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Compromis écophysiologiques et contraintes biophysiques chez les céréales
impacts de la sélection agronomique et des conditions environnementales

Face aux nouveaux d®fis environnementaux, (
| 6am®l i oration vari ®t ale doit sbébappuyer sur
saproduction tout eai himanast Léame®licemaat oon
agronomiques | i ®es au rendement est rendue
traits non d®sir ®s. Chez |l es esp ces sauvag
f ond®e seude traitsfamati@anhels,d9.e. des caractéres liés aux fonctions biologiques et

a la performance de la plante (croissance, survie et reproduction), a permis de mettre en
®vi dence des contraintes et compr ombsasion®c op h)
des ressources. ldentifier et quantifier ces contraintes chez les especes cultivées, et leur
variabilité face aux facteurs environnementaux, est essentiel pour adapter la sélection ciblée
de caract res doéint®r°t adessea lanariabiitegénét@ee t r a\
de deux relations phénotypiques particulierement étudiées en écologie fonctioreelle

spectre dé®conomie foliaire et l es relation
céréalieres plus ou moins domestiquésueplus ou moins sélectionnés ont été étudiés dans
cette perspective. Léanal yseetcompaensp®ei fdie

appuy®e sur des donn®es originales obtenues:s
phénotypage hatttébit eten plein champ. Ce travail a permis i) de mettre en évidence la

s®l ection doune strat ®gi e qui favorise | es
domestication du bl ® dur, ii) de quannse fier
all om®t rique de 337 hybrides de maps au deé
| 6exi stence et l a diversit® g®n®ti que du sp

mais, 23 lignées de mil, 19 lignées de sorgho et 25 lignées de dré &m conditions

opti mal es et de d®ficit hydr i g-espéece®etanpith i q u e .
g®notypes, notre approche comparative a per
phénotypique de céréales, en réponse a la domesticationset aue s s hydr i que. l
contraintes et compr omi s a mi s en ®vi denc:
phénotypiques, un résultat a prendre en compte lors de la sélection variétale mais aussi pour
les pratiques culturales.

Mots clés: Ecophysidogie comparativé Céréale Spect r e do ®c dliomémiee f ol i
- Phénotypage hawtébiti Domestication Sélection agronomiqueStress environnemental
T Trait fonctionnel




Ecophysiological tradeoffs and biophysical constraints within cereal ¢ rops:
impacts of agronomic selection and environmental conditions

In the face of challenges for agriculture, plant breeding improvement must be based on new
strategies to maintain production while limiting use of inputs. Selection for specific yield
relatedl agronomic characteristics is made difficult by possible covariations with undesired
traits. Across wild species, a comparative functional-traged approach, related to biological
functions and plant performance as growth, survival and reproductighlighited
ecophysiological tradeoffs and biophysical constraints related to resources use. Within crops,
better knowledge about those limits and their variability in response to environmental
conditions would help to adapt the targeted selection. Thisstlesuses on the genetic
diversity of two wellknown phenotypic combinations; the leaf economics spectrum and
allometric relationships. Genotypes from four cereal crops, more or less domesticated and
selected, were analyzed to compare intraspecific aedspecific variabilities. Original data
wereobtained through phenotyping, conducted into Higloughput platforms and open field
experimentation. This work enabled i) the selection of a strategy for acquiring resources
during wheat domestication, ii) éhquantification of light availability impagon allometric
response of 337 maize hybrids to soil moisture deficit and iii) illustration of the existence and
genetic diversity of the leaf economic spectrum within 30, 23, 19 and 25 inbred lines of
maize, @arl millet, sorghum and wheat, respectively. Through rspkicies and mudti
genotypes analyses, our comparative approach enabled us to evaluate and discriminate the
possible phenotypic variability of cereal crops in response to domestication or envitahme
stress. Study of both tradeoffs and constraints highlighted inexistence of phenotypic
combinations. Take into account this result would help both plant breeding and cultural
practices such as crop mixtures.

Keywords: Comparative ecophysiology Cere#d speciesi Leaf economics spectrum
Allometry T High-throughput phenotyping Domesticationi Agronomic selectioni
Environmental stresisFunctional trait
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1. Les limites de la sélection variétale ciblée

Léoagriculture fait face ° plusieurs d®fis
changement ahatique etla nécessitéde réduire notredépendancevis-avis des intrants
agricoles imposent de nouvelles contraintes aux différents acteurs du monde admicele
face a des évenements climatiques de plus en plus imprévisibles et de forte intensite, e
r®duire | 6apport de nut r i nflescherstat,@0l4 ViQusek | e
et al., 2009)Face a des variations climatiquese | | es que | daugmentati on
|l e mangqgue dbéeau, |l a production mondiale est
| 6 a (Lickereet al., 2010; Lobell and Field, 200Depuis la révolution vertdes variétés
sont sélectionnées pour leurs rendements des€onditions optimalete cultureet pour une
utilisation intensived 6 i n t(Ableerion &t al., 2016; Cheng et al., 2007; Vaughan et al.,
2007) Mais, depuis quelgues années, une baisse des rendements a été observée chez plusieurs
especes céréalieresarts les régions les plus productricg®ay et al., 2012) Avec le
changement climatique, cett e amplifiar dans le® n de:
d®cennies ~ venir (Fig. db)nc Is®am®luiyermra tsiuorn
stratégies de sélection pour maintenir voire améliorer cettgroductivité dans des
environnements changeant€henu et al.,2018; Denison et al., 20Q3jout en limitant

| Gutilisation doéintrants
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FIGURE 1 Baisse des rendentsncéréaliers, en pourcentageévus en 2050 avec le changement
climatique si aucune mesure dbéadapt atonm@gemenndest
pourcentage, par rapport aux valeurs de r ®f ®r en
(Source «Produire plus avec moins en pratique mais, le riz, le bl¢, FAO, 2016).

Lors de la créationde nouvelles variétésles sélectionaurs ciblent des traits
directement liés aux rendements, voire également des traits associés a la tolérance aux stress
bi otiques et abiotiques. Ce p e +&d.aes toyaridtidng nt er o

phénotypiques) complexifie un schéma délection trait par trait, en particulier si

| 6augment ation de | a valeur déun trait entra
de compr omi s. Par exempl e, " | 6®chell e dour
ressources dawmugmanhepesmetmasse, mai s cel a

nombre de grains produitddenery and Westoby, 2001; Sadr&007) Il semble donc

di fficile dédaugmenter simultan®ment |l a mass
directement i ®e ~ | Gutilisation des ressou
qualité ou en quantité chez les espéces @kivs . (! est donc n®cessai

du sélectionneur pour prendre en compte ces covariations phénotypiques lors de la sélection
ciblée de caractéristiques. Mais pour développer une telle approche, une compréhension
approfondie des contraintési ®es ~ | 6utili sation des ressou
leur variabilité possible en réponse des changements environnementaux, est egdéitiielle

et al., 2014, 2017)
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2.5T A ADPDOI A EdogiddrmparhtiRerpouOdtudier les
especes cultivées

a., AO OOAEOO &I TAOCEITTAI O ATiiT A T OOEI
comparative

Le monde végétal se caractérise par une vaste diversiténdesfet de fonctions. Elle
est les résultatdes différentes stratégiesses en place paes végétauyour maximiseteur
croissanceleur survie, et/odeur reproduction. Traditionnellement, la diversité biologique est
d®crite par une approche taxinomiqgue, i . e.
approche ne parait pendant pas suffisante pour comprendre les mécanismes écologiques
(Shugart and Woodward, 1997) Depui s pl usi eurs d®cenni es,
fonctionnelle est utilisée en écologie (on patlécologie comparatiye Elle a pour objectif
de décrire les especes par leurs propriétés fonctionriatigaisition du carbone, croissance,
reproductioné) pl ut {Grime,q20065; Westaby et al., 200@Petien o mi e
approche a permis dbéextraire des r gles g®n(
communautés et des écosysteli@arnier et al., 2016; Lavorel et al., 1997)

Une meilleure compréhension des agmsystemes est nécessaire pour analyser les
impacts du changement climatique et de la réduction des intrants agricoles sur le rendement
des especes cultivédzar exemple, @hs les agroécosystemes, la densité de semis est souvent
un levier important dan$ 6 opti que doopti mi sS ks plastes soatn d e me
prockes les unes des autrésa pr ®sence de plantes voisines
pour la plante. Face a cette diminution de la lumiére disponible, les modifications
morphologiques de organes végétaupeuvent étre interprétées comme des stratégies
do®vitement (exempl e: -®ilwdsg)at oan deapiode®r da:
optimisation de | 6assi miGomaners et al., 2013, Weiaerdtal.n e ) d
2010) Chezlebléted r e , | 6arr°t du tallage intervient
déonde rouge <cl air et rouge s o mb(Evers a alt mo d i
2006) Cet arrét de la production de tiges secondaires pemaamnobilisation des ressources
(azote, eau) dans les tiges les plus développéerafd 6 en am®l i orer | &i nt
L6®t ude comparati ve de l a variabilit® des
environnementales permet de mieux comprendre les interactions entre platdtess sl
milieu, et aide a analyser le for@wth n e me n t d e (Gardi® amd sNavad, 200
Malgré les différences entre les écosystemes naturelgrehomiques, plusieurs études ont

sugg®r ® doéutiliser | es approches d®vel opp®es
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|l es agro®cosyst mes aux I[(Gahawea, 2814, dMillg et al.x de
2017) L6 approche do®cfodnodg®ee scutestphiddifaactianngissi.e. des
caractéeres liés aux fonctions biologiques et a la performance de la plante telles que la
croissance(Fig. 2,d 6 a pViolle =t al., 2007; Arnold 1983)est celle qui a recu le plus

d 6i nB&at tttal, 2017; Martin and Isaac, 2015Cette approche est facilitée par le
développement des méthodes de phénotypage (quantification des traits) en conditions

naturelles et conblées.

Traits fonctionnels

Morphologique Phénologique Physiologique

. . . - Nombre de grains
- Masse des grains - Phénoclogie de la floraison €

K iai 4 i . - Teneur en azote
- Surface foliaire - Durée de vie de la feuille Hauteur véadtative
' - Diametre de latige - Croissance maximale L 8¢ i
- Diametre racinaire ongueur specifique
racinaire

/

Traits de performance =~ — >  Performance de laplante — > Valeur sélective

Croissance végétative

7 ™~

Efficacité de |a — Survie de la plante

reproduction

FIGURE 2 Les traits morphghysicphénologiques utéiés en écologie comparative comproxys

de la valeur sélective des plantes. Les)(gariations entre les traits morphologiques, phénologiques
et physiologiques modulent un ou plusieusdt$rde performance (survie, croissance et reproduction),
etin finela valeur sélective de la plan{®'aprés Violle et al., 2007; Arnold 1983)

b., 8APDPTI 00 AO bHEék i OUPACA EAOO

Dans un schéma de sélection classid@séquencage de 6 A D I\ cadctérisation
du phénotype (ensemble de cagaes anatomique, moléculaire et physiologique observables
doéun i pedmebdsdleciondg n e s dD& iapidies @arfcédsdans les techniques
de s®quen-age dO6ADN ont per mi s-déhiteDe th@@m el op p
surprenante, ces awaes onteté beaucoup plus rapglgue cells du phénotypage, créant
une limite pour la sélection variétgleurbank and Tester, 2011; McCouch et al., 20P8ur
combler ce manqueles plateformes de phénotypage a hdébit se sont développées ces
derniéres annéep er mett ant déacqu®rir un gruasnde n o mb
maniere non destructive, par exemple le suivi temporel de la croissance des plantes face a un

stress hydriqugFahlgren et al., 2015)Dans ce contexte, un résedw0 i nf rastruct u
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phénotypage ahadt®b i t s bdest d&@vésdalBHEN@®VEeafin d€ déeelopper ,
des méthodes et techniqudans la perspective dealiser une caractérisation fine de la
croissance des plantes sous différents scénariosticjima A Montpellier, la plateforme de
phénotypage a haat ® b i t PHENOARCH per met |l a caract ®r i
sous différents scénarios hydriq€abrera Bosquet et al., 2015)

Les espeéces cultivées ont subi des modifications physiologiques, phénologiques et
morphologiques importantes, résultats de leur domesticatita la sélection varié®a(Gioia
et al., 2015; Harlan et al., 1973; Vaughan et al., 2007Af i n dnotee co®préhensienr
des déterminismes dandementiesegeces cultivéeselirsréponse morphephysiologiques
a des fluctuations environnementateg été trés largemegtudies, not amment 7 | ¢
plateforme de phénotypage a hadébit(Tardieu and Tuberosa, 201®our cela, des panels
de diversité génétique connue sont cultivés dans des environseroaiilésou fluctuants
(Fig. 3). La caract®risation d e pardees suviide wvariablesme n t
climatiques comme la températuri la disponibilité en lumiér&Suiteal 6 ®t a b Ididbusne me n-
stress, des traitschi®eciula deol asphaptetsod
et de comparer les réponses des vari@@ébrera Bosquett al., 2015)Fig. 3). Ce type de
phénotypage hatd ® b i t faci |l ite | a mesure doébun grand
et par suite | 6anal yscepou eeslarge gammess de diversitd6 e nt
génétique et dans différentes corai8 environnementale§Granier and Vile, 2014)
| d®al ement , |l es r®sul tats 0 b-tébin ensconditionp ar t i r
contrélées sont a comparer a des résultats en plein champ, en lien avec le rendement des
variétés étudiéed-ig. 3) (Araus and Cairns, 2014)
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o Caractérisation e Caractérisation de e Caractérisation 0 Sélectionner une
génétique Penvironnement phénotypique variabilité génétique

<+ Dissection des
phénotypes en des
traits simples et
héritables

“»* Mesure de leur
variabilité avec des

Etudier les relations
entre les traits et le
rendement

Phénorypage\ussisré facteurs Analyse des
par modéle environnementaux QTls
“»*  Analyser leur associés aux
Meéta analyse réponse face a des réponses
de grands jeux stress abiotiques désirées . Phénotypage
de donndes § Modélisation

au champs

- 03 i alé
% Etude d'un panel d’une % Environnement contrélé

centaine de variété

“ Variabilité des facteurs

Masse de la plante (g)

< Diversité génétique climatiques suivie
connue (Exemple: température,
lumiére..)

< Mise en place de stress
abiotique

FIGURE 3Résumé des différentes étapes lors de la sélection de traits fonctionnels pour augmenter le
rendement av e cateforinestdé pghénastygpage ohadébid(®) Urpplanel de diversité est
choisipoul 6esp ce ~ ®tudier. La di v e(R)€a parel egft Guhiivét i qu e
dans des plateformes de phénotypage a-thatb i t . Léenvironnement est C
climatiques sont suivies afin de le caractériser. Un stress algigt@mnt étre mis en plapeur analyser

et comparer les réponses des varié{8sDes traits facilement mesurables et héritables sont alors
mesurés au cours de la croissance de la p(@stelieu and Tuberosa, 201@es modeles peuvent

permettre le phénotypage de traits, comme par exemple la medarerdissance de la plante a partir

de photos journalierg8richet et al., 2017)La variabilité de ces traits et de leurs relations en fonction

des variables climatiques est analysée et permet une caractérisation phénotypique des plantes en
repmse © | denvironnement . Ainsi, une variabilit®
déavoir de nombreuses plantes en m° me -déeitmps ( d
PHENOARCH, 1680 plantes peuvent étre cultivées en méme temps)epér de r ®al i ser daé
grands jeux de données. Des analyses QTLs et/ou GWAS sont possibles pour associer une diversité
génétique a la variabilité phénotypique désif@eA partir de la valeur des traits, la modélisation

permet de prédire le rendemell est nécessaire ensuite de tester la variabilité génétique sélectionnée

au champs, afin do®tudi er réekes depdulttirgArduygneGairnd,ans d e
2014)

Il. Les compromis et contraintes écophysiologiques et
biophysiques chez les especes cultivées

1. Notions de contraintes et de compromis

La biologie comparative so0int®resse depu
vivant a émergeé et est contrainte. Historiquement, le travail séminal de R®lighetson
(1965) surlesaot r ai ntes ° | dorigine des facausades des
théories majeures discutées en biologie évolutive par la guitel 6 a guateevarihkeles
structurales)es auteursen ont déduit un espace théorique contenant la pluparfodess
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géométriqguemenpossiblesPourtantc er t ai nes de ces formes nodex
L Oypothese a ainsi été faiteu 6 au c our s dceustdcd&e@taines eombinaisonsd e s

de cesquatrevariablesont été favoriséesCe résultat adngempsété considér&éommele

r®sul tat doéune optimisation de | a f Gouke de |
et Lewontin (1979) proposé une hypothése alternativel 6 e x i st enc e de c
développementalegqui limiteraientles formes efonctions possibles des organismBsur

il lustrer l eur propos, il s se sont appuy®s
nécessaires dans la basilique SMiarc a Venise | a pr ®s en'c e 6d nRcR®arii ne-uort
basiliquene seraitpasledri t di ri g® doune r ®f | ex i @mduar chi t
de |l a construction d@§gu onposesait én retodrodes epgpacee  d u
triangulaires entre ces arches (Fig.l46 ® v o Huwphénabtypeserait doncontrainte, ce qui
expliquerait par exemplgg our qu o i un insecte ne peut pas a
mollusquela capacité de vole(Gould and Lewontin, 1979En résumé, &s contraintes

peuven étre le résultat de la sélection naturelle, naaissi de contraintes génétiques, comme

la pléiotropie(un géne agit sur plusieurs caracte®s) | 6 ®pi st asi e (intera
plusieurs genes)pouvant exister entre deux traits entrainant leglecsion simultanée

(Pigliucci, 2007)

Ecoincon

L

VN

FIGURE 4Repr ®sent ati on dbébun ®coin-on, contr(A)i nte ar
Photo de | 6int®rieuoi mleon ap erameht®damtl edea vmai n toeRC
(B)Repr ®sentation sch®matique de | 6i mportance arc
entre plusieurs arch¢&ould am Lewontin, 1979)

Page |9



L6®t ude des t,rtade lears dorcelatonsintopermis tles mettre en

évidence des compromiés aux facteursqui limitent les phénotypes possibledes
organismegAgrawal et al. 2010. Ces compromis peuvent concerner un ou plusieurs traits et
affectent la valeur sélective de lapte Par exemple, la production de glucadates permet

a Arabidopsisthalianad e se d®f endre face aux hecettei vor es
production a un colénergétiquepour la planteLa production de glucosinatgseut ainsi

augmenter ouithinuer lavaleur sélective de la plante seleonenvironnemen{Agrawal et

al, 2010.De fa-on plus g®n®r al e, on di't quodi l e
traits, |l orsque ils d®pendent tout deux do.l
(Agrawal et al., 2010)Dans ce travail de thése, nous nous intéresserongcmgEromis
®cophysiologiqgues | i ®s ~ | 0ac,delles gue ke cacbone et | &
ou | 6azot e, et aux contraintes biophysiques

différents organes de la plante.

