
The impact of long-term water stress on tree

architecture and production is related to changes in

transitions between vegetative and reproductive growth

in the ‘Granny Smith’ apple cultivar

Weiwei Yang, Benoit Pallas, Jean-Baptiste Durand, Sébastien Martinez,
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recherche français ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.

https://hal.archives-ouvertes.fr
https://hal.inria.fr/hal-01377095




 

��
 

���� ����	
� ��� ����
���� ��
��� �
����� ��� 
���� ��	��
�	
���� ����1 

�����	
���� ��� ���
��� 
�� 	������� ��� 
�����
����� ��
����� ����
�
����2 

�����������	
��������
�����
��������������
��������	�
������ �3 

�4 

����������� !"!��!�#���$
�%��� !����!�&����#��
��
��'�����(!)!�5 

�*���
����+��
���,
 
!�+������-��

"
�����.������/��
��

 
�6 

�7 

 ���	��
���	�	���������	������������������������������������������������������	������8 

� 	!����"���#�$	%	%�&'(&)��)*)+'�������""����,���-�&�����.���/�9 

0�,�""�!���1�2������"�����������3����	4��
��������5��6.�!"��!��7�..�-��8�0�&&��,���.�10 

)�����9"�� 
��������5�� :.9��.������ ;�.�� <���=�.���� >?)�� )'&*�� �����9"�� ,���-� +��11 

��.���/�12 

*����.%,��	@%���	��A����."�".����$�.���
���	�	��)*)+'�������""�������.���/�13 

��$�����.����������.""5�������9������������3��B�14 

��$��3�����������������������"��9��.��������C��."".�D���.!��/���./1��15 

�16 

0�������
�
�1����.����1�3.��������������.��"�������.������������ �17 

�18 

2��������1�����������������!�����	����!����� ��
�!����������	
�����!���������������19 

+��3���	����!���
����
�����20 

�21 

�22 

23 

Page 41 of 89 Tree Physiology



 

0�
 

4��
��	
�1 

E.�����������!����.����.����9����1���5���"�!��."�.���������"�!��."���������������".������.��2 

����������������������5�.������.������1��������.��3�""�.�������".�����������.�������"�������3 

��.!�/� ��� �������."� �".����� 3.���� ������� �.5� .11���� �".��� ����"������� �����!�� ����".�����4 

�11�������.������15��".���1����������.������������.�����������������������/�".���.������������5 

���������������1.����1�����������."�.���.-�"".�5�9������.���.��!������������������.�����".���.���6 

�1� .��"��� ��� ������������������!��.����� !��3��������� �1���11������ "��!���/� ��� ����� ����5�� ����7 

���.��� �1� "��!%����� 3.���� ������� F8� 5�.��G� ��� ���� 1.��� �1� ������."� .��� .-�"".�5� 9���� 3.��8 

�������!.���������".��������1"�3����!������������.���������������.������F9�����."���/���!�".�G�9 

�������H��.��5�7���� ���"���.�/����3.���9���������.��3.����������������.�����������."����9���10 

�1�!��3��������� F�
G�����9�.����� ��!.��"�����1� �������5��/�,�������"5��3.�������������������11 

����15� ���� �����!� �1� ���� �3�� ����������� ����"������."� ��.���� ��.�.�����=��� 95� ����12 

������������1�"��!�.�����������
��.���.��."����.������1�1"��."��
�����������������������"5/�13 

$���.�."5�����1��
���������������������������!�.��.��.9"�%�������.�B�����.�����.�����"�����14 

9���������11������1�����������������.���3.�������.����������."�����.��3.�����������������������15 

��.�������� ��3.���� "��!� .�����������
�� .��� �����.���� ���� ��.�������� ��3.��� 1"��."�� ������16 

.�����.���
�/�E.�����������."����"�!��"5������.��������������������1�.-�"".�5�1"��."��
�/�$���17 

��!������".�����1�������5��1�1"��."��
������.���������!��.�����������������������������5����18 

9�����."�9�.���!�������3.����������/�$���.���"��.��������!��������������9�������������3.����19 

���������!!�����"�3�����!��.�����!��3�����.�����"������������9��9���1���."����1"��."�����������20 

.���1��������/� �21 

�22 

Page 42 of 89Tree Physiology



 

)�
 

�1 

5�
����	
����2 

�3 

".���� ��9I������ ���3.���� ������� �������� 95� .� ���9��� �1� ��5���"�!��."�����.������ .�� ����4 

��"���".��� ��""�".�����!.��.���3��"���".��� "���"�/�$����� �������������������� ���� ��������5�5 

.������.������1�3.���� ��������.��3�""�.����� �����".��� �������� .����".�������"������� ��.!���6 

F�J""���.���:�5����0&��G/�
�����3.������������9����3.������".����������.����.�9���9.".����7 

.������.�������.�����.�.��"��������.��"������3.����"����95���.�����.�����.���������������.""5��8 

������5��������.������5�F2��.���+8)G/�	"���.�������1�����������."����.9�"�����1��".����������9 

3.���� ������� .��� .�����.����� 95� ����1��.������ ��� ������ ���������� .��� ��!.�� ��=��� �����10 

��������!� ���� �".��� 3���� ���� 1"�-�9�"��5� ��� �������� ��� 3.���� ������� ��� �������� .� ����.9"��11 

.������������1��������"��.���������-�����3��������!��3��F2��.���+8)�����!�����.���>������!��12 

0&&+G/� ��������� �.�� 9�� 1����� 1���� ��������� �������� ��.�� 3.���� ������� ����"��� ��� ����13 

���������� �1� ���� !��3��� �.��� �1� "�.���� .��� �������� "�.1� .��.�� ������ "��!��� .��� 9�.�����!��14 

"�.���!� ��� .� ���������� �".��� "�1�� �5�"�� .��� .�� �.�"5� ��.�������� 1���� ���� ��!��.����� ��� ����15 

������������� ��.!��/�$����� ���������� �.��� 9���� �9������� 1��� ������ ���9.������� .��� 1������16 

�".����F	����������."/��++0��>���������++*��:�9������."/�0&&K��$.���������."/�0&��G/�17 

������ ������ .��� ���.""5� ����!.���� .��� ������ !��3��� .��� ����������� ��.��"5� ������� ���18 

3.����.�.�".9�"��5�.�������!.���������.�5�����������F��""�����."/��++K�����".��B.����."/�0&&�G/�19 

��������"�����3.������������.��9������.�������."����9"������1��������������.�����������.""5����20 

.����.�������%.������!�����F�.������."/�0&&'������.���=�.���,���.��0&�&G/�������������.�������21 

.�"�3�������!.���������"5������.������.��.��"��1������.������������������1�1�����"�.��F�.������22 

Page 43 of 89 Tree Physiology



 

*�
 

."/� 0&&'G/�E.���� ������� �.�� ."��� 9���� ���3�� ��� �.���� ����������� ��� ���� ���9��� �1� ��!.���1 

����������.���5�.��F���.�������9������������G� ����.�������.���F�����.����."/�0&&?G�.���2 

�"����F�.��L�%A�����������."/�0&��G/�2�3������������.5��������������������.!��.����������5���3 

������ ��� �.�� 9���� ��������� ��.�� ���� ���.���� ���9��� ��� ��.11������ 95� 3.���� ������� ���4 

1����%��������������1����%5�.�%�"����.���������F2��������."/��++?G�.��������������������������5 

."����� F��!�M�� ��� ."/� 0&�*G/� $��� .�."5���� �1� 9�.�����!� ��.�.����������� ��� ."����� ."���6 

���3�����.�������1���=������1�9�.�����!�."��!��������3���������������"��!�����������.9�����7 

.1���� 3.���� �������� 9��� ���� �11���� 3.�� ������ ��� .-�"".�5� 1"�3���/� ��� !�.�������� 1����%������8 

������� 3���� ��.����.""5� ���� .11������ 95� �����.��� 3.���� �������� 3����.�� ���� ���9��� �1�9 

���.���������5""������9�.������3.���������/�
��������������������9�����5�����1��������3����10 

.11������F:�9������."/�0&&K��."".��.���,����������0&�?G/�11 

���.��"��������1"�3���������5��.��9����.����.""5����������������.�"5��������3.�����������12 

9��.�����1�����".!��������9��3����1"�3���������������.���������.����-��.��"5�K&��.5��.1����13 

1�""�9"����F>�9.��.����.�����+'0������������."/�0&&)G�.���1"�3����!�����1�""�3��!������!/�14 

7���� .� ��.������ 3.�� 1����� ��� ���� .9������ �1� ����!.����� �����!� �����.������ ��� ."�����15 

F��"��.����.���A�������0&&&G/�$������!!�������.�������11�����1�3.�������������������������"��16 

9�� �.B��� �����.������� ����������."��".����� .�� ����"�� ��������1��.������ ���!����.���� ����".���17 

.�������������������������!�".������1�������!��3����9�.�����!�.���1"�3����!�1��������5�.�����18 

���� ��-�/������ �1� ���� �������� ��.�� �.��� 9���� ���������� ��� 1.�� ��� ����� ���������� ���3.����19 

������� �.��� 1������� ��� ����1��.������ ��� �������� "�.���� .��� 1������ .1���� ���.������� .��"����20 

3������ .� ���!"�� !��3��!� ��.���/� :���� .��������� �.�� 9���� �.��� ��� ���� ����".����� �11���� �1�21 

3.�����������������������.������������.�����������"������������!�������������5�.�������9.9"5�22 

Page 44 of 89Tree Physiology



 

?�
 

9��.�����1�������11���"�5����.�."5=�������.������������.�������.��5�����"��!%������-����������1 

��.��.���������� ����9����������".������.��"��.�����.�������������11�������� ����� ����������2 

.���1���������F�5�����+''��,�.�������."/�0&&0��>�N�.����."/�0&&KG/�3 

".��� .����������."� .�."5���� ��������� .� 1�.��3��B� ��� ���1���� �������� ��� 3����� �".���4 

����"������� �.�� 9�� ����������� .�� ���� ����"�� �1� ���� ����������� �1� ����.���� �"�����.�5�5 

����������� FE����� �+8+G�� ����� ����!�� ���� ���9��� .��� �5���� �1� �"�����.�5� �����������6 

��������������!����������!��5��.���9�������3���������9���-.��"5�����".�������������������7 

������!������� !�.������� F>.���N"N�5� .��� ,.�.!"��� 0&&8G/� O��� �1� ���� ����� �9������8 

������!�������!�.�������������������.���������� "��!����1�!��3��������� F�
�G�3���������.!���9 

3������.��9�����9�����������.�5�������.��������.�����".������.��"������/�$�����!�.�������."���10 

��������9�.�����!���.�.�������������.��.�����.�5��
�"��!�����.�!���3���������.!��F�������11 

���."/�0&&KG/�>.��������.�"5�����������.������."��������-���������1�������9".��5���������1�����12 

������F����,���������."/� F0&&KG�1���.������3G��1�����5�����1��
��3�����.B��������.����������13 

������9��.���.�."5=�� ������!�.�������� ����������!�9���� �����
� "��!���.��� ���������9����1�14 

���.�����F,���������."/�0&&)��,���������."/�0&&'��,������.����������0&�0G/�A�!��.������
��15 

"��!��� ��.��0&�������"�������1������.������1���������.�����3�����"��!.���� ����������/�16 

��������
��.���9��3����?�.���0&����"��!�.������������.��"5��1����1���������.�����3����17 

�"��!.���� ������������ 9��� �.5� ."��� ���"���� ����� ���1������ ���.����/� 7����� �
�� .���18 

�������� ��.�� ?� ��� .��� .��� ������������ �1� ���%�"��!.���� ���1���������.����/� �"��."��
��19 

F."����.""���H9������ G�����"��1����1"��."���11������.������1�����.���."����������.������������1�20 

9���� ��!��.����� ���1���������.����� F.����-��.��"5� 8G� F,������ 0&&)G�3���� ���%�"��!.����21 

����������� ��� ���� ���-��."� �.��� .��� 1"�3���� ��� ���� ����."� �.��� F,�.99N� �+'8G/� �"��."��
��22 

Page 45 of 89 Tree Physiology



 

K�
 

���.""5��.���1����1"�3����.����.��9�.��1����=�������1����1��������������!����1��������/��"��."�1 

�
�����.""5�9�.����������3���5�����."����1��������!��.������
��F��1������ ���.��H9������2 

������ G��3���������"���������.��"5�F,�.99N�.�������9���%	"�.��=��++�G/� � �3 

>.�������������������������1��
��5�����������.�!�����.�������������!����������!��5����4 

�����
������������."��!�����.-����.���9��������"���.���������������.!���95��.��.9"�%������5 

