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RÉSUMÉ 

L'objectif principal de cette thèse était d'améliorer nos connaissances sur les liens 
racinaires chez le pin gris (Pinus banksiana). Les travaux ont porté sur les facteurs favorisant 
la formation de greffes et l'influence des greffes sur la dynamique des peuplements forestiers. 
Les arbres sont habituellement considérés comme des entités discrètes en compétition pour 
les ressources. Les précédents travaux ont pourtant démontré que les arbres pouvaient 
partager leur système racinaire via la formation de greffes et que des arbres ainsi reliés étaient 
capables de se transférer de l'eau, des sucres ou des nutriments. De cette maniére, les arbres 
seraient directement capables d'interagir les uns avec les autres. 

Pour étudier les greffes racinaires, 15 peuplements de pin gris matures (272 arbres) 
ont été excavés à l'aide d'une pompe hydraulique. Les caractéristiques des sites ont été 
enregistrées (type de sol, distance entre les arbres, densité, etc.) pour déterminer leur 
influence sur la fréquence des greffes. Des analyses dendrocbronologiques nous ont permis 
de dater les arbres, les racines et les greffes et la mesure des cernes de croissance des arbres 
(dendrochronologie) de déterminer l'influence des greffes sur la croissance des arbres inter
reliés. Parmi les 15 sites excavés, 3 étaient des peuplements ayant subi une éclaircie 
commerciale quelques années auparavant (entre 6 et 9 ans avant). L'analyse de ces sites nous 
a permis de déterminer l'influence des greffes sur la réponse des peuplements à l'éclaircie. 

Nos résultats ont montré que le pin gris était une espèce produisant beaucoup de 
greffes (entre 20 et 70% des arbres étaient greffés, 55% en moyenne) et que des greffes 
existaient dans tous les types de peuplements (peuplements naturels et plantations). 
Contrairement aux idées reçues, les greffes racinaires ne seraient donc pas des phénomènes 
rares ou anecdotiques, et font partie intégrante de la vie des arbres. La distance entre les 
arbres était le principal facteur régissant la formation de greffes. Dans les plantations, la 
fréquence des greffes était moins élevée que dans les peuplements naturels, ce qui est 
probablement dû à la distribution moins contagieuse des arbres. Le sable étant plus abrasif 
que l'argile, les greffes se produisaient plus rapidement dans ce type de sol. De plus, le 
nombre de greffes et le pourcentage d'arbres greffés étaient aussi plus élevés dans le sable. Si 
les caractéristiques des sites ont eu une forte influence sur la production de greffes, la 
distance génétique entre les individus a également influencé significativement la présence de 
greffes. Un peuplement ou une espèce uniforme d'un point de vue génétique devrait donc 
démontrer une plus grande fréquence de greffes racinaires. Notre étude sur l'effet des greffes 
sur la croissance diamétrale des arbres a finalement dèrnontré que la croissance des arbres 
diminuait drastiquement durant la période de formation des greffes. Comme le bois produit 
pour une greffe est plus complexe que du bois normal, la formation de greffes serait un 
processus énergétiquement couteux. En dehors des périodes de formation des greffes, il 
s'avérait cependant que les arbres greffés avaient une croissance égale voire supérieure aux 
arbres non-greffés. Grâce à la formation d'un système racinaire commun couvrant une plus 
grande superficie, les greffes racinaires pourraient favoriser l'exploitation des ressources. S'il 
est difficile de conclure avec exactitude que les greffes ont eu un effet positif sur la 
croissance des arbres, il s'averait cependant qu'elles aidaient à la survie des individus les plus 
faibles. Beaucoup de souches greffées avec des arbres vivants survivaient des années grâce au 
transfert via les greffes. Les greffes racinaires pourraient donc aider à maintenir l'intégrité du 
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peuplement et la survie de l'espèce, en conservant les ressources d'un site au sein de l'espèce 
et en empêchant la colonisation du milieu par des racines ou semis d'autres espèces. Comme 
les greffes avantagent la survie et possiblement la croissance des arbres, une espèce ayant 
tendance à former des greffes aurait un avantage d'un point de vue évolutif sur les autres 
espèces. Les espèces ne produisant pas de greffes et/ou les arbres non greffés seraient 
éliminés du milieu. Cela pourrait expliquer pourquoi les pins gris étaient capables de produire 
des greffes racinaires peu importe leurs conditions de croissance. Dans les plantations sur 
argile, des greffes se sont mêmes produites entre des arbres très éloignés, à des distance allant 
jusqu'à près de 3m. La réponse des individus greffés était différente de celle des individus 
non greffés suite à une éclaircie commerciale. En effet, à partir de la 4"m' année suivant 
l'éclaircie, les arbres greffés avaient une croissance inférieure aux arbres non -greffés et ce dû 
au fait que les racines et les souches des arbres coupés survivaient en drainant une partie des 
ressources mises en commun, limitant ainsi la croissance des arbres laissés debout. De 
manière générale donc, les arbres greffés semblent réagir à un stress plus comme une 
communauté que comme des individus à part entière. Les arbres greffés semblent perdre leur 
individualité et ne plus être en compétition les uns envers les autres. 