2.Un compromis écophysidogique

a. , A OPAAOOA Asi ATTT i EA &£ 1 EAEOA
€ | 6®chell e f ol i aifoliairede$ ressosirpes est uneomgréni@sc o n o
écophysiologiqud i ® ° l 6utilisati on .duwest dustrélparmes et d

corrélations entre traits foliairemjtialementchez plus de 300 espéces sauvag®gright et

al., 2004)(Fig. 5). Une représentation estrigationnégative entre la vitesse photosynthétique
maximale et lanassesurfacique foliaire (Fig. 6 Une plus grande masse surfacique foliaire

pr ovi e rplus gladdadansité et/ou@u ne p | @missgur deradfeuilleet donc

doune accumul ation de ressour ce Witdowskiandl es t i
Lamont, 1991)Son augmentationnhite la diffusion des gaa travers la feuillenécessaires

pour la photosynthéq@osens et al., 2016)a photosynthése se retrouve donc limitée, ce qui

r ®dui t |l a vitesse dobéassimilation du carbone
fonctionnels, la masse surfacique foliaire et la capacité phutastyque foliaire, illustre ainsi

un compr omi s pour | Geucomplomis petmietode diférencier dewb o n e .
strat®gies distinctes, | i ®es ~ l 6utilisatio
surfacique foliaire est forte et lapacité photosynthétique faible, on parle de stratégie «

conservationdes ressources , et ) | 61 n v@acgusitionddseressourcesat ®gi e
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(Reich, 2014 Entre ces deux extrémes, il existe plusieurs alternatigetorig de ce

compromisformant uncontinuumde stratégiepour | 6uti |l i sation des r

3| stratégie d'acquisition
des ressources

<9
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Stratégie de conservation
des ressources

1.0 15 20 25 30 385
Masse surfacique foliaire

FIGURE 5Le spectr efoliaré®eceo®nopmsseources (ou 61l eaf ecort
évidence par Wright et al. (2004) che54B espéces sauvages. Une relation négative a été observée
entreh capacit® photosynth®tique et l a masse surf
espéces échantillonnées que pour les espéces herbacées uniguement. Chaque point est la valeur
moyenne des traits pour une espéce donnée. La droite noire estdaddrotgression par la méthode
0SMASG6 (Standar di zedP MRrOPL fWarthx et al.) 2006)RUa covariglion ®ntre

ces deux traits refl te un compr omi s ®col ogi o
photosynthétique élevée et feuillpeu dense) et une stratégie de conservation (vitesse
photosynthétique faible et feuille dense). Données issues de Wrighf2siodl).

b. $A 1 8ET Oi O8O0 Adsi OOAEAO 1 A OPAAOOA A
au sein des especes cultivées
La plupart desrdter ches sur |l e spectre doé®conomi e
men®es | 6®chell e intersp®cifique, en cons:e
négligeable(Wright et al., 2004) tout au moins bien inférieure a celle de la variabilité
interspécifique (Kazakou et al. 2014). Pourtant, la variabilité intraspécifique de certains traits
foliaires du spectre dé®conomi e des ressour

teneur en azote, semble souvent conséquente tant chez les espéces §aiafagest al.,
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2015) que cultivées(Sinclair and Horie, 1989) Ma i s, jusquod- pr ®sent
spectre do6é®conomie desdbdwmsesoeaspgpesce fosti aienes
(Niinemets, 2015) Pl usi eur s ®tudes | 6ont ®t uvattain®e mai
travaux ont d®montr ® | 6exi stence de ces rel:
régionalesHu et al., 2015) d6éautres ont sugg®r® que | e sp
foliaires pourai t ne pas exi st dMessiaruet ab,201d)l adainsi Bté e s p
proposé que ces relations pouerdi étre universellesmais seraient observables si et
seulement si lavariabilité génétique et phénotypique des traits gaogsnts eétaient
suffisamment grand@-ajardo and Siefert, 2018; Vasseur et al., 2012)

Depuis peu, | a question se pose du maint.i
du spect r efoliarddexressoaroes ez les especes cultipdidla et al., 2014)
En comparaison avec leurs ancétres sauvages, la sélection artificielle, au cours de la
domestication des espéces cultivées, aenatitairé des changementiesvaleurs des traits
foliaires en f aplewacquistiv@udeseressuragdladrti® gtiak, 2047,
Milla et al., 2014, 2015)De plus, des études ont montré que les relations étaient moess fort
et présentaient une certaine plasticité au sein des espéces clflivéesan et al., 2014;
Milla et al., 2014) En effet, une variabilité intraspécifique de la valdes traits liés a
| 6 ac q uet &la tonservation des ressour@®té mise en évidence en réponse a des
variations environnementalé®onovan et al., 2014; Martin et al., 2018&)Jne meilleure
compréhension de la plasticité de ces traits chez les espéces cultivées permettrait de mieux
comprendre leur fonctionneme(¥artin et al., 2018 Cependant, ces résultats ont besoin
dé°tre approfondi s, e-génotypes etimshiEspetes, dhaisausaigrp r o ¢ h
faisant variedes conditions environnementales. En effette compromis écophysiologique
est retrouvé au sein des especes cultivées, méme dans des conditions environnementales
stressantes, il doit étre pris en compte en amélioration variétale dans la mesure ou la sélection

ciblée de caractéristique peutentrainec e |l | e d d@nudésiré®.s tr ai ts ¢

3. Une contrainte biophysique
a. Les relations allométriques

D 6 a udomtrairdesditesbiophysiques, existent entre des traits fonctionastociés
alaforme, lataileou | a c¢cr oi s s Analgse cesl @ntramtesorevigrd ané&udier les
relations allométriques relationsnon linéaires entre un caractére phénotypique (exemple

taux métaboliquek t l a taille doun (@uxigy h985) DepuisdkO un or
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nomlreusesannées, les relations allométriques entre un trait biologique donné et la taille de

| 6 or g &Goulds 1'96H, déabord illustr®es chez | es ani
(Niklas, 1994, 2004) EIl |l es per mett ent phlidiquds eossidarées des
comme difficilement <assables, et affectant | a structure de
exemple, la relation allométrique entre la croissanda btomasse seche de la plante a été

illustrée chez plusieurs espéces sauvdbkidlas and Enquist, 2001; Vasseur et al., 2012,

2018; Weiner, 2004¢t cultivéeqdReddy, 1998)Fig. 6). Largement étudiées en écologie, les
relations allométriques sont considérées comme invariable entre edpitas 1994; Price

et al., 2007)Fig.6 ) . Par exempl e, Ml Iher et al . (2000)
que la relation allométrique entre les biomasses des différents organes (feuille, tige et racine)

et la taille de la plante ne changeaipas en fonction de la disponibilité des nutriments dans

le milieu. Elles sont représentées par des relationsiméaires de la forme, Y =gk°, ol M

est un trait |i® ° | a,etYaestluleoariable morpnologiua out e 0
physid ogi que. Loexposant b est consi d®r ® ¢ 0mme
especes vascularisées, et égal (&guist et al., 2007; Niklas and Enquist, 2001)L 6 e x po s an
allométrique serait le résultat de contraintes communes podiffusion dans le systeme
vasculariséPrice et al., 2010, 2012; Westal., 1997, 1999Pourtant, de récentes études ont
sugg®r ® une variabilit® de | 6exposant b,
environnementales localé€oomes et al., 2011; Russo et al., 2007; Vasseur et al.,.2012)
Pourtant, l a plasticit® de | 6all om®trie de |

especes sauvages ou les espéces cultivées.
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FIGURE 6 Relations allométrique entre leghrithmes de la biomasse séche de la plante et du taux de croissance mise en évidence chez des espéces sauvages
par Ni k|l as et En cqAuhalmna par 2aseut ot al.2012a(®hagiue @di nt r epr ®sent e | as2inespeeesne d o6
étudiées par Niklasd( minor, S. natansA. carolinianaet des algues unicellulaires) et de 32 arbres étudiées par Cannell. La droite représente la régression
linéaire des axes majeurs réduits avec une pente glob#gNiklas and Enquist, 2001(B) Chaque point représente un individu appartenant a quatre sous
popul aAthalianasdew lignées parentales et deux lignées recombinantes polacles EDI et FLG (Vasseur et al., 2018). La droite représente la
régression linéaire des axes majeurs standardisés avec une pente globale de %. Données issues de Niklas et Enquistsé2@04) at (2018).
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Différentes relations allométriques ont été illustrées entre des traits liés a la croissance et
la forme des organes de la plante chez les espéces alf@ieet al., 2013; Reddy, 1998;
Sieling et al., 2016; Vega and Sadras, 2003; Vega et al.,.200Mai s, jusqud~ pr ®s
ces elations allométriques a surtout été réalisée entre espéces, hotamment avec pour objectif de
comparer | es strat®gies dobéall ocation de bi oma
montr® | 6i mportance do®t uddorepromis et contraintgddbéxti | 1 t ®
et al., 2011; Messier et al., 201Dans ce contexte, Qin et al. (2013) ont étudié et comparé les
relations allométriques entre les biomasses végétativepretuctivexhez plusieurs variétés de
blé. Les auteurs ont montré leamtien de cette relation chez les six variétés étudiées, ce qui
sugg re que | d6allocation de biomasse pour | a
une variabilité de la pente entre variétégalemenété mise en évidence, suggérant uresite

plasticité de la relation.

Vasseur et al. (2018) ont montr® une autre
relations all om®triques. En Ardbidapgis, thalanates de s
auteurs ont illustré une possiblevaabi | it ® de | dexposant en fonc

et de précipitation. La plasticitt de ces relations allométriques selon les conditions
environnemental es, ai nsi gue l eur possi bl e
approfondies abz les espéeces cultivées. En effet, leur étude permettrait de mieux comprendre la

strat®gi e doall ocation de biomasse de |l a plan

4. Origine géneétique des traits et de leurs combinaisons

L6®volution de | 6ensembl e de sespkcoe esimiengée,et f o
comme | O6illustre | 6i mpossibilit ®(FPlaiv2007y cer t
Une explication peut °tr e (Danavanietsat, @01L; Piglike, c on't

2007) En effet, la présence de corrélations génétiques peut contraindre les combinaisons entre
trai t s. Par exempl e, |l a pl ® otropie impliqgue
s®l ecti on danualorsd e lali e dc@aenavanaeud.,r2611)Pour comprendre
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| 6®v ol uantomaidretsesx et compr omi s, i est n®cess,;

possible des combinaisons de traits (FHg. En agronomie een amélioration des plantes

examiner ladiversité génétiguel e car act res donn®s ouesétudel 6 ®t a

L6identification des bases g®n®tiques des tra
un stress Dbiotique ou abiotique par exempl

physiologiques mesure la part de variabilité lexge par le déterminisme génétique. Si

l 6h®ri tabilit® est faible, une grande partie

évolution en réponse a la sélection sera I€Dtovan et al., @L1) Pour étudier les relations

entre | es changements ph®notypiques et sl es ve

héritables (McKown et al., 2014) Pourtant, la diversité génétique des traits et leurs

corrélationgestepeu étudiée en écologie fonctionnelle.
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Ecologie
fonctionnelle

Ecophysiologie

Agronomie/
Sélection variétale +H+

Diversité génotypique

Espace phénotypique d’une
espéce cultivée

Contraintes / Compromis '?'aStiCifé
physiologiques / biophysiques phénotypique
Agronomie/ - Agronomie/ 0
Sélection variétale Sélection variétale
| Ecologie +
Ecophysiologie fonctionnelle
Ecc_)logie +H Ecophysiologie T
fonctionnelle
FIGURE 7TCadr e conceptuel du travail de th se. L 6 e s padaderergitéhg@otypiquede q u e d
| 6esp ce, s a pl aisdussipar les@ntpaihted etacdmprpmiggphysiologiques et biophysiques existants. Mutuellement, chacune
de ces composantes influencent |l es deux autres. L e ugronomie/séldotiona ®t ®
variéga | e, | 6®cophysiologi e, et | 6®col ogi e fonctionnell e. olWdes devesti s

variabilité est indiqué par les symboles suivams tres étudié (+++) a peu étudig (

Page [L7



5. Des traits fonctionnelsa® AODAAA DPEi T T OUPENOA
Les compromis et les contraintes, qui existent entre certains traits, limitent le nombre de

combinaisons phénotypiques possib{égrawal et al., 2010)Une approche trait par trait ne
suffit pas pour analyser |l a variabilit® ph®no
traits, ainsique leurs relations, en prenant en compte les contraintes et les compromig (Fig.
(Messier et al.,, 2017) Lsémble des combinaisons entre hefraits considérés forment un
espace a dimensions regroupant les formes et fonctions phénotypiques pogfideset al.,
2016) L6®t ude de cet espace pour une esp ce pe
(Milla et al., 2014) Les contraintes et compromis physiologiques et bioghesi, la diversité
génétique des traits et de leurs relations, et la plasticité phénotyguqueus des déterminants

del 6espace ph®notypique des esp ces cultiv®es.

lll.  Variabilité phénotypique des especes cultivées et réponse a
1 6AT OEOTTTAI AT O
1. La plastidté phénotypique

Dans un milieu, les conditions environnementales peuvent changer, comme la disponibilité
lumineuse ou la température. En réponse a ces facteurs environnememtgémotypesxprime
une capacitéplus ou moins forte aodifier son phéotypedans tel ou tel environnemerRar
exemple, Schlichting et Pigliucci (1995) ont étudié la morphologie de plusieurs populations
naturelles dePhlox drummondiidans sept environnements différents. lls ont montré des
modifications de la taille et de kmrme des fleurs, dépendastdu milieu considéré. Ils ont
sugg®r ® que | e ph®notype pouvait tre plasti
ph®notypiqgue se d®f init comme | a capacit® dou
en répons ad e s v ar i envirormemen{Pigkuccil ZD01; Stearns, 1989)a plasticité
ph®notypiqgue peut avoir di ff®rent s onpafe@act s s
respectivement de plasticité addapta, matadaptative ou neutre pour des effets bénéfiques, non

bénéfiques ou sans impdEig. 8B) (Grenier et al., 2016 Cette plasticité, méme si elle peut étre
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bénéfiquepour | 6i ndi vi du, peut avoir des co%uts de
(DeWitt et al., 1998; Valladares et al., 2007)
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Adaptative K \/i
\
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Trait ) \ \\‘:’3‘\.

Fitness Neutre Trait 2 \ —
Pas de /\ \
s . \
Plasticité Mal-adaptative 3

Environnement Faible Forte Trait 1
Plasticité

FIGURE 8 Représentations schématiques de la plasticité possible deddraitionnels et de leurs covariatio(&) Le trait peut varier ou pas

avec | éenvironnement, p (Pigliscei,n2004)fB) L @ up Inaost iucniet ®p I palsutsi cd u ®magmentsr | mpor
(adaptative), réduire (mal adaptative) ou ne pas changer (neutre) la fithess indiyMigellea et al., 2010)YC) Pour un compromis entre deux

traits, la variabilité en réponse a un stress peut entrainéretit6 changements dans la relation 1 , l a pente et | datrdonn®:
pas, la relation reste identique; 2, |l a pente ne uxtratsshupehaqmmenent ™ | 6

dansletraitl@!l us do6éi mpact positif sur |l e trait 2; 3, |l a pentes ald mpea cma
négatif sur le trait 14: |l a pente et | 6ordonn®e changent, | its. Poue dhacuné des pogsibiliiés, al or

seulement un cas a été considéré dans cette représentation dans un souci de clarté.
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En écophysiologie, la plasticité des traits physiologiques a été étudiée dans des conditions
contrblées, pour comprendre la réponsg plantes aux fluctuations environnementales. En
effet, son étude permet une meilleure compréhension de la relation entre le génotype et
| 6enviraeenaeamentp,er met ®tearhodaes agtononhiquébingkahea nt e r
et al., 2005) Malgré son importance pour analyser la réponse des plantes au changement
climatique(Nicotra et al., 2010)la plasticité phénotypique reste peu étudigées le cadre de

lasélection variétale.

2. La plasticité des compromis et contraintes écophysiologiques et
biophysiques

En réponsea des stress environnementaux, la réponse individuelle des traits
®cophysi ol ogiques et bi ophysi gu elscatidnid@ss
ressources a souvent été bien étudiée chez les especes sauvages mais ausqiFautinges
et al., 2009; Gou et al., 2017; Poorter et al., 2009a; Rascio et al., 1990; Tardy et al.A2015)
| 6®chel l e foliair e, unedaile de dasfeuiltteéduitetest inerprétédey dr i
comme une facon pour la plarde limiter les pertes en e@du et al., 2009) Peu do6 ®t ude
sont intéressées a la vdrial i t ® ou | 6i nvari ance des c
écophysiologiquesPourtant, ils peuvent révéler des changements dans le fonctionnement de
la plante(Ackerly, 2004; Crainerad Lee, 2003)

Un ou plusieurs stress combinés peuvent maintenir, réduire ou renforceaiemsel
entre deux traits (Fig. 8C. En effet, soit | 6édajout dbébun str
relation entredeux traits fonctionnels (Fig8C). Dansce cada, le compromis et/ou la
contrainte est invariable avec les fluctuatiomvinnementales. lls limitena plasticité
phénotypique possible de la plante. Soit les conditions stressantes augmentent ou diminuent
| 6i mpact doun diminad ld relaianrentré l6sadaulk trads, (F3G). Dans ce
casla, le compromis et/ou la contrainte est variable avec les fluctuations environnementales.
Leur ®tude permettra do®tudier |l a variabilit
cas,, 6®t ude de |l a variabilit® ou non des combi
plasticité phénotypique de la plante. Les compromis et contraintes physiologiques et
bi ophysigues permettent dobéanal ys(Wener/]20®; str at
Westoby et al., 2002)Leur variabilité en fonction des catidns environnementalegeut
permettred 6 ®t udi er et de comparer |l es adaptatio
ressources du milie(Anderegg,2015; Pang et al., 2011; Song et al., 2015; Wright et al.,
2001)
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IV. Les impacts de la sélection agronomique sur la variabilité
phénotypique des espéeces cultivées

1. Le syndrome de domestication

Au cours du N®olithique, | Geucyrilletreauxh u ma i r
pr ®mi ces ddgGept2044) i Celteutransition sbéest do®r
du globe, comme par exemple le Croissant fertile ou la Mésoamérique, et a donné naissance
aux especes cultivégGepts, 2012) Lors de <cette transition
moments clés est la domestication des espéces sauvagesnurs dece processysles
especes cultivées ont sude#s modifications phénotypiques importantes suite a leur sélection
par | 6 (Diamonde 2002) Loensembl e de ces modi fi cat
physiologiques communes aux espéces cultivées formensyirdtome de domestication

(Hammer, 1984; Harlan et al., 1978)e syndrome regroupe principalement des traits liés a

| 6augmenst at ¢ meche ndeent s, s®l ecti onn(@®reeceaet al.j f i ci e
2017) Parx e mp | e, | 6augment ataiété sélectiomné lpaur augmeénted lee  d u
rendementla diminution de la profondeur du systeme racinageli€® | 6ut i |l i sati on

agricoles(Doebley et al., 2006; Pérdaramillo et al., 2016)Des approches archéologiques,
ou encore génomiquedepts,2014) o n't permis doé®tudier et de
domestication de ces espéces cultivées.