�.�B�����.����FAO�,�G�����"����!�����������������1�1"��."��
��F,������.�����N����0&�0G/�6 

���������� �����."� ����-���� ��������� 1���� ���� >�����."� >�.���!� ����-� FE�"��-� �+**G� .���7 

��������� �������� �����.���� ��� ���� ����5� �1� ���� 1������!� 9��.����� �1� 1����� ������ F:.���� ��� ."/�8 

�++?�� ,�".�� ��� ."/� 0&��G�� �.��� 9���� ��������� ��� ��.�.�����=�� 9���� ���� ��!�".���5� F��/�9 

9�����."��5��������!�".���5G�.��������5����������5��1�1"�3����!����������������5���!���������.��10 

�-��9��������.���!�1����������������F@��.������."/�0&�)G/�$��������������.������3����.������11 

����"��������1��
����.�!�����������!�������������������3�������������������������.����������12 

��.!�� �1� �".��� ����"������/� $����� ��.�!��� ����� .11���� ���� 1����� 5��"�/� 2�3������ ��� ������13 

��������� 9�.���� .��� .-��� ����������� .��� ����� .������������ 3���� ������9��� ������ �����."�14 

3.�����!�����������/� �15 

O�������5�.�����.��.�."5=��!������11�����1�3.���������������������.����11��������."����1�16 

�".��� ��!.��=.����� F3��"�� ������ 9�.����� .-��� .��� �
G� ��� .��"�� ����/� $��� �-��������� 3.��17 

�.��������������������1�����H��.��5�7���� ���"���.��!��3��������"��!%��������"�3.������������18 

�/�/��.��"5��!�����������"�3.�����������1���8�5�.��/�O����5���������3.����.�������.�"��!%�����19 

3.�����������3��"������15������������������1��������5����F��!��.�������/���������������"��!�20 

��/��������
�G�3������.�9�.�����3�����������."���������������.�� ����3��"�%�������."���������21 

1�����������������.������F��!�".���5���/�����!�".���5G/�$���1�""�3��!�����������3����.��������C�22 

Page 46 of 89Tree Physiology



 

8�
 

F�G�,.��.������.����������.�5�!��3���F�
�"��!��G�9���9����������������������3.����������P�1 

F0G�	������������%.���."���.���������9��3�����
������1����95�3.����������P�F)G�@����3.����2 

�����������15�����1"��."��
�1�������5�.���������������.�������.�������������."�P�3 

�4 

�5 

+�
������������
�����6 

�7 

Plant material  8 

��� ��9��.�5� 0&&8�� ��-����� H��.��5� 7���� � ������3���� !�.1���� ������+� ��������B� .���9 

�".����� .�� ���� @�.7����� ���	� �-��������."� 7�.����� ��.�� ������""���� F��.����� �*)Q)K��10 

�&)Q?'G/�H��.��5�7���� ��.��.�3�����!�!��3����.9���3����"��!����������-��9����1����%9�.���!�11 

��!�".���5��.���9�"��!�� ��� ���� �5��� �A� �����.������������ F:�����.�����++0G/� H��.��5�7���� �12 

������ 3���� ���"����� ��� .� �"��� ��������� �1� .����-��.��"5� ?0&� ������ ������������!� ��� .�13 

���!��5��������1����.�H7�.�B������ �R�H��.��5�7���� �������FA��"������."/�0&�*G/���������"����14 

������3�����".�����."��!�������3���3����.�������%��3�����.�����1�?/&����.�3�����%��3�����.����15 

�1� 0/&� ��� .��� .� �����3���%������.��� ������.����/� 	� 0/?� �� 3���� .""�5� ����� �1� �.""� 1������16 

FFestuca arundinaceaG�3.����3�����	���"�0&&8�9��3������3�/��5���.���.�5����.�������.���17 

1����"�=��!� 3���� ���1������ 95� ����������."���.���� ����������� 3���� ���1������."� ��.������/�18 

�������������!�3.���.�����������.���5�.��.�������!�������1������."���.���������/�/�"������!����19 

�����������9����1�1������������1"���������/��������������!���������5�3.���������."�����.��������20 

�1� ���� �-��������/� $��� ������ 3���� ���� ������� �����!� ���� �-��������/� $����!����� ����21 

�-��������� F0&&8%0&�*G����.���.�"5� .��� ������.��������.���.�"5��.-��."�A@�.�����.��22 

�.�"5���".���.��.����������!�����!��3��!���������F��	���"#�?�7�����9��G�3��������".��.���!�23 

Page 47 of 89 Tree Physiology



 

'�
 

5�.���.���3�������."����0&/*�Q,�FS(%�&/**G��0/&&�B.�FS(%�&/00G�.���00/)��;��%0�FS(%�&/K)G��1 

����������"5�F7���"�����.�5�@.�.����!����7�G/�,�������"5�����."��.��1.""������!�����!��3��!�2 

�������3.��������.��.9"��.���!�5�.���3�����."�����.�!��!�1�����0)����F0&��G����0)8����3 

F0&&+G/� �4 

�5 

Water stress treatment 6 

$����-��������."��"���3.����!.��=������1������3��3����3�""%3.������������FEEG�."����.����7 

3����1������������3���1���������9����������3.�����������FE7G/���!����������������.������3����8 

�������/�EE�������3��������!.��������!�.��5������1���������.5����"��.�������������3���3����9 

����0&�"��%������������������/�E.�����!��.�.!������3.�����1������.����������"5�������9���10 

95�A��"��� ��� ."/� F0&�*G/� ����!.����� �1� ����EE� ������3.�� ������"��� ��� .����� .�5� ���"�3.����11 

���"������.���E7����.������3.��.��"����1����0&&8����0&�)�F���3.��������������0&�*G/�E7�12 

�������.�������.���3.��������"5�.��EE�������9�1����������/�E.�����!�3.������������������13 

1�������������1�;����������������1�	�!���������"���!����.����!�������������.������3.�����������14 

�����!�������/�7��"�3.�����������."�3.�����������3�����0�E.����.�B����������������������.�15 

�������� �.�."�!!��� F���������� ,���.�5�� ���/�� ����������� ,	�� 
7	G�� "��.���� ��� .�16 

���������.�����.��.��1�����1��"�����EE�.���E7��������.����".����.��.��������1�)&���/�$����17 

������.""�3�������.����.����.������������1����"�3.�����������."�1����������.��.5������!�����18 

���� �-��������/� $����� .����.���� �.�.���.����������3���� ����"�������� 95� ������.��."�19 

��.����������3���������.���E.����.�B���������1����0&������0&�)/�20 

�21 

Phenotyping  22 

Page 48 of 89Tree Physiology



 

+�
 

Whole tree variables � 7�-��������������.������3����������9��������!������-���������9��.����1 

�3������������!��������������������3�����.�.!��/������0&�&�F1�����5�.���1�����������G�����"�2 

0&�*������5��"��.����������9����1�1������3�������������1����.�������/���.����������."�1�����3 

3��!���3.�������.����.�������.����9��3����5��"��.����������9����1�1��������������/������0&���4 

����"� 0&�)�� ����9.�."� ����B���.������3.�� ."��� ���������9��.���� ��� ��� ����������� .�� .�!����5 

�����.�����1��������!��.�������!���F7����!�.���	=.���B��0&&&G/�$��������%�������."�.��.�3.��6 

�����.����.������!�.��5"������."���.���1�����������B/� �7 

Branch architecture description � ����.5�0&�*��.""� ����9�.������.�����!�1��������1�����8 

.��� ������� .���."��
�� �1� ���� ����B� .��� ��.�� �.�� ���� 9���� 9��B��� �����!� ���� �-���������9 

3������"������.���.�."5=���1����.�������/�������������1����9�.���������������3�������������10 

��������!�������������."��.��.9�"��5���������.������������.����������9����1�9��B���9�.�����/� �11 

$���������"�!��."� �������������1� ������9�.������3.�����1����������!�������"�!��."�12 

�.�B���� ����� .�� "�.1� ��.��� F>.���N"N�5� .��� ,.�.!"��� 0&&8G�� 3����� �.��� ��� �����9"�� ���13 

.�."5=��a posteriori��������������������������/�$���9�.��������"�!5�3.���������������1�����1�14 

��"����."�� ����� !�.���� F�$��������� .���,.�.!"��� �++'G�� ����������!� 1���� ��."��C� 9�.�����15 

.-����!��3��������F�
G�.������.����F,���������."/�0&&)G/�������5�����1��
��3������1����C�16 

:��!��
��F����!�.����.��:��"��!���T�0&���GU���������
��F����!�.����.�����?����V�"��!���17 

V�0&���GU�7������
�� F����!�.���� .��7�� "��!���V�?� ��G�.����"��."��
�� F����!�.���� .�� �G/�18 

E���� ����� ��.�� ���� 9������ ������ .����� 1���� ���� �.��� 1"��."� �
�� ���� "��!���� ���� 3.��19 

�������.������.-����������.����/�>�������������3����."�������!�.����.�������!����������"��!���20 

F:��!����������7����G/�	��
�3.���������������.��F����!�.����.��@G��1��������������������21 

.�5���3��
���������������."����������9�1�������������1������-��������/� �22 

Page 49 of 89 Tree Physiology



 

�&�
 

�
� �5��� ������������ 3���� ��������� ��� ���� ������%� .��� �����%������ .-��� F����1 

7���"�����.�5�@.�.����!����70G/�$������9����1����.����������
�3.�� ��������� 1��� "��!�2 

.�����������
��9�"��!��!����������%������.-��/�$���1.����1�.""�����.-�"".�5�����������3.��3 

."��� ��������� 1��� ������ �
��� ����������!� ���� 1���� �
� �5���� ��������"5� ��1����� F"��!��4 

����������.""�.���1"��."G��������".�����9����1�����.��1��.�����3.���9������/� �5 

�6 

Data analysis 7 

Defining variables of interest for analyzing branch architecture and growth unit succession � 8 

$���A".������1�3.����3���������.����1�����O���	"�.��".�1����F�.�."����."/�0&&'G��3.�������9 

1��� �-��.����!� �����1��� �.�.� 1���� ���� �$�� �.�.9.��/� $��� �.�.9.��� ����.����� �8� .��� 0&�10 

9�.������� )?0?� .��� )*K*��
��� .��� �*0*� .��� �*+�����.����� ���������� .��� "��!��
���11 

����������"5/�$�����-��.����������������.""�3�������������.������1�F�G��������9���.����5����12 

�1��
�� ���� 5�.�� .��� ���� 9�.����� F��G� ���� ���������� �1��
������������� ."��!� ������%� .���13 

�����%������.-����F���G��������9����1����.���������5�.��.��������
�."��!�����������%������14 

.-����F��G�����1�������5��1�.-�"".�5��
��5����."��!�����������%������.-����F�G����������������15 

�1������%������.-�����.����������!��3��!�.��������."��!��.���"��!�.�����������.������
��1�16 

����������%������.-����.���F��G��������9����1�9�������������F��������3�G�1�""�3��!�.�1"��."�17 

�
/� �18 

 19 

Analysis of growth unit succession with VOMC � $��� ���������� �1��
� �5���� ."��!� .-���20 

3����.�."5=�������!��.��.9"�%�������.�B�����.����FAO�,�G�� ����������� ��� ���������-���1�21 

.����������."�����"��!��1�.��"��������95�,������.�����N����F0&�0G/����AO�,����
��5���Tℓ�22 

Page 50 of 89Tree Physiology



 

���
 

.�� �������� ��������� ℓ� 3������ ���� ��������� ��� ���������� 95� .� �����.����� �������� 9.���� ��� .�1 

1������.���a priori�9����������9���k��1�����������
��5����Tℓ�1�//�Tℓ�k��3�����ℓ%�,… ℓ%k�.���2 

���� ��������� ���������� ��� ���� ��������/� ��� ����� �.���� k� �.5� �.�5� .�������!� ��� ���� �."����3 

�9������� 3���� 1�""�3��!� ���� ��������� 9.�B3.���/� $�.��������� .���!� �
� �5���� �.�� 9��4 

������������95�.�!�.���3��������������.���������9����������Tℓ%��//�Tℓ�k�F."����.""���memoriesG�5 

����������������Tℓ/�$���!�.���3.��.�.�����1�����������������95�,������.�����N����F0&�0G�6 

�������H>�.�9��� ���"���.�/�����������.��������!�.��������1������������"5���1������
��5����F:��7 

��� ��� 7� .��� @G� 3���� ����������� 3���� @� .�� .9���9��!� ��.��� �1� ���� �.�B��� ��.��/� $���8 

��.�������� 1����������� 3���� �����.���� 3���� 1����%������ F:�� ��� 7� .��� �&� 1��� ���� �����."�9 

1"�3����!G� ��� ������%��������������� F:������� .��� 7�� 1��� "��!%1"��."��������%1"��."� .���10 

�����%1"��."G/�$����1����� �����.-��."��."����1�k�3.��0�.��� ����W:�X������5���.��� ��.��.�11 