La présente étude a permis d'approfondir les connaissances liées à la formation de 
greffes racinaires, sur leur signification écologique et leur influence sur nos pratiques 
d'aménagement sylvicole. Bien que cette étude s'intéressait particulièrement au pin gris, les 
connaissances acquises sont probablement applicables à toutes les espèces produisant des 
greffes racinaires. 

Mots-clés : greffes racinaires, pin gris, excavation, dendrochronologie, dynamique des 
peuplements, éclaircie commerciale, compétition 
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CHAPITRE! 

INTRODUCTION 

1.1 Généralités 

Les arbres ont toujours été considérés conune des entités discrètes et la compétition 

pour la lumière, 1 'eau et les nutriments est vue conune la plus importante force régissant la 

dynamique des peuplements forestiers. L'idée commune est que la seule maniére dont des 

arbres peuvent agir sur leurs congénères est de manière indirecte, en modifiant leur 

environnement commun. Il est reconnu que grâce à 1 'exsudation racinaire, aux mycorhizes, à 

la mort et à la perte d'organes (sénescence foliaire et racinaire, catastrophes naturelles, 

abandon des fruits et du pollen ... ), les arbres peuvent modifier la composition du sol et 

permettre des transferts intra- et interspécifiques (Woods et Brock 1964). Il a cependant été 

découvert que les arbres pouvaient partager leur système racinaire et que de cette manière les 

arbres reliés pouvaient agir directement les uns sur les autres. Les exemples d'arbres reliés 

par leurs racines sont de plus en plus fréquents (Barie et al. 2008; Fraser et al. 2005, 2006, 

2007; Külla et Lôhmus 1999). Les espèces conune le peuplier faux-tremble (Populw; 

tremuloides Michx) qui ont des mécanismes de régénération par drageonnement créent des 

peuplements où tous les arbres sont interconnectés (Jelinkova et al. 2009). 

Lorsque des racines se rencontrent, il est possible qu'elles fusionnent et forment des 

"greffes racinaires". Le fait que les racines continuent leur croissance radiale va engendrer 

une pression mécanique au point de contact. La croissance secondaire est stimulée autour de 

ce point de pression et une callosité se forme petit à petit (Bormann et Graham 1959). Cette 

pression peut causer des blessures et l'écorce peut finir par se rompre permettant ainsi que les 

cambiums des 2 racines (ou plus) soient en contact et fusionnent (Eis 1972). Selon Eis ( 1972) 

1 'écorce se briserait au bout de la 2"m' saison pour des racines de taille normale et au bout de 

4 ans pour de plus grosses racines. Ainsi, l'établissement d'une continuité vasculaire est un 
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mécanisme lent et complexe. Des greffes racma1res ont été observées chez plus de 150 

espèces (Bormann 1966). Les greffes inter-spécifiques sont rares mais les greffes intra-arbre 

(autogreffes) et inter-arbres (greffes intra-spécifiques) sont particulièrement communes dans 

les espèces de pins de la zone tempérée comme : Pinus resinosa Ait., Pinus strobus L., et 

Pinus radiata D. Don (Arrnson et Van den Driessche 1959; Bormann 1966; Dosen et Iyer 

1979; Horton 1969; Stone et Stone 1975; Wood et Bachelard 1970), mais généralement plus 

rares chez Pinus taeda L., Pinus elliotti Engelm. et Pinus contorta Douglas ex London 

(Fraser et al. 2005, 2006; Miller et Woods 1965; Parsons 1992; Schultz et Woods 1967). À ce 

jour, aucune étude n'avait relevé la présence de greffes racinaires chez le pin gris. 

