on soils
with contrasting P availability, such that P-poor communities tended to exhibit higher root [N].
However, diagnostic indicators of P availability, such as root hairs and PME activity, were more
related to P-mining strategies, showing only a tendency to be coordinated with inorganic nutrient
acquisition-related trait along the RES dimensions. This suggests that variation of these trait values
might be more efficient in describing local community assembly processes, rather than convergent
adaptation at opposing ends of a natural P availability gradient where the relative concentration of

inorganic and organic P differs greatly (Walker & Syers, 1976).
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4.1. Abstract

Unravelling how fundamental axes of trait variation correlate among leaves and roots and relate to
nutrient availability is crucial for understanding plant distribution. While the leaf trait variation
axis is linked to nutrient availability gradients, the response of root trait variation to the same

gradients yields inconsistent results.

We studied leaf and root trait variation among 23 co-occurring plant species along a 2-million year
soil chronosequence to assess how leaf and root traits coordinate and how this resulting joint axis

of variation relates to soil fertility.

Mycorrhizal association types primarily structured the axes of leaf and root trait variation.
However, when considering species abundance, soil nutrient availability was an important driver
of trait distribution. Leaves that support rapid growth in younger, fertile soils were associated with
roots of larger diameter and arbuscular mycorrhizal colonization. In contrast, leaves that favour
nutrient conservation in nutrient-impoverished soil were associated with greater root hair length

and phosphorus-mobilizing root exudates.

At the species level, the signals deviated from the community-wide results presented above,
highlighting the challenge of generalizing a specific set of root trait values that consistently meet

the requirements of leaves supporting either rapid growth or survival.

Keywords
Soil chronosequence, Root economic space, Leaf economic spectrum, ‘fast-slow’ spectrum,

Carboxylates
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4.2. Introduction

Evaluating how fundamental axes of trait variation — describing strategies ranging from those
supporting rapid growth to survival — coordinate between leaves, influencing nutrient use, and fine
roots, influencing nutrient acquisition, is crucial for enhancing our understanding of plant
functioning and distribution along environmental gradients, including soil fertility (Reich, 2014).
A growing number of plant species in global trait databases (Wright et al., 2004; Bergmann et al.,
2020) and root trait measurements such as root exudates (reviewed in Wen et al., 2022) have
improved our understanding of interspecific variation in leaf and root traits across biomes.
However, the general lack of environmental metadata (e.g., soil fertility) in these databases leaves
uncertainties about leaf and root trait covariation and their coordination with soil variables (Weigelt
et al., 2021). Because soil nutrient availability might impact fine root traits that influence nutrient
acquisition differently from leaf traits that influence nutrient use (Weemstra et al., 2016), more

studies of root and leaf trait covariation across soil nutrient availability gradients are needed.

According to nutrient economic theory, plant performance depends on leaf trait values that support
rapid growth where nutrients are abundantly available (e.g., high specific leaf area, SLA), or slow
growth and conservation of acquired nutrients such as nitrogen (N) and phosphorus (P) allowing
higher long-term nutrient-use efficiency under adverse conditions (e.g., high leaf tissue density,
LTD; Craine, 2009). This trade-off has been reported widely in different studies on leaf traits,
across and within biomes (e.g., Reich et al., 1992; Wright et al., 2004). Leaves that promote rapid
growth enhance carbon (C) assimilation by minimizing both C investment and C maintenance costs
associated with extended longevity but incur greater nutrient losses during leaf senescence than
conservative leaves do, owing to their high nutrient investment in short-lived leaves that exhibit
less efficient nutrient remobilization. Conversely, long-lived conservative leaves enhance nutrient-
use efficiency by allocating more C relative to N and P per leaf area and mass, resulting in a well-
defended leaf that reduces nutrient loss, but limits the C assimilation rate (Wright et al., 2004). This
range of strategies is termed the leaf economics spectrum (LES) or referred to, in terms of return

on C investment, as the ‘fast-slow’ spectrum (Wright et al., 2004).

A spectrum similar to the LES was anticipated within the root economic space (RES) to enable

rapid growth or promote nutrient conservation (Reich, 2014), which was later identified as the

104



conservation gradient (i.e., root nitrogen concentration [N]-root tissue density (RTD) axis)
(Bergmann et al., 2020). Analogous to the LES, this spectrum impacts root nutrient-acquisition
rate, lifespan and nutrient loss relative to C investment (Bergmann et al. 2020). However, since
soil nutrients are less mobile than aboveground resources (e.g., CO.), plants must forage soil
nutrients (Laliberté, 2017). Consequently, the RES is multidimensional, including another root trait
axis, the collaboration gradient, describing a range of nutrient-foraging strategies (Bergmann et al.
2020), enabling plants to alleviate limitations associated with low nutrient mobility. Along this
gradient (i.e., diameter-specific root length (SRL) axis), for a given root mass, fine roots may forage
for nutrient by increase their length producing a root of high SRL or rely on an increased diameter
to favor arbuscular mycorrhizal colonization to forage nutrient beyond the root influence zone
(Bergmann et al., 2020). However, the variation in root traits does not appear to be clearly
connected to fast growth or survival, as they are not consistently related to variation in soil nutrient
availability. This creates uncertainty about how the RES coordinates with the LES (Weemstra et
al., 2016), and whether a single ‘fast-slow’ spectrum (Reich, 2014) is a valid concept for describing

the joint variation of root and leaf traits.

Theoretically, rapid growth should be associated with leaf and root traits maximizing C gains,
suggesting a coordination among both ‘fast’ ends of the LES and conservation gradient and fertile
soil. This framework generates a single ‘fast-slow’ spectrum where variation along the diameter-
SRL axis should be unrelated to nutrient availability gradient. Meanwhile, trait values along the
root [N]-RTD axis should vary with this gradient, thereby forming a ‘fast’ and ‘slow’ RES subspace
consistently favored in fertile and infertile soils, respectively. This aligns with the fact that the
majority of studies investigating leaf and root trait coordination have reported a positive root [N] -
leaf [N] correlation (Weigelt et al., 2021). It is also in line with the observation that ‘fast’ leaf traits
are consistently associated with more fertile soils at a global scale (Ordofiez et al., 2009), while the
diameter-SRL axis exhibits contrasting responses to nutrient availability (Table 4.1). Among 17
studies, 10 showed increasing root diameter and decreasing SRL under higher fertility and seven
found the opposite. However, high root [N] has also been associated with nutrient-impoverished
soil, enabling rapid nutrient acquisition to compete with microorganisms (Liu et al., 2010; Freschet
etal., 2017), and required in species adapted to these soils to rapidly exude carboxylates, providing

access to recalcitrant P (Wen et al., 2022). These findings challenge the validity of a single ‘fast-
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slow’ spectrum, as the ‘fast’ subspace of the RES may be linked to ‘slow’ leaf trait syndrome in
nutrient-poor soil. Furthermore, traits directly related to the use of organic and recalcitrant nutrients
and factors that influence root trait variation are often overlooked. These include the extent of
investment in ectomycorrhizal and ericoid symbiosis (Smith & Read, 2008), carboxylate exudation
(Wen et al., 2022), growth forms (Ma et al., 2018), and mycorrhizal association types (Valverde-
Barrantes et al., 2017). Overall, this introduces uncertainty regarding the primary drivers of root
trait variation and if a single ‘fast-slow’ spectrum is a valid concept for predicting covariation
between leaf and root traits, where nutrient availability may represent the primary source of

environmental variation.

Table 4.1. Associations between root traits defining the collaboration gradient (i.e., diameter and specific
root length) and soil fertility among studies. Positive signs (+) indicate that high values of this trait were
associated with high nutrient availability, while negative signs (-) indicate that low values of this trait were
associated with the same condition.

D SRL Fine roots Root provenance Growth forms Mycorrhizal types References

+ - Mixed From individuals Trees ECM Ostonen et al. 2007

+ - <2mm Soil core Grasses and trees AM Zangaro et al. 2008

+ - First 3 root orders From individuals Trees AM and Dual AM-ECM Eissenstat et al. 2015

+ - Visual inspection From individuals Trees AM Ushio et al. 2015

+ - <2mm Pot experiment Trees ECM and AM Kramer-Walker et al. 2016
+ - <2mm Soil core Mixed Mixed Erktan et al. 2018

+ - <2mm From individuals Mixed NA Prieto et al. 2015

+ - <2mm Soil core Trees AM Lugli et al. 2021

+ - Visual inspection Pot experiment Herbs and forbs NA Schippers & OIff 2000

+ - First 3 root orders From individuals Trees ECM and AM Holdaway et al. 2011

- + <1mm Soil core Grass NA Craine et al. 2001

- + <2mm Soil core Trees AM Yavitt et al. 2011

- + <1mm From individuals Trees NA Freschet et al. 2013

- + First 2 root order From individual Trees AM and ECM Comas & Eissenstat 2004
- + <2mm From individuals Mixed NA de la Riva et al. 2016

- + <2mm Soil core Grass NA Fort et al. 2016

- + <2mm Soil core Mixed NA Li et al. 2019

To evaluate how fine root and leaf trait covariation might depend on soil fertility, we conducted
our study along a long-term soil chronosequence in Western Australia (Turner et al., 2018). Long-
term soil chronosequences are series of adjacent soils that differ in age but are formed under similar
environmental conditions from the same parent material (Walker et al., 2010). Large differences in
soil age give rise to a strong natural fertility gradient and minimize plant responses to other
environmental factors (e.g., climate, topography, parent material) (Walker et al., 2010). Along the

Warren chronosequence (Turner et al., 2018), we measured common leaf and root traits of 23 of
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the most abundant plant species including one very common species, Agonis flexuosa, which is one
of the most abundant species in all stages of the chronosequence. We also measured foliar
manganese concentrations [Mn] that can be used to proxy rhizosphere carboxylate concentrations,
since Mn is mobilized by carboxylates and stored in leaf vacuoles (Lambers et al., 2015a). Our
objectives were to 1) determine whether soil nutrient availability has a stronger influence on root
trait variation than growth form or mycorrhizal symbiosis type, and 2) determine how leaf and fine-

root traits covary along a soil fertility gradient.

4.3. Materials and methods
4.3.1. Study site

Sampling took place from September to December 2016 along the Warren dune chronosequence,
located in d’Entrecasteaux National Park in Western Australia. The plant communities studied are
located at five stages whose ages are known approximately and whose soils range from unstable
sand, leached calcareous sand, podzol over calcareous sand and podzol on siliceous sand (Turner
et al., 2018). Turner et al. (2018) posit that the ages of the dunes range from the Early Pleistocene
to the Holocene as dune systems on the Western Australian coastal plain are linked to sea level
changes during interglacial periods throughout the Pleistocene (Playford et al., 1976; Kendrick et
al., 1991). Each major dune system in the chronosequence corresponds to a stage of fertility (Turner
et al., 2018). For reference, the dune systems under study correspond to dune stages 1, 2, 3, 4 and
6 in the study by Turner et al. (2018). Within each of these stages, five 20 m x 20 m plots were
randomly positioned. As shown by Turner et al. (2018), variation in soil P and N availability
corresponds to the soil formation model developed by Walker & Syers (1976). Topsoil (0-20 cm)
concentrations of nutrients such as total P, total N and ‘readily-available’ P where roots were
sampled, however, did not show the same patterns as the first 1 m of soil. Plant nutrient uplift likely
increased soil nutrient concentration in stages 2 through 4, peaking at stage 3 (Table S4.1) (Turner
et al., 2018). There is no significant difference in temperature and precipitation across the
chronosequence over the relatively short distance (~10 km) from the youngest to the oldest dunes
(Turner et al., 2018). The climate is Mediterranean, with hot, dry summers and mild, rainy winters,
with a mean annual temperature and precipitation of 15.2°C and 1185 mm, respectively (Turner et

al. 2018).
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4.3.2. Soil chemical analyses

Four soil samples, one in each quarter of the plot, were collected from the first 20 cm of the mineral
soil in each plot. Samples were then combined into a composite sample, which was sieved (< 2
mm) and air-dried before conducting soil chemical analyses at the Smithsonian Tropical Research
Institute (Turner et al., 2018). Nitrogen was determined by dry combustion using a Thermo Flash
1112 analyzer (Thermo Fisher Scientific, Massachusetts, United States). Total P concentration was
determined by ignition at 550°C for 1 h followed by acid extraction with 1 M H>SOj4 for 16 h.
Determination of exchangeable P (resin P) was carried out using anion exchange membranes

(Turner & Romero, 2009).

4.3.3. Leaf and root sampling

Roots and leaves from multiple individuals of selected plant species were sampled within each plot
to obtain a composite sample per species. In total, 111 aggregate samples were collected, and
among these samples, strategies and growth form (i.e., herbaceous, shrub and tree) had a relatively
constant representation (Tables S4.3-S4.5). Leaves directly exposed to light and fine roots were
sampled from the most abundant species that together represented a relative canopy coverage as
close as possible of 75% (Table S4.2). Roots were collected in the first 20 cm of the soil layer
directly from targeted individuals. The nutrient-acquisition strategies for all composite samples
were assigned based on a threshold of 10% of symbiotic root colonization, according to the overall
apparent rate of misdiagnoses for mycorrhizal structures (Brundrett, 2009), except for ECM and

ERM colonization, for which we were confident of the diagnosis.

4.3.4. Leaf functional traits

Leaves were photographed in the field using a Portable Imaging & Calibration Kit (PICK, Régent
Instruments Inc, Quebec, Canada), Olympus TG-4 tripod cameras (Olympus corporation, Tokyo,
Japan) and subsequently analyzed using WinFolia software (Régent Instruments Inc, Quebec,
Canada) to determine leaf area. Leaf thickness was also measured in the field using a digital caliper
(Sona Enterprise, California, United States). Following this, leaves were dried on site and re-dried
in the laboratory at 60°C for 72 h and weighed to obtain the specific leaf area and leaf tissue density.

Leaf [N] was obtained using an elemental analyzer (Vario Micro Elementar, Langenselbold,
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Germany). Leaf [P] and [Mn] were determined after acid digestion of 2 mg of dry leaves followed
by an inductively coupled plasma mass spectrometry analysis (Perkin Elmer NexION 300x,

Waltham, USA).

4.3.5. Root functional traits

Root functional traits were measured on fine roots that were classified using a root order-based
threshold. For each species, variation in color, texture, diameter and rigidity were used to
distinguish fine roots, resulting typically in the first two to three root orders being sampled. Specific
root length, root diameter, root branching intensity (BrInt) and root tissue density were obtained
using WinRhizo Pro software (Régent Instruments Inc, Quebec, Canada). Dry mass was obtained
by drying fine roots at 60°C for 72 h to complete the measurement of SRL and RTD. Root hair
density (RHD) was measured on 10 segments of approximately 1 mm across 10 randomly sampled
first-order roots and root hair length (RHL) was measured on one randomly sampled root hair per
first-order root previously sampled for RHD using images captured with a Zeiss Axio Imager 2

microscope (software: AxioVison, Jena, Germany).

Mycorrhizal colonization

Fine roots were cut into sections of approximately 1 cm length and then bleached in modified
syringes (Claassen & Zasoski, 1992) using 10% (v/v) KOH at 90°C. Cleared roots were acidified
with 5% (v/v) acetic acid for five minutes. Subsequently, roots were stained in Shaeffer Black ink
and 5% (v/v) vinegar solution for 4 min (Vierheilig et al., 1998). Afterwards, roots were kept in a
lactoglycerol solution for 48 h to remove excess staining. Finally, roots were mounted on a
microscope slide with glycerol and observed at X100 for an overview and at a higher magnification

up to X400 for identification of fungal structures.

To derive a continuous variable of the degree of arbuscular and ericoid mycorrhizal colonization,
approximately 900 mm of fine roots were selected, and 300 mm of these root fragments were
systematically sampled and analyzed per segments of approximately 0.15 mm using a similar
methodology as proposed by Trouvelot (1986). The degree of colonization of each segment which
considered all fungal structures (i.e., arbuscules and hyphae), was determined based on seven

classes (1: 0%; 2: <1%; 3: <10%; 4: <25%; 5: <50%; 6: >50%; 7: >75%). The degree of
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colonization was obtained by summing the product of the median value of class i by the length of

the segments associated with this class standardized by the total length of the analyzed segments:

Colonisation = (), Lengthciassi X classi)/Total length

Ectomycorrhizal colonization was obtained by dividing the number of colonized root tips by the

total number of root tips (20 tips on average per sample).