La plupart des traits utilisés pour décrire ce syndrome sont principalement des
caractéristiques agronomiques liées au renderfizoebley et al., 2006)Par exemple, la
pertedu rachis cassant chez les céréales permet une amélioration de la(Femiteet al.,
2011) Au cours de la domestication des especes cultivées, la disponibilité du milieu en
ressources a été modifitce | 6apport d 6té la dispanibitités en aessautcgsm e
comme | e phosphore ou | dazot e, et |l a densit(
la lumiere. Face a ces modifications, une évolution du phénotype vers une acquisition rapide
des ressources et une meilleure caitipé pour la lumiére est attend(®leyer et al., 2012;
Milla et al.,, 2015) Pour tester cette hypoth se, i e

‘N

traits libatio® sles fessdur@as tau cours de la domestication des espéces cultivées.
Mais aussi, les variations possibles dans les combinaisons entre ces traits permettront une

i nt®gration des c¢hange(veyertesal, 2012; Mitacehak,[2014¢, du ¢
2015) Dans ce contexte, Milla et al. (2014) ont étudié la variabilité¢ des traits liés a

| Gutilisation des ressour cesdelaadomesticatioqdes | e u

grami n®es. Les auteurs ont observ® | 6®vol ut
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plus i mportante de | a ressource | umineuse.
graminées, des phénotypes plus compétitewrs lpdumiere ont été sélectionnés. Cette étude

a donc permis do®l argir | a description du s\
des combi nai sons entre |l es traits l i ®s

domestication des especes adlés, permet a la fois de tester leur possible variabilité, mais

aussi doexpl orer |l es cons®quences non vouluwu
do®l argir | a description du syndrome de dome
| 6 ®v odeletir esp phénotypique.

2.Les impacts de la sélection agronomique sur les compromis
ecophysiologiques et biophysiques
Léexi stence de compr omi s ®cophysi ol ogi gu

sauvages sugg re une cornatirtasi nete Isdir n elxd &vtoeln
combinaisons entre eux. Ce const at sugg re
possiblegDiaz et al., 2016; Wright et al., 2004) Bi en que | 6®vol ution d:
les especes sauvages ait téS étudiée, nous en savons peu sur leur existehévolution
chez les especes cultivéds. est possible que la sélection artificielle ait modifié les
compromis écophysiologiques et bioghy q u e s a f i liocatrdode th bipmasse et ded a
| 6®nergie dans | a pl ant €ommepour laaiversitegdénétigue | e s
(Zeder etal.,,2006) on pourrait sbébattendre ° une di mi:
cours @ la domestication et donc a une enveloppe des contraliggestreirg pour les
especesudtivées (Fig.9). De plus, une sélection similaire au sein des espéces cultivées pour
une stratégie plus acquisitveé des ressources est attendue
«plusrichessassociés | 6uti |l i sati on dMillaettalr,2004) sLpasphode

phénotypiquedes espéces cultivéasprésenterait principalement des stratégies pour une

utilisation rapide des ressourc€&e pl us, suite © | 6am®lioratio
sur | 6exi s danmestiqés,dsélectiornngs entificiellement, quiutrepasseraient
ces compromis et sortiraierml. de | 6envel oppe
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Enveloppe

des contraintes

des espéeces cultivée

Enveloppe
des contraintes
des espéces sauvages
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N4

Trait 1 lié a I'utilisation des ressources

FIGURE 9Repr ®s ent ation sch®matique déun compromi s
especes sauvages @fltivées. La répartition des espéeces sauvages, le long du compromis entre les
deux traits i ®s ~ l 6utilisation des ressource
sauvages. Chez |l es esp ces cul ti vr@massainsilgudaxi st en
pr®sence doéune envel opipleundcempronisoeridtiérclaez led esmeces s e p
cultivées, si oui est différent de celui illustré chez les espéces sauvages ? 2, Les espéces cultivées se
trouventelles dans une envglpe des contraintes différente de celle des espéces saueagesui, a

une extrémit® 3, la sélection artificielle-aelle permis de créer des super domestiqués capables de

sortir de cette enveloppe des contrairtes

Page p4



0 OADzOAT OAOEIT T AA 1A
l. Les objectifs du travail de thése

Dans ce travail de th se, nous proposons u
d6®tudier | 6espace ph®notypique des esp ces
le maintien de compromis et contraintesggesiologiques et biophysiques chez les espéces
cultivées,a u s s i bien par des comparaisons dbéesp ci
(études intra vs. interspécifiques)et leur sensibilité a des variations environnementales

(stress hydrique en partlier). Cette étude a pour objectif de répondre a trois questions

- Quel est | 6i mpact de | a domestication
cultivées?

- La sélection artificielle #-elle modifie, ou franchi, les contraintes
écophysiologiques et biopsiques chez les espéces cultivées ?

- Quel est le rble de la plasticité phénotypique dans le maintien, la réduction ou
| augment ati on de ces cooptimales?ntes dans

Pour répondre a ces trois questions, ce travail de these est aliviséis axes. Tout
d 6 aboprethiecraxee pour objectif doé®tudier | 6®vol ut
especes cultivées, des compromis écophysiologiques pour différents compartiments de la
plante. Ensuite, dans ldeuxieme axenous étudionsau sei n dobéunelesesp ce
variations des relations allométriques face a diffia® conditions environnemental&nfin,
le troisieme axer i se ~ comparer, entre et au sein doc

face a un stress hydrique.

n. , 6i OOAA AA AET N Ai Oi Al A0 AGEI BiI O0OAI
economique
Pour répondre a ces tsobbjectifs, nous avons choisi ciegpeces céréalierémais, mi
sorgho, blé tendre etblé dat)6 i mport ance agronomi queetet ®con
sorglo sont respectivemend premiére, troisieme et cinquienespece deéréals les plus
produites dans le monde avec 817, 600 et 55 millions de tonnes ef2GWDSource

FAOSTAT). Le mais et le blé sont des denrées alimentaires de base dans de nomjsreux p
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du monde,tandis que le sorgho est surtout produit et consommé dans des zones arides
déAfrique, Am®r i g uhdtp:/iwaw.faocrom). Le miksA cnsielérédcomme u d
une cul ture de subsistance pour | & ®&dti ment
principalement produit au Nigéria et en Inde avec 31 millions de tonne en 30Qitcé

FAOSTAT). Avec ce<ing céréales, trois expériences ont été mises en place afin de répondre
aux trois objectifs. Tout d 6 adbr@rétéétudiéerer s ®r |
extérieur dans des pots,ans apports AG.I nEmawittse,( Fug. pdmle |
mais a été cultivé dans la plateforme a haut débit PhenoArch
(https://www6.montpellier.inra.fr/lepse/M3h condition de stress hydrique (FigB). Pour

finir, une expérience avec plusieurs lignéesetendre, mais, sorgho et railétéréalisée

dans la plateforme PhenoDyn (https://www6.montpellier.inra.fr/lepse/MBR)pndtions de

stress hydrique (FiglOC). Au cours de ces expérimentatsp des traits fonctionnels a

| 6®chel |l e de | aonpétémestréset led posdildes tolétatiogsaentre eux
quantifitkes au cours de | a croissance Vv®g®tative
expérimentations réalisées au cours edravail de thésest lesanalyses statistiques, seront

développés dans la partidMatériels & Méthodes

' PTI e
L LTS | e
B TR O e
SRR -

Biisc |

FIGURE 10 Représentatiomles trois expérimentationfA) La série de domestication du blé dur
cultivée dans des pots au chanB) Le p a n e ides dedrajs lrultivé dans la plateforme de
phénotypage a hadebit PhenoArch(C) L6 e x p ®r i me ndsgetes mise em pidans la
plateforme PhenoDyn.

nm. , 61 O6AA AAO AT I POT T EO i AT PEUOET I T CE
biophysiques
L6ensembl e deaus auc@ussulé ce dravail deothese ont été organisés en

trois chapitres. Lepremier chapitres 6 i nt ®r esse ° | 6i mpact de |
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compromis ®cophysiologiques ° | 6®chelle foli
Lesrésultatdo bt enus sur cette s®rie de domesticat.i
publié en janvier 2018. Léeuxieme chapitrde cette thése concerlzeréponse allométrique

de plusieurs g®notypes de maps alespsiricipaexs s hyd
résultats de cette étude n t fait ldeuxaeme eublicatiod em @réparation. Le
troisieme chapitres 6 i nt ®rlebdsismnep a € t doun stress hydric
écophysiologiques qui peuvent exister chez desatre espéces céréalieradudiées. Les

principaux résultats de cette étumae t f aidtd uln@®o hjreti si me publicat

IV. Un travail col laboratif et transdisciplinaire

Pour répondre a notre problématique, nous avons mis en placéravail
transdisciplinairegraceaux nombreuses collaborations effectuées. Notre approche a permis
d d@ppliquerdes théories écologiquasx especes cultivées, en dépassant a la fois chacune des
di sciplines ®t udi ®e s gue sont | 6®col ogi e f
L 6 ®d condparative de plusieurs especes (5 espéces cultivees, 473 génotypes) réalisée grace
a différents outils (plateformes de phénotypage -dabit, expérimentation en plein air) a
apport® - chacune des discipli mersetd 6Ted uatr gd @ a
| 6®t ude des compromis ®cophys| mdissesisgruess et
especes sauvages en écologie fonctionnelle les espécesultivées. Ensuite, notre étude
peut permetre de passer @ne approche trait par trait, utilsséenagronomie et sélection
variétale a une intégratondeasont r ai ntes pouvant | imiter | eu
des traits et de leurs compromis et contraintes face a des stress environneparttatfiner
la description de la réponse ph&mque des plantefans ce travailnous avons cherché a
appliguerdesc oncepts de | 6®ctol 0@ceplhypaicoli , @afgnidee | €& |
d®vel opper une approche qui sbappuie sur | es

biophysique | ors de | 6®t ude ph®notypique des esp
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TABLEAU 1 Tableau récapitulatif des différents chapitres avec les objectifs. Les différentes collaborations, ainsi que les pemiitespsant renseignées.

Compromis écophysiologiques et contraintes biophysiques
chez les especes cultivées

Objectifs :

- Impacts de la domestication sur l'espace phénotypique des espéces cultivées

- Role de la plasticité phénotypique dans le maintien, 'amenuisement ou le renforcement des contraintes et
compromis dans des conditions sous-optimales

- Impacts de la sélection agronomique sur les compromis et contraintes écophysiologiques et biophysiques

Chapitre 2: Identifier et comparer la
réponse de l'allométrie a différents

Chapitre 3: Impacts des conditions

Chapitre 1: Impacts de la sélection - -
environnementales sous-optimales sur

artificielle sur 'espace phénotypigque des

espéces cultivées

Une série de
domestication du blé
dur

Traits fonctionnels mesurés:

- Foliaires
- Racinaires
- Plante entiére
UMR
AGAP

— Collaboration
P. Roumet & M. Ecarnot

Publication publiée N°1

facteurs environnementaux au sein
d’une espéce cultivée

Un panel d’hybrides
de mais

Traits fonctionnels mesurés:
- Foliaires
- Plante entiére

UMR

LEPSE Collaboration
— R. Perez, S. Alvarez-Prado, LL.
Cabrera-Bosquet, C. Welcker & F.
Tardieu

Publication en préparation N°2
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foliaire au sein d’espéces céréaliéres

Un panel de lignées de
blé tendre, mais, millet
et sorgho

Traits fonctionnels mesurés:
- Foliaires
- Plante entiére

UMR

LEPSE
— Collaboration

B. Parent & A.Meziane

Publication en préparation N°3
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l. Matériel végétal

1. Une série de domestication du blé dur

Pour r ®p o n dr epreinier Ichaptie yjne sétie de dotnastication du blé
tétraploide Triticum turgidum a été étudiée. Trois scespeces derl. triticum furent
sélectionnées comme représentantes des grandes étapes de la domestication duablé dur
forme sauvageT( triticumssp.dicoccoide} la premiére forme domestiquék (riticumssp.
dicoccum et la forme modernel( triticum ssp.durum) (Fig. 1). T. triticum ssp.durumse
di stingue des autres p ar-aditedaadispastion des gumesde gr
protectrices (Fig. 1)Dans cette derniere seaspéce, les variét@sé et post Révolution Verte
sont différenciéegFig. 1). Les populationgeprésentent les variétés pré Révolution Verte
(avant 1970) et les élites, les variétés post Révolution Verte (entre 1970 et 1990). Eas
deux groupes se distinguent notamment par la taille plus petite des élites, résultat de
| 6i ntrogr edeganime. du g ne

Pour chacun des quatre groupes étudiés, dix génotypes ont été sélectionnés afin de
maximiser leur diversité génétique, grace a 21 marqueurs microsatellites cartographiés sur les
14 chromosomes deurum (David et al., 2003; Roder et al., 1998)es accessions
proviennent de collections maintenuesslaifférents centres de stock dans le monde. Les
graines utilis®es ont ®t® fournies par | 6UMR

Cette premiere expérimentation a été réalisée avec la collaboration de Pierre Roumet
et Martin Ecarnot (UMR AGAP).
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L Diversification Séléction
Domestication

Séléction Révolution Verte
500 000 12 000 7 000 50
. . . i i T. turgidum durum T. turgidum durum
T. turgidum dicoccum
T. turgidum dicoccoides (] (Population) (Elite)
Forme sauvage Premiére forme Apparition des Post Révolution
g domestiquée grains nus Verte

FIGURE 1Frise chroologique de la série de domestication du blé dur. Chacune des trois sous

esp ces ®tudi ®es est repr®sent®e selon sa date ¢
sousespeceT. turgidum durumest séparée en deux groupdss populations coespondant aux

variétés apparues avant la Révolution verte et les élites correspondant aux variétés apparues apres la
Révolution Verte. Les événements (domestication, diversification, sélection, Révolution Verte) qui ont
amendeur apparition sont précisés

251 DPAT Al ABEUAOEAAO AA i Aao

Pour r ®p ondr d@uxiemd chapitpapoes@tomsfséledtionné 337 génotypes d
mais Zea mayp Les génotypessont des hybrides F1 provenant du croisement entre 337
lignées dentées et t@steur corné commusHOO07 (Prado et al., 2018YH007 est une lignée
corn®e d®vel opp®e par |l e programme doéam®l i o
Hohenheim, en Allemagnees 337 lignées ehtées proviennent de différents panels
européens et américains. Elles ont été sélectionnées pour leur fenétre de floraison restreinte.
Le panel dohybrides issu de ce ci(Mletetalment a
2016)

En Europe, les mais sont classégleatégories les grains vitreux, les cornés, les cornés
dentés et les dentés. Ces différences se font principalement sur les grains (Fig. 2). En effet,
| 6ami don pr ®sent dans | es grains est ° maj o
dentés (K. 2). De plus, les cycles végétatifs de ces deux variétés sont différents. Les cornés
sont plus adaptés a des zones froides, leurs besoins en sommes de températures sont donc
inférieurs a ceux des dentés. Il en résulte une précocité de floraison despanrrapport aux
dentés.

Cette deuxi me exp®rimentation a ®t® r ®al i
|l UMR LEPSE.
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LA CONSTITUTION DU GRAIN

COUPE D'UN GRAIN CORNE COUPE D'UN GRAIN DENTE

ENDOSPERME
e FARINEUX
.
— ENDOSPERME
ENVELOPPE VITREUX
] SONS

AMANDE

CAPUCHON

Source : ARVALIS - Institut du Végétal

FIGURE 2Consti tution des grains de mapus corn® vs de

% doéami don cbemenu gdansascipamande. La diff®rence
provient principal ement de l a consistance de (
maj oritairement vitreux 7 I Analsiviestits duVégétal)c hez | es

3.Un panel de lignées de plusieurs espéces céréaliéres

Pour r ®p ondr ¢oisiemel cldapitbepoascavonsfséledtionnéugleurs panels
de lignées pour quatmespéeces céréalieres. Pour chacune des especgéntigpes ont été
choisk pour naximiser la diversité génétigumais aussi phénotypique.

Le matériel génétique a été sélectionné de la méme maniére pour &Zezaisayy mil
(Pearl milled et sorgho(Sorghum bicoloy. Le processus de de@ ecti o
®t apes . rd andarge dadeh éstosélectionné afin de maximiser la diversitdigée
de chacune des espéc88 pour le mais, 152 poleg sorgho et 264 pour le ilEnsuite, ce
panel a été restreint a certaines lignées, maximisant la diversité phénotypique puasilh
réponse a la sécheresse.

Pour l e maps, l es 89 | ign®es ont At ® test
potentiel hydriqgue du sol. Un micro panel de 29 lignées de mais, composées de 15 tempérées
et 15 tropicales, a ainsi été sélectianné

Pour le mi|] les 264 lignées ont été testées, sous différentes conditions hydriques, pour
| 6efficacit® doéutropanesde 23 lignees deenildteds@extionné pdur mi c
leur contraste de réponse a la demande évaporative.

Pour le sorgholes 152 lignées ont été testées de la méme mampigrgoour le mil Un
micro panel de 19 lignées de sorgho a donc été seélectionné. Les accessions sont issues
maj oritairement de deux institutions, | 61 CR|
cultures des zones tropicales semi | d e s ) e tCIRADS (Eentreode @wdopertion
internationale en recherche agronomique pour le développemengt pr ovi ennent
Inde et Amérique.
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Pour le blé tendrgTriticum turgidum aestivujn un micro panede 23 lignées a été
sélectionné pour la diversité de leur localisation géographique et résistance a la sécheresse.
Les génotypes choisis prevh n e n't principal eUmsnAustraieo&Eur ope
Mexique. Leurs années de sortie saomprises entre 1932 2015.