1.2 Facteurs favorisant les greffes 

Du fait du faible nombre d'études dans le domaine, il est difficile de savorr 

exactement quels sont les facteurs régissant la formation de greffes racinaires. La présence de 

greffes pourrait être simplement due au hasard de rencontre des racines. Dans ce cas, tous les 

facteurs favorisant la densité racinaire ou les contacts seraient des facteurs influençant 

positivement la fréquence des greffes. Dans les sols secs, le ratio racine/tige est plus élevé 

mais les racines sont plus fines et dispersées dans un large volume (pour augmenter leurs 

chances de capture d'eau) ainsi les contacts racinaires y sont probablement plus rares, et les 

greffes devraient 1 'être aussi. Si le sol est peu profond ou pierreux, les racines auraient une 

plus forte probabilité de rencontre, favorisant ainsi la formation de greffes (Adams 1940; 

Arrnson et V an den Driessche 1959; Bormann et Graham 1959; Eis 1972; Kozlowski et 

Cooley 1961; Kozlowski et al. 1991; Reynolds et Bloomberg 1982; Schultz et Woods 1967). 

Les sols sableux et pierreux sont plus abrasifs que les sols argileux; les frottements des 

racines les unes contre les autres engendrés par le balancement des arbres au vent devraient 

fragiliser l'écorce et favoriser sa rupture (Cook et Welch 1957; Kozlowski et Cooley 1961; 

LaRue 1934). De cette manière, les cambiums seraient plus aisément mis en contact et la 

fusion facilitée. Cependant, les processus d'établissement de la continuité vasculaire sont très 

délicats et la moindre perturbation pourrait également détruire ce travail (Graham et Bormann 

1966; Kozlowski et Cooley 1961). 
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Si la formation de greffes est simplement due au hasard, il est cependant difficile 

d'expliquer pourquoi certaines espèces comme le pin rouge forment beaucoup de greffes 

(Horton 1969) alors que d'autres comme le mélèze laricin (Larix laricina), le frène noir 

(Fraxinus nigra) et le cerisier tardif (Prunus serotina) en forment peu ou pas (LaRue 1934). 

Comme les greffes interspécifiques sont rares, il semblerait aussi nécessaire que les arbres 

soient proches génétiquement pour pouvoir se greffer (Loehle et Jones 1990). D'ailleurs, le 

pin rouge est une essence réputée pour son uniformité génétique (Boys et al. 2005; Stone 

1974). Eis (1972) a trouvé qu'à l'intérieur d'un groupe de 3 arbres ayant beaucoup de contact 

au niveau racinaire, seulement 2 de ces arbres était greffés ensemble alors que ni l'un ni 

l'autre n'était greffé au 3'èm'. On peut alors supposer que les 2 arbres greffés étaient plus 

proches génétiquement que le 3"m'. Il pourrait aussi exister des facteurs physiologiques 

favorisant (ou empêchant) la formation de greffes. En effet, certaines essences forestières 

comme le noyer noir d'Amérique (Juglans nigra) et le clavalier d'Amérique (Xanthoxylum 

americanum) ne formeraient pas de greffes car elles produiraient un inhibiteur chimique dans 

le sol qui ferait en sorte que les racines n'entreraient jamais en contact (Reinartz et Popp 

1987). 

1.3 Signification écologique des greffes 

La signification écologique des greffes racmarres n'est pas encore connue. Dans 

beaucoup de cas, la théorie du hasard semble très probable mais il est possible que la 

formation de greffes soit un trait bénéfique pour les arbres afin d'être plus en adéquation avec 

leur milieu; cela augmenterait leurs chances de survie (Loehle et Jones 1990). D'un point de 

vue évolutif, cela constituerait un avantage pour la survie de l'espèce. En effet, dans les sites 

sujets au chablis, la formation de greffes racinaires contribuerait à la stabilité mécanique du 

peuplement en augmentant la résistance au vent (Basnet et al. 1993; Graham et Bormann 

1966). Armsom et Van den Driessche (1959) ainsi que Dosen et Iyer (1979) ont trouvé que 

les peuplements éclaircis de pin rouge présentaient plus de greffes que les non-éclaircis, ce 

qui suggère que les greffes se formeraient en réponse à un stress mécanique par le vent. 