4.3.7. Statistical analyses

All statistical analyses were performed in the R environment (R Core Team, 2020). Principal
component analysis (PCA) was performed on standardized trait values, using the rda() function
from the ‘vegan’ package (Oksanen et al., 2020). The significance of the PCA axes was assessed
by permuting the data and comparing the observed inertia values of the axes with those obtained
by chance, while trait loading significances were assessed using the broken-stick criterion (Peres-
Neto, Jackson, & Somers, 2003). A permanova analysis was conducted on standardized traits and
Euclidean distance, utilizing chronosequence stage, nutrient-acquisition strategy, and growth form
as factors to evaluate which factors explained the greatest variance in RES and LES using the
adonis() function from the ‘vegan’ package (Oksanen et al., 2020). To prevent circularity,
symbiotic traits were excluded from the analysis, as they were initially used to define the nutrient-
acquisition strategy. To evaluate the association between functional traits, species abundance and
soil fertility, fourth-corner analysis was performed using the fourthcorner() function from ‘ade4’
package (Dray & Dufour, 2007). Model 2 permutation was used within the fourth-corner analysis
where only rows of the abundance matrix were permuted, and false discovery rate was used for
multiple comparison correction. Co-inertia analysis was used to assess the degree of covariation
and correlation between leaf and fine root traits matrices using dudi.pca() and coinertia() function
from ‘ade4’ package (Dray & Dufour, 2007) on unweighted and weighted traits by relative cover
(XPiTi). Shared inertia (RV) coefficient between two multivariate tables, derived from coinertia
analysis, is high when both structures vary along a similar axis regardless of direction, and low
when they vary independently (Dray et al., 2003). To test if the observed RV coefficient
significantly differed from the RV coefficient distribution under the null hypothesis, permutations

using the randtest() function from the ‘ade4’ R package (Dray & Dufour, 2007) were used. To
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assess whether community-weighted mean traits reflected trait selection, not just variations in
community composition, we compared the normalized (=0, ¢ = 1) trait values of common species
with those of community-weighted mean. Differences in strategies among stage classes were
assessed with linear models (Im), generalized linear models (glm) from the ‘stats’ package (R Core
Team, 2020) and generalized least squares (gls) from the ‘nlme’ package (Pinheiro et al., 2020).
Models were modified with an appropriate variance function or appropriate family distribution to
minimize heteroscedasticity and maximize normality of models’ residuals and were selected based
on visual inspection of residual distributions and akaike information criterion (AIC) (Zuur, Ieno,
& Elphick, 2010; Zuur et al., 2009). Post-hoc Tukey HSD tests were conducted using the
‘emmeans’ (Lenth, 2020) and ‘multcomp’ (Hothorn et al., 2008) packages. No linear analysis was
performed on community-weighted mean values, since they were performed in the fourth-corner
analysis. Finally, we also presented species leaf and root trait syndromes from the stages with the
most contrasting nutrient availability (stage 3 and 5) to illustrate the range of strategies within

community-wide trait syndromes.

4.4. Results

4.4.1. Interspecific variation in root and leaf traits

Principal component analysis (PCA) performed on root traits revealed three independent axes of
root trait variation. The first PCA axis, which we refer to as the root collaboration gradient,
explaining 32.0% of the variance, ranged from species outsourcing nutrient acquisition through a
large root diameter, high AM colonization and to a lesser extent ECM colonization to species with
high SRL, Brint, RHL and RHD values but low AM and ECM colonization intensities (Fig. 4.1a).
The second axis of the PCA, explaining 20.4% of the variance, was more difficult to identify
because root [N] was not measured and RTD contributed greatly to the first, second and third axes
(Figs. 4.1a and S4.1a; Table S4.6). This pattern of correlation was mainly driven by ERM and ECM
species, as they exhibited roots of high tissue density (Fig. S4.2b). Our analysis also highlighted a
third significant dimension representing 15.1% of root trait variation (Figs 4.1a and S4.1a). The
contribution to the third dimension was also mainly driven by ECM and ERM colonization and
their coordinating traits, since only these symbiotic traits as well as branching intensity and root

tissue density were involved (Fig. 4.1a; Table S4.6).
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Figure 4.1. Projection of species in a Mahalanobis space formed by the two first principal components.
Permanova results are annotated in the top left corner. Panel (a) principal component analysis performed on
root functional traits, panel (b) performed on leaf functional traits and panel (c) distance-based analysis
results. Abbreviations: SLA: specific leaf area, Thick: leaf thickness, P: leaf phosphorus concentration, N:
leaf nitrogen concentration, Mn: leaf manganese concentration, LTD: leaf tissue density, RTD: root tissue
density, SRL: specific root length, Brint: branching intensity, D: root diameter, AM: arbuscular mycorrhizal
colonization, ECM: ectomycorrhizal colonization, ERM: ericoid colonization, RHL: root hair length and
RHD: root hair density. Strategy abbreviations: AM: arbuscular mycorrhizal host, ECM: ectomycorrhizal
host, AM-ECM: dual arbuscular mycorrhizal and ectomycorrhizal host, ERM: ericoid mycorrhizal host and
NM: non-mycorrhizal.

Similar to the root economics spectrum, PCA on leaf traits showed one major dimension,
representing 42.4% of the variance, ranging from species with ‘fast’ leaves displaying high values
of SLA, leaf [N] and [P] to species with ‘slow’ leaves exhibiting thick and dense leaves with high
Mn concentration (Fig. 4.1b). Leaf tissue density contributed to an independent second dimension
explaining 22.0% of the variance (Figs. 4.1b and S4.1b; Table S4.7). As observed in the root traits
spectrum, this pattern of correlation was mainly driven by ericoid species, which had dense leaves

(Figs. 4.1b and S4.2a).

PERMANOVA analysis revealed that both root and leaf trait spectra were mainly structured by
nutrient-acquisition strategies (RES: relative sum of squares = 25.4%; LES: relative sum of squares
= 22.4%) and chronosequence stage (RES: relative sum of squares = 9.7%; LES: relative sum of

squares = 25.4%), and relatively weakly by growth forms (RES: relative sum of squares = 6.4%;
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LES: relative sum of squares = 7.2%). In both the RES and LES, all factors were significant at P <
0.0001 (Fig. 4.1c¢).

4.4.2. Root and leaf traits variation in relation to nutrient availability gradient

Fourth-corner analysis, which considers species abundance, revealed significant and strong
correlations among root and leaf traits and soil fertility variables (Fig. 4.2a and b). 'Outsourcing'
root traits such as AM symbiosis (i.e., high AM colonization within abundant species) were
associated with exchangeable inorganic P (resin P) (P = 0.052), soil total [P] (P =0.031) and total
[N] (P =0.0027). High root diameter was also associated with high soil total [N] (P = 0.0027) and
to a lesser extent with high resin P (P =0.064). Root traits associated with an ‘autonomous’ strategy
(i.e., high SRL, Brint, and RHD) were weakly associated (0.05 <P < 0.1) with high soil total [P],
total [N] and to resin [P]. High root hair length was the only morphological trait displaying a
significant association with high soil total [P] (P = 0.044) (Fig. 4.2b). The only trait correlated with
the conservation gradient, the RTD, although not significantly associated with soil descriptors (P
> (.05), displayed a trend in which a high RTD was associated with higher resin [P]. Leaf traits
exhibiting a ‘fast’ strategy were all associated with high soil nutrient concentrations, as SLA was
positively correlated with soil total [P] (P = 0.0018), total [N] (P = 0.0006) and resin [P] (P =
0.0031); leaf [P] was associated with high soil total [P] (P = 0.004), total [N] (P =0.036), and to a
lesser extent resin [P] (P =0.061). High leaf [N] was associated with high soil total [N] (P =0.0046)
and total [P] (P = 0.0018). Finally, leaf thickness, which is representative of a ‘slow’ strategy, was
associated with low soil total [P] (P = 0.0006) and total [N] (P = 0.0006) and resin [P] (P = 0.013),
and high leaf [Mn] was associated with soil total [P] (P =0.0027) and not with other soil descriptors
(P > 0.05), and LTD was not significantly associated with any soil descriptors (P > 0.05) (Fig.
4.2a).
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Figure 4.2. Fourth-corner analysis produced on the vegetation cover (Hellinger transformation), leaves (a)
and roots (b) functional traits (normalized) within a cumulative relative cover of 75% and soil descriptors
(normalized). For trait abbreviations, see Figure 4.1. The stars indicate the level of significance: (.) = P <
0.1, (*)=P<0.05, (**)=P<0.01 and (***)=P < 0.001.

Community-weighted mean trait values and abundance of associated nutrient-acquisition strategies
showed that stage-specific trait syndromes comprised multiple mycorrhizal strategies (Fig. 4.3a-
e). However, irrespective of strategies, abundant species converged to thicker roots in soils
displaying the highest nutrient concentration, with the exception of Lepidosperma gladiatum
(Cyperaceae), a less common NM species. They also converged to longer root hairs or high SRL
in nutrient-poor soils, with the exception of Patersonia occidentalis, a less common AM species
and Leucopogon obovatus subsp. revolutus, a less common ERM species. Intraspecific variation
in nutrient-acquisition strategy was substantial. Among the 15 species occurring in multiple plots,
five of them exhibited different mycorrhizal status on at least two occasions (Table S4.2). This
variation was further highlighted by the fact that each community comprised species displaying
distinct root trait syndromes, as evidenced in this study by comparing species’ trait values from the
stages displaying the most pronounced contrast in nutrient availability (Figs. S4.3; S4.4). Likewise,
Agonis flexuosa, a common species occurring across all stages, differed in its mycorrhizal nutrient-

acquisition strategies across stages (i.e., NM and ECM in stage 1, AM-ECM and ECM in stage 2,
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AM-ECM in stages 3 and 4 and AM-ECM and ECM in stage 5) (Table S4.2). Soil fertility-induced
intraspecific variation was further evidenced by the fact that two of the most abundant species (i.e.,
Agonis flexuosa and Bossiaea linophylla) at the stage displaying the highest soil [N] and [P],
although ECM at the youngest stage, converged to an AM-ECM strategy, as strictly ECM strategy
was filtered out (Table S4.2; Fig. 4.3¢). Finally, the impact of soil fertility on trait value variation
was evidenced by the fact that the stage-specific leaf and root trait syndromes of common species

Agonis flexuosa aligned with those of the entire plant community (Fig. 4.3b and d).
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Figure 4.3. Community-weighted mean (CWM) values, common species trait values and overall strategies
mean relative cover (%) across chronosequence stages 1 to 5. a) CWM leaf trait values, b) Agonis flexuosa
leaf trait values, ¢) CWM root trait values, panel d) Agonis flexuosa root trait values and e) overall mean
relative cover of mycorrhizal types across the chronosequence. No linear analyses were performed on
CWM, since these analyses were performed in the fourth-corner analysis. Error bars in panel e) represent
represent the 95% confidence intervals; letters above each mean represent Tukey honest significant
difference (HSD) groupings (P < 0.05). For trait and strategy abbreviations, see Figure 4.1.
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4.4.3. Leaf and root traits coordination

Co-inertia analysis showed that leaf and root traits were weakly coordinated for abundance-
unweighted traits (RV=0.29; P < 0.001) and strongly coordinated for abundance-weighted traits
(RV=0.96; P <0.008) (Fig. 4.4a and b). Similar to results of the fourth-corner analysis, co-inertia
analysis performed on abundance-weighted traits revealed that ‘fast’ species traits within the LES
covaried with ‘outsourcing’ species traits within the RES. Arbuscular mycorrhizal colonization,
the pair ECM colonization and BrInt, the pair ERM colonization and RTD, root diameter, SLA,
leaf [P] and [N] were superimposed in leaf and root traits covariance spectrums. ‘Slow’ species
traits within the LES covaried with ‘autonomous’ species traits, as leaf thickness, RHD and RHL
were also superimposed along the axis explaining more of the covariance (93.44%), while leaf

[Mn] loaded onto both co-inertia axes (Fig. 4.4a and b).

T Rv=029 I b RV =0.96
P <0.001 : JThick P=0.008

Axis2 (25.49%)
Axis2 (5.81%)

10 -05 00 05 1.0 2 -1 0 1 2
Axis1 (68.25%) Axis1 (93.44%)

Figure 4.4. Leaf economic spectrum and root economic spectrum coinertia. RV coefficient is high when
both structures vary along a similar axis, regardless of direction, and low when they vary independently.
For unweighted root and leaf traits a) and for leaf and root traits weighted by relative cover b). Green is
associated with foliar traits and brown with root traits. For trait abbreviations, see Figure 4.1.

4.5. Discussion

Mycorrhizal strategies structured the LES and RES, nevertheless, root and leaf traits were
coordinated among each other across a strong soil P gradient once relative abundance was
accounted for. Accounting for species abundance may have diluted the signal of rarer species that

may acquire less abundant forms of nutrients, as observed in arctic plant communities for N
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(McKane et al., 2002) or tropical forests for P (Guilbeault-Mayers et al., 2020). Our results suggest
that not only plant communities, but also common species whose leaves possess a ‘fast’ trait
syndrome, meet their nutrient demands by coordinating with roots that exhibit a ‘collaborative’
trait syndrome in richer soils. On the other hand, in nutrient-impoverished soils, the ‘slow’ leaf trait
syndrome was associated with an ‘autonomous’ root trait syndrome, which was characterized by
longer root hairs and high leaf [Mn], pointing toward rhizospheric P mobilization through
carboxylate exudation (Lambers et al., 2015a). Together, our results indicate that root traits
defining the collaboration gradient responded to soil P availability and these traits were closely
correlated with the aboveground ‘fast-slow’ leaf trait spectrum, which responded in the same
manner. However, the species-level signal revealed that multiple nutrient-acquisition root trait
syndromes might meet leaf demands along the LES suggesting that a single ‘fast-slow’ spectrum

in an invalid concept to describe root and leaf trait coordination.

4.5.1. Interspecific variation in root and leaf traits.

Our distance-based analysis results indicate that mycorrhizal nutrient-acquisition strategies, when
used as a grouping factor, explained a larger proportion of the variance within the RES than soil
fertility did, as also found by Valverde-Barrantes et al. (2017). Mycorrhizal association types may
have played a significant role in explaining the observed variance, as a third significant dimension
within the RES, contrasting ERM and ECM colonization, was observed. The contrasting
investment in mycorrhizal association types might provide plants along this axis an increasing
capacity to access recalcitrant and organic nutrients through the spectrum contrasting investment
in ERM and ECM symbiosis (Ward et al., 2022). This suggests that the two dimensions of root
trait variation identified by Bergmann et al. (2020) adequately capture inorganic nutrient-
acquisition strategies but may not encompass strategies needed to access nutrient forms that are not
readily available to fine roots or AM fungi. Meanwhile, nutrient-acquisition strategies explained
slightly less variance than soil fertility within the LES which provides evidence that leaf trait values
irrespective of mycorrhizal association type converged toward specific trait syndromes at all
positions along the fertility gradient (Bernard-Verdier et al., 2012). We also found that growth
forms explained a relatively small amount of variance within the RES and the LES, suggesting that
a similar ecological trade-off structured variance, irrespective of growth form, for both LES

(Wright et al., 2004) and RES (Bergmann et al., 2020). Overall, trait distribution within the LES
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and RES was primarily influenced by nutrient-acquisition strategies. Modification of nutrient-
acquisition strategies in several common species along the chronosequence and the strong
association between soil descriptors, species traits and abundance, however, support the idea that

trait distribution reflected variation induced by soil fertility.

4.5.2. Root and leaf traits variation in relation to nutrient availability gradient

Multivariate associations among soil fertility descriptors, species abundance and species traits
revealed that all leaf traits, with the exception of LTD, were significantly associated with soil
characteristics. Leaf traits linked with the ‘fast’ trait syndrome (i.e., high SLA, leaf [N] and [P])
were associated with more fertile soils and ‘slow’ trait values, represented by thick leaves were
associated with nutrient-poor soils, as observed across and within biomes (Ordofiez et al., 2009;
Jager et al., 2015). By contrast, among all root traits structuring the RES dimensions, only root
traits associated with the ‘outsourcing’ trait syndrome (i.e., high AM colonization/root diameter)
were significantly associated with high total [N], total [P] and exchangeable [P], while high values
of root hair length combined with carboxylate-mobilizing P-mobilizing traits, proxied by high leaf
[Mn] (Lambers et al., 2015a), were associated with extremely low soil total [P]. Although our
results are not consistent with the trade-off underlying the collaboration gradient (i.e., diameter-
SRL axis), they support a more comprehensive trade-off between root hair length and mycorrhizal
symbioses that might effectively support rapid growth and survival at both ends of a nutrient-
availability gradient. Long root hairs may enhance nutrient acquisition by expanding the root's
influence zone — including zones where neighboring plants' carboxylate exudation might
sporadically increase P availability — while matching the high leaf nutrient efficiency that supports
survival in P-impoverished soil, given their resource-efficient nature (Lynch & Ho, 2005).
Meanwhile, AM hyphae entail a lower carbon construction cost (Fitter, 1991), a higher P-
acquisition rate per unit of length compared with fine roots (Jakobsen et al., 1992) and allow
nutrient acquisition beyond the root's nutrient-impoverished zone. AM colonization might,
therefore, be conducive to growth in less infertile soil, provided that the potential increase in
nutrient translocation to leaves (Eissenstat et al., 1993) offsets the higher respiration cost of
colonized fine roots (Jakobsen & Rosendahl, 1990). The latter is supported by our study, as more
abundant species displaying high diameter and AM colonization also exhibited high SLA, leaf [N],
and [P], suggesting high photosynthetic activities (Wright et al., 2004). Overall, our results show
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that a tendency of high values of SRL, branching intensity, and root hair density — indicating an
increase in nutrient foraging per unit length or volume — may be beneficial when nutrient
availability is low. However, our study suggests a coordination between the LES and the
collaboration gradient to support rapid growth in the most fertile soil and survival in nutrient-

impoverished soil.