Cette troisieme expérimentation a été réalisée en collaboration avec Boris Parent et Adel
Meziane (équipe MAGE, UMR LEPSE).

I. Description et caractéristiques des expérimentations
1. Une expérimentation en plein air

La série de domestication duébbur fut cultivée en extérieur sur le campus de
| 61 MSRUOAgro (France, 43A 376 02606N, 3A 516
(expérimentation 1). Les températures minimale et maximale étaient respectivement de 2°C et
19°C. Les plantes ont été misearss des pots de 9 L (avec 17.5 cm de diametre et 38.5 cm de
profondeur) remplies doune terre v®g®tale t:
situ®e dans |l es C®vennes (;694qNklgdesdMA7TR606 25
K kg* de I et 0.166 g P kg de sol). Les 40 accessions étudiées furent répéiégsois
dans le dispositif expérimental. Chaque répétition représentant un bloc, les plantes furent
disposées aléatoirement dans chacun des @#ags3). Au cours de la croissandes plantes,
aucun intrant ne fut apporté et les plantes furent arrosées une a deux fois par semaine avec

150 mL dobéepeun diuo nrcothiiommetde | 6ass®chement de | e
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FIGURE 3 Dispositif expérimentatiu chapitrel. La série de domestication déldur a été cultivée

dans des pots de 9L en e-8upAgro.iChacun des b blocs représeatenp u s
une r®p®tition des 40 accessions. & | 6int®rieur
aléatoire.

2. La plateforme a haudébit PhenoArch

Le panel dohybrides de maps fut cultiv®
débit PhenoArclihttps://www6.montpellier.inra.fr/lepse/M3PEabreraBosquet et al., 2016)
sur | e campSwsp Adge ol IFNRA c e, 4 3 Asoud ded coldRiand N, 3
contrblées (expérimentation 2). le températures minimale et maximale étaient
respectivementle 15°C et 29°C. Les plantes ont été cultivées dans des pots de 9L (avec 17.5
cm de diam tre et 38.5 cm dceo mprosi® mMdawnr )mer e
30 % d oea®0% del cempostrganique. Les plantes ont été disposées aléatoirement dans
la plateforme organisée @8 colonnes et 60 lignes (FigA}

Au cours de cette expérimentation, chaque lignée a été répétée deux fois en condition
bien irriguée et trois fois en condition st@ssAfin de maintenir le niveau de stress, le statut
hydrigue de chaque pot fut maintenu a des valeurs cibles #eltraitement hydrique
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souhaité un potentiel hydrique du sol d8.05 MPa pour les bien irriguées-8t6 MPa pour
les stressées. Lespatsont pes®s trois fois par jour et
si nécessairés20 U, Watson Marlow, Wilmington, MA, USA).

Apres le semis, du septieme au trente sixieme jour, chaque plante était photographiée

de maniere journalierel3 photospr i s e s, avec 12 vues | at ®r al
rotation de30 ° et une vue adessus (Fig4dB ) . Les cycles doi mageri e
21h et 5h.

A B

28 colonnes

60 lignes

FIGURE 4 Dispositif expérimentatlu chapitre 2(A) Chacune des plantes est disposée atémbeint
selon28 colonnes et 60 lignes. (Bh&qgue jour, les plantes sont photographiées 13 fois selon 12 vues
latérales et 1 adessus.

3. La plateforme a haut débit PhenoDyn

Le panel de lignées muspeces fut cultivé pendant 35 jours dans la platefoi
hautdébit PhenoDyrghttps://www6.montpellier.inra.fr/lepse/M3B)ur | e campus de
SupAgro (France,4 3 A 376 02006N, 3A 183 516 18606 E
(expérimentation 3). Les températures minireaé maximals étaient respectivemerte
19°Cet 25°C.Les plantes ont été cultivées dans des pots de 9L (avec 17.5 cm de diametre et
38.5 cm de profondeuchobmpem@Pl dédudobmdétd@dg et da
de compost organique.

Chaque plante a été répétée 3 fois en conditiem ioriguée et 3 fois en condition de
stress hydrique. Dans la plateforme PhenoDyn, les plantes sont disposées lsaladees
individuelles (Fig. B). Le potentiel hydrique est maintenu pour les stressées-8rfret-0.4
MPa, entre0.05 et-0.01 MPagpour les bien irriguées.
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Pour chacune des plantes, une feuille (cinquieme pour le blé et sixieme pour les 3
autres especes) espincée» (Fig. B). Cette pince est rée a un poids par un fil (FigCy.
Lors de la croissance foliaire, le fil bougeldeagd 6 un capt eur de(RRI®p!| acet
60-1045 Full Smart Position Sensor; Spectrol Electronics, Ltd, Wiltshire, Englgigd)sC).
Ce di sposi tif per met de mesurer guotidient

sélectionnée.

Capteur de
déplacement

Fil avec le
poids

Feuille pincée

FIGURE 5 Dispasitif expérimentaldu chapitre 3Chacune des plantes est disposée sur une balance
qui permet de calculer de maniere journaliere son poids. Le statut hydriqueedtinsaintenu a une
valeur ciblepa | 6i rr i gat i oUme rangée idespladtesspdsées sur l€s AglancéB)

I Il ustrat i opincéd (CnGapteurs deidéplacement rotatif et les fils avec le poids qui
permettent de mesurer | 6® ongation foliaire.

lll.  Méthodes générales

Au cours de ces trois expérimentations, des traitstifomels ont été mesurés aux
différentes échelles de la plante f ol i ai r e, racinaire et pl an
mesurés dans chacune degérimentationsMais pour ceux qui le sont, les méthodes de
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calcul sont identiques. Dans cette partie,ccin@ des mesures réalisées est expliquée, plus

doinformations sont di s p®dechhquechapileans | e mat ®
1. Mesure des traits foliaires
€ | 6®chell e foliaire, plusieurs traits

expérimentatins. Les abréviations et unités utilisées dans les trois chapitres sont données ci

dessous (Tableau 1).

TABLEAU 1 Abréviations et unités des traits foliaijes t el | es qubéutili s®es dans

I dz O2 dzN&A
ONRA&al yos

¢l dzE RQSt 2y13 Leaf elongation rate LER mm d
Durée de vie de la feuille Leaf longevity LL °Cd
Taux photosynthétique Maximal photosynthetic A amol m’s"

maximal rate
¢l dzE RQFT 24 Leaf nitrate content LNC %
I £ NBO
Masse surfacique foliaire Leaf mass per area LMA g m'2
Surface spécifique foliaire Specific leaf area SLA m2 g'l
Surface foliaire Leaf area LA cm?2 ou m2
Masse foliaire séche Leaf dry mass LDM g
Capacité photognthétique Maximal photosynthetic - nmolg s

maximale

capacity

a.Mesure au cours de la croissance végétative

Lors de la croissance végétative de la plante, la quatrieme feuille est observée
guotidi ennement D e sénesnergay durgea de tvideolafeuilleest q u 6 ~
calculée en degreés jouiBour cela, les températures quotidiennes moyennes recueillies par la

station météorologique INRSupAgro sont cumulées pour obtenir des degres jours.
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Dans | a pl atef or me Pigationo Eolaime, estl| reesuré a u x
quotidiennement sur une feuille (cinquiéme ou sixieme) grace a des capteurs de déplacement
rotatif (RDTs 661045 Full Smart Position Sensor; Spectrol Electronics, Ltd, Wiltshire,
England) (Fig. 6A)Apres avoir enlevé leserrels de mesure possi bl es,
foliaire est calculé en moyennant les valeurs des trois premiers jours.

Sur la méme feuille, pour mesurer le taux photosynthétique maximal, on utilise des
appareils photosynthétiques portatifs, avec une chaimlod i ai r e J@ARAS, PP mi | at
systems and E6400XT, LFCOR)(Fig. 6B). Les mesures sont faites a humidité constante (80
%), a température ambiante (25°C), a une constante concentratiorn dB@€phérique (400
ppm) et & lumiére saturante (PAR = 050 £ nian?). s

Sur l a m°me feuille, |l e taux dobéazote f ol
infrarouge au moyen doéun spectromAnatycal i nf r
Spectral Devices (ASD) Inc., Boulder, CO, US@ig. 6C). Deux spectresont pris par
feuille grace a des clips foliaires et un fond blanc pour les mesures de réflectance. Le taux
dbazote foliaire est alors estim® ~ partir ¢

préalable avec une grande variété de (#€arnot et al., 2013)

FIGURE 6 Mesures de trois traits foliaires au couesla croissance végétative. (Rdids alachés aux

feuilles reliés aux transducteurs de déplacement rotatif dans PhenoDyn pouwr Ica r | 6®1 onga
foliaire. BYMesur e de |l a vitesse photosynt(@®rlévemet gr ©c €
des spectres sur les feuilles sélectionmggase au NIRS.

b. Mesure a la récolte

A la récolte, la feuille mature, utilisée pour les mesures précédentes, est prélevée.
Aprés une réhydratation a 4°C pendant 24 heures, la feuille est scannée (150 dpi). Sa surface
foliaire est calculée grace au logicimageJd (ImageJ] U.S. National Institutes of Health,
Bethesda, MD, USA). Cette méthode est utilisée pour les feuilles de blé, mil et sorgho. Pour
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les feuilles de mais, la longueur et la largeur sont mesurées et utilisées pour calculer la surface
foliaire (Sezer et al., 2009)

Ensuite, la méme feuille emise pendant 72 heures a 60°C pour détemnsa masse
seche.

Pour les feuilles de blé, mil et sorgho, la masse surfacique foliaire est calculée comme
le ratio de la masse seche de la feuille par la surface foliaire. Paaide dix pongons sont
réalisss de part et dobéautre de | a veine principa
mm?2). lls sont ensuite déposés a 60 °C pendant 72h pour déterminer leur poids S€e total.
résultat est alors divisé par la surface des pong¢ons pour obtenir Esugssique foliaire.

Avec la masse surfacique foliaire, la capacité photosynthétique maximale est calculée
comme le ratio du taux photosynthétique maximal par la masse surfacique fblidiie.n v er s e

de la masse surfacique foliaire est la surface spéeifigliaire.

2. Mesure des traits racinaires

€ |1 06®chell e racinaire, des traits fonct.i
premier chapitreDans ce chapitre, leurs mesures sont plus détaillées. Les abréviations et

unités utilisées pour la premiénep@rimentation sont données (Tableau 2).

TABLEAU 2 Abréviations et unités des traits racinajrest el | es qubéuti.l i s®es dan:
I £ NBO
Angle racinaire Crown root angle RA °
Diametre racinaire moyen Mean root diameter RD mm
Proportion de racines fines Percent of fine roots PFR %
Longueur spécifique racinaire Specific root length SRL m g'l
Poids sec du systeme Root dry weight RDW g
racinaire
Alaréol t e, | 6ary | el ®t ac mha®r e omme | 6angl e

surface du sofFig. 7A). Apres nettoyage du systeme racinaire, deux racines séminales sont

prélevéeset scannées (600 dp{Fig. 7B). Le scan obtenu est analysé par le logiciel
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WInRHIZO Pro afin de calcutda proportion de racines fines, le diametre racinaire moyen et

la longueur racinaire (version 200®egent Instrument, Quebecartada) (Fig. €). Le poids

sec de ces deux racines séminales est obtenu apres 72h a 60°C. Le quotient de leur longueur

racina r e par | eur poids permet dbéobtenir | a | or
Lensemble du syst me racinaire est d®po

obtenir le poidgotal sec du systeme racinaire.

FIGURE 7Les di ff®rentes ®t aapimase.(AlJbaangleerdai sgist e m
entre | e d®but du izenyalreprésamtantrieasol.i(Bes deux acirees sérhirfalleso r
choisies sont scannées (600 dpi). (@)scan obtenu est ensuite analysé par le logiciel WinRHIZO.

3. Mesure des traits plante entiére

€ | 6®chelle de |l a plante enti re, pl usi et
trois expérimentations. Les abréviations et unités utilisées dans les trois chapitres sont

données edessous (Tableau 3).
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TABLEAU3 Abréviations et unités des traits plante entieret el | e s
I dz O2 dzN&
ONRAAAl YOS
Croissance absolue Absolute plant growth PG
de la plante
I £ NBO
Poids frais Aboveground plant fresh PM
de la partie aérienne biomass
Poids sec Aboveground plant dry PDM
de la partie aérienne mass
Ratio du poids sec de la Rootto-shoot ratio RSR
partie racinaire par la partie
aérienne
Hauteurétirée Plant height H
Diametre de la plante Plant diameter PD
Surfacefoliaire totale Total leaf area PA
Alarécoltepour | 0 e x p ® fakmeteut édréeie s rt

la feuille la plus longue (Fig8A). Un autre tré architecturhest mesuréle diamétre de la

plante, qui représente la distance entre les deux feuilles les plus élokgegB)

Dans | 6 e x p ®lasurfaeentdtatetdé la plare@t estimée a partir des photos

réalisées.

Aprés ces mesurefa partie aérienne de la plante est récoltée. Saus foais est
calculé Ensuite, son poids sec est obtaques 72 heures a 6Q°Bvec les poids secs des
a®r i

parties souterraines et

Pou | 6exp®ri mentation

temps a travers les photos réalisées, la croissance absolue de la plante a été estimée
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FIGURES8 Di f f ®r ent es

®t i r ®e de

a plante

grandes feuilles opposées

mesur es
pour

des

| 6exp®ri ment ati on
grande feuille(B) Le diamétre de la plante est obtenu en mesurant la longueur entre les deux plus

t r aéntiée.(Aj La hauteur onne |l s

TABLEAU 4Récapitulatif des traits mesurés au cours des trois expérimentations.

Expérimentations

Expérimentation 1

Expérimentation 2

Expérimentation 3

Matériel végétal

Série de

domestication du

blé dur

Panel d’hybrides
de mais

Plusieurs panels
de lignées de
mais, blé tendre,
sorgho et millet

En extérieur sur

le campus INRA-

SupAgro

Plateforme
PhenoArch

.-

Plateforme
PhenoDyn
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Traits
foliaires

Amass

LMA

[
LNC

SLA

Amass

LMA

LER

Traits

racinaires

SRL
PFR
RA
RD

RDW

Traits
plantes entiére

PDM
RSR

PD

PM
PG
PA

PDM

1
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IVV.  Analyse statistique

Léensembl e des donn®es obtenues au cours

d ff®r entes anal yslegicielRt3.80.i sti ques ~ | 6aide di
1., A OAOEAAEI EOi AO 16Ei OEOAAEI EOi AAO O
Afin doéo®tudier | a var i ab analyses@nivariedsoum s p ®c i |
chacun des chapitres, on a réalisé une amatle variance (ANOVA) sur chacun des traits
fonctionnels ®tudi ®s. Léobjectif est dobéexpli
par exemple | e sc®nario hydrique. Léoanal yse
dans chaque groupéfihi par les modalités des variables explicatives (exemigken irrigué
vs d®ficit hydrique) s 6®<c@ib)tdela valew @ Avecacetie r e ¢
analyse statistique, nous pouvons étudier les impacts des conditions environnernartales
variabilité entre génotypesur la valeur du trait fonctionnel.
LOh®ritabil iagét®calaulee mour fes traits doncfoanels étudiésours
de chaque expérimentation. Au sein de chacune des espéces, elle a été calculée avec des

modeles mixtes sur les génotypes en séparant les conditions hydriques (selon

| 6exp®ri mentation) .

2. Analyser les corrélations, covariations et contraintes

Afin déo®t udi er |l es relations entre trai
environnementales, desdyses bivariées o n t effectu®es. Sel on [ 060
di ff®rentes mani res dobéanalyser | es relation

- La corrélation e s t une mesure statistigqgue qui (

absence déonentassoXi &ti . 1 sbagit alo

linéaire entre ces deux variables.

- Pour étudier lesovariations compromiset contraintesentre X et Y, on utilise des
régressions linéaires. Elles décrivent comment une variable indépendante es
nNum®r i quement reli ®e -~ une autre wvari al
linéaire pour avoir la meilleure estimation possible de Y sur la base de X.

Dans cette partie, une description des différentes analyses statistiques pour étudier les

corréhtions, covariations et contraintes entre X et Y est donnée.

Le coefficient decorrélation (r2) et sa significativiteK) entre X et Y permet de tester

leur éventuelle combinaison. Une valeur positive et significative indiqgue une variation
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simultanée dank méme sens, et une valeur négative et significative une variation dans le

sens inverse. Dans ce travail de th se, on
cor.test). Ce coefficient de corr ®PoartXieton es't
Y s®par ®ment , chacune des valeurs se -#ait at

dire que la valeur la plus haute se fait attribuer le ragigld suivante par ordre décroissant le
rang 2 (Fig9A). On peut ainsi comparer les valsule X et Y rang par rang.

Pour étudier lecovariationsentre X et Y, deux types de régression linéaire sont
utilisées. Les régressions linéaires de type | permettent de déterminer si les valeurs de Y
peuvent étre associées a celles de X (pente ddat#on différente de 0) (Fig.B). De plus,
| ®t ude de son coef?etsapvatua(P) dpee rdn®ette rdndi annaat!iyosne
l a significati vi t-®diredaequet pointtuee variatibrade iYopaut étre 6 e s t
expliquée par une régmaen linéaire sur XWarton et al., 2006)

En ®col ogi e, p 0 u r con®dintes et ea conplomextie draite, Yc e de
ndest p ensfonatian tde Xn @&ais on cherche la meilleure relation possible entre les
deux (Warton et al.,, 2012) De plus, les traits fonctionnels étudiés sont souvent
biologiqguement interdépendant, il ne semble donc pas raisonnable de donner le méme poids
aux variables X et Y. Il est nécessaire de faire une estimation de lieungeirelation
décrivant au mieux la dispersion bivariée de X et Y, et de mettre en évidence les espaces non
occupés(Warton et al., 2006)Pour cela, des régressions linéaires de type Il sont utilisées
(Kahner and Kleyer, 2008)En écologie, on utilise la méthode des moindres carrés ou la
droite de égression est estimée par rapport a une standardisation des deux axes principaux
(SMA: «Standardized major axig (Warton et al.,, 2012)(Fig. 9C). Avec cette
standardisation, les relations sont estimées avec une plus grande précésient r eur st an
de la pente est réduite, permettant une meilleure comparaison des régressions. Les pentes,
interceptes et significativités des droites de régression sont étudiées afin de tester des

différences significatives selon des groupes préalabied@inis (package smatr).
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Rang 1

Y Rang 6 ®. L . Y

Rang 9 Rang 1 X X

FIGURE 9 Différentes méthodes pour comparer les relations entre deux traits fonctionnels X et Y.
(A) Le coefficient de corrélation sur les rangs (ou Spearman) permet de comparer si les valeurs les
plus fortes sur X sont asides plus fortes sur YB) La régression linéaire de type | permet de prédire

Y a partir de X; si la pente de cette relation est différente de 0, on pourra en déduire que Y est associé
a X.(C) : la régression linéaire de type Il permet une meillestienation de la dispersion bivariée de

X et Y quand leurs échelles ne sont pas comparables. La standardisation des axes principaux (SMA) se
fait en les rééchelonnant a partir de données standardisées par la méthode des moindWarntarrés

et al., 2006)

3. Intégrer les relations entre traits

Afin do®t udi er et de d®crire Bnalgsass e mb | ¢
descriptives multivariéesont utilisées. Ces études permettent de synthétiser et de visualiser
rapi dement une grande quantit® doéinformati o
analyses factorielles qui permettent de représenter en 2 dimensions des données
multidimensionnells.