1"��."��
�3.������������������.���3.�����������95�.�"��!��
�FTℓ%0Y: .�� Tℓ%�Y�G/�>.�������12 

����� ��.�������� !�.���� ���� ��.�������� ���9.9�"������ 3���� �����.���� ����!� ���� 1�""�3��!�13 

��"������."� "�!�������"� 1������� �5�� Tt,m,w,ℓ� �1� .��
��1� ����� t� .�� "��.�����ℓ� ��� ���� ������ ����14 

�����5�.����.��"��.�����9���!�m,�1���.�3.�������.������w .�������������!�7�.��������1������C� �15 

G�F�
GF

GF
"�! ����

���

���
cwmcwcmc

wmt

wmt

STP

cTP
θϕ�λ +++=

=

=

�

�

� � � � � �

�16 

3�����c�����������:��������@�� cλ � ���.������������� �m c� ��������11���������.������������5���c��1�17 

�����5� m� F3���� ��1������� &�&
=kF� G�� �w cϕ � ��� ���� �11���� �1� 3.���� ���.������ w� F3����18 

��1�������� � &WS cϕ = G�� .��� � �m w cθ � ��� ���� �11���� �1� ���� �����.������ 9��3���������5�m� .���19 

3.���� ���.������w/�����"��!� ���� "�!� �.���� �1� ���� ���9.9�"������ .""�3�� ���� ���9.9�"��5� �1� .�20 

�.��!����."��.��.9"��F����������9��3����&�.����G� ���9���.����� �����ℝ/�$���������.���� ��.��21 

Page 51 of 89 Tree Physiology



 

�0�
 

�������9.9�"����������������������������95�����"��!� GF ��� STP wmt =
�

���"����"5�.��������������1 

�����1�.""����������9.9�"�����/�$�������"��.�.�������3���������.����95��.-�����"�B�"������2 

����!�����A�	���.�B.!���1�����1�3.���F6���0&�&G/� �3 

���������"��3����9��"�C�����"������B���"5������11�����1������5������.������������"�0�4 

���B���"5�����3.�������.�������11���������.������������"�)����"�����9�����11������1������5�5 

.������.�������.�������"�*����"�����9�����11�����.��������������.�����/�$�����!��1��.�����1�6 

���� ��11������ �11����� F3.���� ����������� ������������ .��� �����.�����G� 3.�� .�������� ����!� .�7 

���%���.����"�B�"�������.����������.����!!������95�6���F0&�&G/��������������������.���!�����"�!�8 

"�B�"��������1�������11����������"���3����%0�"�!"�B�"�����F����"&G�S�0�"�!"�B�"�����F����"�G�9 

1�""�3��!� .� ���%���.���� ������9������ ������ ���� ��""� �5��������� 3���� �.�.������10 

�1F����"�G%�1F����"&G��3�����"�!"�B�"�����F����"G����������������"�!�"�B�"�������1�.�����"�11 

.����1F����"G� �������9����1� 1�����.�.������/� ��� ������.��������"&�.�������"�� ��1��� ��� ����12 

��""� �5��������� .��� ���� ."����.����� �5���������� ����������"5/� $�� .������3������� ���� �������13 

��!��1��.���"���"��1����������������11������"5���.""������������!���.������1��������"�����"��.""�14 

9������������.�����.���������9����1��.�.����".�!�����������"��3����."�������.����9.�������15 

������>.5���.�� ��1���.���������������F>�,G�F<.���.����.1���5��++?G��3����� ����9��������"�16 

������=�������>�,/�>�,��."����3�������������.��1�""�3�C�17 

G"�!F����"GF�1G����F����"0"�!"�B�"�G����"F nBIC +−= � � � � � � F0G�18 

3�����n�����������9����1��.�.�������/�19 

$���1�1�������"�3.���9�.�����95�.����!�.��.�����W����X��11�����������9�����1�����1����20 

�������������"����"������9.�������>�,��."���/�$��������"�3.��.���"������."�"�!�������"��21 

3����� ��1��������.��9��.������������!� �����,�,!"����.�B.!���1�����1�3.���F2.�1��"��22 

Page 52 of 89Tree Physiology



 

�)�
 

0&�&G/� 	� >.5���.�� .�."5���� �1� ���� ����"� 3.�� ���1������� ����!� ��.��.��� �.����.��1 

.����������� 1��� ���� �.����� .��� 1�-��� �11����� .��� ������ ���� .���������� �1� ������������2 

������������1�1�-����11�����������������/�3 

 4 

Data analysis at the branch scale. ��-����11��������"������������!�9�.����.�����"��.�����5 

����� .�� �.����� �11����� ���.������ .��� 5�.�� .�� 1�-��� �11����� 3���� 1������ .!.����� ���� �.�.�6 

��""������.�� ����9�.������."�/�$��������������3.���.��������������!����� "��*��.�B.!���1���7 

��1�3.��/� �����."�=��� "���.�� ����"�� 3���� ����� 1��� ������������ F9�����."� 1.��"5G� .��� 1���8 

�������.��.9"�������".5��!�.���.""������1��."����F�������1.��"5G/�:���.������"��3���������9 

1��� ������ �.��.9"��� 1�""�3��!� .� �.����.�� ������9������ .��� 3����� �.�� 9�� ����������� .��10 

����������� �.��.9"��� 9��.���� ���5� ����".5� .� ".�!�� ���� �1� �."���/�$��� ��!��1��.���� �1� 1�-���11 

�11�����3.�������.������������!�,��%7��.���������FH	���. �1���������1������.���.�B.!���1���12 

��1�3.��G/� $��� ��!��1��.���� �1� ���� �.����� ����� �11���� 3.�� .�������� 95� ��������!� .�13 

���1�������������."�1��������.��.����.��"���"�+?Z/�$����3.��.��������95�����H���1��� �1��������14 

�1��� ��1�3.��/�$��� �.������11����3.�� ����������� .�� ��!��1��.��� �1� ���� "�3���9������1� ����15 

���1�������������."�3.����!������.����R��&%0/� �16 

�17 

Analysis of biennial bearing and variables at the whole tree scale %�$������.����1�3.����18 

���.������ ���3��"�� ����� �.��.9"��� F����������� �.��.9"��� .��� ����B� ��.�����G�3.�� .�."5=���19 

����������!�������.�����"��.����.�������!�.��3�%3.5�	�OA	�3�������.������.���5�.���11�����20 

.��� ������ �����.�����/� $��� .�."5���� 3.�� 1�""�3��� 95� .� 7������ �� �%����� ����.�������21 

����������!� �.��� 5�.�� ���.�.��"5/� $3�� �����.����� �1� ���� ��!�".�� ��/� ����!�".�� ����� 9�.���!�22 

Page 53 of 89 Tree Physiology



 

�*�
 

�.������ 3���� ��������� 1��� �.��� ����� .��� 1��� �.�������� 1����� ���9��� .��� �.�������� 1�����1 

3��!��/�	�����������95�@��.������."/ F0&�)G��.�1����������.����F>>����1���>>�����������."�G�2 

3.�� ��������/� $���� �����.���� ����������� ���� >�����."� >�.���!� ����-� ��������� ��� ����3 

������."��.����������!����."�����������������.������.�.���������.B�������.����������������.���4 

�������������������!�����1�����5�.���1����������������������.������/����3.�����������1��������5 

������."�� iε � �1�.�"���.����!���������1�����������������.��.9"��� iX � ���������� i F���5�.��G��6 

.��1�""�3�C�7 

�0

�

( �
>>��� �

(

y

i ii
y

ii

y

X y

ε ε −=

=

− −
=
∑
∑ � � � � � � � � � F)G

�8 

�9 

3����� y� ��� ���� ���."� ���9��� �1� 5�.���� iε � ��� ���� 6%.-��� ������."� �1� ���� "���.�� ��!��������10 

9��3��������������������.��.9"� iX .�������5�.�/�	�"�3��."����1�>>��������".�������.���!�".��11 

9�.���!��.�������3����.��.���!���."��������".�������.������!�".��9�.���!��.�����/�$����������12 

�����.����3.�������.����������".��������11�������9��3�����3�������������������."�� iε � .��13 

�+iε /�$���������.����F����!�.����.��������G��.B�����������9"�����B��3��1���������!�".��9��.�����14 

�9�������3��������>>��������".�������.�9�����."�9�.���!��.������F��������."�����"�������%�G����15 

��� .�� ����!�".�� 9��.����� 3������� .�5� ���������5� 9��3���� 5�.��� F������� �"����� ��� &G/� $���16 

���.�������11���������������>>���.�����������".������.��.9"��������!�����3��"���-���������17 

F���."�5��"��.����.��������1��������9��G�3.��.������������!�7������[���%�����/� �18 

�19 

�20 

�21 

�22 

Page 54 of 89Tree Physiology



 

�?�
 

�1 

0���
��2 

�3 

Characterization of water stress intensity. 4 

��� ����� �-���������� 3.���� ������� 3.�� .��"���� ��� �."1� �1� ���� ������ 1���� 0&&8� ��� 0&�)/� ���5 

0&&'%0&�)���������"�3.�����������."�F��.��.��������."��."���G��1�E7�������3.��"�3�����.��6 

��.���1�EE��".���������!��������.�������9�!�����!��1�.�����/�E7���������.����������."�7 

�."���� 9��3���� %&/0&� .��� %&/0?� �.� �����!� ����� �������� 3����.�� �9������� �."���� 3����8 

9��3���� %&/&0� .��� %&/�8��.� 1��� EE� ������ F��!���� ��� 7���"�����.�5� @.�.�� ��!���� 7)G/�9 

@����!� ���� ������ �������� ���� ���"� 3.���� �������."� �1� E7� .��� EE� �".���� 3���� ."�����10 

�������."�� 3���� �."���� �.�!��!� 1���� &� ��� %&/&0� �./� :�3��� ��11�������� 3���� �9������� ���11 

0&&8� F� 5�.�� �1� �".����!G� 1��� ��.�� .��� �����."� �."���� �1� ���"� 3.���� �������."�� ���9.9"5�12 

9��.���� ������3���� ��.""�.�������".5���.� "�3� ��.�����.��������.��/�E7� ����������".5���.�13 

��!��1��.��"5� "�3��� ����B������� �������."�.��.�F$,7	G� ��.��EE������/�$�����.���."�����1�14 

$,7	�3�������."� ���0K/0�.���0�/K���\�1���EE�.���E7��".���� ���0&�)�� ����������"5�F����15 

7���"�����.�5�@.�.����!����7*G/�16 

�17 

Primary growth: Mean number of metamers per GU and mean number of GUs per 18 

branch 19 

��!.��"�����1������5����1��
��.�������5�.����������9����1����.������1�"��!�F0&/&�]�K/'�.���20 

0&/��]�*/8��1���EE�.���E7������������"5G�.����������F�*/+�]�*/8�.����)/?�]�*/*G��
������21 

�������3�.�5���11�������9��3�������.�������F����7���"�����.�5�@.�.��$.9"��7�G�,�������"5��22 

Page 55 of 89 Tree Physiology



 

�K�
 

���� ���."����9����1��
������"���������9�.����3.����!��1��.��"5������.����95�3.�����������1 

F%�K/*Z��P Y�&/&)'U�$.9"���G/�$���������.���3.���9���������!.��"�����1������5����1��
�9���2 

3.����"5���!��1��.���FP�V�&/&�G�1���"��!�.�����������
���3����.������������11����3.����"5�3 

��!��1��.��� 1��� ���� ���9��� �1���������
�/�E���� ����������� .�� ��".����� 1������������ ����4 

������9�������1��
��3.��."���.11������95�3.������������3�����E7��������.����!��1��.��"5�FP�V�5 

&/&?G���".����"5�1�3���"��!�.�����������
����.��EE������/�EE��.��.�"�3���������������1�6 

1"��."� �
�� 9��� ����� ��11������� 3.�� ���%��!��1��.��� FP� Y� &/&K*G/� ,�������"5�� ���� ��".�����7 

1�������5��1��������
��3.������".�� 1���9�������.������/�$�����11����3.����!��1��.��� 1���.""�8 

�
���������������-�����"��!��
�/�9 

�10 

Dynamics of GU types over the years  11 

$������9����1��
���������������5�.�����3���.���!��1��.���5�.���11����FP V�&/&&�G�1���.""�12 

�5�����1��
��F��!����0G/�$������.�������11����3.����"5���!��1��.�����������5�.������1�"��!�13 

.�����������
�� F��!����0	��P�V�&/&&�G��.��� ���� �����.������9��3���� ���.������.���5�.��14 

�11����� 3.�� ��"5� ��!��1��.��� 1��� 1"��."� �
�� F��!���� 0,�� P� Y� &/&&)G/� $���� �11���� 3.��15 

��!��1��.�����"5���������1���5�.��/�16 

���� 9���� ���.�������� ���� ��.�� ���9��� �1� "��!� .��� ������� �
�� ���� 9�.����17 