4.5.3. Root and leaf traits coordination along a nutrient availability gradient.

Co-inertia result confirm that the LES is strongly coordinated with the collaboration gradient —
such as ‘outsourcing’ and ‘autonomous’ trait syndromes are positively associated with ‘fast’ and
‘slow’ leaf trait syndromes, respectively — when species abundance is accounted for. This aligns
with the single ‘fast-slow’ spectrum, as an association between a trait syndrome along the diameter-
SRL axis and specific soil nutrient content does not invalidate that this axis might be unrelated to
variation in soil nutrient availability. Instead, it suggests that any trait syndrome along the diameter-
SRL axis cannot be consistently associated with a given soil nutrient availability as proposed by
(Guilbeault-Mayers & Laliberté, 2023). However, since the community-level RTD values showed
a tendency for species to be positioned within the ‘slow’ RES subspace in the most fertile soil and
in the ‘fast’ subspace in nutrient-impoverished soil, our results are not in line with a single ‘fast-
slow’ spectrum (Ordofiez et al., 2009; Reich, 2014, Weigelt et al., 2021). Our results, however,
align with Freschet et al.'s (2017), Liu et al.'s (2010), and Wen et al.'s (2022) proposition, which
associates either rapid nutrient uptake for effective competition with microorganisms or rapid root
exudation in nutrient-impoverished soil with the ‘fast’ end of the conservation gradient (i.e., low
RTD and high root [N]) which is generally required for these functions. The high RTD tendency
observed in the most fertile soil (stage 3), however, was attributable to only two abundant species,
Banksia grandis and Leucopogon obovatus subsp. revolutus. All other species within this stage,
including two abundant AM-ECM species (Agonis flexuosa and Bossiaea linophylla), exhibited
lower RTD values than the chronosequence mean (Fig. S4.3), thereby supporting a single ‘fast-
slow’ spectrum. Likewise, our community-level results support that the ‘fast’” end of the
conservation gradient was associated with P-impoverished soils (stage 5). Overall, species
exhibited lower RTD values in stage 5, where soils are severely P-impoverished. However, a
significant variation in RTD was observed at the species level. Notably, the common species A.

flexuosa exhibited high RTD values in P-impoverished soil (Fig. S4.4). These latter two
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observations once again upheld the validity of both the single ‘fast-slow’ spectrum and a
decoupling between ‘fast’ end of the LES, the ‘fast’” RES subspace and nutrient availability,
depending on the scale of where the observations were made. Overall, this high local variation

challenges the validity of a single ‘fast-slow’ spectrum at the whole plant scale.

4.5.4. Challenging a single ‘fast-slow’ spectrum at whole plant scale

The lack of convergence toward ‘fast’ or ‘slow’ root trait values among species calls into question
the validity of a single ‘fast-slow’ spectrum (Reich, 2014). Stated differently, questioning its
validity implies that a ‘fast-slow’ spectrum is shared between leaf and root functioning, but the
‘fast’ or ‘slow’ ends of these spectrums do not consistently align. That is, permanently categorizing
fine roots as ‘slow’ or ‘fast’ solely based on individual trait values (Dallstream et al., 2022), or
even trait syndromes may not be valid, contrasting with leaf functioning, for which such
categorization is supported (Reich et al., 1997). However, a ‘fast’ leaf in terms of nutrient use
requires effective acquisition and translocation of belowground resources (Reich, 2014) and this
could be met using a diversity of root strategies and at different costs (Raven et al., 2018). That is,
a ‘slower’ root strategy in a nutrient-richer soil, entailing, for example, faster metabolism and
higher maintenance respiration costs, could be labeled as ‘fast’. This would hold true if that root
strategy enabled the acquisition and translocation of adequate nutrients to meet the demands of a
‘fast’ leaf, and if the net carbon cost associated with this strategy allowed for sufficient carbon
allocation to growth. For instance, within the stage where soil [N] and [P] were higher (stage 3),
we observed both at the species level (i.e., five out of seven species) and at the community level
‘fast’ leaf trait syndromes. Nutrient acquisition to meet the demand of this leaf strategy, however,
was achieved via high ERM colonization in L. revolutus, high AM colonization in Hibbertia
cuneiformis and H. grossulariifolia, high AM-ECM colonization in 4. flexuosa and long root hairs
with low mycorrhizal colonization intensity in B. linophylla (Fig. S4.3). Furthermore, the latter two
species have been recognized as carboxylate-dependent, as their nutrient uptake is partially reliant
on P mobilization through carboxylate exudation by neighboring plants (Huang et al., 2017;
Abrahao et al., 2018). Conversely, within the same stage, ‘slow’ leaf traits were displayed by B.
grandis and Lepidosperma gladiatum, a Proteaceae and Cyperaceae, respectively. This might be

accounted for by the higher overall cost associated with their carboxylate-releasing P-acquisition
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traits, which involve rapid root turnover (Lambers et al., 2015b) and rapid respiratory metabolism

(Shane et al., 2004; Funayama-Noguchi et al., 2021).

4.6. Conclusion

Overall, our results indicate that nutrient-acquisition strategies beyond the ‘fast’ RES subspace and
even extending outside the RES plane as defined by Bergmann et al. (2020) into an axis opposing
ERM and ECM colonization, as observed in the present study, might be labeled as ‘fast’. From this
perspective, the resulting community’s abundance profile, which represents a species’ relative
abundance, may arise from the selection of the most effective strategies during plant community
assembly. This selection process, as suggested by Raven et al. (2018), might be influenced by
competition for the same form of nutrient, resource partitioning (Turner, 2008), and facilitation of
P acquisition, where one strategy may release a specific form of nutrient that becomes available to
plants that exhibit another (Lambers et al., 2018). This suggests that leaf and root traits may exhibit
local coordination within the ‘fast-slow’ spectrum framework. Considering that this spectrum is
not unique, however, it is unlikely that a specific coordination pattern among leaf and root trait
values might be consistently observed at a local scale across different biomes. However, given that
root [N] was not measured, more studies including root exudation, leaf and root trait measurements
along strong soil nutrient-availability gradients are needed to test if there is a single ‘fast-slow’
plant economic spectrum in which high root [N] might be consistently labeled as a ‘fast’ trait.
Despite this, overall, the present study suggests that the same axes of fundamental trait variation
are shared among leaf and root functioning, but that a single ‘fast-slow’ spectrum is an invalid
concept to understand the correlation pattern among these axes across leaves and roots.
Consequently, generalizing a specific set of root trait values that consistently meet the nutrient
demands of a ‘fast’ or ‘slow’ leaf trait syndrome is unlikely at a local scale, and assuming this,

global coordination among leaf and root traits might lead to uninformative results at smaller scales.
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4.8. Supporting information

Table S4.1: Mean and range of topsoil (0-20 cm) characteristics across the chronosequence.

Stage
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e Y e 9 290 1000 950 150
g [0.00;230]  [200;410]  [650;1590]  [660;1200]  [110;200]

R 0.27 0.53 1.84 1.83 0.57
org C(mgke™)  [0158.0.429] [0.405;0.629] [1.180;2.699] [1.315;2.257] [0.346;0.836]

b e ket 1.95 2.90 8.31 5.00 1.80
resinP(mgke™) 1 17.575]  [111;561] [114;1491] [1,13;7.08]  [125;3.80]

i 3.37 13.36 28.84 30.70 23.04

N:P ratio

[0.00;7.40] [12.89;14.27] [25.76;33.52] [25.57;37.91] [25.35;28.41]
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Table S4.2. Species sampled across the Warren chronosequence, showing for each species the mean and
range of relative cover (%) per chronosequence stage. The last line of the table shows the mean and range
of the cumulative relative cover of species. The last two columns show the total number of composite
samples taken and the change in mycorrhizal strategy. Strategy abbreviations: AM: Arbuscular Mycorrhizal,
ECM: Ectomycorrhizal, ERM: Ericoid Mycorrhizal and NM: Non-Mycorrhizal.

Numb Ch i
Species Family 1 2 3 4 5 umoer ar\ge "
of sample mycorrhizal status
- Elaen 15.78 [7.58 : 23.33] 18.28[15.00 : 21.84] 9 VES
AM-ECM AM and AM-ECM
Agonis flexuosa Myriaceae 14.69 [5.08 : 32.20] 25.52 [16.67 : 31.03] 37.03 [22.42 : 50.00] 34.62 [30.61 : 37.50] 9.73 [5.56 : 10.00] 20 YES
NM and ECM ECM and AM-ECM AM-ECM AM-ECM ECM and AM-ECM
Anarthria prolifera Anarthriaceae 1181 [ll’\ﬁwl 1250 2 NO
Anarthria scabra Anarthriaceae %70 [;OM 3847 4 NO
Banksia grandis Proteaceae 1091 [1091] 1 NA
NM
Banksia sessilis Proteaceae 973 [5.08: 15.00] 15.31[5.62:25.00] 5 NO
NM NM
Bossiaea linophylla T 8.47 [8.47] 18.41[16.82 : 20.00] 9.58 [7.55:11.61] 5 VES
ECM AM and AM-ECM AM-ECM
Corymbia calophylla Myrtaceae 1351[1351] 1 NA
ECM
Dasypogon bromeliifolius Dasypogonaceae B'MN[’:'H] 1 NA
Desmocladus flexuosus Restionaceae 909509 5003 2 NO
NM NM
Eucalyptus marginata Myrtaceae 9.26(9.26] 1 NA
ECM
Hemiandra pungens Lamiaceae 500 [5.00] 1 NA
AM-ECM
Hibbertia cuneiformis Dilleniaceae 8.02[6.67:10.17] 1.12[1.11:1.12] 3.03[2.22:4.81] 4.72(3.08:7.14] n NO
AM AM AM AM
Hibbertia grossulariifolia Dilleniaceae 669 [2:80:12.50] 935 [8.49:10.20] 5 YES
AM NM and AM
Lepidosperma gladiatum Cyperaceae 15.25[13.56 : 16.95] 10.11[10.11] 7.17[5.61:8.73] 5 NO
NM NM NM
Lepidosperma squamatum Cyperaceae 713 [6;;: 7501 2 NO
Leucopogon obovatus subsp. revolutus Ericaceae 22.99 [21.11: 26.55] 27.49[19.23 :38.18] 30.49 [18.87 : 45.38] 2.48[0.88 : 4.05] 16 NO
ERM ERM ERM ERM
Leucopogon parviflorus Ericaceae 16.08 [13.56 : 19.70] 11.67 [10.67] 4 NO
ERM ERM
Olearia axillaris Asteraceae 678 (6.78] 1 NA
AM
Patersonia occidentalis Iridaceae I'SSN[’;'SS] 1 NA
Philotheca spicata Rutaceae 500 [5.00] 1 NA
AM
Pteridium esculentum Dennstaedtiaceae .77 [6"\‘2’;: 2551 4 NO
Spyridium globulosum Rhamnaceae 20.34[16.95:25.78] 16.67[16.67) 6 YES
ECM and AM-ECM AM-ECM
Cummulative cover (%) 74.65 [69.49 : 83.05] 76.45 [65.55 : 85.00] 77.88[72.22 : 82.54] 76.46 [70.75 : 84.87) 56.47 [22.22 :70.27) 111 33.33%
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Table S4.3. Strategies of species sampled across the Warren chronosequence, showing for each strategy the
absolute count and mean relative cover (%) per chronosequence stage. For strategy abbreviation see Table

S4.2.
Stage
Strategy 1 2 3 4 5 Total
4 3 8 5 1
AM 21
8.0 6.6 6.5 5.8 5.0
7 7 2
AM-ECM 9 6 31
18.5 21.6 33.7 27.5 7.2
4 1 0.0 0.0 3
ECM 8
12.7 23.6 0.0 0.0 10.9
3 5 4 5 3
ERM 20
16.1 20.7 27.5 30.5 2.5
9 3 3 1 15
NM 31
12.5 13.6 8.4 8.5 15.0

Table S4.4. Growth forms sampled across the Warren chronosequence, showing for each growth form the

absolute count and mean relative cover (%) per chronosequence stage.

Stage

Growth forms 1 2 3 4 5 Total

Herbaceous 3 ! > 2 = 26
13.2 10.1 6.7 9.4 14.9

Shrub 18 13 10 11 5 57
14.5 16.5 15.4 17.4 3.5

Tree 6 / 6 > 4 28
12.2 22.6 32.7 34.6 10.6

Table S4.5. Contingence table of species growth forms and strategies.

Herbaceous Shrub Tree
AM 4 17 0
AM-ECM 0 16 5
ECM 0 3 >
ERM 0 20 0
NM 22 1 8
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Table S4.6. Significant root trait loadings in principal component analysis. Trait loadings in beld explain
more variance than the broken sticks distribution. Trait abbreviations: RTD: root tissue density, SRL:
specific root length, Brint: branching intensity, D: root diameter, AM: arbuscular mycorrhizal colonization,
ECM: ectomycorrhizal colonization, ERM: ericoid colonization, RHL: root hair length and RHD: root hair
density.

PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PCé6
D -1.72 0.037 -0.23 -0.34 0.17 0.15
SRL 1.23 0.27 -0.25 1.27 -0.16 -0.35
RTD 0.96 -0.81 0.59 -1.15 -0.065 -0.01¢
Brint 0.99 0.51 1.18 0.19 0.73 0.15
RHL 0.25 1.50 -0.19 -0.26 -0.74 0.49
RHD 0.15 1.38 0.14 -0.79 0.019 -0.91
AM -1.42 -0.35 0.32 0.38 -0.14 -0.65
ERM 1.18 -1.02 -0.57 -0.33 -0.43 -0.29
ECM -0.43 -0.28 1.55 0.28 -0.76 0.035

Table S4.7. Significant leaf trait loadings in principal component analysis. Trait loadings in bold explain
more variance than the broken sticks distribution. Trait abbreviations: SLA: specific leaf area, Thick: leaf
thickness, P: leaf phosphorus concentration, N: leaf nitrogen concentration, Mn: leaf manganese
concentration, LTD: leaf tissue density.

PCl1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6
Thick -1.49 1.27 -0.28 0.07 -0.23 -0.56
N 1.68 0.19 0.32 0.70 -0.91 -0.08
SLA 1.69 0.14 0.87 0.03 0.69 -0.42
P 1.42 0.33 -0.72 -1.23 -0.28 -0.09
Mn -0.94 -0.39 1.61 -0.69 -0.41 -0.03
LTD -0.26 -1.93 -0.54 0.04 -0.15 -0.42
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Figures

a b
0.4+
0.3
0.3
©
£0.21
(]
£
0.21
0.1
0.11

PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC1 PC2 PC3

PC4 PC5

Figure S4.1. Dual representation of principal component analysis individual component inertia performed
on observed and permuted data. Blue lines correspond to inertia axis values between the 5% and 95%
quantiles based on 10,000 permutations and red to the observed inertia. a) root traits and b) leaf traits.
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Figure S4.2. Overall mean a) leaf trait and b) root trait values by strategy. Strategy abbreviations: AM:
arbuscular mycorrhizal association, ECM: ectomycorrhizal association, ERM: ericoid association and NM:
Non-mycorrhizal. For trait abbreviations, see Table S4.6 and S4.7. For strategy abbreviation see Table S4.2.

In panels, error bars represent normalized standard deviation.
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Figure S4.3. Normalized root and leaf traits of aggregated stage 3 samples. In figures, 0 represents the
overall chronosequence mean. For trait abbreviations, see Table S4.6 and S4.7. For strategy abbreviation
see Table S4.2.
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Figure S4.4. Normalized root and leaf traits of aggregated stage 5 samples. In figures, O represents the
overall chronosequence mean. For trait abbreviations, see Table S4.6 and S4.7. For strategy abbreviation
see Table S4.2.
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Chapitre 5 - Discussion générale

5.1. Retour sur la problématique et les objectifs

Les espéces végétales se distribuent a travers une large gamme d'habitats, qui peuvent présenter de
grandes variations dans la disponibilit¢ des ressources. Pour faire face a ces environnements
contrastés, les plantes ajustent notamment leurs gains en biomasse par unité de biomasse totale et
de temps — leur taux de croissance relatif. Les espéces adaptées aux habitats défavorables, tels que
les sols infertiles, ont un taux de croissance plus faible que celles qui évoluent dans des conditions
favorables, tels que les sols fertiles (Chapin, 1980; Chapin, Matson, & Vitousek, 2011; Craine,
2009; Grime, 1977; Lambers & Poorter, 1992; Tilman, 1982; Vicca et al., 2012). Un modéle
théorique intégrant la production de biomasse, le taux d'acquisition ainsi que les pertes des
nutriments associées a une espeéce a croissance rapide et une autre a croissance lente, lorsqu'elles
sont exposées a une faible disponibilité en nutriments, a validé 1'association adaptative entre les
différences de taux de croissance et la variation de disponibilité des nutriments (Aerts & van der
Peijl, 1993). L'espéce a croissance rapide affichait une production initiale plus importante de
biomasse, mais sur le long terme, cette production fut inférieure a celle de I'espéce a croissance
lente. Ainsi, le taux croissance relatif représente effectivement une caractéristique adaptative en
soi, expliquant 1'absence d'especes a croissance rapide en milieu pauvre et vice-versa (Aerts & van
der Peijl, 1993; Lambers & Poorters, 1992). Le taux d'assimilation du carbone par les feuilles, étant
dépendant du taux auquel les nutriments sont acquis par les racines, et donc de la quantité
transloquée et utilisée par les feuilles lors de la photosynthése. L'allocation différenciée du carbone
dans la croissance observée entre les especes adaptées aux habitats fertiles et infertiles fut
théoriquement associée aux adaptations foliaires et racinaires, influengant le taux de fixation du
carbone, le taux d'acquisition des nutriments et les pertes en ressources €tant associés a la variabilité

de ces taux (Chapin, 1980; Lambers & Poorters, 1992).