Il n'existe pas de consensus sur le fait que les greffes aient une influence ou non sur 

la croissance ou la survie des arbres. Les recherches indiquent que les arbres greffés entre eux 



4 

sont capables de partager des ressources conune des composés antibiotiques, de l'auxine, des 

hydrates de carbone, des herbicides, des minéraux, des spores de champignons et de 1 'eau 

(Bormann 1966; Fraser et al. 2006; Kuntz et Riker 1956; Stone et Stone 1975). Ainsi, il est 

probable que les greffes influencent la croissance des arbres connectés. Via ces liens, les 

arbres entretiendraient des relations de coopération ; les arbres greffés ne seraient donc pas 

strictement en compétition les uns avec les autres. Dans certains écosystèmes, il a été 

démontré que les mécanismes de facilitation entre les plantes importaient plus que les forces 

compétitrices (Fajardo et Mclntire 2007). Les arbres greffés réagiraient plus conune un 

groupe ou un super-arbre que conune des individus à part entiére (Bormann 1966). Une étude 

comparant la croissance radiale de sapin Douglas (Pseudotsuga Menziesii) greffés avec celle 

d'arbres non greffés (Walters 1963) n'a cependant pas trouvé d'influence des greffes 

racinaires sur la croissance individuelle des arbres. En revanche, il a été démontré que les 

peuplements d'arbres greffés avaient tendance à homogénéiser leur taille (Walters 1963). Il 

est donc probable que les arbres greffés font partie d'une "communauté" et qu'ils ne sont pas 

seulement en compétition pour les ressources. 

1.4 Les greffes racinaires et l'aménagement sylvicole 

En sylviculture, des méthodes conune 1 'éclaircie et 1 'élagage sont beaucoup 

pratiquées pour augmenter le rendement et la productivité d'un peuplement. Le principe de 

ces techniques est qu'en éliminant les arbres (ou les tiges) les moins vigoureux, les individus 

restant auront de meilleures conditions environnementales (moins de compétition) et qu'ainsi 

ils pousseront au maximum de leur potentiel. Le problérne est que les résultats obtenus ne 

sont pas toujours ceux escomptés (Cayford et al. 1967; Day et Rudolph 1972; DeBell et al. 

2002; Gingras et Favreau 1998; Harrington et Reukema 1983; Staebler 1956; Vincent et al. 

2009). Le fait que les arbres fassent des greffes pourrait expliquer les incohérences obtenues. 

Conune les arbres inter-reliés sont capables de partager des ressources, si l'on coupe un 

individu greffé à un autre, la souche et le systérne racinaire de 1 'arbre coupé pourraient 

survivre si l'autre arbre fournit l'énergie nécessaire au maintien des cellules vivantes (Fraser 

et al. 2007). Bormann (1961) a trouvé entre 3 et 44% de souches vivantes dans des 

peuplements de pin blanc coupés 10 ans auparavant (Bormann 1961). Stone (1974) a reporté 

que des pins rouges annelés pouvaient survivre jusqu'à au moins 18 ans grâce aux transferts 
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via les greffes racinaires d'arbres intacts. Ainsi les cas de survie de souches vivantes ne sont 

pas anecdotiques (Fig. 1.1) et l'influence des greffes racinaires semble de plus en plus 

évidente (Atwood et al. 2009). Mais le fait de fournir des substances et/ou de l'eau sans rien 

recevoir en contre partie ne sera pas profitable pour le donneur, car il aura moins de 

ressources pour ses propres besoins (Eis 1972). Il verra probablement sa croissance diminuer 

voire stagner. 

Figure 1.1 Souche qui survit grace à des greffes racinaire. La souche a continué sa croissance 
après que la tige ait été coupée, mais sous forme irrégulière (bourrelets). 
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Les greffes racmarres devraient donc être pnses en compte dans les pratiques 

d'aménagement forestier. Si un arbre doit être coupé, il est important de considérer le fait 

qu'il pourrait être greffé avec un autre. L'arbre vivant auquel il est greffé aura alors à 

supporter une partie du système racinaire de la souche. Si 1 'arbre est vigoureux avec une cime 

bien développée, il pourra supporter les besoins respiratoires supplémentaires et le fait 

d'acquérir de nouvelles racines déjà fonctionnelles pourrait être un avantage (Bormann 

1966). Dans le cas contraire, si l'arbre ne fait pas assez de photosynthèse pour pallier à la 

respiration des racines nouvellement acquises (rapport racine/tige trop élevé), il verra sa 

croissance diminuer et une partie du système racinaire récemment acquis mourra. En outre, 

l'élimination des individus les plus vigoureux au sein d'un groupe d'arbres greffés pourrait 

ainsi compromettre le développement et la survie des plus faibles qui jusqu'alors 

poursuivaient leur croissance grâce aux échanges permis par les greffes racinaires. La prise 

en considération des greffes racinaires pourrait nous permettre d'améliorer nos pratiques 

actuelles d'aménagement des peuplements forestiers. 

1.5 Objectifs et structure de la thèse 

Le pin gris est le pin caractéristique des forêts boréales. Il représente la s"m' espèce 

ayant le plus grand volume marchand (volume de toutes les tiges de diamètre supérieur à 9 

cm) et c'est le pin présentant la plus vaste distribution géographique au Canada (Fig. 1.2). 