����������"5� �����.���� 1���� 0&&'� F������� 5�.�� �1� ����� !��3��G� ����"� 0&�&/� $����� ���18 

��.�.���.""5������.�������0&���F1�1���5�.���1������!��3��G/������0&������0&�)���������9����1�19 

"��!�.�����������
��."����.����3����5�.����3����"�3��."�������0&���.���0&�)�.����������20 

�."�������0&�0/��������".���5�.��F0&�*G���������9����1�"��!�.�����������
��3.���"�������&�21 

F��!����0	G/� ��������.���� ������.�����9����1� 1"��."��
�������.��������"�0&���F��!����0,G�22 

Page 56 of 89Tree Physiology



 

�8�
 

.��� ����� �-��9����� .�9�����."� 1"����.����/� �1�3������.��� 1"����.�������1� "��!�.����������1 

�
�� 3���� 1"��."� �
�� �����!� ���� 0&��%0&�)� �������� 3�� �.�� �9������ ��.�� 5�.��� 3���� ��!��2 

�."�����1�1"��."��
��F0&����0&�)G���������������5�.����1�"�3��."�����1�"��!%��������
�/�3 

,�������"5�� 0&�0��3�����3.�� .� 5�.�� �1���!�� ������������1� "��!� .�����������
���3.�� .�4 

5�.���1�"�3�1"��."��
�����������/� �5 

$���������������1��������
������9�.�����-��9�����.�������.������������5�.����������.""5�6 

���EE��������3�������.�5������.���.���9�������1���"��!�.�����������
��F��!����0>G/�	�7 

�����!������.�������������9����1��������
��3.���9����������0&���F1�1���5�.���1������!��3��G/�8 

�����0&&'�����"�0&�&��������.�����9����1��������
������9�.����3.�����."����)/K?�.���)/*&�9 

1���EE�.���E7������������"5/������0&�������"�0&�*����������9���3.�����."����0�/)*�.���10 

�8/8K�1���EE�.���E7������������"5/�11 

�1��.���5�.��3.����������������.�.��"5��������.�."5�������!��1��.�����11��������FP�V�&/&?G�12 

9��3���� ���.������� 3���� �9������� 1���� ���� ������� 5�.�� F0&&'G� ����"� ���� ���� �1� ����13 

�-��������� 1��� ���� "��!� .�����������
�/����� 1"��."� .��� �������
��� ��11�������� 9��3����14 

���.������� ���.����� ���%��!��1��.��� 1��� ����� �1� ���� 5�.���� �-����� ��� 0&�)� 3���� .�15 

��!��1��.��"5�FP�Y�&/&&'G�!��.�������9����1�1"��."��
��3.���9�������1���EE������/� �16 

�17 

Transitions between GU types along the axes 18 

$�������.�������1� ���� "�!�����"������."�����"�� F����7���"�����.�5�@.�.��$.9"��70G�19 

���3��� ��.�� ���� W�����5X� �11���� ��� ���� �5��� �1� �
� ��������� ."��!� ���� .-���3.�� �����20 

��!��1��.��� F>�,�Y�+�*K?� 1�������"��� ���"����!� ���������5��11���� ."���G� ��.�� ���� W3.����21 

����������X� �11���� F>�,�Y��*�'+*� 1�������"�0� ���"����!� ����3.���� ������� ���.������ ."���G/�22 

Page 57 of 89 Tree Physiology



 

�'�
 

$��� ��!���� ��!��1��.���� �1� ���� W�����5X� �11���� ����.���� ��� W3.���� ���������X� 3.�� ."���1 

�9�������95�������!���������!��1��.�����������"�)��3��������"�����9����B������1��11���/�$���2 

P%�."���.�����.����3����������!�����.9�������1�W�����5X��11����F���%���.����"�B�"�������.����3 

����G� 3.�� "�3��� ��.�� )0*�&− �� ����.���� ��� ?�&+/0 −× 1��� W3.���� ���������X/� $��� ".�����4 

P%�."��� ��!!������ ��.�� ���� W3.���� ���������X� �11���� 3.�� ��!�"5� ��!��1��.��/� 2�3������ ����5 

>�,� �."��� 3.�� ��!���� 1��� ����"� )� F+�*8*G� ��.�� 1��� ����"� �U� ����� ���� ���.��� �1� 3.����6 

����������������.��������1�����������3.��.���.""5������.��/� �7 

	�������!� ����������%���.����"�B�"�������.���������.��"�������.������������!��1��.�����1�8 

���.������.��������5������.�������11������������"�*������������.������3.�����%��!��1��.���FP�9 

Y�&/0*G/�$���������3.�����1.�����1�����"�)�.�����������������"�*��3�����3.�������������3����10 

����>�,��."���F+�K??G/�$������.�.�������.�����.����3��������W�����5X��11����F.�������.�������11 

7���"�����.�5�@.�.�� $.9"�� 7)G�3���� ���� ��.�!��� 95�3.���� ������� ���� ��� ������3������ ����12 

�11���� �1� 3.���� ������� 3.�� ������������ �1� ���� �����5/� 	�� .� ������������� ����"� )� 3.��13 

�������.��.���1������/�	��.�������������."�W����X��11����3.��.������������"�)�� "�.���!� ���14 

����"�?/�$��.������������!��1��.�����1�����������11�����.�>.5���.�������.������1�����"�?�3.��15 

���1�����/�	�+?Z������9�"��5�������."�3.�����������1������������������.��.����������9�����C�16 

^"�3��� 9����� Y� &/&&?�� ������ 9����� Y� &/�K0_�� ���3��!� ��.�� �.��.9�"��5� ��� ���� ��.��������17 

���9.9�"������ ���� ��� ���� ����� �11���� 3.�� ���� ��!��1��.��/� 	�� .� ������������� ��9��������18 

��1�������3.��9.�����������"�)/�19 

$��������.���������.�����1���������"�3����.��������3.�������.������.��������5��11�����20 

F����"� )�� �.B��!� �5��� 7� .�� .� ��1������U� ���� 7���"�����.�5� @.�.�� $.9"�� 7)G� ���3��� .��21 

�����.���� ������ 3�""%3.������ ������������ ��� ���� ��".����� 1����������� �1� ��.�������� ��3.����22 

Page 58 of 89Tree Physiology



 

�+�
 

"��!�F:��������.����R��/)+U�P�T�&/&?G�.�����������
��F���������.����R��/)*U�P�Y�&/&�)G�.���1 

.������.������������".�����1������������1���.�����������3.������.��F@��������.����R�&/8KU�P�V�2 

&/&&�G�.���1"��."�F���������.����R�&/'�U�P�Y�&/&�*G��
�����!.��"�����1������5����1������������/�3 


���!���.��.���1����������������"����3���.������.������������".�����1������������1���.��������4 

��3.�����������
��F7��������.����R�&/8?U�P�Y�&/&�0G��������3�""%3.����������������/����.""5��5 

���� �����.��� ��� ��.�������� 1����������� ��3.���� "��!� .��� ������� �
�� .�� ���� �-������ �1�6 

��.�������� ��3.����1"��."��������.�����.���
���9�������������3�""%3.�����������������3.��7 

����������� 3���� ���� ������� �����.����� �1� ���� ��.�������� 1����������� 9��3�����
�� ���3�� ���8 

��!����)�.���3�������������.����1������������1��.����
��5����������������9�.����F$.9"���G/�9 

����������.������.������������.����������3.������.���
��F@��������.����R�&/80U�P�Y�&/&�KG�10 

.1����.�������."�1"��."��
��������.-���F�&���.��G�3.���9�������1���EE������/�E��."���.�."5=���11 

�������9����1�9���������������.��.�����1����1"��."��
�/�E.�������������!��1��.��"5������.����12 

����1�������5��1�1"��."��
��3�����3��9�������������F�?Z�1���EE�.����&Z�1���E7G/� �13 

�14 

Branching characteristics: Axillary bud fate and axis death along parent GUs 15 

$����3�����.�������������������".5�.�5���!��1��.�����11�������1����������."����9����1�.-�"".�5�16 

�
�� ."��!� �.����� �
��� ��!.��"���� �1� ������ �5��� F"��!� ��� �������� $.9"�� 0G/� 
����� E7�17 

������������"��!��.������
���.����".����"5������.-�"".�5�1"��."��
��.���"����".�����9�����.���18 

�������.�������11����3.���"�������9���!���!��1��.���.��P�V�&/&?�FP�Y�&/&?0�.���&/&?'�1���".�����19 

9���� .��� 1"��."� .-�"".�5� �
��� ����������"5G/� ,�������"5�� ���� ������������ �1� ������ .-�"".�5�20 

�
��3��������������".��9��3�������.������/�����������������.������
�������1�������5��1�21 

���� ��11������ .-�"".�5��
��3.�� ����".�� 1��� ���� �3�� ���.������� F$.9"�� 0G/�	� ��!��1��.��� �����22 

Page 59 of 89 Tree Physiology



 

0&�
 

�11����3.���9�������1�������������.���1"��."�.-�"".�5��
�����"��!�.�����������.������
��1 

.��� 1��� ���� ���9��� �1� .-�"".�5��
�� .��� ���� ����������� �1� ".����� 9���� ���������� �.�����2 

�
�/�3 

$�������".������.���1�������5��1������%������.-���3.��������."��".����.�������!��������4 

.!���1������.������
�."��!�����������%������.-���F��!����*G/�	���!��1��.����11����FP�V�&/&&�G�5 

�1�����.!���1������.������
���������1�������5�3.���9��������.��������1�������5�1�""�3���.�6 

"���.�������.���3���������.������
[��.!�/������!��1��.������.����1�3.��������������.-�����.���7 

1�������5� 3.�� �9������� ."����!�� ���� ��.��� ���9.9�"��5� 3.�� �"�!��"5� ��!���� ������ E7��8 

��!.��"���� �1� ���� .!�� �1� ���� �.����� �
/� ��� ��!��1��.��� ����� �11���� 3.�� �9������� 1��� ����9 

��.�!������.-�����.���.�������!�����.������
�.!�/� �10 

�11 

Tree production and bearing behavior 12 

$�������".��������."����9����1�1��������������������!�������-���������3.����!����������E7�13 

9���������11����3.�����%��!��1��.���FP�Y�&/0KU�$.9"��)G�.�����������".�����5��"��3.�����!�"5�14 

����".��9��3����EE�.���E7������/� �15 

$��� �3�%3.5�	�OA	�F5�.��.��� ���.�������11���G� ���3���.� ��!��1��.���5�.���11�������16 

������������.��.9"���FP�V�&/&�U���!����?G/��������1�����5�.���1��������������������0&�&�F1������17 

5�.���1������!��3��G���������9����1��.��������1������.�������1�����3��!���3�����"�������=����18 

1��� 9���� ���.������/� 0&��� .��� 0&�)� .���.���� ��� 9�� 5�.��� �1� ��!�� ����������� FO�� 5�.��G��19 

3����.�� ������������������0&�0�.���0&�*�3.�� "�3�FO���5�.��G/$���3.���� ���.�������11����20 

3.����"5���!��1��.��� 1��� ������.�� ��������."� 1�����3��!��� FP�Y�&/&�*G��3�����3.�����."� ���21 

�?)�.����00�!����.���.!�������!� ����3��"���������1���EE�.���E7�� ����������"5� F��!����22 

Page 60 of 89Tree Physiology



 

0��
 

?,G/�$��������.������9��3����5�.��.������.�������11�����3.����!��1��.���1���5��"��FP�Y�&/&&8G�1 

."���/� �������� ���O��5�.���� 5��"��3.��!��.���� 1���EE� �������3����.�� ���O���5�.���� 5��"��2 

3.��!��.���� 1���E7��".���� F��!����?	G/�	���!��1��.��"5�FP�V�&/&?G���!����1��������9�������3 

�����3.��."����9����������O���5�.���1���E7��������3����.�����3.�����!�"5�����".��1���9����4 

���.������� ��� O�� 5�.��� F��!���� ?>G/� ,���� "�.�� 3.�� ��!��1��.��"5� .11������ 95� 5�.��� FP� V�5 

&/&&�G� .��� ���.������� FP� Y� &/&0G� .��� .� ��!��1��.��"5� !��.���� ����� "�.�� FP� V� &/&?G� 3.��6 

�9������� ���O��� 5�.��� F0&�0� .��� 0&�*G� 1���E7� ������ F��!���� ?@G/�	� ���.��.���� .�."5����7 

3���� ����� "�.�� .��� ���.������ �11����� 3.�� �.������ ���� ��� ��������."� 1����� 3��!��� .���8 

����������!�5�.���0&�0��0&�)�.���0&�*���!�����/�$����.�."5���� ����."���.���!��1��.����11����9 