A T’échelle des feuilles, il existe un axe de spécialisation dont les extrémités représentent des
adaptations qui permettent toutes deux de maximiser 1’assimilation du carbone par unité de
nutriment acquis du sol, ou en d'autres termes, 1'efficacité d'utilisation des nutriments (nutrient use
efficiency, NUE). La premiére consiste a maximiser la productivité des nutriments (A,), c'est-a-

dire, maximiser le taux de fixation de carbone par unité de nutriment. La seconde vise & maximiser
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le temps de résidence des nutriments (T;) (Berendse & Aerts, 1987; Chapin, Matson, & Vitousek,
2011). Ensemble, ces parametres décrivent 1'efficacité d'utilisation des nutriments (NUE = A, x Tr)
(Berendse & Aerts, 1987) et constituent la base d'un compromis écologique fondamental (Aerts &
Chapin, 1999; Aerts & van der Peijl, 1993; Lambers & Poorter, 1992). Les plantes qui maximisent
le temps de résidence des nutriments le font en allouant massivement du carbone dans la défense,
limitant ainsi la perte de nutriments qui pourrait étre causée par des intempéries physiques ou
I'herbivorie. Cet investissement dans la défense, par I'accroissement de 1'abondance de tissus
structurels riches en carbone et la réduction de I'abondance des tissus métaboliquement actifs riches
en azote, engendre des feuilles denses, épaisses et ayant une faible concentration de chloroplastes
par unité de masse, ce qui limite les probabilités auxquelles la lumicre ou le CO; atteignent les sites
photosynthétiques (Reich, Walters, & Ellsworth, 1997; Westoby et al., 2002), réduisant
inévitablement la productivit¢ des nutriments. En revanche, les plantes qui maximisent la
productivité des nutriments le font en optimisant le taux auquel la lumiére et le CO; atteignent les
sites photosynthétiques. Les feuilles construites sous cette contrainte présentent une faible
proportion de tissus structurels riches en carbone par rapport a la densité des tissus riches en
nutriments, une large surface et sont sujettes aux intempéries physiques et a 1’herbivorie, ce qui
entraine des pertes massives en nutriments mais des pertes limitées en carbone, augmentant ainsi

leur capacité a croitre rapidement (Reich, Walters, & Ellsworth, 1997; Westoby et al., 2002).

Ces reégles d'allocation des ressources, favorisant la croissance ou la conservation des nutriments a
I'échelle des feuilles, ont été initialement associées aux taux de croissance relatif (Poorter &
Bongers, 2006; Poorter & Remkes, 1990; Reich, Walters, & Ellsworth, 1997). Par la suite, il a été
montré que ces régles d'allocation induisaient des patrons de corrélations entre les différents traits
foliaires, formant un seul axe de spécialisation, le spectre de 1’économie foliaire, pouvant expliquer
les différences de taux de croissance et étant extrémement consistant a travers un nombre croissant
d'especes réparties dans différents biomes (Reich, Walters, & Ellsworth, 1992; Reich, Walters, &
Ellsworth, 1997; Wright et al., 2004). Cela démontre que limiter les pertes de nutriments en
favorisant un temps de résidence prolongé de ces derniers, entrainant un taux de croissance lent, et
inversement, subir des pertes massives de ces nutriments en favorisant une assimilation nette élevée
du carbone, entrainant un taux de croissance rapide, constitue une réponse commune des plantes

aux environnements contrastés auxquels elles sont confrontées (Berendse & Aerts, 1987; Chapin,
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1980; Grime, 1979; Lambers & Poorter, 1992; Sibly & Grime, 1986 ). Le fonctionnement des
racines fines était supposé étre décrit par le méme axe de spécialisation (Weemstra et al., 2016).
C'est-a-dire que le méme compromis entre la maximisation de la productivité des nutriments en
termes d'acquisition des nutriments par les racines fines et la maximisation du temps de résidence
des nutriments devrait avoir une influence similaire sur la capacité d'une plante a croitre rapidement

dans un sol fertile ou a déployer des organes persistants dans un sol infertile (Reich, 2014).

Cet axe de spécialisation a été identifié¢ au sein des racines fines et a ét¢ nommé le gradient de
conservation racinaire (Bergmann et al., 2020). Cependant, cet axe de spécialisation ne suffit pas
a lui seul pour saisir I'ensemble de la variation des traits racinaires qui influencent l'acquisition des
nutriments. En particulier, les nutriments du sol, notamment le phosphore, diffusent lentement vers
la surface des racines fines, ce qui entraine un épuisement rapide des nutriments de la rhizospheére
(Chapin, 1980; Chapin, Matson, & Vitousek, 2011; Eissenstat & Yanai, 1997; Lalibert¢, 2017).
Afin de compenser la recharge lente en nutriments de la rhizosphére, les plantes déploient des traits
qui leur permettent d'explorer efficacement la matrice du sol. Ces traits représentent un autre axe
de spécialisation indépendant du gradient de conservation et définissent ensemble un gradient de
collaboration avec les champignons mycorrhiziens arbusculaires (Bergmann et al., 2020). Les
plantes peuvent explorer le sol de maniere autonome ou externaliser cette fonction par le biais de
la symbiose avec les champignons mycorrhiziens arbusculaires (Bergmann et al., 2020), avec des
colts et des bénéfices variables selon le contexte biotique et abiotique (Raven et al., 2018).
Cependant, ces axes de spécialisation ont été identifiés a 1'aide d'une banque de données mondiale,
ce qui signifie qu'ils reflétent principalement les différences entre especes ou groupes d'especes et
ne reflétent pas nécessairement les traits déployés, par exemple, lorsque les especes sont ordonnées
en fonction de leur position le long de gradient de fertilité. D'autre part, contrairement a I'axe de
spécialisation foliaire (Ordofiez et al., 2009), les axes de spécialisation racinaire n'ont pas été
démontrés comme étant associés de maniere cohérente avec la variation de la disponibilité des
nutriments du sol. Ce qui, en parall¢le, limite les conclusions pouvant étre tirées de la coordination
potentielle entre les axes de spécialisation racinaire et I'axe de spécialisation foliaire a I'aide d'une
banque de données mondiale (Weigelt et al., 2021). De plus, I'ensemble des traits définissant les
axes de spécialisation qui influencent l'exploration de la matrice du sol sont des traits impliqués

dans l'acquisition des nutriments inorganiques. Particulierement, I'espace économique racinaire
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n'inclut aucun trait directement li¢ a 1'utilisation des nutriments organiques et récalcitrants, tels que
l'activité des phosphatases racinaires, les associations avec les champignons ectomycorhiziens et
¢éricoides, ainsi que l'exsudation des carboxylates. Par conséquent, ces axes de spécialisation ne
sont pas a méme de capturer I'ensemble des traits déployés qui influencent l'acquisition des
nutriments, car des formes de nutriments non directement disponibles pour les plantes, telles que
les nutriments organiques et les nutriments inorganiques récalcitrants, peuvent représenter une

grande partie du bassin de nutriments total du sol (Turner et al., 2013; Walker & Syers, 1976).

Les objectifs principaux de ma theése furent de contribuer aux efforts visant a combler les lacunes
actuelles concernant l'identification des axes de spécialisation racinaire qui peuvent pleinement
saisir les adaptations racinaires des plantes influencant leur nutrition et leur coordination avec I'axe
de spécialisation foliaire. Le chapitre 2 de cette theése avait pour objectif d'évaluer I'ampleur de
l'utilisation des phosphatases des coiffes racinaires. Ceci est particuliérement important, car la
majorité de l'activité des phosphatases dans la rhizosphére est reconnue pour étre d'origine
microbienne (Nannipieri et al., 2011), et la contribution relative de l'utilisation du phosphore
organique par des phosphatases d'origine végétale n'est pas bien établie (George et al., 2010;
Richardson et al., 2005). De plus, ce méme chapitre avait pour objectif d'évaluer comment l'activité
des phosphatases variait a l'intérieur de communautés affichant une disponibilité contrastée de
phosphore directement disponible. Le chapitre 3 avait pour objectif de déterminer comment
l'activité des phosphatases des coiffes racinaires se coordonne avec les différents axes de
spécialisation racinaire, notamment de déterminer quel axe de spécialisation racinaire répond de
maniere coordonnée a la variation de l'activité des phosphatases et de la disponibilité du phosphore
du sol. Finalement, le chapitre 4 avait pour objectif de déterminer comment les axes de
spécialisation racinaire se coordonnent avec 1'axe de spécialisation foliaire le long d'un gradient de
disponibilit¢ de nutriments du sol, en incluant une mesure indirecte de l'exsudation des
carboxylates (Lambers et al., 2015a), ce dernier étant apte a mobiliser le phosphore (Wen et al.,

2022).

5.2. Retour sur les résultats principaux

Mes résultats principaux ont démontré que les especes adaptées aux sols pauvres en phosphore ont

une activité phosphatase moyenne plus élevée qu'en sols riches en phosphore, mais qu'une grande
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proportion de la variance se situait entre les especes cooccurrentes. Une grande partie des
différences entre les espéces sur site local pouvait s'expliquer par deux aspects qui ne s'excluent
pas mutuellement. Tout d'abord, les espéces dominantes dans les sites a faible teneur en phosphore
ont montré une activité des phosphatases plus faible que les espéces moins abondantes, soulignant
l'importance du partitionnement des ressources dans les processus d'assemblage des communautés.
D'autre part, les espéces de la famille des Fabacées représentaient en partie les espéces les moins
abondantes et affichaient une activité phosphatase plus élevée que les especes n'appartenant pas a
cette famille, indépendamment de leur capacité a fixer I'azote atmosphérique et de la disponibilité
en phosphore. Cela a permis de mettre en évidence que I'activité des phosphatases pourrait étre liée
au statut de début de succession de nombreuses especes de Fabacées tropicales, qui dépendent
fortement de l'acquisition de phosphore et de 1’azote, leur assurant une croissance rapide qui leur
permet de tirer parti, entre autres, de perturbations telles que la dynamique des trouées. Ensemble,
cela a apporté du soutien a la notion selon laquelle les phosphatases d'origine végétale contribuent
a la forte activité de ces dernicres dans la rhizosphére, ainsi qu’a démontrer 1’existence d’une forte

diversité fonctionnelle locale dans les stratégies d'acquisition du phosphore.

Les résultats du chapitre 3 ont suggéré que la forte diversité fonctionnelle locale, observée au cours
du chapitre 2, prenait racine dans le fait que l'activité des phosphatases pouvait constituer a la fois
une stratégie complémentaire d'acquisition du phosphore et une stratégie a I'échelle des
communautés. Cette observation a été renforcée par I'absence de corrélation entre l'activité des
phosphatases et le gradient de collaboration. En effet, bien qu'une réponse significative de l'activité
des phosphatases aux variations de la disponibilité du phosphore ait été confirmée, les variations
des valeurs des traits le long du gradient de collaboration se sont avérées a étre indépendantes de
la variation de la disponibilit¢ du phosphore. Cette observation a suggéré que les stratégies
d'acquisition du phosphore le long du gradient de collaboration représentaient des stratégies
alternatives d’acquisition de ce dernier, dans lesquelles I'activité des phosphatases y contribuait de
maniere non prédictible a la lumiere des données. De plus, cela a souligné que les valeurs des traits
le long du gradient de collaboration sont davantage susceptibles d'influencer le succes compétitif
au niveau local. En revanche, une corrélation a été observée entre l'activité des phosphatases et le
gradient de conservation racinaire. De telle sorte qu'une concentration plus €¢levée d'azote racinaire

¢tait fortement associée a une activité accrue des phosphatases, et ces deux traits répondaient de
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maniére similaire au gradient de disponibilit¢ du phosphore. Formant ainsi des stratégies
convergentes a 1’échelle des communautés, se distribuant de part et d’autre du gradient de
disponibilité en phosphore. Cela a permis de suggérer que différents processus d'assemblage des
communautés, tels que le filtrage environnemental et la limitation par similarité, pouvaient agir sur
différentes dimensions de I'espace économique racinaire. Le filtrage environnemental pourrait
influencer les valeurs des traits qui définissent le gradient de conservation racinaire, tandis que la
limitation par similarité pourrait impacter les valeurs des traits qui sous-tendent le gradient de
collaboration. L'impact de la limitation par similarité pourrait expliquer les difficultés a prédire ou
a associer l'investissement moyen dans la symbiose mycorhizienne & un niveau donné de
disponibilité des nutriments. Des degrés de colonisation allant de relativement faibles a élevés
pourraient coexister sur site local, permettant un partitionnement spatial des ressources qui pourrait

contribuer, en partie, a réduire la concurrence interspécifique au sein de communautés végétales.

Les résultats principaux du chapitre 4 ont montré que les stratégies d'acquisition des nutriments,
définies sur la base de seuils de colonisation mycorhizienne, expliquaient plus de variance au sein
de I'espace économique racinaire que la fertilité du sol. Cette magnitude de variance expliquée fut
rationalisée, mais pas exclusivement, en raison d'une troisie¢me dimension observée au sein de
l'espace économique racinaire. Cette dimension fut définie comme un axe opposant la colonisation
par les champignons éricoides a celle des ectomycorhiziens, ce qui reflétait I'exploitation des
nutriments a partir de sources non directement disponibles. Ensemble, cela suggere que la
distribution des traits au sein de l'espace €conomique racinaire est principalement due a des
différences entre especes ou groupes d'especes et que le positionnement des especes au sein de
l'espace économique racinaire ne refléte pas nécessairement leurs distributions le long de gradients
de fertilité. Les résultats de ce chapitre ont toutefois montré que la distribution des traits a I'intérieur
de I'espace économique racinaire est conservée lorsque celle-ci est contrainte par la disponibilité
des nutriments, et lorsque les valeurs des traits des especes les plus abondantes se voient attribuer
un poids relativement plus important que celles des espéces rares. Plus précisément, dans cet espace
économique racinaire contraint, la longueur racinaire spécifique a été remplacée par la longueur
des poils racinaires dans le spectre de stratégies d'exploration de la matrice du sol allant de
‘I'externalisation’ a ‘l'autonomie’. Cela a conduit a la conclusion que dans les sols appauvris en

phosphore et les sols plus fertiles ou la concurrence pour les nutriments est élevée, les stratégies
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racinaires bénéfiques dépendent, respectivement, de l'extension de la zone d'influence des racines
fines facilitée par les longs poils racinaires, et de 'acquisition des nutriments au-dela de cette zone
par I'intermédiaire des associations avec les champignons mycorhiziens arbusculaires. Les
résultats ont également confirmé que le spectre de 1'économie foliaire répondait a la disponibilité
des nutriments de telle sorte que les feuilles ‘rapides’ étaient associées a une forte teneur en
nutriments du sol, et vice versa. Ainsi, le syndrome de traits associ¢ a l'externalisation de
'acquisition des nutriments a été coordonné avec le syndrome de traits ‘rapides’ foliaires, tandis
que le syndrome de traits associé a I'autonomie pour remplir cette méme fonction (e.g., les longs
poils racinaires) a été li¢ au syndrome de traits ‘lents’ foliaires dans les sols appauvris en phosphore,
respectivement. Cependant, 1'un des principaux résultats du chapitre 4 n'a pas confirmé I'impact de
la limitation par similarité sur les valeurs des traits le long du gradient de collaboration. Les
résultats de ce chapitre suggerent plutot que le gradient de collaboration aurait pu étre influencé
par le ratio entre 1’azote (N) et le phosphore (P) du sol, de telle sorte que la symbiose mycorhizienne
arbusculaire sera favorisée dans les sols présentant un ratio N:P ¢élevé, mais en excluant les sols
appauvris en phosphore. Finalement, le signal au niveau des espéces a mis en évidence une
tendance suggérant la coexistence de racines fines ‘rapides’ et ‘lentes’ sur site local. Ces
observations ont conduit a la conclusion qu'un spectre unique ‘rapide-lent’ est un concept
incohérent pour décrire la variation conjointe des traits racinaires et foliaires dans un cadre

théorique expliquant les différents taux de croissance entre les especes.