Avec des variables quantitatives, on réalise des analyses en composantes principales
(ACP) (package FactoMineR). LOACP repose su
prises globalement. Ici, on utilise les corrélations de Spearman, décritdabfmiment.

LOACP d®finit 2 ou 3 nouvelles variables (c¢
représenter les données plus simplement. Les données projetées ont été au préalable
st andar diragli®ecentréesédditess &vec une moyenne eh @écaritype égaux
respecti vement "’ 0 et 1. Les composantes d
linaires des p variables initiales. Les données sont alors représentées (projetdes) ai de de
composantes (Fig. JODeux représentations graphiquestsalors utilisées pour analyser

| 6 A:dePcercle des corrélatiorentre les traits étudiés (Fig. ADet la représentation des

individus selon les composantes (FigBLOLe cercle des corrélations représente le poids de
chacun de traits sur les compases obt enues pAp il illustie AB$ les( Fi g .

différentes corrélations entre les traits étudiés. Dans la représentation des individus, leurs
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coordonnées sont obtenues sur les nouvelles compgosas

cal cul ®esB)par

Cette représentian permet de discriminer les individus sur les composantes principales.

0

Léanalyse simultan®e des deux repr®sentatio
groupes doéindividus selon | eurs valeurs pour
A — B Composante 2
E;Jmposante 2
—————————— @ individu 1
Trait 1 '
//')‘ Individu 3 . : . Individu 2
. / Trait2 | |
_11 O//_7_7_7_75917I1 0 1
I"‘. Trait3 & Composante 1;‘ Composante 1
-
FIGURE 10 Les deux représentatin s gr aphi gues de | 6analyse en c¢

(A) Cercle des corrélations entre les traits étudiés. Le trait 2 est fortement représenté sur la composante
1 et peu sur la composante 2. Le trait 1 est représenté de la méme maniere sMrdempesantes.

Le trait 3 néest

pas bien repr ®s

ent ®

dans

positions opposées du trait 1 et 3 suggerent une corrélation né¢RiReprésentation des individus
selon leurs valeurs obtenues pour cimecdes composantes. Les individus 1 et 2 sont proches dans la
représentation avec les deux composantes princigalesd i nver s e,

des

deux

analyse factorielle multiple (packagea ct o Mi ne R) .

Lorsqudil

per met
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| 6i nd
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var.i
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qgui peuvent
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& @ariablasbdu e s h ®

méme groupe sont normalisées en utilisant la méme valeur de pondération, qui peut varier

doéun gr ouplRages, 20020Eanut ®®o | ogi e, c e tigse forsque d 6 an a
|l 6i ndividu peut °tre discrimin® par une ou |
| 6i mpact du stress hydrique sur |l es corr®I at
deux valeurs de traitelon le traitement hydnge . Ce genr e ddéanal ys
visualisation plus explicite de | 6i mpact du
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Afin doéint®grer toutes | eanalgsedenré®dagetiti ons €
étre réalisée (packaggraph). Lesanalyses de réseawont des approches quaatives qui
illustrent les connectios et les distance entre les objets représentés dans le graphique
(Messier et al., 2017])ci, les objets sont les traits étudiés. dntalorsreprésentés comme
des «n 7 89 et leus connectioncomme des kords». Seules les corrélations significatives
sont représentéeP0.06 ) , on sO6i nt® ressera aux corr ®l at
thése.Seules les corrélations avec des ficefnt de corrélations plus haut que 0.25 sont
gard®es pour ®viter | es cor r @Poarteriebah,s2014) u i no
Des graphs de réseaux saifdrs construits etanalysésn deux dimensiond 6 ®p ai sseur
trait entre | es nifuds augmente avec un coef
repr ®sentation per met doint ®grer toutes | es

graph.
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Chapitre 1 :

Les impacts de la sélection artificielle sur
| 6AOPAAA DPEi T 1l OUPENOA A
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0 OADzOAT OAOEI T CADZ ADz:
Ce premier chapitre concerre6ensembl e des ®tudes r ®al i
conditions extérieures. A ar t i rsérie deuwaneestication du blé durles principaux
objectifs de ce premier chapitres soiftanalyserés compromis écophysiologiques chez une
espece cultivée, ii) élargir le syndrome de domestication du blé dur et iii) étudier les
changemens dans | a strat®gie doéoutilisation des |
Avec | 0ex p ®i3traimefonttianhels ond étélétudiés sur trois seespeces
représentatives de la domestication du blé dur (voir la partie Matériel et Méthodgsysou
doéinformations) . Leur ®tude a illustr® des d
systemes aériens et souterraingntre lesquatre groupes étudiés. De plus, une étude
approfondie des réseaux possibles entre ces 13 traits a mis encévitts changements dans
leurs relations au cours de la domestication. Les différences physiologiques liées a ce résultat
nous ont permis de conclure sur un changement datsatégie fonctionnelle de la plante
pour | 6uti |l i s at lesofmmesineoderneseost sirstratégie @las «acquisitive
des ressources que les formes ancestrales. La caractérisation du phénotype des espéces
cultiv®es, qgui sbappuie sur | 6® ude de trai
domestication plus coml e t . Nos r®sultats illustrent | 6i
le syndrome de domestication des especes cultivées
Les r®sultats obtenus avec cette ®tude

scientifique.
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Introduction

The domestication of plants has led to spectacular phenotypic modifications in the
goal of yield improvemen{Zeder et al., 2006; Meyer et ak012) Such domestication
syndromes previously describéelg., Fulleret al., 2014)are however incomplete given that
the change in plant strategies has never been fully exp{btdd et al., 2015) Today, it is
crucial to understand how cultivated plants are adapted to novel enemts{@uarda et al.,

2004; Denison, 2012hroughthe analysis of phenotypic traits not directly targeted by human
selection(Denison et al., 2003; Martin and Isaac, 2015b; Milla et al., 2014, 201#3

should reveal hidden ecophysiological and biophysical constraints within the phenotype, help
identify plant breeding limitations, and explore the unintended consequences of crop
domestication(Meyer et al.,, 2012; Milla et al.,, 2015)n an agroecological context,
identifying potential ecophysiological shifts over the course of domestication is particularly
promising. First, this can help target 01 os
ancestors to benpada@pteendvi tr @ n ;e & lveer ambuatrob ct er i
fertilization and/or pesticideBNood et al., 2015)Secondthis can emphasize withicrop

potential phenotypic variabilityPrieto et al., 2017)the raw material for the conception of

crop mixtures thatould be designed to maximize the diversity of traits related to resource

use complementaritfLitrico and Violle, 2015) Indeed, a key postulate of fuimtal ecology

is that ©plant functional traits are proxies
genotypes) to capture and use resources (McGill et al., 2006; Violle et al., 2007; Violle and
Jiang, 2009). As a consequence, natural ecosgstammposed of species characterized by
contrasting plant functional traits and strategies should maximize several functions including
biomass production (Gross et al., 2017). If this is the case in cultivated systems too, it could
be possible in those sgshs to favour yield production as well as other ecosystem services
while limiting fertilization through the optimization of crop resource use by complementarity
mechanisms among varieties displaying contrasted values for pivotal functional traits (Barot
etal., 2017). This is one of the foundation stones of agroecology (Malézieux et al., 1999). In
this article, analyzing a unique domestication historical series of tetraploid illrgat(

turgidum L), we highlight how revisiting plant domestication thgaubridging concepts from

both agronomy and ecology can be used to further advance the emerging field of agroecology.

During the process of plant domestication, selection pressure have impacted vegetative
growth and reproductive organs of a large rangerop species in the same way (the so

call ed o6dome st Hameer,i1884)Thss ysrradlectedrby €/pical phenotypical
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responsegDonald and Hamblin, 1983uch as: loss of dormancy, increase in seed size,
modification of seed dispersal mode and apical dominance among other regpmsarset

al., 2012) Until recently, genetists and plant breeders believed that only a few genes were
involved in this domestication syndrome. However, recent papers on different species
(SwansorAWagner et al., 2012; Bellucci et al., 2014; Beleggia et al., 28dgjested that this
syndrome has significantly affected the whplant functioning as well as a larger part of the
genome. Thus theaits targeted by artificial selection may be more strongly correlated with
other plant traits than previously thought, and considering wlal® phenotypic response to
domestication becomes a critical avenue for both theoretical and applied questions.

In ecology, comparative approaches based on the screening of several plant functional
traits measured on the phenotyflfeeddy, 1992; Violle et al., 2007have allowed the
identification of some key fundamental biophysical and egsiplogical laws of phenotypic
diversification that seem to hold for a wide range of wild spe@iésstoby et al., 2002;
Westoby and Wright, 2006; Shipley, 2007; Reich 2014; Garnier et dlG; Zhipley et al.,

2016) In particular, ecological strategies of wild plant species appeared to fall into a global
universal economics spectruiReich et al., 1992; Westoby et al., 2002)ere the position of

each species could be explained by thbititg to cope with their environment in terms of
resource availability, occurrence of perturbations and biotic interactions, as well as constraints
related to inherent covariations airReiohget tr ait
al., 1997; Wright et al., 2004% a particularly well studied ecophysiological traafé It

describes resource economics strategies and associated camstcosts that appear at the

leaf level(Tosens et al., 20167 notable illustration of the LES is the negative relationship
between photosynthesis rate and leaf lifespan highlighted across species wdRiictieet

al., 1992; Wright et al., 2004 his suggests that a leaf cannot simultaneously exhibit high
metabolic rate and high structural defense, the latter beimigpieed by denser tissues and a

longer lifespan. In short, there should be a slast growthrelated tradeff in plants

occurring at the organ level too, notably at the leaf I@eich, 2014 Beyond the leaf scale

that has been well explored in functional ecoldipg exploration of root physiological and
morphological traits even if still overlooked tends to similarly highlight the existence of a
6Root Economics Spectrumd that <constraints r
more broadly(e.g., Ho et al., 2005; Mommer and Weemstra, 2012; Roumet et al., 2016;
Wang et al., 2016)inally, plant functional ecology theory suggests a coordination of above

and belowground functioning which should summarize optation of resource economy at

the wholeplant level(Liu et al., 2010; Freschet et al., 2010; Freschet et al., 2013; Messie

Page p6



al., 2017)but also tradeffs between key functions such as resource acquisition and plant
defensgReich et al., 2003; Maire et al., 2009; Grubb, 2008)erall, if those tradeoffs reflect
structural constraints for the plant phenotype, they neagnimimally modifiable by artificial
selection. In that case, they could represent a strong limitation for the diversification of crop
species over the course of domestication and for the improvement ofefetied traits in
plant breeding programs (Mallet al., 2015).

In this study, we analyse the domestication history of tetraploid wheat through the lens
of the theoretical corpus of trdiased ecologyMartin and Isaac (2015¢alled for a
systematic characterization of crop phenotypes through the analysis of four main dimensions
of functional trait variation: leaf, root, whefg@ant, and reproductive traits. Given that the
reproductive syndrome of domestication is well known in tetraploid whssbitt, 1996)we
therefore focus on the vegetative phenotype by measuring a set of root, leaf, anglaritole
traits (Table 1) associated with resouuse strategies anloly analyzing their coordination
within the phenotype. The domestication of wild emnTeiticum turgidumssp.dicoccoides)
beganin the mountains of the Fertile Crescent between thar@ the 1) millennium BC.
Firstly it led to a norbrittle hulled subspeciesT. t. ssp.dicoccum which was one of the first
cereals domesticate(Nesbitt, 1996) Then humardriven mutations at multiple loci, in
particular at Tg tenacious glumé and Q loci(Simonetti et al., 1999; Simons et al., 2006;
Peleg et al., 2091 gave rise to traits such a&®ft glumes, notulled grains improving
threshing efficiency(Tzarfati et al., 2013pnd facilitating its widespread cultivation. This
phenotypic change combined with hybridization between different fdktassuoka, 2011)
led to freethreshing sutspeciesiqcludingT. t. ssp.durum). Hulled grains and free threshing
forms (from 7' and 3 millenium BP respectively) played a crucial role in the depeient of
Mediterranean civilizations. They became widely spread with the early agricultural
movements leading to agriculture systems centralized around tetraploid wheat. Nowadays,
elite durum varieties and landraces grown in different environments anajof importance
for grain production in the Mediterranean baghmaus et al., 2007)In this study, we took
advantage of a unique collection of genotypes belonging to three maispacies
representative of tetraploid wheat domestication to experimentally examine changes in plant
functional strategies over the course of this domesticaticorpid=irst, we examined whether
there had been a shift towards resource acquisition strategies due to the cultivation of modern
varieties in highnput (water and fertilization) conditions. Second, we examined whether
functional coordination and traaefs are sensitive to human selection. We hypothesised that

thosebiophysical constraints should still hold in both ancient and modern varieties, while
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above and belowground plant functioning may be decoupled in modern varieties due to

potential adaptationot agricultural intensification. Finally, we discuss our results in the

context of agroecology where novel plant functional strategies need to be explored for the

design of crop systems where resotuse complementary could be promoted.

TABLE 1List of morphological and physiological traits studied, their abbreviations, and units.

Following the organization proposed by Garnier et al. (2017), traits are grouped per organ (leaf or

root) or wholeplant level.

Trait Abbreviation Units
Leaf traits
Maximum net photosynthetic rate A nmol g'1 st
Leaf mass per area LMA g m°
Leaf area LA m?
Leaf nitrogen content LNC %
Leaf longevity LL °Cd
Root traits
Crown root angle RA °
Mean root diameter RD mm
Percent of fine roots PFR %
ecific root length SRL mg'
Whole-plant traits
Plant height H cm
Plant diameter PD cm
Plant dry mass PDM g
Rootto-shoot ratio RSR

Materials and methods

Plant material

We selected 4Qenotyps from the domestication history of tetraplavheatTriticum

turgidum (Table S1, Supporting information). The history veadit into three domestication
groups corresponding to wild, primitive, and free threshingspéties of tetraploid wheat

domestication. The latter was split into two sgitbupsaccording to the pre and post green

revolution periods. To select thegenotyps ,

maximizing the genetic diversity of each group based on 2dimked microsatellite markers
mapped on 14lurumchromosomegRoder et al., 1998)From this collection, we used: ten
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wild emmergenotype (T. turgidum ssp dicoccoides DD), ten emmer primitive domestic

genotyps (T. turgidumssp dicoccum DC), and 20 durum whegenotyps (T. turgidum ssp.

durum). The durum wheagenotyps were split into two groups: the first (landrace) consists

of 10 lines ssued from landraces (tgenotyps) (DL hereafter) and the second one consists

of 10 elite varieties registered in Europe ¢
(DE hereafter). Thegenotyps came from seed collections maintained in differ¢otks

centers (Table S1). For eaghnotype seeds came from successive-getfilizations realized

in common gardens to limit residual heterozygosis and to ensure that the material is
genetically fixed. Seeds were providedINRA UMR AGAP in Montpellier.

Experimental design

We set up the experiment at the INSAu p Agr o campus (France,
516 1866 E) for a duration of 90 days in oul
maximal temperature = 19 °C). Plants were grown-ingdts (175 cm diameter and 38.5 cm
depth) filled with 2 mm sieved topsoil taken
3A 556 58060 5ojl 4.07.9gK % soilgandND.166 g P kgsoil). To synchronize
germination, we put seeds into Petstiis for three days at 4 °C, and four days at ambient
temperature. After germination, two seedlings were transplanted (at 2 cm depth) in each pot
and thinned to one plant per pot at the first leaf stage. We performed a randomized complete
block design usig five blocks, where eacpenotypewas represented by one plant in each
block. To avoid water stress, plants were watered once or three times per week with 150 mL
of tap water, according to climatic conditions.

One genotypefrom T. turgidum ssp. dicoccoices did not grow up during the

experiment; we eliminated it from the next measurements (Table S1).
Plant trait measurements

Leaf longevity calculated using thermal time (LL, °Cd) was estimated during
vegetative growth from daily observations of the foue#f lproduced on each plant, from its
appearance until its complete senescence. The sum of akyeé Cd) was calculated using
a 0 °C base temperature and from appearance to complete senescence based on cumulated
daily mean temperatures from the metémgaal station located near the common garden.

We determined maximal photosynthetic rate.{Anmol CQ s*) at vegetative stage

on a fully expanded leaf (the seventh or eighth leaf produced) by using a portable
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photosynthesis system with a leaf assamn chamber (CIRAS, PP systems). Measurements
were performed at constant relative humidity (80%), ambient temperature (25 °C), constant
[COJam( 400 ppm), and at sat urtaf).iLeafnitrogengchntent( P AR
(LNC, %) was determined om-destructively on the same leaf using near infrared
spectroscopy (NIRS) with a portable néarared spectrometer (Fieldspec 2500, Analytical
Spectral Devices (ASD) Inc., Boulder, Colorado, USA) used with the Leaf Clip and a white
background panel forhe measurement of reflectance, and using a calibration previously
performed on a large range of wheat varieties (Ecarnot et al., 2013). For each leaf, we
recorded two spectra on the-axial leaf surface at one and two thirds of the leaf length. The
mean & these two spectra was used to estimate LNC.