�1� ����� "�.�� FP� Y� &/&&�G� .��� .�� .9������ �1� ��!��1��.��� ���.��� �1� ���.������ FP� Y� &/'�G��10 

���3��!���.�����������.��������������."�1�����3��!���������E7�F��!����?,G�3.����.������.""5�11 

�-�".�����95�.�������.�����������"�.�/�12 

$����."����1� ���� �"������1� ���� "���.�� ��!���������9��3�����.�������� 1����� ���9��� .���13 

5�.��FS*/K�1�����5�.�%�G�.���9��3����5��"��.���5�.��FS&/?��B!�5�.�%�G������������3�.�5�".�!��14 

�����.���!����������5��"��.����.��������1��������9���3���������.!�/�,���������"5�����!����."�15 

������ ����� ����� ����� ��� �������� >>��� .��� ������� 1��� �.�������� 1����� ���9��� .��� 5��"��16 

���!�"5����������������������.���9��������."�����1�9�����.��.9"��/�>>���3.����!��1��.��"5�17 

FV&/&?G�"�3���1����������9����1�1���������������.���5��"��������E7�F$.9"��)G/���������.���18 

3.5������������� � 3.����!��1��.��"5�FV&/&?G�"�3���������E7�1���9�����.��.9"��/�$���������"���19 

.��������������3��������.�����.��������!�".��9�.���!��.�������9�������1���E7�����������.����20 

���EE�������F��!����?G/�21 

�22 

Page 61 of 89 Tree Physiology



 

00�
 

�1 

�2 

'��	�������3 

�4 

Ontogeny and successive developmental phases 5 

H��.��5�7���� �9�.������ �-��9����� �3����������� ����"���������.����� ���� 1���� ���� �������6 

F0&&'G��������1������F0&�&G�5�.���1������!��3���.��������������������.����!��������1�1���5�.��7 

F0&��U� ��!���� 0G/� $��� �-�������� �1� ��������� ����"������."� ��.���� �.�� 9���� ��������"5�8 

��������� ���������.��"����"���.�����/!/�� H��I� �.���H>�.�9��� �F,������.�����N����0&�0G/� ���9 

����� ��������� ����5�� ���� �3�� ��.����3���� ��1������ ��� .�� H.��"������ � .��� H.��"� /� $��� 1�����10 

��.���FW.��"������XG�3.����.�.�����=���95�����������������1�"��!��
��.�������9�!�����!��1�11 

1"�3��������������9��.�������������1��3.�1���������B��.B�����������9"������9�.���1"�3��������12 

"��!�.1�����".����!�F7�"�=�5��.����."/�0&&'G/�$������������.���FW.��"�XG����"������.��������1�13 

."����.�����9��3������!��.�����.�����������������
�/� �14 

�����������5������1�������.���3.��."�����.�.�����=���95�����������������1�"��!��
��."��!�15 

���� .-���� 9��� 9��.���� ���� "��!� 1����� �
�� �1� ���� ����B�� F1����� 5�.�� �1� !��3��G� 3���� ����16 

���"������������.�."5����������"5��.���.""5��������������������.��"���������.��/�$����.1���������17 

"��!� �
�� 3���� ���!�������"5� ���".���� 95� ������� �
�� F�.�.� ���� ���3�G�� 3����.�� ����18 

���9����1�1"��."��
�������.���/�$��������!������.����������"��!�.�����������
�����9���19 

��������.�����������.-�����1"��."��
�����9����������1�1���5�.�������.����������.����!�������20 

�1�."����.�����.������3��"�������"���"/�$������������.���F.��"����.��G�3.���������.�.�����=���21 

95�����."����.������1�1"��."��
��9��3����������������5�.������������.���3����1"����.���������22 

�������9����1�"��!�.�����������
�/�@����!�����".���5�.��F��!����5�.���1������!��3��G�� ���23 

Page 62 of 89Tree Physiology



 

0)�
 

�������1� ���� "�3�������������1�1"��."��
��� �������9����1� "��!�.�����������
�����.�����1 

"�3��3����� ��� ����������� 3���� ����������!������� !�.������� ��.�.�����=��� 95� .� �����.��� ���2 

����.�5��
�"��!���3�����".���.!��F,���������."/�0&&)G/� �3 

$���� ����5� ."��� ����."�� ��.�� ���� �3�� ����"������� ��.���� FH.��"������ � .��� H.��"� �� .��4 

����!�.���� 95� ,������ .��� ��N���� F0&�0GG� .��� �9������� �����������"5� �1� ���� ���"� 3.����5 

��.���/�$�������1�����������.9�"��5��1���������!���������.�.������������1��".�����������1����5�.���6 

��9I��������������������."����������F>.���N"N�5�.���,.�.!"���0&&8G/�@�������H��.��5�7���� �7 

9���!������������.��.���!�".����"���.�����.!�������������������F:�����.�����++0G�����������5�8 

���3�� ��.�� ��� ���"�� ����".5� 5�.��� �1� ��!�� 1"��."� ����������� 1�""�3��� 95� 5�.��� �1� "�3�9 

�������������.���.��"�.�����."����.���9�.���!�.�������������."��F��!����?G/�$���������!��������10 

���� 9�.���!� 9��.����� �.5� 9�� ���� ��� ���� .9������ �1� ������!� ��.������� ��� ���� �-���������11 

F;��B���� �+8+G/� ��������"����� ���� ��������5� �1� 9�����."� 9�.���!� 3.�� "�3��� ��.�� 1��� ������12 

.��"�������!����5������.������".5���5��"���."�����"�������&����O���5�.���F:.�������."/��++?��13 

@��.������."/�0&�)G/��������������������5��5��"�����O���5�.���3.��."��������."�������%������14 

.����3�%�������1�����5��"�����O��5�.���1���EE�.���E7������������������"5/� � � �15 

�16 

Water stress effect on vegetative GU development  17 

E.���� ������� ��!��1��.��"5� �����.���� ���� ���."� ���9��� �1��
�� F$.9"�� �G�� ���� ����������� �1�18 

"��!�.�����������
��.��������.����������.�����������9.9�"��5���3.������.""�.�����.���
��19 

F��!����)��7���"�����.�5�@.�.��$.9"��7)G/�$������!!�����.��.���"��.������1���������!�������20 

!�.������ .�� �9������� ������ ������1�"� ����������� ��� 3."���� F$.�!�����.�� ��� ."/� 0&��G� ���21 

."����� F��!�������."/�0&�*G/�$��������.��� ��� ���� "��!����1���!��.������
��.��� ���� "�3���22 

Page 63 of 89 Tree Physiology



 

0*�
 

���9��� �1� �
�� "��� ��� .� ���������� ��� ����� ��!��� ������ 3.���� �������� .�� ����."��� 95� ����1 

�����.��� ��� ���� ����B� �����%�������."� .��.� F7���"�����.�5�@.�.�� ��!���� 7*G/���������"�����2 

���������.�������9�������"��!�.�����������
��3����."����������.���9��3�������.�������3 

F7���"�����.�5�@.�.�� $.9"�� 7�G� .��� 9��.���� ��� �.�.�3���� ��""������ ��� ���������� "��!����4 

��.�!�������
�"��!������"��9����"5�.�."5=��������!����.�!�������
��5���/�5 

$��� �����.��� ��� ���� ����������� �1� "��!� �
�� ������ E7� F$.9"�� �G� ��!!����� ��.�� ����6 

�.�.9�"��5� �������"������1���������.�����3.���.������� ��� �.�"5� �������� .�� "�.��� ��� ����7 

1�����5�.����1����������"�������3�������1���.�������������/�7����.�����������.����1�3.����8 

������� ���"�� ����"�� 1���� .�� �����.��� ��� ���� ��5""������� ��� 1���� .�� �.�"5� .������ �1� "�.1�9 

�����������95�.���."������������.���9�����������.�=��.���!�.�������F��5��������."/�0&&)��10 

:�9������."/�0&&K������������"5G/�11 

E.��������������"��."����.�������1�����
�!��3����������."������!��.����%5�.����".5���12 

�11���/� $���� ��".5��� �11���� ���"�� 9�� .�����.����3���� .� ���������� ��� ������ �"��!.����� .1����13 

9��9����� ���� 5�.�� 1�""�3��!� ������� ������������ .�� �9������� ��� ��������� �������� ����������!�14 

��������9I����������������3.�����������F."����U����.�=.����."/�0&&�G�����.�"5���1�"�.��������15 

.������ F.��"�U� $������ ��� ."/� �++8G� "�.���!� ��� ������� ���� ����������� �1� "��!� .����������16 

��!��.������
��������3.����������/� �17 

� $��� ����."��5� �1� ������."� 9���� 3.�� �����.���� ������ 3.���� ������� F��!���� )��18 

7���"�����.�5�@.�.�� $.9"�� 7)G/� >��� ��.���3.�� �9������� .1���� 9���� ��!��.����� .��� 1"��."�19 

�
��.�����"5��.���.""5����������������������-����������������������1�����.������.9������20 

��� ���%����"������� �1� .� 9������ ������ F:.���� ��� ."/� �++?G/� ��� �.�� 9���� ��!!������ ��.�� 9���21 

����."��5�����"���1�����5��.�"�������.�����������.����9�"�����9��.B��!�������������������22 

Page 64 of 89Tree Physiology



 

0?�
 

���� 9����� ��� 1���� .�� ��.9�"��5� �1� ���� 9������ ������ 9���� ��� .���.��� .�����".��� 1���� ��������1 

F:.�������."/�F�++?���++8G����.��"��.���>.��!.�����."/�F0&�)G�������".��.���9����G/� �2 

��� ���� ����5��E7��.�� ��� �"�.�� ���.��� ��� ���� �5��� .��� ���9����1� ��!��.����� .-�"".�5�3 

�
��F$.9"��0G/�$����.9�������1��11����� �����.����3���� ���� ����"����9�.����� ���!�.�������95�4 

:�9������."/�F0&&KG�.���."".��.���,����������F0&�?G�3������3�����.���5""������9�.�����!����5 

����!��3�������������.��.��������1��������.I����.����1����������.������ ���."� "�.1�.��.�������6 

3.���� ������/� ��� ��.�� ��������� 3����� ��� .� "�.�.�� 3.���� ������� �������� ���� ���.����� �1� ������7 

���1���.����� .�� 3�""� .�� ���� "�.1� ����������� �.��/� ��� ���� �.���� ��� �5""���5� .��� "���"��8 

���1���.����� ��������� ������ .� �.I����5� �1� ���� .-�"".�5� 9���� ��������!� ��!��.����� �
��9 

��������� �������
�� ��� 9���� ���.������/� $���� ��� ���9.9"5� ���� ��� ���� ��.�.����������� �1� ����10 

��"���.��.����������1.�����.������1������
���1���������B���.������".5��.�5�"��!��5""�������
��11 

3�������������������������������5�������"������!�����.9�"��5�����9�����������11������1�E7����12 

�5""������.���.-�"".�5�9������1���.����/�13 

 14 

Water stress affects flowering occurrence, biennial bearing and yield components 15 

	�� �����.��� ��� ���� ����������� �1� ������������� �
�� 3.�� �9������� ������ 3.���� ������� .��16 

���3��95� ���������.����������������������1�1"��."��
��."��!�����.-���F$.9"���G�.���95�����17 

��.�������� ���9.9�"������ ��.�� ����."��� .� ��!���� ���9.9�"��5� �1� ��.�������� ��3.���� 1"��."��
��18 

������3.�����������F��!����)G/� �19 

���.��"���.���!.����������".�����9��3���������"�.�����5�.����.���1"�3����!����5�.����S��20 

������.""5��9�������F7��!���+*'��;��B�����+8+G/�>����������."�.������������5����������.���21 

9�����������������-�".�����������������5�FE�"B������."/�0&&'��>.�!�����0&&+G/�	�������!����22 

Page 65 of 89 Tree Physiology



 

0K�
 

����������."��5���������� 1"��."� ���������� ��� ����9�����95�!�99���""��� ��!�."��!� 1�����������1 

.���F��G�.�������!�����������������5����������1"��."��������������"�������95��.�9���.�.�".9�"��5/� �2 

�1�3�����������O��5�.���F0&���.���0&�)G����3������������9����1�����"����!�1������.�������3 

�����"�.��F��"5���.���������0&�)G�3����."����������.���1���9�������.�������F��!����?G������4 

���9��� �1� 1������ .��� ���� 1"��."� ���������� �.��� ����"�� �.��� 9���� �������."� ��� ���� 1�""�3��!�5 

5�.�/�2�3������.���!����1��������9���3.���9�������������E7����������-��5�.����3�����3����6 

O���F0&�0��0&�*G���������!�����9�����."�9�.���!��.������F$.9"��)G�.�����!!�����!���.��������7 

����.���������"��9������"���/�8 

O����5�������������-�".�������������".����������������.��������!��.�����!��3���������E7��9 

.���9�������3����������.�!������
��5���������������.�������������."����9����1��
��F$.9"��10 

�G/�$��������������!��.�����!��3������"����1"�������%������������.�������.���9�������������11 

�����.����������9�1����.�5��11�����1�3.������������������������5��������.������5�F$.���������."/�12 

�+++����""������."/�0&��G/�������������������������!��.�����!��3������"��1.�����".���!��3���13 

���������������.��1"��."�����������.���1��������/�$����.����������������"����3��������������"���14 