5.3. Rétrospectives de recherche

A travers les chapitres de cette thése, certains résultats contredisaient des consensus établis ou
méme présentaient des résultats contradictoires entre les chapitres. Le chapitre 3 a révélé le premier
résultat qui a remis en question le consensus établi. Contrairement aux observations faites dans la
majorité des études menées dans des systémes tropicaux, l'activité des phosphatases racinaires se
coordonnait avec le gradient de conservation des ressources. A cet égard, le compromis entre
l'acquisition de nutriments inorganiques au-dela de la zone d'épuisement des racines via la
symbiose mycorhizienne arbusculaire et 1'extraction du phosphore inorganique a partir de sa forme
organique par l'exploration du sol, impliquant une activité élevée des phosphatases racinaires et
une longueur racinaire spécifique élevée (Cabugao et al., 2021; Han et al., 2022; Lugli et al., 2019,

2021; Ushio et al., 2015), n'a pas été observée. Le second résultat contredisant le consensus selon
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lequel la symbiose mycorhizienne est favorisée en sol pauvre (Ma et al., 2021; Treseder, 2004) est
issu du chapitre 4. Dans ce chapitre, une corrélation positive a été observée entre I'augmentation
du degré de colonisation mycorhizienne arbusculaire et une disponibilité ¢levée des nutriments du
sol. Ce constat particulier est également au cceur d'une contradiction entre les résultats obtenus
dans les chapitres 3 et 4. Alors que le gradient de collaboration n'était pas associ¢ au changement
majeur dans la disponibilité des nutriments, dans le chapitre 3, cette relation était présente dans le
chapitre 4, générant ainsi un résultat qui va a l'encontre du consensus précédemment mentionné.
Finalement, dans les chapitres 3 et 4, l'extrémité désignée comme ‘rapide’ du gradient de
conservation racinaire a montré une tendance de magnitude variable a étre associée aux sols
pauvres en nutriments. Cette relation entre le gradient de conservation et la disponibilité des
nutriments est et a toujours ét¢ au centre d'un débat visant a lier la variation des traits racinaires au
compromis entre la croissance et la conservation des nutriments, impliquant l'existence d'un spectre
unique ‘rapide-lent’ a 1'échelle de la plante entiére. Dans cette optique, une section sera réservée
pour discuter chacun de ces points : l'absence d'association entre l'activité des phosphatases
racinaires et la longueur racinaire spécifique, la relation entre le gradient de collaboration et la
disponibilité des nutriments, ainsi que la relation entre le gradient de conservation et la disponibilité

des nutriments.

5.3.1. Absence de corrélation entre I'activité des phosphatases et 1a longueur racinaire spécifique

A travers des sols contrastés par leur disponibilité en phosphore directement accessible par les
plantes, les résultats ont montré une association entre une activité élevée des phosphatases
racinaires et les fortes concentrations élevées en azote racinaire, sans cependant présenter de
corrélation avec les valeurs élevées de longueur racinaire spécifique. Comme indiqué dans le
chapitre 3, une corrélation entre la longueur racinaire spécifique et 1’activité des phosphatases, de
telle sorte que cette derniére soit négativement corrélée avec la colonisation mycorhizienne
arbusculaire, ne peut exister que dans une plage spécifique de disponibilité en phosphore : de la
déplétion a une concentration modérée. Tel que mentionné dans le chapitre 3, cela peut étre attribué
a la différence de réponse le long de gradients de disponibilité des nutriments entre la colonisation
mycorhizienne — caractérisée par une réponse en forme de cloche (Treseder & Allen, 2002) — et
l'activité des phosphatases — qui augmente avec la diminution de la disponibilité en phosphore

inorganique (Allison et al., 2007; Margalef et al., 2017). De plus, il est possible que ce patron de
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corrélation ne soit pas cohérent le long d'un fort gradient de disponibilité en phosphore, car la
réponse de la colonisation mycorhizienne face a la déplétion du phosphore dans les sols dévie
potentiellement de tout patron généralisable (Lambers et al., 2018; Lambers & Teste, 2013; Wen
etal., 2019; Zemunik et al., 2015; 2018). Or, le changement de ratio entre le phosphore organique
et inorganique, la densité des sols tropicaux argileux et le partitionnement de 1’azote racinaire a
travers les fonctions distinctes des phosphatases et des racines fines sont ¢galement des facteurs
qui ne supportent pas la relation issue du consensus. Avant d’illustrer davantage ce point, il importe
de noter que la contradiction entre le résultat de cette thése et le consensus tient a la position de
I’activité des phosphatases dans le quadrant reflétant 1’acquisition rapide et ‘autonome’ des
nutriments défini par les valeurs positives d’azote racinaires et de longueurs racinaires spécifiques

(Figure 5.1).

» SRL

Figure 5.1. Schématisation des patrons de corrélations entre l'activité des phosphatases, la concentration
d'azote racinaire et la longueur racinaire spécifique en fonction de la variation du ratio entre le phosphore
organique et inorganique du sol. Il convient de noter que la longueur des vecteurs associés aux phosphatases
ne refléte pas la magnitude de leur activité. Le manque de standardisation dans la mesure de l'activité des
phosphatases limite les comparaisons entre les études. Abréviations : P, : phosphore organique; P;:
phosphore inorganique; SRL : specific root length; N: root nitrogen concentration and Pase : activité des
phosphatases.

Peu importe la provenance du phosphore inorganique, qu'il provienne de I'hydrolyse de phosphore
organique via I’activité des phosphatases riches en azote ou de leur diffusion vers la surface des
racines fines, des transporteurs transmembranaires riches en azote doivent assurer leur acquisition
et leur transport jusqu'au xyléme et ce d'une cellule corticale a 1'autre (Chapin, 1980; Eissenstat,

1992). Dans un contexte ou la disponibilit¢ du phosphore inorganique est élevée dans la

139



rhizosphére, 1'azote est principalement investi dans les transporteurs transmembranaires.
Cependant, a mesure que le ratio entre le phosphore organique et inorganique augmente, la
concentration d'azote dans les racines devrait augmenter, reflétant un investissement accru dans les
enzymes hydrolytiques riches en azote et le maintien de la concentration en azote associée a son
acquisition et son transport (Figure 5.1). Par conséquent, 1’association entre une activité élevée des
phosphatases et des valeurs ¢levées de longueur racinaire spécifique indique un faible
investissement dans les phosphatases. Cette stratégie peut €tre conceptualisée comme €tant axée
sur l'acquisition du phosphore inorganique provenant de la diffusion vers les racines (Eissenstat,
1992), potentiellement mobilisé par les microorganismes (Baetz & Martinoia, 2014), ainsi qu'une
utilisation relativement limitée des formes organiques par le biais des phosphatases racinaires
(Duff, Sarath, & Plaxton, 1994). Cette stratégie serait plus avantageuse dans les sols pauvres en
phosphore, mais pas dans les sols appauvris en phosphore directement disponible, tels que les sols
similaires a ceux sur lesquels 1’échantillonnages des especes a été réalisées pour cette thése, ou les
concentrations en phosphore inorganique directement accessible pouvaient atteindre des valeurs

aussi basses que 0.77 mg kg™

L'association entre les phosphatases et la longueur racinaire spécifique avait été proposée avant
méme son observation, car maximiser la longueur racinaire spécifique fut mis en avant comme le
moyen le plus optimal d'augmenter la surface d'échange biologique et, par conséquent, le volume
de sol exploré (Freschet et al., 2021). Ainsi, il fut intuitif de suggérer une corrélation positive entre
la longueur racinaire spécifique et 1'activité des phosphatases. Cependant, dans un contexte ou seul
le volume de sol exploré cherche a étre maximisé par les plantes, tout au long de I'ontogenese des
racines fines, un accroissement autant du diametre que de la longueur peuvent entrainer une
augmentation de la surface latérale des racines, mais cette augmentation dépend des valeurs
respectives du diamétre et de la longueur racinaire a chaque point de 1'ontogenése d'une racine fine.
En considérant, comme mentionné dans la section 1.3.1, que 1’on extrait le diameétre (D) moyen
d’un échantillon de racines fines d’une longueur (L) donnée, on peut supposer que la surface
latérale d'une racine fine peut étre approximée par la surface latérale d'un cylindre, soit 2rLr, ou L
représente la longueur et r le rayon. Il s’en suit qu'une augmentation d'une unité de diamétre (i.e.,
0.5 unité de rayon) entraine une augmentation de la surface latérale de Lm (i.e., 2nL(r + 0.5) = 2rLr

+ Lm). D'autre part, une augmentation d'une unité de longueur entraine une augmentation de la
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surface de 2mtr ou D7 (i.e., 2mr(L + 1) = 2mLr + 2mr). Dés lors que L > D, ou simplement L >
D, une augmentation d'une unité de diamétre entrainera une augmentation plus importante de la
surface racinaire qu'une augmentation d'une unité de longueur. En revanche, si L < D, une
augmentation d'une unité de longueur conduira a un accroissement plus important de la surface

racinaire.

Lors de I'émergence des racines fines, leurs diamétres sont plus grands que leurs longueurs (Wu,
Pagés, & Wu, 2016). Ainsi, cette relation simple entre le diameétre et la longueur des racines tout
au long de leur ontogenese révele que I'élongation racinaire permet effectivement une
augmentation plus rapide de la surface latérale et donc une exploration plus efficace du sol a
I'émergence des racines fines. Cependant, a mesure qu’une racine s'allonge, 1'augmentation du
diametre devient plus efficace pour maximiser I'exploration du sol. Théoriquement, si
l'optimisation du volume de sol explor¢ était le seul facteur influengant la construction des racines
fines, le diamétre et la longueur des racines devraient tendre vers des valeurs ou D = L. Cependant,
les plantes doivent également optimiser I'allocation des ressources par unité de longueur racinaire.
Ainsi, les plantes favorisent des racines fines ou le diameétre est inférieur a la longueur afin de
minimiser les ressources investies dans leur construction tout en maximisant le volume de sol
exploré, car la biomasse d'une racine varie avec le carré de son diametre (densité = 4 x masse/( X
L x D?)). Toutefois, les caractéristiques du sol, telles que sa densité, peuvent également influencer
les valeurs de diametre et de longueur et leurs impacts sur l'optimisation du volume de sol exploré.
Dans les sols denses, les plantes favorisent généralement des racines plus €épaisses pour compenser
l'impédance mécanique des sols (Materechera, Dexter, & Alston, 1991). En revanche, dans les sols
poreux et moins denses, les plantes favorisent des racines plus longues et fines pour maximiser
I'exploration du sol (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011; Eissenstat et al., 2015). Ainsi, dans un
cadre ou la concentration en azote est négativement corrélée a la densité des racines fines le long
du gradient de conservation, 1’association entre une concentration en azote racinaire élevée, une
forte activité des phosphatases et un diamétre racinaire important peut étre associée a une
exploration plus efficace du sol en réponse a la faible disponibilité des nutriments et a la densité
des sols argileux caractéristiques des sites d'études échantillonnés en forét tropicale. Cette
coordination entre ces traits racinaires permet une exploration du sol optimale et un meilleur

compromis entre le carbone investi et les nutriments acquis.
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5.3.2. Gradient de collaboration : Symbiose mycorhizienne et disponibilité des nutriments

Les résultats du chapitre 4 ont mis en évidence une relation forte entre le gradient de collaboration
et les changements majeurs dans la fertilité¢ des sols. Dans les sols présentant des concentrations
¢levées en azote total (N), en phosphore total (P) et en phosphore directement disponible, une forte
colonisation mycorhizienne arbusculaire a été observée. Cependant, malgré la richesse en
nutriments de ces sols, ils affichaient également 1'un des ratios N:P les plus élevés. Par conséquent,
étant donné que les champignons mycorhiziens arbusculaires fournissent principalement du
phosphore aux plantes, le ratio N:P élevé du sol pourrait potentiellement exercer une influence
positive plus forte sur le degré de dépendance des plantes envers les avantages de cette symbiose
que la classification générale en sol fertile et infertile (Johnson, 2010; Johnson et al., 2014; Wen et
al., 2022). Les résultats du chapitre 3, toutefois, ont montré que les variations des valeurs de traits
le long du gradient de collaboration ne répondaient pas a un changement significatif dans la
concentration du phosphore directement disponible, méme s'il n'y avait aucune différence dans la
concentration en azote du sol entre les sites, et donc ne répondaient également pas a une variation
notable du ratio N:P. Ces observations suggerent ainsi une contradiction entre les résultats des
chapitres 3 et 4 et remettent en question la capacité de prédire de manicre cohérente le degré
d'investissement dans la symbiose mycorhizienne uniquement en se basant sur la disponibilité des

nutriments.

Les résultats du chapitre 4 ont suggéré que l'association avec les champignons mycorhiziens
arbusculaires était favorisée par I'augmentation de la disponibilité des nutriments, ce qui est en
contradiction avec la réponse généralement attendue, a savoir une diminution de la colonisation en
réponse a l'augmentation de la disponibilité des nutriments (Ma et al., 2021; Treseder, 2004).
Toutefois, les méta-analyses de Ma et al. (2021) et Treseder (2004) regroupent des expériences de
fertilisation, et il est crucial de tenir compte des différences potentielles de réponses des
communautés et des genres de champignons face aux variations a court terme de la disponibilité
des nutriments (i.e., la fertilisation) et a long terme (i.e., processus pédogénétiques) (Cotton, 2018;
Johnson et al., 2010; Treseder & Allen, 2002). Par exemple, 1'ajout de nutriments a un sol fertile
peut entrainer une réduction encore plus importante de 1'allocation de carbone vers le systeme
racinaire par rapport a des sols similaires non fertilisés (Ma et al., 2021; Poorter et al., 2012). Cette

réduction du carbone alloué¢ au systéme racinaire pourrait engendrer une plus forte compétition
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pour le carbone entre les champignons mycorhiziens arbusculaires et compromettre I'adaptation a
long terme entre ces derniers, les plantes hotes et le contexte naturel du sol (Cotton, 2018; Johnson
et al.,, 2010; Vitousek, 2004). Par conséquent, généraliser la réponse des champignons
mycorhiziens a partir d'expériences de fertilisation pourrait étre imprudent (Smith et al., 2011). A
titre d'exemple, Treseder & Allen (2002) ont révélé, a travers une expérience de fertilisation menée
sur une chronoséquence de sols, que la longueur des hyphes mycorhiziens arbusculaires par volume
de sol était plus importante dans les sols riches non fertilisés que dans les sols appauvris en azote
ou en phosphore non fertilisés. Ils ont également montré une tendance similaire en ce qui concerne
le degré de colonisation des racines fines par les hyphes de ces champignons. Cependant, aprés une
application de 100 kg ha™! an"! d'azote et de phosphore sur ces sols pendant une période moyenne
de 10 ans, la colonisation dans les sols riches fertilisés a été réduite a des taux aussi faibles que
dans les sols appauvris en nutriments non fertilisés. Cela a conduit Treseder & Allen (2002) a
proposer un cadre selon lequel la réponse de cette symbiose a la variation de la disponibilité des
nutriments suit une courbe en forme de cloche. A l'intérieur de ce cadre, la colonisation est
supposée étre réduite dans les sols appauvris en nutriments en raison de I'impact de la disponibilité
limitée en nutriments sur la croissance des plantes et des champignons, ainsi que dans les sols
riches en nutriments en raison d'une allocation réduite en carbone de la part des plantes en direction

de la symbiose.

L’avantage adaptatif de la colonisation mycorhizienne arbusculaire tient aux bénéfices apparents
de l'extension de l'exploration du sol au-dela de la zone d'appauvrissement en nutriments des
racines (George et al., 2010; Smith & Read, 2008; Smith, Smith, & Jakobsen, 2003). Cela a ¢été
illustré dans une expérience conduite sur le tréfle blanc, ou la zone d'appauvrissement en phosphore
s'étendait jusqu'a environ 1 cm de la surface des racines chez les plantes non-mycorhizées, tandis
que chez les plantes mycorhizées, cette zone s'étendait jusqu'a 11.7 cm (L1, George, & Marschner,
1991). La raison pour laquelle les plantes en milieux riches en nutriments ne pourraient pas tirer
parti d'un tel avantage serait due au fait que les bénéfices bruts ne compensent pas les coftits absolus
en carbone associés a la symbiose, ce qui entraine une perte de productivité par rapport aux plantes
non-mycorhizées. Or, cela se réconcilie mal avec le fait que les champignons mycorhiziens
arbusculaires se distribuent a l'intérieur de sols affichant une large gamme de disponibilité en

nutriments, y compris dans les sols fertiles des €écosystémes cultivés, ce qui suggere que les
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mycorhizes peuvent continuer a fournir un bénéfice net aux plantes méme dans des sols
relativement fertiles (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011; Smith & Read, 2008; Smith, Smith, &
Jakobsen, 2003). Les deux derniers points se réconcilient en considérant qu'une fois la symbiose
¢tablie, la croissance des deux partenaires est impactée par le génotype de la plante hote et I'espece
de champignon (Johnson, Graham, & Smith, 1997; Klironomos, 2003) mais pas nécessairement
par la fertilit¢ des sols (Bethlenfalvay, Ulrich, & Brown, 1985; Graham & Abbott, 2000;
Klironomos, 2003) ni par le degré de colonisation (Graham & Abbott, 2000; Marschner & Dell,
1994; Smith, Smith, & Jakobsen, 2003).