Ainsi il apparaît important de mieux connaître la biologie de cette espèce qui peuple nos 

forêts canadiennes. 
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Figure 1.2 Dist:n"bution géographique du pin gris (Rudolph etLaidly 1990). 

L'o.ojectif général d.e cette thèse etait cie .déterminer la fréquence des greffes 

racinaires chez le pin gris, les facteurs fa~~orisant leur fOrmation ainsi que leur signification 

écologique. Il existe éliffèrentes techniques pour détecter la présence de. greffes i.e., 

l' o.bservatio11 de souches vivantes (Bormann 1961 ; Schultz 1972) ou encart: 1 'injecti11n de. 

frace.urs dans un .hypothétique donneur (iode, poisons, pathogènes) (Bormann et Graham 

1959; De. Byle 1964; Graham 1959). Mais i l a été prouvé que c.es méthodes avaient tendance 

à so..us estimer la présence .de .greffes (Bormann et Graham 1959). Pour estimer l'intégralité 

des _greffes, i1 n'existe à notre avis qu'une seule méthode sati·sfaisante: l'excavation complète .. 

Cette. étude est la première à réaliser iles excavationS' à grande échelle de syst.èmes raanaires 

de pin gris adul~es. Certaines r.eeherche·s ont réalisé des excavations partiel! :es• s\lr d'autres 

espèces (Adams 1941J; Fraser et al. 2005; Gordon et Roth 1976; Stone 1974), c'est à dire 

qu'ils n' :ont excavé que les souches vivantes o.u. des Co).lples :a' arbres contigus. Le problème 

avec: c:ette méthode est qu'elle surestime· l a fréquence des. greffes. En eÎfet, les couples 
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d'arbres excavés ne sont pas choisis aléatoirement mais sont au contraire sélectionnés en 

présumant que des greffes racinaires existent. Dans cette étude, les sites ont été aléatoirement 

choisis et tous les arbres ont été excavés afin d'estimer la fréquence réelle des greffes 

racinaires. Les excavations ont été faites de manière hydraulique, à l'aide d'une pompe à feu 

(Wajax Mark III, Tyco Suppression systems, Pembroke, Bermuda). La pompe a été placée 

dans un point d'eau et grâce à la pression la terre a pu être enlevée jusqu'a ce que toutes les 

racines de surface (horizontales) soient visibles. L'excavation a été conduite jusqu'à que 1 'on 

puisse passer la main en dessous des souches des arbres. Enfin, les greffes ont été ramenées 

au laboratoire afin d'être analysées. Tous les peuplements sectionnés étaient matures (30 à 60 

ans) car 1 'âge des peuplements aurait une influence positive sur le nombre de greffes 

(Armson et Van den Driessche 1959; Basnet et al. 1993; Bormann et Graham 1959; Fraser et 

al. 2005; Kozlowski et Cooley 1961). En outre, si les greffes influençaient la croissance des 

peuplements (ou la réponse des arbres aux traitements sylvicoles), il semblait plus intéressant 

de déterminer la présence de greffes pour des arbres ayant atteint le diamètre commercial de 

9 cm. Tous les peuplements sélectionnés étaient situés en Abitibi-Térniscamingue (Fig. 1.3). 
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Figure 1.3 Localisation des 15 sites excavés en Abitibi-Témiscamingue, Québec. Les 
peuplements naturels sont en rouge (Nl à N6), les plantations en orange (Pl à P6) et les 
peuplements naturels ayant subi une éclaircie commerciale sont en vert (El à E3). 

Le premier chapitre de cette thèse a consisté à déterminer la fréquence des greffes en 

plantations vs en peuplements naturels, et à caractériser les facteurs qui en favorisent la 

formation. Les peuplements de pin gris sont habituellement très denses lorsqu'ils 

s'établissent après feu. Leur distribution est également plus contagieuse dans les peuplements 
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qu'une greffe se formera préférentiellement avec un arbre voisin s'il est plus petit. Cela peut 

être une conséquence de la longueur des racines mais nous avons démontré que la taille des 

racines n'influençait pas l'âge auquel les greffes se formaient. Cela suggère bien que les 

arbres sont capables de communiquer entre eux. Des inhibiteurs chimiques peuvent être 

produits pour éviter le contact racinaire (Reinartz et Popp 1987). De la même manière, il est 

probable que les arbres produisent des métabolites secondaires en proportion différente selon 

leur taille. Par exemple, un gros arbre sera plus exposé à la lumière, permettant la formation 

de métabolites secondaires en plus grande quantité ou en proportions différentes qu'un arbre 

supprimé, fournissant une voie de communication entre arbres de différente taille. 