���3��!� ��.�� �-�������� ��!��.����� ��!��� ��� .��.!�������� ��� 1"�3��� 9��� �����.����� ��� .��"��15 

F������5� .��� �"1���!� �+'+G� .��� ������ ������.��� 1����� ������ F�.���� �+'+G/� ��� ��� ."��� ���16 

.�����.����3���� �����9������� �����.��� ��� 1"��."� ����������3����.��"�� ������ .���!�.1�������17 

�3.�1��!���������B�3����"�3���!��.���������"�������F7�"�=�5��.����."/�0&&'G/������.���.����18 

���5�."�������".5���.��������!�".��9�.���!��.������F,������.����.���.%A�"".����.�0&&8G/�19 

7���".�"5��"�3�����!��.�����!��3��������!�����1������������������!���."����.��������.����20 

����1���������������E7/�$�������"���-�".���������".������������".���5�9��3�����������9����1�21 

1"��."��
�����������.������9�.������."��.����������9����1��.��������1������.�������������."�/�22 

Page 66 of 89Tree Physiology



 

08�
 

��������������������".�����9�����1�1"��."��
�����EE�.���E7�������.�� ����9�.������."�� ���1 

0&�0� .��� 0&�*� FO��� 5�.��G� .��� "�3��� ����� ��� 0&�)� FO�� 5�.��� ��!���� 0G�� ���� ���9��� �1�2 

�.�������� 1������ 3.�� ��!���� ���E7� ������ ���O��� 5�.��� .���3.�� ."����� �������."� 9��3����3 

���.������� ���O�� 5�.���� ����� ��!!�����!� ��.�� ���� 1����� ����3.�� ��!���� ������E7/� 7���� .��4 

���.��� �1� �-�������� ��!��.����� ����"������� ��� 1����(����� ���� �.�� 9���� ��������� ��� ������5 

3���5��".���������.�����."5�����F7���������."/�0&�&G/�6 

���.""5�� ��������."� 1�����3��!���3.�� �������� ������3.���� ������� ����������� F��!���� ?G/�7 

O��� ����5� ��!!����� ��.�� ���� �����.��� ��� 1����� 3��!��� ������ E7� 3.�� .�����.���� 3���� .��8 

�����.��� ��� ����� "�.�/� 7���� .� ������� ���.��� �1� ����� "�.�� ��� 1����� !��3���3.�� �9������� ���9 

�.�5�1������������������.����.���F>���.��.���@�;��!��++KG�.���.��"��F�����.����."/�0&�&G/�10 

��������"����� ����.9�������1�������5����������.��������� ������� ����5���������.""�3���� ���11 

�"�.�"5������������1������9����������.��������"5��������.�������.�����������"�.��������"��9��12 

."���.�����.����3����.������.������������5��������.������5�������E7/�13 

� � �14 

�15 

/��	������16 

�17 

$�����"��%��."��.�."5�������1������������������5�����."�����.��3.�����������.11�������������."�18 

���9��� �1� �
��� ���� ��.�������� 1����������� 9��3���� ���� ��11������ �
� �5����� .��� ����19 

����"�9�����9��3������!��.�����.����������������!��3��/�E.������������.��"5������.��������20 

�.����1� ���������� ��� ���� ��=���1��
�������!� ���������!��5�.��� �����.���� �������9.9�"��5��1�21 

9�����.��/�E.�����������."���.11����������������������.��������1������!��.���������������������22 

Page 67 of 89 Tree Physiology



 

0'�
 

�
�� 95� �.���.����!� .� ����� �����.��� ����������� �1� 1"��."� �
�� ����5� 5�.�� ����.���� ���1 

������"�����������/�$���� "��� ��������.����9�����."�9�.���!�.�� ���� ����� ��."�/�$�������5�."���2 

��������� ��1���.����� ��.�� ���"�� 9�� ��"��.��� 1��� ����"��!/� ���� ����.����� �.��.9"�%������3 

�.�B�����.����3�����.�.���������.�����������������������."���������������"��9������!�.����4 

���������1�������."%��������."��".�������"��.��"�$�F,���������."/�0&&'G/�7�����������������5 

���"��9��.������������!�3.5����1�������.�."5=���������.����1�����1��.����������
�������������6 

.��� 9�.�����!� .�� ���� ������ ��."�� ��� 9�����."� 9�.���!� ������ �����.����� �����������."�7 

����������� .��� ���"�� ����� ��3� ������������� 1��� in silico� �������!.������ �1� .!�������."�8 

����.����/�9 

�10 

�11 

4	3����������
��12 

�13 

$���.������� ��.�B�6/���N���� 1���������"�1�"�������������������.������."�.�."5����.���;%:/�14 

�N!�.��� 1��� ���� ������9������ ��� ���� �.�.!������ �1� ���� 3.���� ������� �-��������� .��� ����15 

�����������������-��������."�����!�/�E��."�����.�B�����.���5�������1������.��������������16 

@��7�.��$��.��1������1�"�.���.��."��1������.��������/�17 

�18 

/����	
������
����
�19 

�20 

��������".����21 

�22 

6�������23 

�24 

Page 68 of 89Tree Physiology



 

0+�
 

$����@�����".�������1�E��3���6.�!�3.��1������95� ����+*'����I���� F0&�)%`0KG� 1��������1 

,��������������5��1�	!����"����/� �2 

�3 

�4 

0������	��� �5 

�6 

	������� ;�� <�!�"� ;�� 7����.� 	�� <"���� ;� F�++0G� 	�.������ �����"�!5� �1� ������� .��� ��������.��.��7 

����".�������1�.���."��".����!��3��3����.���3�������3.����������/�O���"�!�.�'+C�8%0K/�8 

>.�!����� <�� F0&&+G� �"��."� ���������� ��� �.������ �������."� .�!�������� 1����� �����C� 7���".������� .���9 

�������.������3����.���."(9�����."��".����.�����������"��������1��".�����������/�7���2������10 

�00C�?)#�K)/�11 

>.��!.��$%7��,�.������O��@���������>�����������2��9�����7��	�N!"���$������������>��!��".�����12 

,���.���2� F0&�)G�E.���� ������%�������� -5"��� �5��.�"��� 1.�"���� ��� .� �.��."� 1.����� �1� �����13 

����."��5����9�����.������".�/�	���>�����0C��*)�%�*)8/�14 

>.���N"N�5� @�� ,.�.!"��� 6� F0&&8G� ".��� .�����������C� .� �5�.����� ��"��"���"� .��� ��������������15 

.����.�������".���1���������������.�������!��5/�	���>���++C)8?%*&8/�16 

>���.������@�;��!�$��� F�++KG�� E.�����������.��������"�.���11��������1�����1�����.�����5�3��!����17 

�����.���F������������.G/�$�����5���"��KC'?+%'K*/�18 

>����������F�++*G�7��"�.��������3.��������.!�����������������"�!5�.���������9�������1�������."���5�19 

1�����������/����"�!5�8?C�*)8%�**+/�20 

>�N�.����2��������.�����	��@��5�����F0&&KG�$�����.���1������������.�����.���������������������!��C�21 

.� �����3��1� �����5���"�!��."� ����������� .�.��.����� ���������� .��� "��!%�����������������/�22 

	�������7���K)CK0?%K**/�23 

Page 69 of 89 Tree Physiology



 

)&�
 

>�9.��$�� �.������ F�+'0G� �"�3���9��� ���������� ��� .��"�� �����C� ������."� ������"� .��� ��11������.����/�1 

2��������*C�8*%0&)/�2 

,�.�������������.� ;7���.����� ;�������!�����:�����.����,��O�M�����:��,.��."��� ����.��.� $��3 

��������,�F0&&0G�2�3��".���������3����3.������������������1��"�P������5��������.���!��3��/�4 

	���>���'+C+&8%+�K/�5 

,�".��,������.!����,��>.�%2���	�F0&��G�6��"����.9�"��5�����"������1�Coffea canephora��������������6 

.��������������C�"��!������."��.�.�.�."5����.�����.�������1���.9�"��5����������/�$���������� �7 

��������8C*0�%*0+/�8 

,��������F0&&)G�E������9�����������.�������!����������������)%5�.�%�"��9�.�����!��5�������1�H��.��5�9 

7���� �.��"�/�	���>���+0C�?'�%?''/�10 

,���������7��������2��<�"����;;��������,�F0&&)G��-�"����!�3�����‐�����.����������."�����"��������1�11 

�3��.��"���������"���.��������K�5�.��/�	���>���+�C+�%�&*/�12 

,���������:.����%a���N!�.����;%:�F0&&KG�$����	������������.������������/�2����������)0C��%K&/�13 

,����������.���.%A�"".����.���F0&&8G�,".��15��!������11������1��3.�1��!���������B������!��.�����.���14 

������������� !��3��� �����!� ����� ����"������C� 	� ����5� ��� .��"�� �����/� 	��� >��� �&&C�15 

)*8%)?8/�16 

,���������7�����,��������������N����6�������B��3��=���������,�F0&&'G��.��"�$�C�����".������1�17 

.��"�����������"�����������!���-��������.�����.���9������.���."�����"�/�������".���>��"�18 

)?C�+)K%+?&/�19 

,������ ��� ��N���� 6� F0&�0G� @���������!� ���� ����!��5� �1� .� �5�����."� ����/� $����%7������ ������20 

0KC'K?%'8+/�21 

,�.99N� ;/� F�+'8G� 	������� �.�����"����� ��� ".� ������!N����� �.�"��.���� ���� �N!N�.�-� "�!���-� ���22 

Page 70 of 89Tree Physiology



 

)��
 

�������������b�"����N�������.����.����/������������7�	��>��-�""����>�"!���/�1 

,�.99N� ;�� ����9���%	"�.��=� ;	� F�++�G� 	������N�� �N����N�.������� ��� �.���� �������"� .����.��� ".�2 

��.��1���.����� 1"��."�� ���� 9���!����� ���=� "�� ������� FMalus x domestica� >��B�/�� ��/�3 

��"���� @�"������G/� ��� ���"��� ,� F���G� :[.�9���� 9��"�!��� ��� �N��"���������� 0���� ��""�����4 

������.����."�����"[.�9��/��.���."�.�������"�����.��������������9��.�������������""�������.���/�5 

��)K+%)8+/�6 

@��.���;%>����������>���5�.����;��2�"�=�6����N����6��$��������,��,��������F0&�)G���3�����!����1���7 

�����.���!� ����!��������."����1���!��!.���!�.��"�����!������1��� ����!�".��9�.���!������!�����8 

1�����5�.����1����������������/�;��-��>���K*C?&++%?��)/�9 

���.�=.����@�;��!�$���E���9.���7	��<"���� �� F0&&�G��11����� �1� ����!.����� ������.����������!� ����10 

�.����������������5��"����������.��������.�����."����������/�$�����5���"�0�C��&8)%�&8+/� �11 

�.�����/�F�+'+G��5���"�!5��1�������.���=����1����������/�;����E�"�5�4�7�������3�6��B/�12 

���!�����>;��>������!��,	�F0&&+G���"���1���.�-�����5��B������.�������!�".�����������!�".���!�������13 

9�.�����!/�".����5���"��*+C�+0+%�+**/�14 

����.���=�;���,���.���A�F0&�&G�����!.�����������"��!�1�����������.�������.��.�����C�	������3/�	!��15 

��������������"��?&C�)?%�?�/�16 

������5� ,��� �"1���!�@,� F�+'+G� $��� ��".��������� 9��3���� ��!��.����� !��3��� .��� 1������!� ��� .��"��17 

�����/�2���������/���C�00+#0'8/�18 

������� $�� ;�������� ��� 7�"�=�5��.� 	� F0&&)G� 	� ������"�!��."� .��� ��.����.����� ��.�.�����=.����� �1�19 

�.�"5�1"��."�����"����������.��"��FMalus× domestica�>��B�/G/�	���>���+0C�++%0&K/�20 

�����.�;����""5�����.�.����	�9��N��	����1.��;���.��."�;�F0&&?G��.����������������� ������!"��.���21 

���9�������1���������!.�������!����������������"�/�	!��E.�����.�.!��80C+8%�&'/�22 

Page 71 of 89 Tree Physiology



 