Comme I’on mentionné Johnson, Gaham, & Smith (1997): “Carbon allocated to a fungus is only
a cost if it could otherwise have been allocated to increase plant fitness [...]”. Cela signifie que
tant que l'allocation de carbone aux champignons mycorhiziens représente un cotit d'opportunité
nul ou positif (i.e., que I'allocation du carbone dans l'acquisition des nutriments directement par les
racines fines aurait entrainé des bénéfices similaires ou inférieurs), cette stratégie peut étre
favorisée dans différents contextes de disponibilité en nutriments (Biicking & Kafle, 2015; Johnson
& Gehring, 2007). A titre d’exemple, Li, George, & Marschner, (1991) ont montré que I'acquisition
du phosphore par les hyphes mycorhiziens était 3% supérieure en sol riche qu'en sol pauvre en
phosphore et que cela résultait en une biomasse seche totale plus élevée. Cela est conforme au fait
que l'utilisation du carbone par les champignons mycorhiziens peut étre compensée par des taux
de photosynthese plus élevés (Smith et al., 2011). Plusieurs études ont démontré une augmentation
de l'assimilation du carbone en réponse a la forte demande de carbone exercée par les champignons
arbusculaires, indépendamment d’une translocation accrue des nutriments vers les feuilles (Gavito
et al., 2019; Kaschuk et al., 2009; Schweiger, Baier, & Miiller, 2014; Wright, Read, & Scholes,
1998), en tenant compte de cette translocation (Black, Mitchell, & Osborne, 2000; Syvertsen &
Graham, 1999; Wright, Scholes, & Read, 1998) ou seulement pendant des périodes transitoires lors
desquelles une colonisation rapide a été observée (Eissenstat et al., 1993), renforgant ainsi cette
notion. Cela suggére que la symbiose ne doit pas €tre considérée comme une stratégie optionnelle
déployée par la plante uniquement lorsque la disponibilité du phosphore est faible, et abandonnée
lorsque sa disponibilité est élevée, en raison de son cotit absolu (Raven et al., 2018; Smith et al.,
2011). Au contraire, la colonisation peut étre favorisée dans des environnements présentant des

ressources stables et une forte compétition entre plantes (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011;
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Grime, 1979; Hartnett & Wilson, 1999; Ma et al., 2018; Raven et al., 2018; Smith & Read, 2008),
et les fortes variations dans les bénéfices de la symbiose peuvent contribuer dans une large mesure

aux processus d'assemblage des communautés végétales (Hartnett & Wilson, 1999; Klironomos,

2003; Lambers et al., 2018; Raven et al., 2018).

Ensemble, il en résulte qu’il est vraisemblable que les conclusions émises dans le chapitre 3, selon
lesquelles la valeur des traits le long du gradient de collaboration est sous l’influence de la
limitation par similarité, s’appliquent également aux résultats du chapitre 4. Le fort degré de
colonisation observé au sein des especes les plus abondantes dans les sols les plus fertiles pourrait
étre due, comme mentionné dans le chapitre 4, a la compétition pour la méme forme de nutriments
(Raven et al., 2018), au partitionnement des ressources (Turner, 2008), a la facilitation de
l'acquisition du phosphore, ou une stratégie peut libérer une forme spécifique de nutriments qui
devient disponible pour les plantes déployant une autre stratégie (Lambers et al., 2018), ainsi qu'a
l'identité des especes les plus abondantes et a celles des espéces mycorhiziennes cooccurrentes

(Klironomos, 2003).

5.3.3. Relation entre le gradient de conservation et la disponibilité des nutriments

Les résultats du chapitre 3 ont suggéré que le gradient de conservation racinaire était aligné avec
les changements majeurs de disponibilité en nutriments, de telle sorte que les hautes teneurs en
azote et les faibles valeurs en densité des tissus racinaires €taient associées aux sols les moins
fertiles. Les résultats du chapitre 4, bien qu’ils n’aient pas supporté cette association de maniere
significative, ont montré une tendance selon laquelle les sols les plus pauvres étaient également
associés a une faible densité de tissus racinaires. Comme mentionné dans le chapitre 4, cela
implique que les racines dites ‘rapides’ pourraient €tre associ€es a des sols infertiles. Bien que cette
association ait €té suggérée comme généralement adaptative, permettant aux plantes de
concurrencer efficacement les microorganismes pour les nutriments (Freschet et al., 2017; Liu et
al., 2010) ou adaptative chez certaines espéces (Chapin, 1980; Wen et al., 2022), elle va a I'encontre
du consensus ¢établi (Craine et al., 2001; Ding et al., 2020; Hendricks et al., 2000; Holdaway et al.,
2011; Kramer-Walter et al., 2016; Li et al., 2019) ainsi que des résultats combinés des méta-
analyses de Weigelt et al. (2021) et d’Ordonez et al. (2009) qui suggérent une coordination entre

les feuilles et les racines ‘lentes’ dans les habitats infertiles. Ensemble, cela suggére potentiellement
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un découplage entre I'utilisation et I’acquisition des nutriments et remet en question la cohérence

d’un spectre unique ‘rapide-lent’ a I’échelle de la plante (Reich, 2014).

Théoriquement, la construction de racines fines ‘rapides’, caractérisées par une faible longévité,
une forte capacité d'acquisition médiée par une concentration élevée en azote et une faible densité
tissulaire, impliquant de fortes pertes en nutriments par rapport au carbone, devrait étre
sélectionnée dans des habitats ou le carbone limite la croissance des plantes. En revanche, la
construction de racines fines ‘lentes’, longévives, caractérisées par une capacité d'acquisition
limitée, une forte densité tissulaire et une faible concentration en azote, impliquant des pertes plus
importantes en carbone par rapport aux pertes en nutriments, devrait étre sélectionnée dans des
habitats ou la croissance est limitée par les nutriments (Lambers & Poorter, 1992). Bien que
chacune de ces adaptations permette de rationaliser les taux de croissance différents entre les
especes adaptées aux habitats fertiles et infertiles par leurs utilisations différentielles de la ressource
la plus limitante (Berendse & Aerts, 1987; Chapin, 1980; Grime, 1979; Lambers & Poorter, 1992;
Sibly & Grime, 1986), les stratégies racinaires théoriquement sélectionnées en milieux fertiles et
infertiles ont été qualifiées comme non-adaptatives dans les habitats pauvres en nutriments. En
effet, il ne semble y avoir que peu d'avantages a construire une racine a faible capacité d'acquisition,
a densité tissulaire ¢levée, a longévité accrue et comportant des colits d'entretien élevés dans un sol
pauvre en nutriments, car les nutriments de la rhizosphére seraient rapidement épuisés (Eissenstat
& Yanai, 1997; Laliberté et al., 2015; Laliberté, 2017; Smith, Smith, & Timonen, 2003). En
revanche, pour les mémes raisons, il n'y aurait pas de bénéfice supplémentaire a produire des
racines acquisitives a courte durée de vie affichant une forte teneur en azote, car cela entrainerait
des pertes en nutriments qui ne pourraient étre compensées par leur acquisition subséquente

(Chapin, 1980; Craine, 2009; Sibly & Grime, 1986).

Laliberté¢ et al. (2015) ont propos€¢ que dans les habitats infertiles, ces stratégies racinaires
pourraient potentiellement coexister, résultant d'un compromis entre l'efficacité de I'acquisition des
nutriments et la résistance aux pathogénes. D'un c6té, les racines fines ‘rapides’, riches en azote et
donc palatables, permettent une acquisition efficace des nutriments, mais entrainent des colts
importants en nutriments en raison de l'accélération du renouvellement des racines fines causée par

la forte pression des pathogenes. D'un autre coté, les racines fines ‘lentes’ ont une capacité
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d'acquisition moins efficace des nutriments, mais offrent une meilleure protection mécanique
contre les pathogeénes en raison de leur densité élevée. Bien que cette proposition offre une
explication plausible relative a la coexistence des racines fines ‘rapides’ et ‘lentes’ sur site local, il
est important de noter qu'elle ne fournit pas d'explication claire sur les avantages a long terme en
termes d'acquisition des nutriments spécifiques a ces adaptations racinaires. Une des limites de
cette proposition est qu'elle se concentre uniquement sur une unité d'acquisition racinaire (i.e.,
seulement un segment latéral d'un vaste systéme racinaire). En dépit du fait que les racines fines
‘lentes’ augmentent la résistance contre les pathogenes, déployer de telles racines fines a 1’échelle
du systéme racinaire ne remédie pas a la recharge lente en nutriment de la rhizosphére.
Parallélement, face aux mémes conditions, les études, les modéles théoriques et les conclusions
tirées de revues de littérature prédisent que le déploiement de racines fines ‘rapides’, caractérisées
notamment par un taux de renouvellement élevé des racines fines, a I’échelle du systéme racinaire
entrainerait des pertes nettes de nutriments pour les plantes (Bloom, Chapin, & Mooney, 1985;

Crick & Grime, 1987; Grime, 1977, 1979; Lambers & Poorter, 1992; Sibly & Grime, 1986).

Ce vaste réseau racinaire, cependant, n'est pas en interface avec un sol affichant une concentration
homogéne en nutriments. Il est courant que la concentration en nutriments des sols varie d'un ordre
de 2 a 3 sur quelques centimetres (Chapin, 1980), ce qui entraine la présence de zones plus riches
en nutriments (Hodge, 2004; Robinson, 1994). Face a cet environnement relativement homogene
comprenant des zones plus riches, Chapin (1980), Chapin, Shaver, & Kedrowski (1986) et Chapin,
Matson, & Vitousek, (2011) ont proposé que 1’exposition a des zones enrichies dans un sol
autrement pauvre et I'acquisition lente de la faible quantité de nutriments atteignant la surface des
racines, par l'intermédiaire de racines fines ‘lentes’, représente une adaptation adéquate pour
répondre aux besoins en nutriments des espéces a croissance lente. Cependant, en milieux pauvres
en nutriments, la forte compétition pour les ressources minérales avec les microorganismes rendrait
inefficace une telle stratégie, et une teneur €levée en azote dans les racines devrait étre privilégiée
pour exploiter les zones riches en nutriments et permettre de mieux concurrencer les
microorganismes (Freschet et al., 2017; Liu et al., 2010). Un aspect qui pourrait réconcilier cette

apparence d'incohérence sont les changements physiologiques réversibles.
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Jackson, Manwaring, & Caldwell (1990) ont constaté qu'une augmentation pouvant atteindre
jusqu'a 80 % du taux moyen d'acquisition du phosphore par unité de masse racinaire pouvait étre
observée apres une exposition a des zones riches en phosphore dans un sol autrement pauvre. Ceci
est en accord avec la prédiction de Grime (1991) (cité dans Reynolds & D’Antonio, 1996), selon
laquelle les adaptations racinaires seraient principalement exprimées par des changements
physiologiques réversibles chez les espéces adaptées aux habitats infertiles. A titre d'exemple,
Robinson & Rorison (1988) ont observé que les espéces adaptées a des habitats pauvres étaient
extrémement plastiques en ce qui concerne la production et la longueur des poils racinaires. De
plus, une exsudation significative de protons (Peterson & Farquhar, 1996) et d’acide organique
(Yan et al.,, 2004) a été observée dans la zone des poils racinaires, indiquant une activité
d'acquisition plus ¢levée (Peterson & Farquhar, 1996; Yan et al., 2004). Il a également été confirmé
que les poils racinaires possédent un nombre €élevé de transporteurs transmembranaires riches en
azote, tels que ceux impliqués dans I'exsudation des protons (Tester & Leigh, 2001). Ensemble,
cela suggére que les poils racinaires pourraient étre le siége de ces adaptations physiologiques
réversibles. Cependant, que le siege des adaptations physiologiques soit localis¢ directement dans
les racines fines ou dans une extension de leurs cellules épidermiques (i.e., les poils racinaires). Il
est essentiel, pour que cette adaptation permette des gains nets de nutriments pour les plantes, que
cette adaptation ne soit pas déployée a travers lI'ensemble des racines fines du systéme racinaire.
Similairement a ce que Chapin (1980) a proposé quant aux adaptations morphologiques, les plantes
devraient afficher une réduction équivalente dans 1'allocation en nutriments dans d'autres parties
du systéme racinaire. Cependant, étudier le patron d'allocation des ressources a travers le temps et
a l'intérieur du systéme racinaire d'un individu serait intrusif et altérerait vraisemblablement les
résultats. Alternativement, les plantes devraient étre en mesure de réabsorber les nutriments
alloués. Toutefois, bien qu'il soit reconnu que les plantes réabsorbent les nutriments de leurs
feuilles avant leur sénescence dans les habitats pauvres en nutriments (Hayes et al., 2014), on sait
peu de choses sur la réabsorption des nutriments contenus dans les racines fines (Chapin, Matson,

& Vitousek, 2011).
En dépit des lacunes de connaissances sur les aspects précédemment mentionnés, le compromis

proposé par Laliberté et al. (2015) existe vraisemblablement a I’intérieur des individus des especes

‘lentes’. Il existe, néanmoins, comme mentionn¢ par Laliberté et al. (2015), également a travers les
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especes, et contraste, notamment, les espéces hotes des champignons ectomycorhiziens aux
especes ‘rapides’, identifiées par Wen et al. (2022), appartenant aux familles des Proteaceae et
Cyperaceae. Les racines fines des espéces hotes des champignons ectomycorhiziens sont
généralement caractérisées comme étant ‘lentes’ et longévives (Eissenstat & Yanai, 1997). Ces
champignons sont également connus pour fournir une protection contre les pathogenes en
concurrengant pour les sites d'infection (Laliberté et al., 2015; Whipps, 2004), en libérant des
composés antibiotiques, en fournissant une défense directe liée a la formation du manteau fongique
(Laliberté et al., 2015; Marx, 1972) et sont également reconnus pour améliorer la nutrition des
plantes hotes en leur donnant accés aux nutriments organiques (Smith & Read, 2008). L'acces a
différentes formes de nutriments pourrait compenser la lente recharge en nutriments de la
rhizosphére et potentiellement rendre cette stratégie ‘lente’ économiquement adaptative. En
revanche, les especes ‘rapides’ de Proteaceae et Cyperaceae, identifiées par Wen et al. (2022),
présentent des racines fines ‘rapides’ métaboliquement actives. Cette haute activité est
symptomatique de la forte demande en carbone, azote et phosphore, allouant a cette stratégie une
acquisition rapide des nutriments et une exsudation massive de carboxylates directement par leurs
racines fines ou par I’intermédiaire de racines spécialisées, telles que les racines en grappes et
dauciformes (Lambers et al., 2019; Shane et al., 2006). L’augmentation de la concentration des
nutriments directement disponibles dans la rhizosphére, liée a I’exsudation de carboxylates,
pourrait permettre de compenser les pertes nettes en nutriments associées a une telle stratégie,
comparativement a une stratégie ‘rapide’ incluant une haute concentration en azote, mais ne

bénéficiant pas de l'effet mobilisateur des nutriments des carboxylates dans la rhizosphere.

Il en découle que des valeurs de traits racinaires ‘lents’ et ‘rapides’ peuvent étre concomitants a
l'intérieur des especes, voire méme coexister a travers plusieurs espéces (Laliberté et al., 2015)
potentiellement via des processus de facilitation ou, par exemple, les especes ‘rapides’ permettent
I’acceés aux nutriments récalcitrants aux especes généralement ‘lentes’ (Lambers et al., 2018).
Ainsi, que les especes déploient des valeurs de traits racinaires ‘rapides’ ou ‘lents’, ces traits
contrastés peuvent répondre a la demande en nutriments de feuilles ‘lentes’. Cela suggere, comme
mentionné dans le chapitre 4, qu'un spectre unique ‘rapide-lent’ est un concept incohérent pour
appréhender la variation conjointe des traits racinaires et foliaires a I’intérieur du compromis entre

la croissance et la conservation des nutriments.
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5.4. Recherches futures

Le travail d’une thése n’aura pas suffi a explorer tous les facteurs influencant la variation des traits
racinaires, et cette section ne sera pas suffisante pour les traiter tous. Toutefois, quelques
suggestions d’axes de recherche seront proposées. Un des aspects de 1’allocation des ressources
rarement ¢tudié, qui pourrait influencer le déploiement de racines fines ‘rapides’ dans les habitats
infertiles et générer une discontinuité entre les valeurs des traits déployées et la disponibilité des
nutriments, est 1'allocation des ressources aux réserves (Chapin, Schulze, & Mooney, 1990). Par
ailleurs, davantage d’études sur I’exsudation de métabolites mobilisant les nutriments sont
nécessaires pour améliorer nos connaissances sur la proportion d’espéces présentant des valeurs de
traits racinaires ‘rapides’ en milieu pauvre en nutriments et pour valider ou non la proposition de
Wen et al. (2022) selon laquelle les racines fines ‘rapides’ sont généralement associées aux sols
pauvres. Enfin, conduire davantage d’¢études sur des chronoséquences de sols dans des climats
similaires mais ayant un bassin régional d’especes différent est nécessaire afin d’appréhender a

quel point les résultats du chapitre 4 peuvent étre généralisés.