Les caractéristiques des arbres avaient aussi une forte influence sur la fréquence des 

greffes racinaires. D'autres ont observé que l'âge avait une influence positive sur le nombre 

de greffes (Basnet et al. 1993; Bormann et Graham 1959; Fraser et al. 2005). Nos résultats 

ont montré que les arbres se greffaient à partir du moment où les arbres étaient suffisamment 

matures et leurs racines assez longues pour entrer en contact les unes avec les autres. En effet, 

nous avons trouvé que plus les arbres étaient loin les uns des autres, plus ils étaient vieux 

lorsqu'ils ont commencé à se greffer. Cependant l'essentiel du systérne racinaire d'un arbre 

est produit dès les premières années (Plourde et al. 2009), et des greffes peuvent donc se 

produire dès le plus jeune âge. Si nous avons aussi observé que des greffes étaient produites 

dès la phase d'initiation du peuplement, les arbres produisaient en moyenne un maximum de 

greffes lorsque les arbres étaient suffisamment matures (20 ans pour les plantations, 37 ans 

pour les peuplements naturels). Cependant, comme nos résultats ont montré que plus les 

arbres étaient vieux et gros, plus 1 'âge des arbres et des racines au commencement de la 

greffe était élevé. Ceci laisse supposer que les premières greffes avaient disparu dans les 

peuplements naturels lors de leur phase d'auto-éclaircie. Par exemple, pour le peuplement 

naturel de 90 ans, il n'a pas été possible de retrouver des greffes datant de l'époque où les 

arbres avaient moins de 45 ans alors que 95% des greffes trouvées dans les peuplements de 

moins de 60 ans se sont formées avant que les arbres n'aient atteint 45 ans. Cela 

s'expliquerait par le fait qu'une partie des greffes a disparu en même temps que les arbres 

morts durant la phase d'auto éclaircie (Smith 1986). Il serait même probable que les greffes 

accéléreraient la vitesse de dépérissement des arbres durant cette période (Krasny et Johnson 
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1992). Les plus gros arbres contrôleraient les gradients d'eau et de nutriments, par exemple, 

par leur plus grand taux de transpiration ce qui pourrait accélérer la mort des arbres les moins 

vigoureux (Graham et Bormann 1966). 

6.2 Les greffes racinaires et l'écologie des peuplements 

Le fait que les arbres puissent communiquer entre eux et faire preuve d'adaptation 

quant à la production de greffes racinaires suggère qu'elles font partie intégrante de la vie et 

sont un trait bénéfique pour le peuplement. Grâce à la formation d'un système racinaire 

commun qui couvre une plus grande superficie, les greffes racinaires favorisent l'exploitation 

des ressources (Bormann 1966; Graham 1959; Graham et Bormann 1966). Dans des 

conditions de croissance difficiles, les arbres greffés seraient donc mieux adaptés que les 

arbres non greffés. Comme les sites sableux sont généralement moins riches que les sites 

argileux, il est possible que la forte présence de greffes dans le sable soit une réponse des 

arbres au stress. Mais la fréquence élevée de greffes dans le sable pourrait tout aussi bien être 

due à l'aspect abrasif du sable. Quoiqu'il en soit, notre étude sur la croissance suggère que les 

arbres greffés avaient génèralement une croissance supèrieure aux arbres non greffés, du 

moins en dehors des pèriodes de formation des greffes .. Non seulement les greffes favorisent 

la croissance mais les greffes peuvent également aider à la survie des individus les plus 

faibles (Fraser et al. 2007). Durant les excavations, beaucoup de souches greffées avec des 

arbres vivant ont survécu des années grâce au transfert via les greffes. Les greffes racinaires 

pourraient donc aider à maintenir l'intégrité du peuplement et la survie de l'espèce, en 

conservant les ressources d'un site au sein de l'espèce et en empêchant plus ou moins la 

colonisation du milieu par des racines ou semis d'autres espèces (Jelinkova et al. 2009; 

Loehle and Jones 1990). 