)0�
 

�����.�;��>��9����.���2���.�.����@�"�,.����;���.���."�;�F0&�&G��-�"����!���-�������������!.�����1 

��������������3.���������.!��1��� [��"����7�������[�.��"�C������������1�5��"�������������2 

�����������5�.��/�	!��E.�����.�.!��+'C)8&%)8?/�3 

������ ,�� ,.�.!"��� 6� F�++'G� 	� ��"����."�� ����"� �1� �".��� ����"�!��."� ����������/� ;� $����� >��"�4 

�+�C�%*K/�5 

��"��.����@	��A��������� F0&&&G��11����� �1� ����.������ ����!.����� ����11� ���.������ .��������.������6 

3.����������.��������."�������������1���.���/�����!.�����7����+C�0?%�)�/�7 

2.�1��"�� ;@� F0&�&G� �,�,� �������� 1��� ��"��%��������� �����."�=��� :���.�� ��-��� ����"�C� $���8 

�,�,!"�����.�B.!�/�;�7�.��7�1�3�))C�%00�9 

2��������.!���:��2�!����;��7���.�A�F�++?G���1"�������1�������""���3.��������"5����������.��������10 

����"��������1�5���!���.��������/�$�����5���"��?C+?%�&)/�11 

2��.��$,�F�+8)G�".����������������3.����������/�	��������".���>��"�0*C?�+%?8&/�12 

;��B����2�F�+8+G�>�����."�9�.���!����.��"��.�����.�C�	�"����.����������5/�7���2��������C)&)#)�8/�13 

<.��������.1���5�	��F�++?G�>.5���1.�����/�;�	��7�.��	����/�+&C88)%8+?/�14 

:.����%a��$N���.�������:�����.����;%�����!�.���;%:��<�"����;%;�F�++?G������5������11���������������15 

.-�"".�5� 9��� !��3��� .��� 1������!� �.������ �1� .��"�� 1������!� 9�.������ ����� �����."� 5�.��%%.��16 

.����.��������!�".������1�1�����9�.���!/�7���2������K*C0K?%0'�/�17 

:.����%a��$N���.����a��:�����.����;%��F�++8G���".���������9��3���������.�"5�����"��������1�.��"��18 

1������!� 9�.������ .��� ���� ��!�".���5� �1� 9�.���!%	�� .����.��� ��� ���� ���.��!���� �1� �.������19 

��"���.��/�;�2������7���80C?�+%?)�/�20 

:�9�������""�!�����	��:��.������:�������;�F0&&KG�>�.��������"�������������"��"�.1�.��.��5�.�����21 

���!�.�������FVitis viniferaG�!��3��!������5��!����"/�	���>���+'C�8?%�'?/�22 

Page 72 of 89Tree Physiology



 

))�
 

:�����.����6�F�++0G�	�N"���.������������������N!N�."�����"���N��%�9I����1������������������N"������/���C 1 

�."".���	��>.�������2�F���G�:���������/����	�����������.��������?8+#?+*/�2 

�.��L�%A��������	�������L!��=� ;��� :��.�.�2��,.����"� ��� F0&��G� �����.������ ���������� ���3.����3 

��1������ .��� ����� "�.�� ��� �"���� FOlea europaea� :/�� ��/� ������.G� �/#���3��� .��� 3.����4 

��".�����/�	!��E.�����.�.!��+'C+*�%+*+/�5 

��""�� $�� >��9����.�� ��� ,"������� >� F�++KG� E.���� ��".������� !��3���� .��� ���� ������������ �1�6 

>�.�9���[.��"��1�������������1���������!.����/�;�	��7���2������7����0�C0'K%0+�/�7 

���".��B.�>��>��9����.�����������7�F0&&�G�E.���������5��"��.���1�������."��5��1�"5�������%!��3��8 

.��"�������C����������������1���������!.�����.�����������"�.�/�����!.�����7���0&C�&8%��)/�9 

��""���>��.���������N�.������$����O������-���7��������������9���6�F0&��G�E.������1�����������"��10 

!��3���1����������5��������������.���,���������.�������15�������".����������9��3����,�.���11 

!��3���������B���!.��/�;��-��>���K0C��8�?%�80+/�12 

�J""��� @�� :�5���� O� F0&��G� 	�-���� �5��B����� .��� ���� ������"� �1� ������ 9�.�����!/� 	��� >��� �&8C�13 

�0&)%�0�0/�14 

�5����>� F�+''G�E.���� ������� ����!�."%.� "��B� 9��3���� �����%����� ������� .��� "��!%����� !��3��/�$����15 

�5���"�*C)�?%)0)/�16 

�.���	���.�����=�7�����������."�6�F0&&'G������������1�.��"��1�������=����������3.������.����.��������17 

"�.�/�$�����5���"�0'C�0??%�0K�/�18 

��!�M�� ,�� ,���.���� :�� :.������� >@�� ����."1� 7��� ��N���� 6�� ,������ ��� @�;��!� $�� F0&�*G�19 

@�11�������� ��� ���"������ .��� ���������� ������ ����������� ��� ��".����� ��� 3.���� ��1����� .���20 

!��3����.������."�����������FPrunus dulcisG/�	���>�����)C?*?%??*/�21 

."".�� >�� ,���������� 	� F0&�?G/� ��".���������� 9��3���� 9���.��� .""��.������ .-��� ��!.��!������� .���22 

Page 73 of 89 Tree Physiology



 

)*�
 

��!.���-�.������������ ��.���!� .���3.���� ��1����� ����������� ���!�.������/�������".���>��"�1 

*0C����K%��0'/� �2 

�.�."� ,�� @�1���%<�3."�B�� 7�� >������ ��� ��������� ,�� ������ ,� F0&&'G� O���	"�.C� .� ����."�3 

���!�.����!�.������������%9.������1�3.����".�1����1����".�������""��!/�������".���>��"�4 

)?C8?�%8K&/�5 

������������N����6��������,��,��������F0&&KG�7���".�������.���!�.����������!��3��������9�.�����!�6 

�.������� �����!� ����!��5� ��� H��I� � .��"�� �����C� .� �����.����� .����.��/� ;� �-�� >���7 

?8C)�)�%)�*)/�8 

��5����������""���>��:���.����	��,�.��������	��$.��������F0&&)G�,��9����!�c$:�.�."5����.���.��9 

�����5���"�!��."� ����"� ��� .�."5��� ���� !������� �.��.9�"��5� �1� ���� ���������� �1� �.�=�� "�.1�10 

!��3������������.�����.���3.������1����/�".����5���"��)�C�KK*%K8?/�11 

7�"�=�5��.�	���$������@7��$�����$��F0&&'G�	��"���3.�1��!� ��������B��.��� ���������B�� .11���� ����12 

�5��� �1� !��3��� ������ ��������� �����!� ���� .���."� !��3��� �5�"�C� ����������� ��.�������� ���13 

1"�3����!�.11���������������������.�����!�����1�.���."�������/�	���>����&�CK8+%K'8/�14 

7��!��:�F�+*'G�7����������9�����."�9�.���!/����/����3��������������H�� �.���H�11 �5�.�������/�;�2������15 

7��/�*+C��8%�0&/�16 

7����!�@��	=.���B��	��F0&&&G���".���������9��3��������B������%�������."�.��.���.����������-�����."�17 

����� ��5�3��!��� .��� 5��"�� ����������� �1� [7�.�B�����7�������@�"������[� .��"�� �����/� ;�	��18 

���"�7����C00%08/�19 

7������7�������>���>��3��2����.����	;����-�<@�������:�F0&�&G�$������.����1�1"�3���������5�.���20 

����!.����� ��� �.���"�� .��� ����� ���� ��� Eucalyptus globulus ����� ����.���/� ��3� ������� )+C�21 

��8%�08/�22 

Page 74 of 89Tree Physiology



 

)?�
 

$.�����������.�����,����""���>� F�+++G�����""��!� "�.1� �-�.������ ��� .� 1"����.���!� �����������C� .���1 

��.�!�����������1���"�.1�.��.�.��������������1���.�!�������-�.�������.��P���3��5��"��*)��2 

))%*)/�3 

$.�����������.�����,����""���>�F0&��G�E.������1�����.���!��3��/�,�%�����.���!�����������3�������.��4 

��������.���P�,����O����".���>��"��*C0')#0'+/�5 

$.�!�����.��O��,�.�9���%�����.���� 7.9.�����7����N����6� F0&��G/�@���������!� ���� ����"������."�6 

�".������5��1�3."�����.�"��!�������".���������"��.����1.������.���"�!��������������/�;��-��>���7 

K0C?0')#?0+K/�8 

$������@7��7�.�"�5�,;��	�.���2��F�++8G��5���"�!��."�.��������"�!��."������������1�.��"�����������9 

.���1���."������������1�����!��3����������1�����.���������"�.1�1.""/�	��.�2������*?�C�)')%)+0/�10 

A��"������:�9���!�����A���.�����=�7��,���������:.99N�7����!�.���;%:�F0&�*G�7�����������.�����9.����11 

��� .��9����� �����."� ��.!��5� 1��� 1��"�� ������5���!� .� ������!������� ����� ����".����� 1���12 

������������3.����������.����/�;��-��>���K?C?0*+%?**0/�13 

E�����;� F�+8+G�$����".���.��.����.����".����/�	�����������"�75����&C�&+%�*?/ E�"��-�;,� F�+**G�14 

7����1.������.11�����!�.��"��5��"����������OB.�.!.��A.""�5/��/�$������=����������!�����9�����."�15 

9�.���!��.�������.�����1��".����!/�7������1���	!����"�����0?C�'+%0�)/� �16 

E�"B��� ;@��7��!"�5����O"�����$� F0&&'G/���!�".������1� 1"��."� �����.����� ����������"���."� �����/� ;��-��17 

>���?+C�)0�?%)00'/�18 

6���$E�F0&�&G�$���A�	���.�B.!��1����.��!����."��.�.�.�."5���/�;�7�.��7�1�3�)0C�%)*/�19 

�20 

� �21 

Page 75 of 89 Tree Physiology



 

)K�
 

6�������1 

�2 

��!�����/���.��.��������."����"�3.�����������."�9��3��������	���"�.����?���7�����9���1���3 

�.���5�.��������3�""%3.������FEEG�.���3.�����������FE7G����.������������!������-��������/�4 

F	G� �.��."� ��.���������� ���1������ ��� 0&��%0&�)� .�� .� ������ �1� )&� ��/� F>G� 	����.����5 

��.�������������1���������0&&8#0&�)���-��������0&���.��.��������1�)&���/�>.�������������6 

��.��.�������.������9��3���������/� �7 

�8 

��!���� 0/� ��.�� ���9��� �1� !��3��� ������ F�
G� ���� 9�.���� ������3�""%3.������ FEEG� .���9 

3.���� ������� FE7G� ���.������������!� �����-���������.�������!� ����
� �5���/� F	G�:��!�.���10 

������� �
�/� F>G� 7����� �
�/� F,G� �"��."� �
�/� 	� !����."�=��� "���.�� ��-��� �11���� ����"�11 

F������� 1.��"5G� ���"����!� ���� 5�.�� .��� ���.������ �11����� .��� ������ �����.������ .�� 1�-���12 

�11����� .��� ����� .�� .� �.����� �11����3.�� 1������ .!.����� ���� �.�.� 1��� �.��� �5��� �1��
/� $���13 

��!��1��.�����1� ����1�-����11����������.��������!�.�,��%���.��� ����� ��� ������������ ��� ���� ����14 

"�1��������/������.���5�.���.�!����."�=���"���.������"���-����11��������"�F�������1.��"5G�15 

3�������.������.��.�1�-����11����.��������.��.��.������11����3.��������.���������!��1��.�����1�16 

���� ���.������ �11���� ��� ������������ .9���� ���� ����/� ��� ��� .��� ���� �����.��� ��!��1��.���17 

��11�������� .�� P V� &/&?�� P V� &/&�� .��� P V� &/&&�� "���"�� .��� ��� �����.���� ��� ��!��1��.���18 

��11��������.������P V�&/&?�"���"/������.���5�.��������!��1��.�����11�������9��3�������.�������19 

3.������������1������!����������������/���.9���������������������.����1���3�����������11����3.��20 

��!��1��.��� F����������!� .� ���1������� ������."� �1� ?ZG/� >.��� ���������� ��.��.��� ����.������21 

9��3���������/�22 

Page 76 of 89Tree Physiology



 

)8�
 

�1 

��!����)/�$�.��������1�����������9��3�����
��������3�""%3.������FEE��9".�B����9���G�.���2 

3.�����������FE7��!�.5����9���G����.������/�$�����.��������1�����������3���������.����1����3 

1����%�F:�����7�.���@�1���"��!����������������.�����.���
�.����&�1������������."�1"�3����!G�4 

.���������%���������������F:������.���7��1���"��!%1"��."��������%1"��."�.��������%1"��."G/�5 

$��� ��.�������� 1����������� "�3��� ��.�� &/&?� 3���� ���� �����������/� ,���"��� .��� .���3��6 

������������95��.�����"���������������������.��������.��������������.���.��9���9���������"5�7 

�������������
�����������.1����.�������."�1"��."��
/�,����������"�����.�������"��������������8 