Just before harvest, 90 days after sowing, we measured plant height (H, cm). At the
same time, maximum plant diameter (PD, cm) was estimated as the length between leaves
diametrically opposed. The leaves used das exchange measurements were collected and
rehydrated in tap water at 4 °C during 24 hours. Then, we scanned them (150 dpi) and leaf
area (LA, m?) was determined by image analysis (ImageJ, U.S. National Institutes of Health,
Bethesda, MD, USA). Eacleaf was then dried at 60 °C during 72 h to determine leaf dry
weight. We calculated leaf mass per area (LMA, 9 &s the ratio of leaf dry weight to leaf
area, and we used it to calculate the maximal photosynthetic rate per unit of leaf dry mass as
Amass(nmol CQ g™ s1). Remaining aboveground material was odeied for 72 h at 60 °C to
determine shoot dry weight (SDW, g).

At harvest, aboveand belowground parts were separated. We determined root crown
angle as the angle between roots and the sdicjrhorizontal was considered as 0° and
vertical as 90°. The root system of each plant was cleaned with tap water. We selected two
seminal roots, i.e. roots coming directly from the embiighard et al., 2015from each
plant. We focused on seminal roots because Hreyprimarily involved in adaptation to
environmental changes in wheéRichard et al., 2015; Richards and Passioura, 1981)
Another advantage for a comparative screening approach is that seminal roots are produced
immediately after germination and have therefore the same age at harvest for all the
genotypes. Roots were scanned (600 dpi) to measure mean root diameter (RD,ahm), ro
length and mean percent of fine roots (diameter < 0.2 mm; PFR, %) using WinRHIZO Pro
(version 2009; Regent Instrument, Quebec, Canada). Dry weight of these roots was
determined after drying 60 °C during 72 h. We calculated specific root length (SRY), as g
the root length divided by the root dry weight. Total root dry weight was determined after
drying at 60 °C during 72 h (RDW, g). We calculated total plant dry mass (PDM, g) by
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cumulating abov@nd belowground dry biomass. The rt@shoot ratio (RR) was also

calculated.

Statistical analyses

We performed a principal component analysis (PCApenotypelevel mean trait values to
explore relationships between traits and to repregamityps of different sukspecies groups

in a reduced dimensiongbace. We used thearimaxfunction to improve the interpretation

of the resulted PC axes. Statistical significance of multivariate differences between sub
species was tested using the Me@@lo permutation testrgndtest.betweerfiunction in
R/ade4dpackag,n = 999(Dray and Dufour, 2017)

For each trait, we performed a linear mixed model to test the main effects-of sub
speciesgenotyps and block, where stdpecies and block were treated as fixed factors and
genotypeeffect asa random factor nested within thit subspecies. Statistically significant
differences between stdpecies were determined from pairwise comparisons based on
Tukey-adjusted leassquares means at a probability levePdd 0. 05 .

To characterize trait r ai t relationships, we cal cul
coefficients for each sufpeciesusing individual data. Based on those correlations, a network
of trait relationships was drawn for each smgecies using theetwok R package. We
considered a probability level O 0.. 0 5

All statistical analyses were performed with the R software (R Core development

team, 2017) using appropriate packages.

Results

Investigating a multitrait multi -organ domestication syndrome

A principal component analysis was performed to analyse the pattern of trait
covariations among the 39 studigénotyps. The first three principal components (PC)
explained 34%, 21%, and 11% of the total variance, respectively (Fig. 1; see also Table S2).
Leaf, root and wholglant traits contributed uniformly to PC axes. PC1 oppagatbtyps
with high leaf longevity (LL) and roetb-shoot ratio (RSR) t@enotyps characterized by
high leaf nitrogen content (LNC), leaf area (LA) and plant height (H) (Fiy. Raot
morphological traitsi.e. root diameter (RD) opposed to both specific root length (SRL) and

percent fine root (PFR), contributed to PC1. Leaf mofphsiological traitsj.e. leaf mass
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per area (LMA) negatively correlated to maximum net photd®fit rate (Anasy, and total
plant dry mass (PDM) had also a strong contribution to PC2. Plant diameter (PD) was at an
intermediate position between the two first PCs.

The projection of thegenotyps in the PCA (Fig. 1b) showed thgénotyps from
ancestal (T. turgidumssp dicoccoide} first domesticatedT(. turgidumssp dicoccum and
more recentT. turgidumssp durum) subspecies were significantly discriminated in the first
factorial plane P < 0.001; permutation tests of betwesrbspecies PCA)However, high
variability betweengenotyps was still distinguishable as indicated by the distance of the

genotyps from the centroid of each sspecies group. This variability was mainly organized

along an orthogonal axis to that defined by the alignroetite suss peci es 6 centr ol

(a) (b)
1.0 1
2.
= 0% R 1
= 2
o 0.0 o 01
O O
o a4
-0.5 -
Amass SRL PFR _2
-1.0 1 | | |
-10 -05 00 05 1.0 2 -1 0 1
PC1-36 % PC1-36 %

FIGURE 1 Results of the Principal Component Analysis (PCA) (first two axes represented) using leaf,
root and wholédraits of the 39 studied whegenotyps. (a) Representation of the leaf (green), root
(brown) and wholelant (blue) traits in the PGRC2 plan and (b) representation of gemotyps (n =

39) and the barycenters for each of the fourspdries, in the same factorial pldn.turgidumssp.
dicoccoidegyenotyps are represented by red circl€sturgidumss. dicoccumby brown trianglesT.
turgidumssp.durum(landrace) by purple squares ahdturgidumssp.durum(elite) by blue crosses.
Anmass maximal photosynthetic capacitgrfiol g* s*); LA: leaf area (m2); LMA: leaf mass per arep (

m?); LL: leaf longevity CCd); LNC: leaf nitrogen content (%); RA: crown root angt® ©: mean

root diameterroim); SRL: specific root lengttng g*); PFR: percent of fine roots (%); H: plant height
(cm); PD: plant diameter (cm); PDM: plant dry mass (g); and RSRioes#toot ratio.
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Trait-by-trait variation over the course of domestication

Significant differences in fass LA, LL and LNC were found across and within the
four subspecies (Table 2; Fig. SthH. Specifically, Awass Was significantly higher inT.
turgidumssp.durumelites (DE) than in primitive subpecies T. turgidumssp dicoccoides
DD, andT. turgidumssp dicoccumDC) (Fig. 2a), whereas LL showed the reverse trend (Fig.
2c). LA was significantly higher if. turgidumssp.durum but with a significab decrease
after the Green Revolutidifrig. 2b). LNC tended to be higherTn turgidumssp.durumsub
species compared to wild and primitive ssgecies but the difference was only significant
betweenT. turgidumssp.durum landraces (DL) compared fb. turgidum ssp dicoccoides
(Fig. 2d). No significant differences between species were found for LMA (Fig. 2e). As
expected, t he whol e series of domesticatio
acquisitiono part of t heumvdentfieddforwild speclee(Bid. Ec o n
S4).

TABLE 2 Changes in functional traits during the domestication of tetraploid wheat. For each trait, P
values are provided for stdpecies angenotyps nested within subpecies effects in linear mixed
effect moels. The block effect was not significant for all traits except leaf areaRIzA0.007, and is

not presented). For abbreviations, see Table 1.

Trait Subspecies Genotypes
Leaf
Anass 0.01 0.002
LA <0.0001 <0.0001
LMA 0.4 <0.0001
LL 0.009 <0.0001
LNC 0.001 <0.0001
Root
RA 0.03 0.2
RD 0.001 0.08
SRL 0.09 0.2
PFR <0.0001 1
Whole-plant
H <0.0001 <0.0001
PD <0.0001 <0.0001
PDM 0.63 <0.0001
RSR 0.005 <0.0001
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FIGURE 2 Variation in leaf trait values betweemet studied suspecies of tetraploid wheat. Five leaf
traits were studied: (apaximum net photosynthetic rai) leaf area, (c) leaf longevity, (d) nitrogen
content per unit of leaf dry mass and (e) leaf mass per area. Bars and error bars represeat mean
SEM (n = 910 genotyps) for each sulspecies group coloured differently and ranked according to
their dates of apparition during the domestication of durum wheat {DRirgidum ssp. dicoccoides

in red, DC:T. turgidum ssp. dicoccuin brown DL: T. turgidum ssp. dururtandrace in purpleDE:

T. turgidum ssp. dururalite in blue). Different letters above bars indicate significant differend@s at

< 0.05 wusing Tukeybés multiple comparison test.

Root crown angle (RA), RD and PFR differed significatgtween suispecies (Fig.
3ac) and betweegenotyps within subspecies for RA (Table 2; Fig. S2a). RA was lower in
T. turgidumssp.durumelites than inT. turgidumssp dicoccoidegFig. 3a).T. turgidum ssp.
durumlandraces had lower mean diameter higther percentage of fine root th@inturgidum
ssp dicoccoidesand T. turgidumssp dicoccumgenotyps, while T. turgidumssp. durum
elites had intermediate values betwdenurgidumssp dicoccumandT. turgidum ssp. durum
landraces but differed sigigaintly fromT. turgidumssp dicoccoidegFig. 3bc). SRL tended
to increase during domestication but the differences betweespsaies were not significant
(Fig. 3d).
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FIGURE 3 Variation in root trait values between the studiedspscies of teaiploid wheat. Four root
traits were studiedia) crown root angle, (b) root diameter, (c) percent of fine roots, (d) specific root
length. Bars and error bars represent means + SEM ({13) for each sulspecies group colored
differently and ranked accdrdy to their dates of apparition during the domestication of wheat durum
(DD: T. turgidumssp.dicoccoidesn red, DC:T. turgidumssp.dicoccumin brown DL: T. turgidum
ssp.durumlandrace in purpleDE: T. turgidumssp.durumelite in blue). Differentétters above bars
indicate significant differencesBt< 0. 05, wusing Tukeyé6és multiple

Vegetative height (H) was significantly higher Tn turgidumssp.durum landraces
and elites compared fb. turgidumssp dicoccoidesand dicoccum(Fig. 4a). In accordance
with dwarf gene introgression, H decreased betweeturgidumssp.durum landraces and
elites (Fig. S3a). Similarly, PD strongly decreased betweduargidumssp dicoccoidesand
other subspecies (Fig. 4b; Fig. S3b). PDM did ndlange significantly during domestication
(Table 2; Fig. 4c). RSR was significantly lower forturgidumssp.durumlandraces thait.
turgidumssp dicoccoidesandT. turgidumssp dicoccunmwhile T. turgidumssp.durumelites

had an intermediate mean valliég. 4d).
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FIGURE 4 Variation in wholeplant trait values between the studied-spkcies of tetraploid wheat.

Four wholeplant traits were studieda) plant height, (b) plant diameter, (c) plant dry mass and (d)
rootto-shoot ratio. Bars and erroats represent means + SEM (n-2@® for each sulspecies group

coloured differently and ranked according to their dates of apparition during the domestication of
durum wheat (DDT. turgidum ssp. dicoccoid@s red, DC:T. turgidum ssp. dicoccuim brown DL.:

T. turgidum ssp. durutandrace in purpleDE: T. turgidum ssp. dururelite in blue). Different letters

above bars indicate significant differencefat 0. 05, using Tukeyds multipl

Shifts in trait-trait relationships during domesication

Contrasted patterns of withBubspecies trairait relationships were observed (Fig.
5). The wildT. turgidumssp.dicoccoideshad the highest degree of significant links between
traits, with 2.92 significant links by trait on averageenotyps from this subspecies
displayed strong links between abewaad belowground traits (Fig. 5a), notably traits from
the Root Economics Spectrum (RD, PFR and SRL). In addition, traits from the Leaf
Economics Spectrum (LNC and LL) were significantly relateth two root traits (PFR and
RD). Both sets of traits were related with PFR but with opposite correlation signs. PDM was
negatively correlated with SRL, RA and,4sand positively with individual LA and plant
diameter (PD). Surprisingly, H was not coateld to other traits.
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With 12 significant correlations, the primitive domestic linesTofturgidum ssp.
dicoccumexpressed the lowest number of links between traits (1.85 significant links by trait
on average; Fig. 5b). This sspecies displayed only errelationship between aboevand
belowground traits, LMA and SRL being negatively correlated. PDM was negatively
correlated with LL and positively with LMA and H. Moreover, H was positively correlated
with LA and negatively with RSR, respectively.

T. turgidum ssp. durum landraces displayed more significant correlations than its
domesticated ancestor with 2.0 significant correlations by trait on average (Fig. 5c). Two links
between aboveand belowground traits were observed with a significant positiveatation
between Aassand the PFR and a negative one between the PFR and PDM. H was correlated
positively with PDM, LA, LNC and negatively with RA and RSR (Fig. 5c).

After the Green Revolutionl. turgidumssp.durumelites showed a modification of
the correlation pattern in comparison to the landrace ones (Fig. 5d). They displayed a similar
mean number of significant correlations by traitTagurgidumssp.dicoccumlines (2.15).

They did not show any relationship between Root Economics Spectrusnainditother traits
except RA, and the correlation between LMA and RA was the only significant correlation
between aboveand belowground traits. H was still correlated positively with PDM and LNC
and negatively with PD and RSR. The latter was also negptiglated to LA and positively

t0 Amass(Fig. 5d).
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(a) T. turgidum ssp. dicoccoides (b) T. turgidum ssp. dicoccum

Anmass Amass
PDM _ = =p~ = _ PDM Vi
= ~ LMA

LNC

Sy
PFR == ====: RD

(d) T. turgidum ssp. durum (Elite)

Amass Amass

LNC

FIGURE 5 Correlograms based on Spearman scores using leaf, root andphdrdléraits per wheat
subspecies: (a)l. turgidumssp.dicoccoides (b) T. turgidumssp.dicoccum (c) T. turgidumssp.

durum (landrace) (d) T. turgidum durumn(elite). See Table 1 for abbreviations of leaf (green), root
(brown) and wholglant (blue) traits. Only significanP(O 0. 0 5) positive (red
(blue and dashed lines) correlations are presented. Thickness of a line relates to the strength of the

correlation.
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o Diversification Selection
Domestication

Selection Green Revolution
500.000 12.000 7000 50
T. turgidum dicoccoides T. turgidum dicoccum T. turgidum durum T. turgidum durum
(Landrace) (Elite)
DD DC DL DE
LY ¥ \ Y
%) » ‘g/ — —_ w
Topsoil ——————m ——— & aw .
Subsoil

First domesticated form  Apparition of non Post green
hulled grains revolution

FIGURE 6 Historical timeline of the series of tetraploid wheat domestication and schematic
reresent ation of the O6vegetative domestidatast i on s
as well as events of appearance for eachspebies are indicated. Wild forri, turgidumssp.
dicoccoides appeareadta 500000 years ago in the Fertile &cent. The first domesticated forim,

turgidum ssp. dicoccum appeared 10800 years ago. During human migration towards the
Medi terranean, wheat | ost t he firdpecied appbaregd®@@& i no ct
years ago:T. turgidum ssp. durum With the Green Revolution and associated phenotypic
modifications such as plant siZ€, turgidumssp.durum genotypes can be distinguished between
landrace group (before Green Revolution) and elite group (after Green Revolution). The latter
regroupsgerotypes that have been selected for 50 years by breeders. Drawings are interpretations
based on findings from this study as well as based on previous descriptions in the literature (for:
number of inflorescences, rooting depth and reproductive plant height)

Discussion

Broadening the domestication syndrome

Here we used a unique series of domestication in tetraploid wheat to explore changes
in resourceuse strategies during the domestication process. We highlighted remarkable shifts
in above and belowground traits towards a greater ability of modern varieties to acquire
rapidly and efficiently soil resources (see Fig. 6 for a synthesis). Such changes have been
poorly explored so far because crop syndrome of domestication was mostly described by
modifications of reproductive orgar{f€harmet, 2011; Fuller et al., 2014)
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Strikingly, without focusing on any of the reproductive traits presip highlighted as
the cornerstone of the domestication syndrome in cereals, and in wheat in particular, the
phenotypic spaces of the sapecies studied diverged strongly when considering a new set of
traits that characterize the vegetative functioniflgs result suggests that the domestication
syndrome is certainly more complex than the ones previously disc(iZsger et al., 2006;
Meyer et al., 2012)One eplanation is that selection targeted traits of agronomical interest
but may have also generated indirect selection of a larger set of(kdlts et al., 2015)
Indirect selection may result from biophysical constsimking traits together, from genes
with pleiotropic effects, or from natural selection through effects of (uncontrolled) biotic and
abiotic environmental changes associated with management practices. In addition, the abiotic
environment (e.g., soil, ichate) where crops developed may have changed over time due to
human migration from the centres of crop origfliamond, 2002)which represents another
complex form of selection pressures on a myriad of traits. Altogether, unknown and
potentially undesirable traits or combinations of traits selecteshg@omestication have to
be added to the long list of factors that still limit yield improvement in cereals and other

cultivated speciefRay et al., 2012)
Plant functional strategies and agricultural intensification

We examined the variation of individual vegetative traits at the leaf, root and-whole
plant levels. We found major shifts in both aboaad belowground traits over tlceurse of
domestication.

The significantly higher rate ogénotypd ot osyr
contradicts previous findings that suggested a lack of impact of domestication on
photosynthesigGifford and Evans, 1981)Interestingly, this trend paralleled an increase in
leaf area and nitrogen content and a decrease in leaf longevity. This change echoes the leaf
economics spectrum (LE$YVright et al., 2004}hat describes physiological tradeoffs at the
leaf level across wild species using the same set of traits. Domestication may thus have
increased metabolic rates and nutrient content in the leaves at the expense of structural
defense and longer leaf lifespéfikuzawa and Lechowicz, 2011)

Plant height first increased during wheat domestication. This change, progressive from
T. turgidum ssp. dicoccoidesto T. turgidum ssp. durum (genotyps before the Green
Revolution), is then interrupted fdr. turgidumssp durum(elite), i.e. postGreen Revolution.

This results from the introgression of dwarf genes into durum wheat gegifarasell, 2013)
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This phenotypic trajectory reflects a shift in selection drivers during wheat domestication.
Both atificial and natural selections have first promoted competitive strategies and thus taller
plants (Violle et al., 2009). Then, crop density after the Green Revolution and the arm race
towards taller plants that efficiently compete for light was less beakfior crop assemblages

as a whole, as compared to directional selection towards smaller individual (Rantdd

and Hamblin, 1983)Meanwhile,we observed a decrease in biomass allocated to roots in
favor of shoot parts over the course of domestication. We found no further evidence in the
literature regarding the influence of the introgression of dwarf genes on the-saiot ratio

after the @een Revolution but our findings may stimulate other works on this aspect.