Comme une espèce semble avantagée par la présence de greffes, une espèce ayant 

tendance à former des greffes aurait un avantage d'un point de vue évolutif sur les autres 

espèces pour la colonisation du milieu. Dans tous les peuplements excavés, la fréquence de 

greffes racinaires était relativement élevée. Il est important de rappeler que les sites ont été 

choisis aléatoirement et non pas en fonction de leur probabilité de trouver des greffes 

racinaires. Si des greffes ont été découvertes dans tous les sites, il est donc probable que des 
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greffes existent dans tous les peuplements de pin gris. Parmi les 15 sites et 272 arbres étudiés, 

149 (55%) présentaient des greffes racinaires. Cela signifie que plus de la moitié des arbres 

sont greffés dans les peuplements de pin gris. Selon les peuplements, jusqu'à 70% des arbres 

pouvaient être reliés entre eux. Le nombre élevé de greffes racinaires dans les peuplements de 

pin gris pourraient expliquer la croissance initiale rapide et la vitesse de colonisation élevée 

de cette espèce. Nous avons aussi constaté que les greffes semblaient faciliter la production 

de peuplements équiens. Or il est souvent remarqué que les peuplements de pin gris sont très 

équiens. S'il est souvent suggéré que cela est simplement dû au fait que tous les arbres sont 

issus après feu (même année ou presque), cela pourrait aussi être expliqué par un fort taux de 

formation de greffes. Le fait que la survie des plus faibles puisse être facilitée par les greffes 

et que les arbres reliés tendaient à homogénéiser leur taille suggère que le phénomène de 

compétition dans son sens strict n'est pas observé dans des peuplements où la fréquence des 

greffes racinaires est très élevée (Basnet et al. 1993; Bormann 1966; Loehle et Jones 1990). 

Les arbres greffés semblent réagir plus comme un groupe que comme des individus à part 

entière. 

L'étude de Bormann (1966) sur le pin blanc indique qu'entre 2 arbres dominants, les 

échanges d'eau, de minèraux et de sucres sont équilibrés. Par contre, si un des arbres est 

dominant et que 1 'autre est co-dominant ou supprimé, 1 'eau et les nutriments devraient aller 

du dominant vers le supprimé. Mc Cree ( 1986) a décomposé la respiration (L'>R) en deux 

processus distincts :une respiration de croissance (Re) et une respiration d'entretien (Rrn). La 

respiration de croissance couvre les besoins énergétiques nécessaires à la production des 

nouveaux tissus et la respiration de maintenance ceux consécutifs à l'entretien des tissus déjà 

en place. Si un arbre vigoureux et ayant une partie aérienne bien développée se greffe à un 

autre arbre plus petit, il pourra supporter les besoins respiratoires supplémentaires d'entretien. 

Si l'arbre supprimé meurt ou est coupé, l'arbre encore debout va devoir prendre en charge 

son systérne racinaire et le fait d'acquérir de nouvelles racines déjà fonctionnelles pourrait 

être un avantage. En effet, 1 'arbre pourra augmenter sa capacité d'acquisition des ressources 

sans avoir besoin de synthétiser de nouvelles racines ce qui constitue un gain d'énergie au 

niveau de sa respiration de croissance. Mais si les greffes semblent être bénéfiques, cela peut 

dans certains cas aussi être vu comme du parasitisme si la biomasse racinaire laissée par la 
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souche constitue un fardeau trop important par rapport au bénéfice rapporté (Loehle et Jones 

1990). Dans le cas où la photosynthèse ne suffirait pas pour couvrir tous les besoins, les 

hydrates de carbone seront alloués préférentiellement à la maintenance (Kozlowski et Cooley 

1961; Kozlowski et al. 1991). La croissance serait alors inhibée. Selon la vigueur de l'arbre, 

le fait d'acquérir des racines déjà fonctionnelles pourrait donc être un avantage ou un 

inconvénient si l'arbre n'a pas assez de réserves ou de capacité photosynthétique pour les 

entretenir (Bormann 1966; Horton 1969). De plus, il y a certains inconvénients à la formation 

de greffes; le principal étant qu'il s'avère être un processus couteux énergétiquement 

(Bormann 1966; Loehle et Jones 1990). Il semblerait que pour beaucoup de greffes, le coût 

de la greffe (baisse de croissance radiale) était principalement assumé par le plus gros arbre 

de l'union. Incidemment, les arbres qui allaient plus tard se greffer dans les peuplements 

naturels étaient significativement plus gros que les arbres non greffés, probablement dû au 

fait qu'ils avaient plus de réserves énergétiques (cime plus grande, plus de lumière, plus de 

photosynthèse ... ). Dans les plantations, l'effet de la formation des greffes sur la croissance 

radiale des arbres n'était pas apparent, alors que même les plus petits arbres ont formé des 

greffes sans que leur croissance n'en soit réduite. Comme la lumière n'est généralement pas 

lirnitante en plantation, les arbres avaient possiblement assez de ressources pour augmenter 

leur capacité photosynthetique (Salisbury et Ross 1992) et compenser la formation des 

greffes. 