5.4.1. Influence des réserves

A travers cette thése, le compromis entre la croissance et la conservation des nutriments fut central
pour comprendre les différents taux de croissance et les traits déployés par les especes, qui causent
directement ou indirectement cet effet (Lambers & Poorter, 1992). Par contre, les ressources
peuvent étre également allouées dans des réserves et étre subséquemment allouées soit dans la
croissance ou la conservation des nutriments (Chapin, Schulze, & Mooney, 1990). Les réserves
sont importantes a considérer car elles sont a méme de créer un asynchronisme entre la disponibilité
des nutriments du sol et la réponse des végétaux. Les nutriments, bien qu’ayant une mobilité réduite
dans le sol, sont plus mobiles a I’intérieur des plantes (Bieleski, 1973). Ils peuvent étre transloqués
du site de réserve, généralement la tige, et étre alloués dans la localité ou la demande est importante
(Breuillin et al., 2010; Doerner, 2008). A titre d’exemple, Farrar & Jones (2000) ont montré que
lorsqu'une plante est maintenue dans le noir, bien que les racines affichaient une faible teneur
initiale en carbohydrates non-structuraux (e.g., sucres, amidons et protéines) tout juste suffisante
pour soutenir le métabolisme pendant quelques heures, la respiration et le taux de croissance

racinaire ont diminué qu'apres six jours. En revanche, en ce qui concerne les feuilles, malgré que
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la teneur en carbohydrates non-structuraux fut initialement tres élevée, la teneur en protéines et le
taux de respiration des feuilles ont diminué dans un délai d’un a deux jours apres I'obscurcissement.
Ceci démontre bien la capacité des plantes a mobiliser des nutriments des sites de réserves ou

d'accumulation vers la localité ou la demande est importante.

L’étude de Chapin, Shaver, & Kedrowski (1986) expose de facon évidente cet aspect en étudiant
la croissance et la localité (i.e., feuilles, tiges, racines) de I’accumulation des molécules organiques
solubles qui contiennent préférentiellement du carbone, de 1’azote ou du phosphore (i.e., sucres,
acides aminés, nucléotides, phosphore organique soluble, etc.) chez le carex Eriophorum
vaginatum en Alaska. Leurs résultats suggerent que bien que la croissance des plantes en Alaska
soit reconnue pour étre limitée par 'action combinée de la faible température, de la faible irradiation
et de la faible disponibilité des nutriments, elle peut néanmoins étre réduite dans le but d'accumuler
des réserves dans les tiges a I'approche de la fin de 1'été. Ces réserves sont ensuite utilisées lors d'un
apport en nutriments réduit au printemps, ce qui a permis d'expliquer le taux de croissance
maximale observé a cette période. Plus récemment, Wright et al. (2018) ont été confrontés a des
résultats qui n'ont pratiquement fourni aucune évidence que les nutriments limitaient la croissance
des arbres. Ils ont conclu qu'aprés une expérience de fertilisation caractérisée par 15 ans d'ajouts
chroniques de nutriments, les réserves pourraient étre 1'un des facteurs expliquant I'absence de
modification du taux de croissance chez certains arbres tropicaux. En lien plus étroit avec la section
précédente, Chapin, Matson, & Vitousek, (2011) ont suggéré que les réserves dans des milieux
infertiles pourraient permettre aux especes déployant généralement des valeurs de traits racinaires
‘lents’ (i.e., haute densité racinaire et faible concentration en azote) de déployer des valeurs de
traits ‘rapides’ (e.g., haute concentration en azote racinaire) lorsqu'elles font face a des zones riches
en nutriments ou lorsque la disponibilité des nutriments est accentuée (e.g., début d’une saison de
croissance, suite a des précipitations). Ainsi, les réserves pourraient pallier les pertes nettes en
nutriments prédites lorsque des valeurs de traits ‘rapides’ sont déployés dans des habitats infertiles
(Bloom, Chapin, & Mooney, 1985; Lambers & Poorter, 1992). Finalement, bien que les réserves
aient occupé une place plus importante dans 1'écologie des communautés végétales lors de la
théorisation des premiers axes de spécialisation écologique liés au taux de croissance (Chapin,
1980; Grime, 1977; Tilman, 1988), leur absence quasi-totale dans I'écologie basée sur les traits est

une lacune a remédier.
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5.4.2. Carboxylates, racines fines ‘rapides’ et faible disponibilité en nutriment

L’exsudation drastiquement plus importante de carboxylates dans le but de mobiliser le phosphore
par les organismes adaptés aux habitats pauvres en nutriments par rapport a ceux adaptés aux
habitats riches est un consensus (Allison et al., 2007; Duff, Sarath, & Plaxton, 1994; Lambers et
al., 2008; Lambers et al., 2006; Richardson et al., 2005) soutenu par les résultats du chapitre 4. En
revanche, bien qu'une concentration racinaire en azote plus élevée, caractéristique des racines fines
‘rapides’, soit nécessaire pour soutenir une exsudation rapide de carboxylates et une acquisition
rapide des nutriments (i.e., un nombre suffisant de transporteurs transmembranaires riches en
azote) ainsi que pour fournir I'énergie nécessaire pour soutenir ces activités métaboliques ¢levées
(i.e., la synthése d'adénosine triphosphate lors de la respiration cellulaire) (Nadelhoffer, 2000), il
reste a démontrer que la proposition de Wen et al. (2022), selon laquelle les racines fines ‘rapides’
sont généralement associées aux sols pauvres, est valide. Pour ce faire, il faut démontrer que
'ensemble des especes participant a la forte concentration de carboxylates dans les sols pauvres

affichent également globalement une forte concentration en azote dans leurs racines fines.

Théoriquement, il est vraisemblable que certaines espéces adaptées aux habitats pauvres en
nutriments participent a la forte concentration en carboxylates observée dans les sols pauvres sans
présenter une activité métabolique plus €élevée ni un nombre de transporteurs transmembranaires
plus important. Bien que cela soit contre-intuitif, ce phénomene peut s’expliquer par le fait que la
faible concentration en nutriments du sol limite de maniere plus importante la croissance que la
photosyntheése, menant donc a un taux net d'assimilation du carbone supérieur a la demande
immédiate des plantes (Chapin, 1980; Eissenstat & Yanai, 1997; Prescott, 2022; Prescott et al.,
2020). En I'absence de demande pour ce carbone dans le métabolisme primaire (e.g., la croissance
ou la défense) de la plante, 1'élimination du carbone des sites d'accumulation (e.g., les feuilles) et
son chargement dans le phloéme sont essentiels car cela est 8 méme d’empécher ou de retarder la

régulation a la baisse de la photosynthése (Prescott, 2022; et références citées).

A I'égard des processus mentionnés ci-dessus, il fut suggéré que les plantes pourraient lentement
exsuder des métabolites primaires et secondaires exempts de phosphore et d'azote, tels que les
carboxylates mobilisant le phosphore ou des composés phénoliques de défense, afin d'empécher la

régulation a la baisse de la photosynthese (Lambers, 1993; Prescott, 2022; Prescott et al., 2020) et
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limiter les pertes en nutriments. L'exsudation peut étre conceptualisée comme un processus lent,
car sa principale fonction est d'éliminer les surplus de carbone et serait régulée par ces derniers
(Prescott, 2022; Prescott et al., 2020). Si le déchargement de 1'excés de carbone nécessite une
allocation significative en azote et en phosphore, I'exsudation de métabolites ne peut pas étre
considérée comme un mécanisme d'élimination des exces. Dans ce cadre, cela pourrait avoir un
effet neutre voire méme augmenter le ratio entre les réserves internes de carbone et celles de I'azote
et de phosphore, et potentiecllement ne pas étre économiquement avantageux pour les plantes
adaptées aux habitats extrémement pauvres et déployant des valeurs de traits généralement ‘lents’.
Par conséquent, pour étre économiquement adaptatives en termes d'allocation en phosphore et en
azote, deux facteurs distinguent les stratégies d'exsudation rapides de carboxylates visant a produire
un effet spécifique, tel que la mobilisation du phosphore, des stratégies impliquant la lente
exsudation de carboxylates visant a éliminer I'exces de carbone, qui se produirait indépendamment

de I'effet d'une telle exsudation (Prescott et al., 2020).

Premierement, le profil d'exsudats différe entre ces deux stratégies. Les carboxylates exsudés dans
le but d'¢liminer les excés sont majoritairement des acides organiques intermédiaires synthétisés
lors de la respiration cellulaire, qui ne nécessitent pas l'ensemble des enzymes riches en azote ni
les cofits en phosphore li¢s a la synthese des produits finaux de la respiration cellulaire (Selinkski
et al., 2018; Tawaraya et al., 2014; Wasaki et al., 2003, Li, Liu, & Lian, 2010). Deuxi¢émement, le
relachement de 1'exces de carbone sous forme de carboxylates devrait se produire selon le gradient
¢lectrochimique de ces composés (i.e., vers un sol présentant une concentration plus faible de
carboxylates exsudés et ayant une charge nette opposée a celle des carboxylates exsudés), afin
d'assurer son transport passif. Cela permettrait de réduire les colits en phosphore et en azote
associés au transport actif (Canarini et al., 2019). Il est donc plausible, en fonction de la différence
de charge nette entre l'intérieur et 1'extérieur de la racine fine, que cela ne requiere ni la production
d'adénosine triphosphate, qui engendre un cotit en carbone, en azote et phosphore lors des processus
de respiration cellulaire, ni une augmentation des transporteurs transmembranaires riches en azote
liée a I'exsudation active de carboxylates ou a celle de protons, qui permet de réduire la charge

nette de la rhizosphére (Canarini et al., 2019).
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I1 est important de noter, toutefois, que la proposition de Wen et al. (2022) est nuancée. Bien que
les espéces utilisées pour supporter leur proposition (e.g., Proteaceae) soient particuliérement
abondantes dans les sols pauvres, notamment en Afrique du Sud (Vogts, 1960), dans le sud-ouest
de I’Australie (Prentice et al., 2017) et sur les jeunes substrats volcaniques en Amérique du sud
(Delgado et al., 2021), elles ne constituent pas I’ensemble des especes végétales dans les habitats
pauvres (e.g., Zemunik et al., 2015; 2018). Comme mentionné par Wen et al. (2022), diverses
stratégies d'acquisition des ressources souterraines sous-tendent la coexistence des especes
végétales via le partitionnement des ressources dans les écosystémes naturels (Lambers et al., 2018;
Prieto et al., 2015). Des niches spécialisées peuvent étre occupées par des especes affichant des
stratégies différentes (e.g., haute et basse concentration en azote) et ce, méme si elles tentent

d’acquérir les mémes nutriments (Turner, 2008; Wen et al., 2022).

En prenant en compte que I’azote racinaire n'a pas été mesuré dans le chapitre 4, il est impossible
de tirer des conclusions sur I’existence de contrastes de valeurs de concentration en azote racinaire
a travers des niches spécialisées ni de conclure sur la convergence de hautes valeurs de
concentration en azote racinaire a I’échelle de la communauté. Cependant, au cours de ce chapitre,
il a été démontré que la coexistence de racines fines ‘rapides’ et ‘lentes’ est théoriquement
vraisemblable dans les habitats pauvres, limitant une possible convergence dans la valeur de traits
spécifique a I’échelle de la communauté. Cela dit, les résultats du chapitre 3 corroborent la
proposition de Wen et al. (2022) car une tendance marquée aux fortes valeurs en concentration en
azote racinaire a €té observée en sol pauvre et ce, sans 1’occurrence d’especes des familles de
Proteaceae et Cyperaceae. Il est nécessaire de mener plus d'é¢tudes pour comprendre les colits en
carbone, azote et phosphore liés a l'exsudation de métabolites, car il existe des lacunes de
connaissances concernant la proportion a laquelle 1'exsudation racinaire de métabolites peut étre
considérée comme un processus purement passif, ainsi que la proportion a laquelle elle peut étre

régulée par des surplus en carbone (Canarini et al., 2019; Prescott, 2022).

5.4.3. Généralisation des résultats: les fonctions chevauchantes des symbioses

Au cours de ce chapitre, il a ét¢ démontré qu'un degré €élevé de colonisation par les champignons
arbusculaires peut étre associé a des sols relativement riches en nutriments dans un systéme donné,

comme le suggérent les résultats du chapitre 4. Cependant, il est important de mentionner que la
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colonisation par les champignons arbusculaires a été associée a des teneurs relativement ¢élevées
en nutriments dans le sol lorsque 1’abondance des espéces était prise en compte. Dans ces
conditions de disponibilit¢ de nutriments, il est crucial de noter que parmi toutes les especes
colonisées par les champignons mycorhiziens arbusculaires, les especes les plus abondantes qui
ont conduit au résultat observé ne sont pas exclusivement des especes hotes de ces champignons.
Agonis flexuosa et Bossiaea linophylla affichaient une abondance relative moyenne de 37.07 % et
18.41 %, respectivement, et s'associaient également avec les champignons ectomycorhiziens. En
revanche, les espéces moins abondantes, Hibbertia cuneiformis et Hibbertia grossulariifolia,
étaient strictement associées aux champignons arbusculaires, et leur abondance relative moyenne

était de 3.03 % et 6.69 %, respectivement.

I1 est essentiel de souligner ce dernier point, car l'association entre un fort degré de colonisation
mycorhizienne arbusculaire, la disponibilité accrue des nutriments et I’abondance des especes
pourrait étre circonstancielle a I'occurrence d'Agonis flexuosa et Bossiaea linophylla. Le stade des
chronoséquences de sols affichant les concentrations les plus élevées en nutriments est reconnu
pour étre celui ou la concurrence pour les nutriments est la plus intense (Peltzer et al., 2010). Dans
un contexte de forte compétition, la capacité de ces especes a établir des relations symbiotiques
avec les champignons mycorhiziens arbusculaires et ectomycorhiziens pourrait expliquer leurs
fortes abondances. La multifonctionnalité de ces stratégies racinaires pourrait leur conférer une
plus grande plasticité écologique et conséquemment une meilleure valeur adaptative (Brundrett,
2009; Brundrett & Tedersoo, 2018; Teste, Jones, & Dickie, 2019), dans la mesure ou les bénéfices
bruts de ces fonctions chevauchantes compensent leurs colts cumulatifs absolus €levés (Smith &
Read, 2008). Ces fonctions chevauchantes, en plus d’allouer des bénéfices liés a l'acces a
différentes formes de nutriments (Koide & Kabir, 2002; Zhu et al., 2023) et une protection accrue
contre les pathogenes (Borowicz, 2001; Laliberté et al., 2015; Newsham, Fitter, & Watkinson,
1995) via ’association avec ces deux types de partenaires fongiques, incluent des adaptations
propres aux associations avec les champignons ectomycorhiziens. Des ¢léments de recherche
suggerent que ces champignons offrent la capacité d'explorer la matrice du sol sur de plus longues
distances en raison de leur capacité a former des rhizomorphes (i.e., ensembles paralleles et

linéaires d'hyphes) (Pritsch & Garbaye, 2011; Smith & Read, 2008), et qu'ils possédent également
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une précision de recherche de nutriments plus élevée que les champignons mycorhiziens

arbusculaires (Chen et al., 2016).

Ensemble, les bénéfices de cette double stratégie mycorhizienne semblent offrir un avantage
compétitif plus important, en comparaison avec les especes strictement hotes des champignons
mycorhiziens arbusculaires, comme le suggere la faible abondance relative moyenne de ces
derniéres dans les mémes conditions. Il est donc plausible qu'en 1'absence d'especes pouvant établir
une symbiose avec des partenaires mycorhiziens arbusculaires ou ectomycorhiziens, I'association
entre la haute teneur en nutriments du sol, la colonisation par les champignons mycorhiziens
arbusculaires et 1'abondance des espéces aurait pu ne pas étre observée. L'établissement de doubles
stratégies mycorhiziennes étant particulierement commune en Australie (Brundrett, 2017), il serait
pertinent de reproduire 1'expérience du chapitre 4 dans d'autres chronoséquences de sol, telles que
celles d'Hawai ou de Waitutu en Nouvelle-Zélande, qui présentent des températures et des
précipitations moyennes annuelles similaires (Wardle, Walker, & Bardgett, 2004) mais différent,

bien entendu, dans le bassin régional d'especes.