������������.��� ��.�������� ��.���.���������.�5������� ��� �����
���������/�@��9"������"���9 

�����.���.��.9���9��!���.���F@����.�G��1������.�B�����.��/� � � �10 

�11 

��!����*/���".����������9��3�����.�����!��3��������F������%������.-��G�.!��.���1�������5��1�12 

.-�"".�5� ������ ��.��� F��.��� �1� �����%������ .-��G� ������3.���� ������� FE7G� .���3�""%3.������13 

FEEG����.������/�:���������������������!��������"����1���EE�F��"���"�����5�Y�&/�+)-� � &/0'K��14 

�\�Y�&/+KG��.���E7�F�.�����"�����5�Y�&/�8�-�#�&/0)����\�Y�&/+8G/�	�!����."�=���"���.����-���15 

�11��������"�F9�����."�1.��"5G����"����!�����5�.��.������.�������11�����.��������������.������16 

.��1�-����11�����.��������.��.��.������11����3.��1������.!.����������.�.���/�$�����!��1��.�����1�17 

����1�-����11����������.��������!�.�,��%���.�������� ��������������������������"�1��������/�����18 

�.��� 5�.��� .� !����."�=��� "���.����-��� �11��������"� F9�����."� 1.��"5G�3���� ���.������ .�� .�19 

1�-����11����.��������.��.��.������11����3.��������.���������!��1��.�����1��������.�������11����20 

���������������.9������������/� � ���������.������!��1��.�����11��������.������P�V�&/&&��"���"��21 

.�����������.���������!��1��.�����11��������9��3�������.�������.��P�V�&/&?�"���"/���.9���������22 

Page 77 of 89 Tree Physiology



 

)'�
 

������������.����1���3����� ������11����3.����!��1��.��� F����������!�.����1������� ������."��1�1 

?ZG/�>.���������������.��.�������.������9��3���������/�2 

�3 

��!����?/�6��"��F	G�����9����1�1���������������F>G����.����������."�1�����3��!���F,G��.��������4 

"�.��F���9����1�1�������������������B������%�������."�.��.��@G�������3�""%3.������FEEG�.���5 

3.���� ������� FE7G� ���.������/� ,���� "�.�� 3.�� ���� ���3�� ��� 0&�&%0&��� 9��.���� ����B�6 

��.������3.�� ������.������ �����!� ����� ������/�	� �3�%3.5�	�OA	�����������!� 5�.�� .���7 

���.������ �11����� .��� ������ �����.������3.�� ���1������� .��� ���� ��!��1��.���� �1� ���� %�."���8 

F�%����G�.�����.����3�����.����11���� ������������������ ��������"�1����������1��.���!�.��/�$���9 

.�."5���� 3.�� 1�""�3��� 95� .� 7������ �� �%������ ����������!� �.��� 5�.�� ���.�.��"5/� $���10 

��!��1��.�����1� ����P%�."���.�����.����3���� ������7������ �� �%������ ��� ������������.9���� ����11 

����� �1� ��!��1��.��� ��11�������� �.��� 9���� ��������/� � ��� ��� .��� ���� �����.��� ��!��1��.���12 

��11�������� .�� P V� &/&?�� P V� &/&�� .��� P V� &/&&�� "���"��� .��� ��� �����.���� ��� ��!��1��.���13 

��11��������.������P V�&/&?�"���"/�>.���������������.��.�������.������9��3���������/� �14 

15 

Page 78 of 89Tree Physiology



 

)+�
 

��������
����'�
��1 

�2 

��!����7�/���.�����������.����.-������."����1����.�"5�������.�����F	G���.-��."��.�"5�3 

�.���������������1�����FA@G�F>G����.���.�"5���".���.��.�����F,G�.������."��.��1.""������!�����4 

!��3��!��������F��	���"�#��?�7�����9���@G�1����.���5�.���1������-��������/� �5 

�6 

��!����70/�7����.���� ���������.������1� .�8%5�.�%�"��9�.����.�� �����
� ��."�/��
���1��.���7 

.-���.���".9�""���.�������!����������!��3��!�5�.�/�A�!��.������
��3�����".���1����9.�������8 

������"��!��C�:��!��
��F����!�.����.��:��"��!���T�0&���G����������
��F����!�.����.�����?�9 

��� V� "��!��� V� 0&� ��GU� 7����� �
�� F����!�.���� .�� 7�� "��!��� V� ?� ��G/� �"��."� �
�� 3����10 

����!�.���� .�� �� .��� ��.�� �
�� 3���� ����!�.���� .�� @/� $��� �
� ��������� ."��!� ����11 

������%������.-����1������9�.�����-.��"�����:�:�:�7:�7�/� �12 

�13 

��!���� 7)/� 7�.���."� �.��.������ ��� �.�"5� ���"� 3.���� �������."� �����!� ���� !��3��!� 5�.�� 1���14 

H��.��5� 7���� � ������ 3�""%3.������ FEEG� .��� 3.���� ������� FE7G� ���.������� �����!� ����15 

�-��������/�	����.������.����������3�����������1���������0&�����������������."����9"���/�16 

��.5�.���9".�B�"����������������."�������������.��.��������1�)&� � ���1���E7�.���EE���������17 

����������"5/� �18 

�19 

��!����7*/����"�������1�����B������%�������."�.��.������!������-���������������3�""%3.������20 

FEEG� .��� 3.���� ������� FE7G� ���.������/� 	� �3�%3.5� 	�OA	� ����������!� 5�.�� .���21 

���.�������11�����.��������������.������3.�����1������.���������!��1��.�����1��.����11�������22 

Page 79 of 89 Tree Physiology



 

*&�
 

�������������������9������"�1����������1�����!�.��/�$���.�."5����3.��1�""�3���95�.�7������ ��1 

�%����� ����.������� ����������!� �.��� 5�.�� ���.�.��"5/� $��� ��!��1��.���� �1� ���� P%�."����2 

.�����.����3����������7������ ���%���������������������.9��������������1���!��1��.�����11��������3 

�.���9������������/�������.������������.�����!��1��.�����11��������.������P�V�&/&?��P�V�&/&��4 

.���P�V�&/&&��"���"���.�����������.���������!��1��.�����11��������.������P�V�&/&?�"���"/�>.���5 

����������������.��.�������.�����9��3���������/� �6 

�7 

�8 

�9 

Page 80 of 89Tree Physiology



������ ���	��
� 
����� ��� ������ �
���� ����� ��� ��
��� �
�� �����
����� ��� ���� ������
�� ������ ��� ��� �
��� ����� ����� ����� �
�� ����� ������ �� ��

������
���� ���� ����������� P!"������ ��� ���� ������
�� ������� ��� ���� ��#��� ������� ������� �
�����
�� �� ��#��� ������
�� ������� �
�� �� ���� �
���� ������� ���

�����
����� ������������
����������������������
�� ��
������������� ���� ������
�������������
���������
��������������
���������������
����$���

��
�����������������%�����
������������������������
����������
���
��������������
����
����$�����
�������������������
�������������������������

��������
������P!"�������
������������
�����
�����P�&�'�'(��

������
��

���
����� �� ��������
�����

)�
�� 	������  ���� *����� ������ �� )�
�� 	������  ���� *�����

��� +�,� �,�-� -.�/� 0-�0� 1'.�/� '�',�� '�'+.� '�/+0� '�/,/�

� � /�'� .�0� 0��.� .-�-� �.,�/� '�'1/� '�'/1� '�/./� '�/+'�

P!"����������������������

�������
����������
������ ������

�
� '�'.1� '�/,'� ������

��
������ ����	�



� '�-+��� '�'+/���

�

���
����������������������������
������������������
�����
�����
�����
������
����
����
��"������(2��� 

Page 81 of 89 Tree Physiology



���������	��
�
������������������������������
����
��������������������
�������������������
������������������������
��������
���
���������

���
�� ����� ���� ���� ������P!"������ ��� ���� ������
�� ���� �� ��� ���������� ���� �� ������� �
 ����
�� �� ������ ������
�� ���� �� �
�� �� ���� �
���� ���� �� ���

�����
������������� ����
����������������������
����
����#�����
�����������������$�����
���������������������
����������������������
����
����#���

��
�������������������
������������������%��
 �����

$��
�����

����� ������
��

	��
�


��������
��������

����

&�������������������%��
 �����

'���
��

�����

'�
��(�	������

����

�����

����

)�����

����

'�
��

��� *�+� ,�-./� ,�,,*� ,�,-0� ,�0-1�

��� .��� ,�-02� ,�,,0� ,�,-� ,�+11�

P!"������������������

�������
��
���� ��� ,�/�� ,�,-�� ,�00� ,�*/�� ,�,-.��

       

	������

��� +�2� ,�/0.� ,�,,/� ,�,*�� ,�120�

��� +�1� ,�/0,� ,�,,0� ,�11�� ,�1--�

�!"������

�������
��

���� ��� ,�2-�� ,�,-��� ,�0.� ,�/*�� ,�/1��

�

���
�� ����� ����������� ���������� ���������
��� �
��� �
�����
���� �
����
 ���
��"������-3����

�

�

�

Page 82 of 89Tree Physiology



���������	
�
���������
����
���������������������������������������������� ���������
����������
������������
����������������!""#������������������

!"$#�������������$�
����%���&����������������������������������������&���
���������������������&���
����������������������������'�(�()�� �

�

�� 	
�
���������
�� �� ������ �� �������

""� "$�

����������

������� � � � � � � � � �

!�&���
��#� ""� "$�

����������������� � � � �

!�&���
��#� ""� "$�

����������������� � � � �

!�&���
��#�

*����!+������
&,
#� -(�)� ./��� (�/0(�

�
,�1.� (�/-� ������

�
&(�/0� &(�)1� ������

�
����������
������������ )�1�(� .,,�(� (�0.,� �� ,�.2� ,�(/� ������ �� &(�2,� &(�.0� ����	�

�

 

Page 83 of 89 Tree Physiology



��

�

�

��������	�
�������������������������������������������������������������������������������������������
��������������� �������������������� �����������������������!��������	��� �
�������������������
������������"#���"#�$��������������$#���	��% ������������������������������������"##&'"#�$(�

�!��������"#����������������$#���	�%����������������������)���������������������	��
�

�$�!�*$����$##�!�$##�+,- ��

�

�

Page 84 of 89Tree Physiology



��

�

�

��������	�
����������������������������������������������������������������������������������������
���������������������� �������������������������!���	��"��#����������������	��$�����������	��%��

����������	�"���������&����������� ����������������'�����������!����������������!�������������������������

��������������������������� ����������������������������������������������������������������������������!������
��	�(������������������������� ����������������������������%����)�����������������������������������������

������	����������!���*�����������&���������������� ����������������'�����������!���������������������
�� ���������������������������������������������*������������������������������������������������������������
���+����������	�,*�,,�����,,,�������������������������������������'�-�.	./*�'�-�.	.0�����'�-�.	..0���+����
���������������������������������������������������'�-�.	./���+��	����������!���*���������������������������
��������������������������������������������������������	������+���������������������������������������

������������������������������������������������������+������/1�	�$�������������������������+����������������
�����	��

�

Page 85 of 89 Tree Physiology



023 �23��4..� �4..�5'6���

�

�

Page 86 of 89Tree Physiology



��

�

�

��������	�
�����������������������������������������������������������������������������������
�� �����!������������������	�
"�������������������������������������������������#��$�� �����%�����
��������������"���������������������&������"����������������������������������������������#���$������

 �������������������������������������"�����������	�
"������������������������������"���&	&'����������
��(�������	�)������������������(���������!���"�������������(������������������������������"�������
�������*������!����������"���������������������������������������	�)������������������������������(����

��������������������������"����������������!����������"������������	�%�������������������������
���������������%������������"��$����*��"���	��

�
+,-'.�����&&�-��&&�%/0���

�

�

Page 87 of 89 Tree Physiology



��

�

�

�������4. Relationships between parent growth unit (second�order axis) age and frequency of axillary shoot 
death (death of third�order axis) under water stress (WS) and well�watered (WW) treatments. Lines 

represent the regression line for WW (solid line, y = 0.193x  0.286, R² = 0.96), and WS (dashed line, y = 
0.171x – 0.231, R² = 0.97). A generalized linear mixed effect model (binomial family) including the year 

and treatment effects and their interaction as fixed effects and tree as a random effect was fitted against the 
dataset. The significance of the fixed effects estimated using a Chi�square test is represented in the top left 
corner. For each year, a generalized linear mixed effect model (binomial family) with treatment as a fixed 
effect and tree as a random effect was used, and the significance of the treatment effect is represented 

above the dots.  *** indicates significant differences at the P < 0.001 level, and ns indicates no significant 
differences between treatments at P < 0.05 level. t above dots represents cases for which tree effect was 
significant (considering a confidence interval of 5%). Bars represent standard deviations between trees.  
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