At the root level, the most recegenotyps were characterized by a smaller crown
root angle and a decrease in root diameter corresponding to a more horizontal root system
with finer roots. Domestication may have favoured an increase in horizontal fine roots to
enhance an intensive exploration of the soil top layers by (dotdresen et al., 2016; Olmo
et al., 2016) This seems particularly adapted to enhance the capégbnotypes to acquire
efficiently the large amount of nutrients (in particular immobile resources such as
phosphorus) that can be found in hightilized cropping systems since the Green Revolution
(Zhu et al., 2005; Lynch, 2007; Lynch and Brown, 2012; Passot et al.,.2016)

Overall, changes in plant strategy discovered here, areeeragnt with an adaptation
to resourceich environments: over the course of domestication, all leaf, root and-plaoie

traits reflect a global shift in plant strategy to become more resource acquiring.
Functional coordination and tradeoffs in the conéxt of domestication and plant breeding

While we qualitatively highlighted that phenotypic changes emerged along a principal
axis related to the leaf economics spectrum (LES) (see above), we did not find the significant
leaf traittrait relationships (e.g negative relationship between leaf lifespan and
photosynthetic rate: Fig. S4) that define the L[B®novan et al., 2014; Martin et al., 2017;
Niinemets, 2015; Wright et al., 2004Jhe comparison between intres. interspecific LES
remains scarce in the literature (e.g., Vasstwal., 2012; Blonder et al., 2013; Prieto et al.,
2017). Two reasons may explain the lack of significant relationships in wheat. First, most
traits might have reached a physiological optimum thanks to artificial selection such that no
tradeoff emergesnymore. Second, the range of trait values (e.g., leaf lifespan) might be too

restricted to generate significant trdit relationships (Funk and Cornwell, 2013). We
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encourage future studies to deeply explore wiipacies LES using a large set of ggpes,
notably crop genotypes.

We showed changes in patterns of tteait relationships during domestication. Wild
ancestors displayed more correlations, particularly between root and leaf traits, than the
domesticated forms. This result suggests that edtication and breeding may have
consciously or unconsciously decoupled the different aspects of resource capture and use in
modern varietie§Geng et al., 2014; Cheng et al., 2018 the contrary, plarteight which
was not related to the global strategy of the wild ancestor, was related to traits from the leaf
economics spectrum and biomass production, from the first step of the domesti€ation (
turgidumssp.dicoccumy  t o r e c e nThis dermdstrate® tbe inhportarees of this trait
for the fitness of domesticated plants grown in productive monoculture fields where crop
density is high and competition for light inten&ousens, Barnett, and Barry 200Bpr T.
turgidumssp.durumbefore Green Revolution, which is the tallest group within the tetraploid
wheat domestication historfMotzo and Giunta, 2007)individual plants also displayed
smaller root system angles, a possible way to improve their anchorage. Conversely, the other
belowground traits were not related to the whplant strategy. Altogether, we suspect that,
at its early stages, domestication uncoupled ab@rel belowground traits in response to
changes in crop density and fertilization regimes, thus favouring (i) high stature, competitive
ability and lightuse efficiency, and (ii) shallow root systems that areiefft to quickly
acquire a large amount of nutriei@ioia et al., P15) However, the inherent maintenance of
some functional coordination and traoifs between plant organs suggests that selection of

traits could have provokesklection of parallel traits.
Implications for an agroecological rethinking of cereal cultas

Agriculture is facing three major interconnected economical, societal and
environmental challenges: (i) increasing agricultural yields to feed the global population, (i)
reducing the amount of inputs (fertilization, water, pesticides) to meetemagronmental
recommendations, and (iii) improving the sustainability of cultivated sys(Bale et al.,

2013; Schulte et al2014) Those challenges drove the emergence of-ftagding and
contemporary themes in agroecological scigimgaard et al., 2003; Wezel et al., 20053

such, there is a growing consensus that a global reconsideration of agricultural systems is
necessary to move from post Green Revolution

that optimize the use of genetic and phenotypic diversity (Malézieux et al., 1999; Garnier and

Page [r2



Navas, 2012; Litrico and Violle, 2015; Barot et al., 2017). Recerthigto et al. (2015)
experimentally demonstrated the positive role of species and genotypic diversity for biomass
production and yield stability in grassland systems. In cereals, intercropping systems where
they are mixed with other species of agronomieriest (e.g., legumes) are a demonstration of
the benefit of biodiversity for crop sustainabil{retty and Bharucha, 2014; Brooker et al.,
2015) Crop mixtures, i.e. fieldevel mixtures of several varieties of a given species, are
under study, too (Litrico and Violle, 2015; Barot et al., 2017)thla context, our study can
help target the traits and genotypes of interest. Indeed, the design of crop mixtures and
intercropping systems largely lays on resotuse complementary mechanisms and the
choice of species and varieties displaying contrastingtional strategieg.itrico and Violle,
2015; Bedoussac and Justes, 2011)

Introduction of diversity in fields, although appealing, is challenging (Chateil et al.,
2013; Gaba et al., 2015; Malézieux et al., 2009; Thomas et al.,.Zl1iiS)has stimulated a
renewal of research on the optimization of crop mixtures in recent years thanks to the input of
ecological mechanisms (in particular resoruse complementarity) that are expected to
favour resourceise efficiency at the crop stalabvel. As a prerequisite, this approach requires
the existence and understanding of variability in the traits of interest in crop collections
(Litrico and Violle, 2015; Prieto et al., 2017). Interestingly, here we found witna
betweenrsubspecies phetypic diversity for traits related to resource capture and use. Even if
phenotypes of modern wheat varieties have converged towards a unique raesewtrategy
due to homogenizationardr t i f i ci al ity (high | evelsts)of i ny
of the intensive cropping systenhenotypic diversity still exists (see the dispersion around
the centroid of each group in Figure 1). Therefore, it may be possible to mix elite varieties
based on this diversity even if root trait variability (erggt angle or specific root length) is
much smaller than sizelated trait variability. The lack of variability of root strategies is an
issue given their tight link with soil resource acquisition. A screening of root traits for a larger
panel of elite geotypes seems necessary to pursue this question. The comparison of ancestral
and elite varieties shows higher phenotypic diversity, notably for root traits. With shallower
and thinner root systems, elites are efficient to quickly acquire a large amonutriehts
concentrated in topsoil provided by fertilizatig®arnett et al., 2009)But, contrary to
ancestors, their root system is not efficient to acquire deep stored water in case -of water
limited conditions (Wasson et al., 201Zhe phenotypic diversity of root systems illustrated
the putatively contrasted nutrient and water acquisition strategies between ancestors and

elites. Mxing ancestral and elite varieties is obviously too complicated for technical reasons
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of field managmentHowever, going back to ancestral
and trait combinations fitted to more stressful conditions (e.g. nutrient starvation or water
limitation) may be the key (e.dawson et al.2013; Allaby et al., 2015)in this context, a
genetic approach coupled to an experimental approach with e.g., varying nutrient or water
availability T would help identify genes implicated behind those traits and highlight some
future improvements oflant breedindGolan et al., 20153nd the design of crop mixture and
intercropping systems.
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Supporting Information

The following Supporting Information is available for this article:

Supporting Table S1 List of the 40 tetaploid wheagenotyps used in this study.
Supporting Table S2 Standardized loadings of the PCA presented in the main text.
Supporting Fig. S1 Variation in leaf traits amongenotyps of tetraploid wheat.
Supporting Fig. S2 Variation in root traits amangenotyps of tetraploid wheat.
Supporting Fig. S3 Variation in wholeplant traits amongenotyps of tetraploid wheat.

Supporting Fig. S4 Projection of the studied collection of tetraploid wheat domestication in

the leaf longevitynet photosynthetic ta relationship.
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SUPPORTINGTABLE S1 List of the 40 tetraploid whegenotyps used in this study. Thgenotype
46310 fromT. turgidum ssp. dicoccoideld not grow.

Subspecies N Collection

T. turgidumssp.dicoccoides 46499 ICARDA

(ancegtal form) 46491 ICARDA
46323 ICARDA
46309 ICARDA
46310 ICARDA
46501 ICARDA
46453 ICARDA
46253 ICARDA
467014 USDA
352324 USDA

T. turgidumssp.dicoccum

(first domesticated form) 45383 ICARDA
45351 ICARDA
45239 ICARDA
45354 ICARDA
45280 ICARDA
45441 ICARDA
352365 USDA
319868 USDA
cwil7084 CIMMYT
415152 USDA
T. turgidumssp.durum(Landrace)
(durum wheat before GR) 495 Montpellier
84866 ICARDA
97512 ICARDA
95920 ICARDA
82697 ICARDA
82702 ICARDA
82768 ICARDA
82715 ICARDA
82726 ICARDA
(maria)B6R 580
T. turgidumssp.durum(Elite)
(durum wheat after GR) AGATHE GEVES
BRUMAIRE GEVES
DURGAMM GEVES
NITA GEVES
ROMEO GEVES
PRIMADUR GEVES
ARBOIS GEVES
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NEODUR GEVES
IXOS GEVES
DURENTAL GEVES

ICARDA (International Center for Agricultural Research in the Dry Areas) Beirut, Lebanon
USDA-ARS (US Department of Agriculture) National Small Grains, wheat collection, USA
CIMMYT (International Maize and Wheat Improvement Center), Mexico

GEVES (Fench Group for the Study and Control of Varieties and Seeds), France

INRA (French National Institute of Agricultural Research) wheat collection, Montpellier
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SUPPORTINGTABLE S2 Standardized loadings of the PCA presented in the main text (first three
axes), for each functional trait, based upon correlation mafx.abbreviations, see Table 1.

Traits PC1 PC2 PC3
Leaf

Amass -0.22 0.51 -0.66
LA 0.85 0.28 -0.07
LNC 0.74 0.09 -0.03
LL -0.59 0.03 0.36
LMA 0.20 -0.21 0.18
Root

RA -0.28 0.20 0.82
RD -0.23 -0.83 0.10
PFR 0.31 0.66 -0.08
SRL 0.04 0.91 0.12
Whole-plant

H 0.67 0.37 -0.04
PD -0.05 -0.19 0.09
RSR -0.77 0.13 0.06
PDM 0.72 -0.36 0.28
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3orb).
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according to their values for the functional trait under scrutiny. Bars and error bars represent means £ SEM (n
5).

Groups are ranked according to their dates of apparition during the domestication of tetraploid wheat and

SUPPORTINGFIG. S3 Variation in wholeplant traits amongenotyps of tetraploid wheat. (a) Plant height,
colored differently T. turgidumssp.dicoccoidesn red, T. turgidumssp.dicoccumin brown, T. turgidumssp.

(b) plant diameter, (c) plant dry biomass, (d) fmeshoot ratio.Genotyps are split into four groups
corresponding to the three sspecies and distinction betwe&nturgidumssp.durum (landrace) and (elite).

durum landrace in purple and. turgidumssp.durum elite in blue). Within groupsgenotyps are ranked
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SUPPORTINGFIG. S4 Projection of the studied collection of tetraploid wheat domestication in the leaf
longevity-net photosynthetic rate relationship, a central taffleof the Leaf Economics Spectrum (LES).
Grey points represent mean trait values for individual wild spédata from Wright et al., 2004; n = 2548),
and black points represent the mean trait values of ganbtypeof the tetraploid wheat domestication
collection from this study (n = 39).
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Ce deuxiemechapitre concerné 6 ®t u d esurte ®aid culiv®@ans laplateforme de
phénotypagehaut-débit PhenoArch A partir deshybrides de mds, les principaux objectifs de ce
deuxiemechapitre sond 0 : i)l asalrgbati ons all om®trigiles a
explorer la plasticité de tte contrainte biophysiquesousst r e s s hydrique et
disponibilité lumineus et iii) examinede role de la plasticité de la surface spécifique foliaire dans la
régulation de la réponse allométrique au stress hydrique.

Avec | 6exp®nquatnetaitd fanctiormels, d@nttrois associésa la taille de la
planteet un traitlie¢ al ut i | i sati on d@assurface specdique laigepntf éel i ai
étudiés che8B37 génotypes de maidans des conditionsontrléesavec ou non appli
stress hydrique (voir la partMatérielet Méthodep o ur p | u song).Auiseinfdo maisgousi
avons mis en évidenadesrelations allométriques entre les traits liés a la taille de la plaete
conditions bien irriguées et de stress hydriquais avec des pentes significativement différentes
Face a un stress hydriqua,trajectoire allométrique est globalement similaire parmi les génotypes,

i.e. une réduction de la taillele la surface foliaire totaket de la croissance de la planbans la

pl ateforme de ph®notypage, | a prgepoeimaptantdlee pl a
réductionde ladisponibilité lumineuse ne changas la réponse allométrique au stress hydrique,
mais diminuela gamme de variationsntre génotype<Lettediminution de ladiversité génétique

peut étre le résultad 6 urdpensecomnune faceal 6 o mb lraaépanse allométriquau stress
hydrique est liée a la plasticité de la surface spécifique folidites résultats suggérent le réle
important de la surface spécifique foliaire s u r |l 6all om®tri e. Ce r ®sul
prédiction de la production de biomasse des espéces cultivées, et ainsi pour les programmes de
sélection variétaleNos résultats ont mis en évidence utigersité génétiqued exploiter par

| 6am®l i oration vari ®t al e p osdan legr ®djeetaire allomémcpe d e
face aux fluctuations environnementales

Les r®sultats obtenus avec cette ®tude son:
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Response of plant allometric relationships to water deficit and influence of
light availability : a high-throughput phenotypic evaluation using 337 Maize
genotypes
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Introduction

Plants alter their architecture and morphology to adapt their phenotypes to the availability of
resources. bderstanding plant phenotypic plasticity is pivotal in agronomy, ecology and evolution.
In agriculture, understanding crop phenotypic responses to stressful conditions is crucial in the
perspective of predicting and mitigating the impacts of resourcesitgcan yield components
(Nicotra et al.,, 2010)Several sizeelated traits, including plant biomass and plant height, are
affected by abiotic stresses and resource scarcity, with direct implications fo{Baoelder et al.,

2015; Osakabe et al., 2014; Rrdset al., 2008)The regulation of these phenotypic responses are
however not fully resolved. One reason is the fact that the plant phenotype is an integrated network
of trait covariations, which results in the dependency ofglsged traits with seval moreor-less
integrated traits. In particular, plant allometry theories, widely discussed in eqdlddgs, 1994;

Price et al., 2007¢laimed the existence of biological invariances due to the tight linkage between
sizerelaed traits M and metabolism or plant growth Y, often characterized by power laws of the
form: Y = YoM, where b is the scaling exponent resulting from constraints of diffusion across the
vascularized system andy ¥ a normalization constant that may berelteristic of a given taxon
(Price et al., 2010, 2012; West et al., 199999) Even if empirical observations considered scaling
exponent as constant around ¥ across spéeeglist et al., 2007; Niklas and Enquist, 2Q0&gent
studies have suggested variability in the scaling exgtaaeng environmental gradierSoomes et

al., 2011; Russo et al., 2007; Vasseur et al., 2H8)vever the plasticity of plammllometry is still
poorly explored in both cultivated and wild species.

Crossspecies comparisons have been widely used in macroecology and functional ecology in
the perspective of building universal laws at the origin of biological dive(Bityz et al., 2017;
Hawkins et al., 2007)Historically, this has been done at the detriment of a thorougbretiph of
the persistence of those laws at lower taxonomic level, notably at the specie@\lbedl et al.,

2010; Bolnick et al., 2011)However, plant allometry results from biophysical constraints and
selection pressures that act primarily within species. €pssies studies, while meaningful due to
their power of genergation, can mix different proximal and ultimate causes at the origin of plant
allometry laws. This is one of the reasons for recent calls for a better recognition of intraspecific
variability (and its underlying components, namely genetic diversity ardqgbypic plasticity) in
comparative ecologyAlbert et al., 2011; Messier et al., 201 At species level, the analysis of
phenotypic diversity is necessary for the quantification of phenotypic plasticity. Analyzing the
plastic response of allometric relationships to environméattdrs, both in direction and amplitude,

is a major step given that theoretical approaches to plant allometry have been almost exclusively
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developed using resource optimality crite(Rrice and Weitz, 2012However, it is known that
plantplant interactions as well as other abiotic factors can modulate scaling relatiqi@itaps et

al., 2012; Qin et al., 2013; Vega and Sadras, 2008ich quesons the claimed invariance of those
relationships. In a genetic analysis of allometric relationships across rggnoayps of A. thaliang
Vasseur et al. (2018) showexhother evidence of a control of scaling laws by the environment.
Specifically, theauthors reported an effect of temperature and precipitation patterns on the variability
of the scaling exponent of plant growth. Further studies are needed to deepen our knowledge about
possible variability of scaling exponent. Using crops to test eaabdheory is growing, as
illustrated by recent progress in our understanding of the underlying mechanisms of the leaf
economics spectruifisaac et al., 2018; Martin et al., 2018adeviously described using worldwide

sets of wild speciefNright et al., 2004)In that context, using several crop genotypes is a unique
opportunity to explore the intraspecific variability of plant allomébgng et al., 2012a)

In response to water stress, stomatal closure reduces water loss by leaves but in turn limits
carbon asimilation (Chaves, 1991) As a consequence, plant growth in terms of biomass
accumulation or organ expansion can be limited or even stdgpado et al., 1999; Fernandez et
al., 1991; Newman, 1963; Prasad et al., 200B¢ plasticity of allometric relationships under water
stress withinwild or cultivated species has been hardly investigated. With a reduction of water
availability, the rare results obtained showed a stability of the scaling allometric relationships,
despite changes in biomass allocation patt@fag et al., 2017; Song et al., 2015; Wu et al., 2013)

For example, in response to drought, biomass invedttoaoot system increageat the expense of

aerial part, as a way to tap water from deep(&aiz et al., 2017)Despite those changes, the scaling
exponents of the allometric relatiships between stem or leaf mass with root mass did not change
with the watering treatment. On the contrary, Reddy et al. (1998) showed variability of the allometric
relationship between stem height and mass, between crops of the same soybean cuttwars gr
different environment. Thus, the question about stability or variability into allometric relationships
under water stress needs to be pursued further. The study of the allometric trajectory would help to
precise crop allometric response to watezssir

In crops, the high planting densities in the field are used to maximize crop productivity within
spacelimited growing areagFrick et al., 1994)but also generate stromgtraspecific competition
for light (Weiner and Thomas, 198ah response to light limitation, higher plant growth enables to
avoid shade by being over neighboring plg@emmers et al., 2013This phenotypic modification
is related to an increase in carbohydrate investment in support and acquisition st(Uecheset
al., 2015) increasing both aboveground biomass and total [daharea. However, plant response to

low light availability is constrained by physical lafldammond and Niklas)restraining the way
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biomass is allocated to aerial paftsklas and Hammond, 2013 crops, the igh planting density
and then light competition, limit crop growth, size dedf area(Deng et al., 2012b, 2012alo our
knowledge, a few studies have analyzed shade impacts on plant growth and development response ftc
an abiotic gess (Climent et al., 2006; Page et al., 201Under low light availability, plant
allometric response to water deficit, i.e. reduction of crop size and growth, can be ar(plifrezht
et al., 2006)or reduced due to shade tolerance strafPgge et al., 2011 Moreover, within crops,
shadeimpacts can differ between genotypes, depending on their shadant® selected by plant
breeding. In order to study and compare impacts of environmental fluctuations on plant allometry,
environmental characterization through climatic factors is essential. In that context, -a high
throughput phenotyping platform enablpints to grow under controlled conditions, as water
deficit. Moreover, with a high number of pots, the presence of neighboring plants creates shade and
light competition between plant&abreraBosquet et al., 2016)Thus, shadeimpacts on plant
allometric response to water deficit, within maize, can be analyzadigh throughput phenotyping
platform.