Cette proposition, cependant, n'a pas pour objectif de conclure que prendre en compte l'histoire
évolutive des especes invaliderait la relation entre un trait et I'environnement (de Bello et al., 2015;
Westoby, Leishman, & Lord, 1995), comme celle observée entre la colonisation mycorhizienne
arbusculaire et la disponibilité en éléments nutritifs. Son objectif est plutdt de confirmer que cette
relation persiste dans un contexte ou les bénéfices bruts d'une fonction, chez les especes sans
chevauchement de fonctions issus de la double symbiose, compensent leurs propres cofits absolus.
Comme mentionné dans la sous-section 5.3.2 de ce chapitre, une étude mesurant l'intensité de la
colonisation par les hyphes mycorhiziens arbusculaires a montré une tendance similaire aux
résultats du chapitre 4 sur une séquence chronologique des sols a Hawaii (Treseder & Allen, 2002),
apportant un soutien a ce résultat. Cependant, les études menées sur les gradients naturels de
fertilité qui englobent tous les traits clés des racines fines, tels que la longueur racinaire spécifique,
le diametre, la densité des tissus, la concentration en azote, les poils racinaires et la colonisation
mycorhizienne, font grandement défaut (Laliberté, 2017; Weigelt et al., 2021), limitant notre
compréhension des bénéfices nets associés aux divers syndromes de traits racinaires qui incluent

des traits symbiotiques. Etudier plus amplement les espéces établissant des symbioses avec deux
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partenaires mycorhiziens différents ou un partenaire mycorhizien et bactérien serait pertinent, car
l'association entre des niches spécialisées et la performance des plantes a rarement été explorée

(mais voir : Teste, Jones, & Dickie, 2019; Teste & Laliberté, 2019).

Pour illustrer davantage ce point, le paradoxe de la distribution des Fabacées s'aveére étre un
exemple saisissant et propice a une réévaluation des résultats du chapitre 2. En dépit du fait que les
sols des foréts tropicales sont riches en azote et pauvres en phosphore (Vitousek et al., 2010), les
espeéces de la famille des Fabacées atteignent une abondance relativement importante dans ces
derniéres, engendrant ainsi un véritable paradoxe. En théorie, la fixation de l'azote devrait leur
conférer un avantage compétitif dans des environnements relativement pauvres en azote et riches
en phosphore, mais devrait réduire leur valeur adaptative dans des environnements riches en azote
et pauvres en phosphore (Houlton et al., 2008; Marklein & Houlton, 2011). En 1'absence de
connaissances sur l'ensemble des adaptations des Fabacées liées a I'acquisition des nutriments du
sol, leur distribution a slirement laissé perplexe plusieurs observateurs curieux. Conformément a
nos connaissances actuelles, les Fabacées sont maintenant reconnues pour dépendre de la symbiose
avec des bactéries pour assurer leur nutrition en azote, ainsi que de la symbiose avec les
champignons mycorhiziens arbusculaires et des enzymes hydrolytiques telles que les phosphatases
pour assurer leur nutrition en phosphore (Batterman et al., 2013; Nasto et al., 2014; Patreze &

Cordeiro, 2004).

Sur la base des ¢léments mentionnés ci-dessus, il a été proposé que les interactions entre les
bénéfices bruts et les colits absolus de chacune de ces adaptations leur permettent de contribuer a
leur nutrition adéquate et, par conséquent, expliquent leur abondance relativement élevée dans les
foréts tropicales (Nasto et al., 2014). Les colts en phosphore liés a la fixation de 1'azote pourraient
étre compensés par la symbiose avec les champignons mycorrhiziens arbusculaires et par 1’activité
des phosphatases, tandis que les bénéfices de la fixation de 1'azote peuvent compenser les coits en
azote liés a la synthése d'enzymes riches en azote, telles que les phosphatases (Nasto et al., 2014).
Cependant, cette derniere interaction n'est pas soutenue par plusieurs études (Batterman et al.,
2018, 2013; Guilbeault-Mayers, Turner, & Laliberté, 2020; Png et al., 2017). Il en résulte qu’il est

fort a parier que 1’azote surnuméraire li¢ a la fixation de 1’azote sur sol riche en ce dernier est
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vraisemblablement investi dans le métabolisme primaire au sens large, assurant la croissance rapide

inhérente aux Fabacées (McKey, 1994).

5.5. Conclusions

Au cours de cette these, les études menées avaient pour objectif d'améliorer nos connaissances sur
la nutrition minérale des végétaux afin d'évaluer si la variation des traits fonctionnels pouvait étre
associée a des adaptations unifiées a I'échelle des feuilles et des racines, favorisant soit la croissance
en milieux favorables, soit la conservation des nutriments en milieux défavorables. Les
connaissances antérieures a cette thése ont effectivement permis d'associer la différence de taux de
croissance entre les plantes a un axe de spécialisation foliaire : le spectre de I'économie foliaire.
D'une part, les feuilles ‘rapides’, caractérisées par des pertes massives en nutriments et peu de
pertes en carbone, ont été associées aux especes a croissance rapide et aux sols fertiles. D'autre
part, les feuilles ‘lentes’, caractérisées par des pertes massives en carbone et peu de pertes en
nutriments, ont été associées aux especes a croissance lente et aux sols infertiles. Théoriquement,
les adaptations racinaires devraient refléter les adaptations foliaires et suivre le méme schéma selon
lequel les valeurs des traits racinaires en sol fertile devraient favoriser des pertes plus importantes
en nutriments qu'en carbone, tandis qu'en sol infertile, elles devraient favoriser des pertes plus
importantes en carbone qu'en nutriments. Deux axes de spécialisation racinaire ont ét¢ identifiés :
le gradient de conservation racinaire, opposant les racines fines ‘rapides’ et ‘lentes’, qui décrit la
méme relation entre les pertes en carbone et en nutriments que 1'axe de spécialisation foliaire, et un
autre axe de spécialisation spécifique aux racines, décrivant un spectre d'adaptation li¢ a
l'exploration de la matrice du sol. Cependant, malgré ces contributions inestimables, aucun de ces

deux axes n'a été effectivement associé a la variation de la disponibilité des nutriments du sol.

Les études menées au cours de cette thése visaient a effectivement associer ces axes a la variation
de la fertilit¢ des sols. Dans un premier temps, cette thése s'est concentrée sur les adaptations
racinaires qui n'étaient pas incluses dans l'espace économique racinaire et qui favorisent
l'augmentation de la disponibilité des nutriments par le biais de la libération de nutriments
inorganiques induite par D’activit¢é des phosphatases racinaires. Ensuite, l'objectif était de
déterminer comment ce trait se corrélait avec les traits clés définissant les axes de spécialisation

racinaire et d'investiguer lequel de ces axes s'alignait le plus fortement avec les changements de
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disponibilité en nutriments en forét tropicale. Enfin, cette thése a réévalué I'alignement de ces axes
avec la variation de la disponibilité des nutriments le long d'une chronoséquence de sols, ainsi que
d'investiguer la coordination entre les axes de l'espace économique racinaire et le spectre de
I'économie foliaire, et si cette coordination est cohérente avec un spectre ‘rapide-lent’ unique a

1'échelle de la plante.

Les résultats des chapitres de cette theése fournissent des preuves soutenant ce qui suit :

1. Que l'activité moyenne des phosphatases racinaires était plus élevée dans les sols pauvres
en phosphore par rapport aux sols riches, malgré une forte variabilité fonctionnelle locale
associée au partitionnement des ressources et a la présence d'espéces de Fabacées affichant
une activité plus élevée des phosphatases que les espéces non-Fabacées, indépendamment
de la fertilit¢ du sol. Cette étude s'est démarquée car elle fut la premiere a examiner la
variation de l'activité des phosphatases a travers les ordres racinaires et a proposer une
méthodologie pour remédier au manque de standardisation entre les études, tout en
minimisant les biais résultant des mesures prises sur des ordres racinaires qui ne remplissent

pas spécifiquement la fonction étudiée.

2. Que la variation locale substantielle observée dans 1'¢tude précédente était lice a la
cooccurrence de multiples stratégies alternatives d'acquisition du phosphore. Les résultats
ont suggéré que les variations des valeurs de traits le long du gradient de collaboration
étaient indépendantes de la variation de la disponibilit¢ en phosphore. Cela a mis en
évidence une forte diversité locale de stratégies d'acquisition du phosphore associé a la
variation des valeurs de traits le long de I’axe de spécialisation associé a I'exploration du
sol (i.e., ’axe diamétre - longueur racinaire spécifique). De plus, des preuves ont suggéré
que le gradient de conservation des ressources racinaires était aligné avec le gradient de
disponibilit¢ des nutriments, de telle sorte que les racines fines ‘rapides’ (i.e., forte

concentration en azote) avaient tendance a étre associées a une faible disponibilité en

nutriments du sol.

159



3. Qu'une association entre le gradient de conservation des ressources et la variation de la
disponibilité des nutriments pouvait étre consistante a travers les biomes. Cependant, le
soutien a cette affirmation était faible, car seule une tendance a été observée en ce qui
concerne l'association entre les racines fines ‘rapides’, les taux élevés d'exsudation de
carboxylates et la faible disponibilité des nutriments. En revanche, 1'axe de spécialisation
racinaire opposant les especes externalisant I'exploration du sol aux especes autonomes
dans cette fonction (i.e., I'axe AM/diametre - poils racinaires) était fortement associ¢ a la
variation de la disponibilité des nutriments et étroitement coordonné avec le spectre de
'économie foliaire, qui répondait au méme gradient. Cependant, ces résultats provenaient
d'une analyse accordant plus de poids aux especes les plus abondantes. Lorsque les signaux
au niveau de la communauté ont été illustrés en se basant sur les signaux au niveau des
espéces, il a été observé que les valeurs des traits racinaires a chaque extrémité des axes de
spécialisation racinaire, notamment celles du gradient de conservation, pouvaient étre

déployées a travers des sols présentant des disponibilités de nutriments contrastantes.

Dans l'ensemble, les résultats de cette thése, comparés a la littérature existante, ont conduit a la
conclusion qu'un spectre unique ‘rapide-lent’ €tait insuffisant pour décrire la variation combinée
des traits foliaires et racinaires. Cette insuffisance découle vraisemblablement du fait qu'une large
gamme de valeurs de traits racinaires, par exemple dans les sols riches en nutriments, pourrait étre
qualifiée comme ‘rapide’ ou ‘lente’, bien qu'elle permette I'acquisition d'une quantité suffisante de
nutriments pour soutenir une photosynthése foliaire élevée et des taux de croissance
potentiellement rapides, et donc pourrait représenter une stratégie racinaire ‘rapide’ a l'intérieur du

cadre théorique de I'économie des ressources.

Face a des résultats contradictoires a travers les chapitres de cette theése et aux conclusions
contradictoires observées dans la littérature concernant l'alignement des différents axes de
spécialisation racinaire et la variation de la disponibilité des nutriments, des preuves suffisantes ont
été rassemblées concernant la cooccurrence de stratégies racinaires étiquetées comme ‘rapides’ et
‘lentes’ dans les sols riches en nutriments ainsi que dans les sols appauvris en nutriments. Cela
\ ] : 3 : D T 4 ' A
suggere qu'un spectre unique ‘rapide-lent’ a I'échelle de la plante n'est pas un concept cohérent.

Tout au long de cette these, cependant, de nouvelles perspectives ont ét¢ fournies pour expliquer
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les réponses contradictoires concernant l'alignement entre les axes de spécialisation racinaire et les
gradients de fertilité. D'une part, comme proposé dans les sous-sections 5.3.3 et 5.4.2 de ce chapitre,
les valeurs des traits le long du gradient de conservation, bien qu'impactées par les filtres
environnementaux, ne convergent pas vers des valeurs uniformes a 1'échelle de la communauté en
raison de la coexistence de deux stratégies d'acquisition de nutriments économiquement
compétitives, I'une étant ‘lente’ et l'autre ‘rapide’ dans les sols appauvris en nutriments. D'autre
part, comme mentionné dans les chapitres 3 et la sous-section 5.3.2 de ce chapitre, les valeurs des
traits le long du gradient de collaboration sont probablement influencées par la limitation par
similarité. C'est-a-dire, que la différenciation de niches se produit principalement le long de cet axe

de spécialisation.

Plus spécifiquement, dans les sols riches ou la concentration en nutriments est supérieure a la
demande des plantes, la magnitude du flux des nutriments du sol vers les plantes est davantage
dictée par la concentration en nutriments que par la valeur des traits racinaires déployée par les
plantes (Chapin, Matson, & Vitousek, 2011). Dans ce contexte, la limitation par similarité est plus
a méme d’impacter le profil d’abondance des espéces (i.e., I'abondance relative de chaque espéce)
de telle sorte que les stratégies plus économiquement compétitives atteignent une plus forte
abondance, c'est-a-dire un meilleur gain en carbone par unité de flux de nutriments. Par conséquent,
le profil d’abondance des communautés sur sols riches pourrait étre influencé par le profil des
différentes formes de nutriments et de leurs concentrations relatives dans le sol (Raven et al., 2018)
ainsi que par les contraintes biophysiques limitant la plasticité des especes présentes. Il en résulte
qu’il est peu probable qu'un schéma d'association entre les extrémités des axes de l'espace racinaire
spécifique ainsi qu'un patron de coordination avec les traits foliaires spécifiques puisse étre observé
de maniére consistante a 1'échelle locale sur des sols relativement fertiles. Parall¢lement, et en
soutien au dernier point, dans les sols pauvres ou la concentration en nutriments est inférieure a la
demande des plantes, le déploiement de combinaisons de traits particuliers est susceptible d'avoir
une incidence plus importante sur le flux des nutriments du sol vers les végétaux (Chapin, Matson,
& Vitousek, 2011). Dans ce contexte, la filtration environnementale pourrait impacter les stratégies
déployées, mais n’engendre pas de convergence dans la valeur des traits le long du gradient de
conservation. L'absence de convergence dans les valeurs des traits le long du gradient de

conservation s'explique par le fait que la pression des pathogenes et la perte nette de nutriments
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peuvent étre compensées par différents syndromes de traits racinaires, caractérisés comme ‘lents’

et ‘rapides’, tel que démontré dans les sous-sections 5.3.3 et 5.4.2 de ce chapitre.

Il est important de noter, cependant, que 1’incohérence d’un spectre unique ‘rapide-lent’ tient a
I’épithéte “unique’ qui lui est attribué (Reich, 2014). Dans un cadre ou ce spectre n’est pas unique,
il en découle que la caractérisation permanente de valeurs de traits ou de syndromes de traits
racinaires comme ‘lents’ ou ‘rapides’, tels qu’ils sont conventionnellement attribués aux traits
foliaires, n’est pas cohérente. Néanmoins, cela n'implique pas que des pressions directionnelles ou
contraintes adaptatives ne s'exercent pas sur le fonctionnement des feuilles et des racines fines. Au
cours de cette thése, il a ét¢ montré qu'un spectre unique 'rapide-lent' n'est pas un concept valide
pour décrire conjointement le fonctionnement des feuilles et des racines fines — ce qui renforce
encore davantage l'existence de ces contraintes. En d'autres termes, peu importe si une valeur de
trait ou un syndrome de trait racinaire se voit attribué 1'étiquette ‘lente’ dans un sol plus fertile dans
le cadre d'un spectre unique ‘rapide-lent’. Les pressions adaptatives assurent que ces stratégies
permettent 'acquisition et la translocation d'une quantité de nutriments adéquates pour répondre
aux besoins d'une feuille ‘rapide’ et que les colits nets en carbone associés a cette stratégie

permettent une allocation de carbone suffisante pour la croissance.

Les pressions adaptatives s'appesantissent sur le bilan en carbone des plantes, et c’est ce dernier
qui joue le réle d'indicateur diagnostic d'une stratégie racinaire ‘lente’ ou ‘rapide’. En d'autres
termes, si l'existence d'un spectre unique ‘rapide-lent’ n'est pas établie et que les valeurs des traits
foliaires ne sont pas connues, le bilan en carbone global de la plante qui représenterait le seul critere
permettant de caractériser un syndrome de trait racinaire comme ‘lent’ ou ‘rapide’. Pour évaluer ce
bilan, il serait nécessaire de connaitre le ratio entre la variation du gain en carbone dans la plante
entiere (dCg) et la variation du carbone allou¢ aux organes d'acquisition souterrains (dCs). Or, pour
déterminer ce ratio, il faut également connaitre 1'efficacité d'acquisition des nutriments du sol (i.e.,
dNEg/dCs; ratio entre la variation du contenu en nutriments dans la plante entiere (dNg) et la
variation du carbone allou¢ aux organes acquisitifs souterrains (dCs)) ainsi que l'efficacité de
l'utilisation des nutriments (dCg/dNg) (dCg/dCs = dNg/dCs x dCg/dNg) (Bloom, Chapin, &
Mooney, 1985; Eissenstat et al., 1993). La difficulté de prédire ce bilan a partir de valeur de traits
individuels et de syndromes de traits racinaires réside dans le fait que l'impact du parametre

dNEg/dCs sur ce bilan dépend fortement des conditions abiotiques, notamment des concentrations
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et de la mobilité des différentes formes de nutriments, ainsi que du schéma de partitionnement des
ressources induit par ces concentrations (i.e., la plage de niches que 1'espéce sous investigation
pourrait occuper) et de I'impact de la facilitation sur la valeur adaptative que peut conférer une telle
niche. La facilitation est particuliérement importante a considérer dans la mesure ou elle permet
une forme de chevauchement entre diverses niches nutritionnelles et peut affecter la valeur
adaptative des espéces qui les occupent, car une stratégie peut libérer une forme spécifique de

nutriments qui devient disponible pour les plantes qui présentent une autre stratégie.
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