One core assumption of allometry theories, including Metabolic Scaling T(\&@stet al.
1997, 1999; Browret al. 2004) is the invarance of the structure of the leaf organs, recapitulated in
leaf functional traitdReich 1993; Wrighet al. 2004) notably specific leaf area (SLA), with plant
size (Enquig et al. 2007; Westet al. 2009) Sack et al.(2002) questioned the validity of this
assumption since SLA is known to vary with ontogeny within spé€iesrteret al. 2009) Beyond
SLA change with ontogeny, other studies have reported a systeragability in SLA with plant
size within speciedBurns & Strauss 2012)suggesting that current theories wrongly ignored
plasticity of leaf functional traits and potentially missed an important scaling law. In the ecological
and ecophysiological literatusgphenotyc adjustments in response to light or water limitation have
been widely studied for resourcse traits, as SLA, that have direct or indirect impacts on traits
involved in scaling relationships. Lower specific leaf area reduced the transpiring leaé swHadh
will reduce the water requirements under dry conditi(Psorter et al., 2009 This reduction is
further associated with higher biomass allocation to foliar tissue, resulting in higher leaf density
and/or thckness (Witkowski and Lamont, 1991)Specific leaf area, is also affected by the
availability of incident light{Rosati et al., 2001)f the leafis shaded, area invested per unit of mass
will decrease in order to optimize carbon géitvans and Poorter, 2001; Gommers et al., 2013;
Valladares and Niinemets, 2008jere, we specifically examine the response of specific leaf area to
water and light limitation and the consequences of possible phenotypic adjustments on crop

allometry.
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Responses of plant allometry to environmental fluctuations have been little studied,
especially within cultivated species. Then, this lack of Kedge raises several questiof) Do
allometric relationshipsary with environmental fluctuatiess?(2) Does the addition of shade modify
allometric response to water streg8) Are SLA responses to environmental conditions independent
from crop allometric responsé®aize is a staple crop of high economical and societal importance. A
large panel of337 maze genotypes grew up in a hitfiroughput phenotyping platform under

controlled conditions. Each genotype was cultivated underwattrel and water deficit conditions.

Materials and methods
Plant material and experimental design

We selected 337 aize genotypesZea maysfrom different European and American panels
in order to have a restricted flowering window of 7 days in the fie&hotyps are F1 hybrids from
the crossing between 337 dent lines and one common flint pakdA07) (Prado et al., 2018)

The experiment was carried out in the phenotyping platform Phend¢@atireraBosquet et
al., 2016) hosted at the M3P, Montpellier Plant Phenotyping platform
(https://www6.montpellier.inra.fr/lepse/M3PSowing date was May0l 2016 and the experiment
lasted55 dgs in greenhouse conditions (minimal temperature = 15°C and maximal temperature =
29°C). Plants were grown inl9 pots (0.19 m diameter and 0.4 m high) filled with a 30:70 (v/v)
mixture of a clay and organic compost. Three seeds per pot were sown at G0f&%h and
thinned to one per pot when leaf three emerged. In the platform, plants were randomly organized i
28 columns and 60 lines (Fid). Pots were separated of 20 cm on the line and 40 cm between
columns, which gave a density of 18 plants per m2.

Two levels of soil water content were maintained: wedtered (WW) and water deficit
(WD) with soil water potentials 60.05 MPa-0.6 MPa, respectively. Soil water content in pots was
maintained at target values by watering each pot three times pearsitay watering stations (520 U,
Watson Marlow, Wilmington, MA, USAJPrado et al., 2018FEach genotype was repeated 5 times
in the experimental design, with 2 replicatesder wellwatered (WW) and 3 under water deficit

(WD) environments.
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FIGURE 1lllustrationsof the experimentatior(A) Plantsin the PhenoArch plaform(B) Map of incident
photosynthetically active radiation (PAR) cumulated for each pland da@s &ter germination.(C) Picture

of a plant in tle cabinof theimaging unit with 3D image acquisition involving top and side RGB cantbeas
allow daily capture of RGB colour images (205@464) from 13 views (12 side views from 30° rotational
difference ad one top view(D) Oneexampleof the 13 vievg. (E)Representation of the 3D reconstructain
one plantSee Cabrer8osquet et al. 2016 for details.

Plant and leaf trait measurements

From 7 to 36 days after sowing, pictures of the plants were daityradgrom 13 views (12
lateral views from 30° rotational difference and one top view). Cycles of plant imaging were daily
made for each plant during the nightages were converted into rfirby calibrating camera
positions using reference objects andrged to reconstruct plant 3Brchitecture. With those daily
images, plant pixels were segmented from those of the background and used for estimating the daily
aboveground fresmassand whole plant leaf arg®richet et al., 2017; Prado et al., 2018phen,
maximalfreshplantmass (PM, g) antbtal leaf aredPA, m2) were estimated. Calibration curves of
plant fresh mass were constructed using multipieeblr regression models based on processed

images taken in 13 directions against measuremengb@fegroundabovegroundresh mass at
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harvest(Brichet et al., 2017)Their time courses were expressed as a function of thermal time in
equivalentdays at 20°CAboveground frestabovegroundnass were therefore estimated at specific
time by interpolation between nonsynchronous measurement nat$o et al., 2018WVith those
data, maximal of absolute plant growth was calculated as an increabeveground plantass
during 15 days at 20°C (PG, ¢

Before harvesting, between 36 and 42 days after sowing, 10 punches were made on both
sides of the main leaf veifarea of one punch = 50.26 mm?2) on a fully expanded leaf (the eighth,
ninth or tenth leaf produced). Punches were dried at 60 °C during 72 h to determine dry weight;
specific leaf area (SLA, m2%y was calculated by the ratio of the area represented thegunches

to their dry weight.
Estimation of the shading index

At a given day, each 3D reconstructed plant was replaced in its specific position in the
glasshouse to reproduce its light environment. Light interception was estimated using the CARIBU
light propagation mode{Chelle and Andrieu, 1998ombined with a sky radiance distribution
model mixing SOC Nloon and Spencer, 19%and clear sky(Perez et al., 2002listributions
according to the mixing ratio proposed lardaljevic (2000. In order to stimate light interception
efficiency independently of global sky irradiance that may vary between days, normalized incident
radiance was simulated on the virtual scene €l.of ground). The daily quantity of
photosynthetically active radiation (PAR)}ercepted per plantfor a normalized incident irradiance
(m'zgmum) in the platformwas expressed &#ARe |, without considering the neighbdPARej isol i-

To estimate competition for light, shading index (SI) was calculated using the following
equaion (Unpublished dataPerez et al., 2018):

YO . (eql)

This equation was integrated during the considered leaf growth for SLA, during plant life for

PA and PM and from plant germination to the end of plant growtisumeaents for PG.

Statistical analyses

We performed analyses of variance (ANOVA) to test genotype, water treatment, shading
index and their interactions effects on the three size related traits (PA, PM and PG). Watering
conditions were considered sepaiaia a linear model with genotype as a fixed factor in order to

obtain genotypic means. We then added shading index as a fixed factor to this linear model in order
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to analyze this specific factor. To test water stress impact on the allometric relg$onmghirealized
standardized major axis (SMA) regressions with genotypic means. Test of common SMA slopes
discriminated water deficit impact on allometric relationships. Trait responses to WD were
calculated as logarithms of the response ratios as InRR(Fraitwp/Traityw). The relationships
between traits and log response ratios were investigated using linear regression models. To analyse
shading index influence on plant allometric response to WD, the logarithms of the response ratio of
adjusted means we calculated and compared to the ones obtained with genotypic means.

All statistical analyses were performed in the R statistical environment (R Core development
team, 2018) using appropriate packages. Adjusted genotypic means were extracted from the
O0msans 6 f un cemmeampackagen We fit SMA regressions and tested for differences in
slopes along main axis between watering conditions sntlatrp a c k a g e . Spear manb

coefficients were cal cul astaephckagé.t h 6cor . test d -

TABLE 1 List of leaf and plant traits studied, their abbreviations and units.

Trait Abbreviation Units
Leaf trait

Specific leaf area SLA m2g*
Plant traits

Totalleafarea PA m?2

Abovegroundreshmass PM g

Maximal growth rag¢ PG gd'
Light variable

Shading index Sl

Results
Response of plant allometry to water deficit

Highly significant variation in plant sizelated traits was found across the 337 maize
genotypes. Under WWaboveground fresimass (PM)varied 3 times (151445 g) whole-plant
growthrate (PG) 5.7 times (from 9.4 to 53.3 g')i and totalleaf area (PA) 2 times (0.28.48 nf)
across genotypes (Fig). The soil WD applied resulted in a significant reduction of plant size in
almost (286 out of 337) athaize genotyps (Table 2; Supporting Fig. $hd S2). Under WD, the

range of values was narrower for the three traits, especially for higher iaMes|[(67; 331] gPG
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=[8.77; 20.12] g & PA =[0.21; 0.41] ). This resulted from the significant regiye relationship
between plant size and plant size response to WD (se& Fag PM), i.e. bigger plants exhibited
higher size reduction than smaller onelowever, weak correlations between values of plant size
related traits under WW and WDs{garmar—= 0.3, 0.32 and 0.3&ith P < 0.001, respectively for PM,
PG and PAindicated significant variability in plant response to WD across the 337 maize genotypes
(Supporting Fig. S2). Acrosgenotypesbroadsense heritabilityH2) was similarly strong for PM
(0.62), PG (0.61) and PA (0.56) under WW, whereas it was a bit weaker under WDH&heas
equal to 0.54 for and 0.49 f&M, and 0.55 for PA (Table 2)\crossgenotypeshighly significant
allometric reationships were found between PM, PG andide#h wnder WW and WD treatments
(Fig. 2). The SMA slopes of the ldmear relationship between PM and PA significantly differed
between WW and WD treatmen® € 0.001 with slope equal to 0.étd 0.8 nder WWand WD,
respectively (Fig. 2A). They also signifemtly differed between treatments for the relationships with
PG (PG vs. PMP < 0.001 with slope equal to 1.3 under WW; PG vs. PA,0.001 with slope equal

to 1.94) (Fig. 2B and C).

TABLE 2 Estimation of broagense heritability of the studied leaf, tland growtkrelative traits by
separating watering conditions.

Trait
Scenario SLA PM PG PA
ww 0.56 0.62 0.61 0.56
WD 0.53 0.49 0.54 0.55
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FIGURE 2 Allometric relationship®of abovegroundreshmass(PM), total leafarea(PA) andplant growth

rate (PG) in 337 maize genotypes undetl-watered (WW)andwater deficit (WD) conditionsEach point
represents the genotypic meaealue of eachmaize genotypeunder WW (blue) and WD (red). Solid and
dashed lines represent the statistically signifi@iA regressionsinder WW and WD, respectively. (A) For

of PA to PM the relationships were log A= -4.88 + 0.681pbg PMyw); R?=0.71,P < 0.001 and log P#o
=-5.51 + 0.8 log PMyp); R’ = 0.74,P < 0.001; both n = 337, under WW and WD, respectively.R&) of

PG to PA the relationships were logR@E= -2.61 + 0.511pg PAww); R* = 0.46,P < 0.001 and log P& = -
3.1+ 0.77 log PAwp); R* = 0.45,P < 0.001; both n = 337, under WW and WD, respectively. (C) For of PG to
PM the relationships were log Rég = -4.37 + 1.3210g PMww); R>=0.72,P < 0.001 and log Pép =-3.12
+1.03 {og PMyp); R? = 0.63,P < 0.001; both n = 337, under WW and WD, respectively
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Influence of light availability on plant allometric response to WD

Under bw light availability,i.e. increasing shading indexalues(Sl), plant size (PM, PA)
and plant growth ratéPG) significantly decreased under both watering treatments (Supporting Fig.
S3, Table 3)Linear relationships d?M, PGand FA with higher Sl valuesverestronger under WW
(R? = 0.38, 0.34 and 0.23; &1 < 0.001, for PM, PG and PAespectively) thamnder WD (R? =
0.15, 0.03 and 0.09; af < 0.001 for PM, PG and Prespectively)Supporting Fig. S3, Table 3).
Taking Ight availability into accounby adding Sl as a covaratlid notsignificantly change the
negative relationship between planassand itsresponse to WOFig. 3). However, theéange of
valuesof PM response to WD was narrowaith Si ([-0.7; 0.29]) than without SAs a covariat€ -
0.67; 0.41]) Adding Sl to the modekhanged the InRRRf PM, PG and PAFig. 4). The slopes of the
relationships of INRR with Sl taken into account to INRR without Sl taken into account were slightly
and significantly lower than (slopes equal to 8, 0.8 and 087 respectively foPM, PGand PA),
therefore INRR was slightly but not significantly overestimated when Sl was not taken into account
(test of studento compare means of INRR wigh> 0.05 for the three traitglFig. 4).

TABLE 3 Changes in the three plant traits of magenotypes in response to water deficit. Values are
probabilities associated with genotype, scenario, shading index and their interaction effects model. 337
genotypes were studied. For abbreviations, see Table 1.

Traits Genotype Scenario Sl G*S G*S| S*SI G*S*S|
Traits PM <0.001 <0.001 <0.001 0.98 0.58 <0.001 0.9
PG <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001

PA <0.001 <0.001 <0.001 0.9 0.64 <0.001 0.74
Note G: Genotype, S: Scenario and Sl: Shading Index.
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Legend
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FIGURE 3 Relationshipbetween plant mag®M) response tavater deficit (WD)andPM values undewell-
watered (WW)conditionswith and without considering the shading index ($)ints represent genotypic
means(green)and adjusted means with the shading indexfixed effect(brown) (n = 337) respectively
Corresponding lepses represent 95%onfidenceintervak. Lines are significantlinear regressiotines for
genotypic meansg(een;R2 = 0.54 withP < 0.001) and adjusted meafws S| (brown; Rz = 0.45 withP <
0.001). SIpes of the two regressions were not significantly differert 0.6).
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FIGURE 4 Log response ratios (InNRR) water deficit (WD) with and without takinge shading index (SI)
into account in the calculatioof genotypic trait meanRed lines are y = lines. Black lines represent
statistically significant linear regressioal n = 337).(A) LnRR of plantmass (R = 0.80;P < 0.00) with
slope equal to 0.79 (Confidence interval = [60784]). B) LNRR of plantgrowth rate (R= 0.72;P < 0.00)
with slope equal to 0.88 (Confidence interval = [0i83.93]). (C) LnRR oftotal leafarea(R* = 0.69;P <

0.00)) with slope equal to 0.8onfidence interval = [0.880.91]).

Page P9



Plasticity in SLA modulates plant allometric response to WD

Significantly lower SLA values were observed under WW than under WD conditions
(Supporting Fig. S1PTable 3 SupportingFig. S4. Broad sense heritability of SLA was similar
under both conditionsHZ = 0.56 and 0.53under WWand WD, respective)y(Table 2).SLA
significantly increased in response to low light availability (high SI) under both watering treatments
(R2=0.26 and 0.12; bota< 0.001, under WW and WD, respectiveBypportingFig. S4A). Across
genotypesthe addition of Sl in the modetduced the estimatd mRR of SLAto WD (slope equal
to 0.79 (Supporting Fig. S8).

SLA wassignificantly negativelyrelated toPM, PG and PA (Fig. 5). Significantly different
slopes weraletectecbetweenWW and WDfor the relationships of PM and PG to Si(doth P <
0.001) but norfor the relationship of PA to SLAP(= 0.5). The response of the three siatated
traits to WD, i.e. reductions of PM, PG and Pgignificantlyincrease with higheBLA values under
optimal conditiongFig. 6).
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FIGURE 5 Relationshipsof aboveground fresimass (PM), total leaf area (PAhdplantgrowthrate(PG)to
specific leaf aredSLA) underwell-watered (WW)andwater deficit (WD) conditionsEach point represents
the genotypic meamalue without Sl of eachmaize genotypeunder WW (blue) and WD (red). Solid and
dashed lines represent the statistically significant SMA regressiates WW and WD, respectively. (A) For
PM the relationships were log RM = 2.57 1.13 * (og SLAww); R* = 0.27,P < 0.001 and log PMp = 3 -

0.86 * (0og SLAwp); R?>= 0.2,P < 0.001; both n = 337, under WW and WD, respectively. (B) For PG the
relationships were log R = -0.951 1.5 * (log SLAww); R? = 0.28,P < 0.001 and log P&, = 0.81 0.61 *

(log SLAwp); R?> = 0.09,P < 0.001; both n = 337, under WW and W2spectively. (A) For PA the
relationships were log Ry = -2.57 0.53 * (og SLAww); R>=0.13,P < 0.001 and log PMp =-2.61 0.5*

(log SLAwp); R? = 0.10,P < 0.001; both n = 337, under WW and WD, respectively.
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FIGURE 6 Linear relationships betweehe log response ratios (INRR) of planbwth, sizeandtotal leaf
areawith specific leaf area under WW. The three relationships were between: A, INRR of plant growth and
specific leaf area under WW (m?)g B, InRR of plant mass and specific leaf anealer WW (m2 @) and C,

INRR oftotal leaf areand specific leaf area under WW (nm® gBlack points represent genotypic means (n =
337). Black lines represent the statistically significant linear regressions between InRR of plant mass, growth
andtotd leaf area withspecificleaf area under WW (R2 = 0.17, 0.20 and 0.11 Wwith0.001, respectively).
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