6.3 Les greffes racinaires et l'aménagement des peuplements 

Nos résultats soulèvent des interrogations sur l'efficacité des traitements sylvicoles 

actuels, notamment pour ce qui est des éclaircies commerciales. En effet, les résultats 

montrent que la réponse des individus greffés était différente des individus non greffés. 

Globalement sur les 5 années qui ont suivi le traitement, seule la croissance radiale des arbres 

non-greffés a augmenté. En regardant année par année, nous avons constaté que jusqu'à la 

3ième année, la croissance des arbres greffés avait augmenté mais à partir de la 4ième année, les 

arbres greffés avaient une croissance inférieure aux arbres non-greffés. Comme les souches 

greffées à des arbres non coupés ont survécu plus longtemps que les souches non-greffées et 

qu'il est improbable qu'une souche ne survive plus de 2-3 ans sur ses propres réserves 

énergétiques; les greffes racinaires seraient donc à l'origine de leur survie et aussi de la 
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stagnation de croissance observée chez les arbres greffés résiduels. Les racines et les souches 

des arbres coupés survivent donc en drainant une partie des ressources mises en commun, ce 

qui limite la croissance voire affaiblit les arbres laissés debout. Le pin gris est une espèce 

économiquement importante pour le Québec et le Canada et c'est aussi une espèce chez 

laquelle beaucoup de traitements d'éclaircie sont effectués. Comme plus de la moitié des 

arbres d'un peuplement sont greffés, cela signifie que plus de la moitié des arbres risquent de 

ne pas bénéficier à court terme du traitement d'éclaircie. Ainsi les greffes devraient être 

considérées lors de la mise en place des pratiques d'aménagement afin de développer des 

traitements sylvicoles adéquats. Eis (1972) a aussi démontré l'importance de prendre en 

compte le statut de l'arbre coupé et de penser qu'il est peut être greffé : 

o Quand le dominant est coupé d'une union dominant-dominant ou dominant-

codominant, la croissance de la souche diminue jusqu'a atteindre environ 20 à 30% de ce 

qu'elle était avant la coupe. Pour le donneur, l'accroissement du diamètre augmenterait grâce 

à la baisse de la compétition. 

o Quand le co-dominant est coupé d'une umon dominant-codominant, la 

croissance radiale de la souche diminue jusqu'a 20% de ce qu'elle était à la base. Celle du 

donneur augmente légèrement. 

o Quand le dominant est coupé d'une union dominant-supprimé, la souche ne 

survit que quelques années, produisant des cernes étroits et discontinus. Une baisse de 

croissance du donneur est enregistrée jusqu'a ce que la souche meurt, ensuite, cela augmente 

légèrement. Si la souche survit, alors la croissance radiale du donneur reste faible. 

Dans une union où l'on souhaite réaliser une éclaircie, Bormann (1966) considère 

aussi que connaitre le statut et la vigueur des arbres en question est primordial pour 

comprendre les conséquences sur le développement des arbres. Külla et Lôhmus (1999) ont 

trouvé chez l'épinette de Norvège que des greffes ne se formaient pas entre 2 arbres 

supprimés et que dans 86 à 100% des cas, un des arbres était un dominant ou un co-dominant. 

Ainsi, il serait probablement plus judicieux de réaliser des éclaircies moins sévères et par le 

bas (Smith 1997) dans les peuplements où la probabilité de présence de greffes est élevée, 
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afin d'éviter qu'une trop grande quantité d'énergie ne soit gaspillée pour le support 

énergétique des souches et des racines des arbres coupés. Pour un des sites éclaircis, il 

semblait que la réponse des arbres greffés était moins drastique que pour les 2 autres sites et 

ce site avait la particularité d'avoir subi l'éclaircie la moins sévère et beaucoup d'arbres 

enlevés étaient plus petits. 

Cette thèse est la première à établir la signification écologique des greffes et à 

démontrer que les greffes ont une influence positive sur la croissance et la survie des arbres. 

La dynamique des peuplements est clairement influencée par la présence de greffes et le fait 

que les arbres inter-reliés réagissent plus comme un groupe que comme des individus 

distincts démontre que des relations de type non-compétitrices existent entre des arbres 

greffés. L'inefficacité des traitements d'éclaircie sur les arbres greffés montre l'importance 

de ce phénomène. Des millions de dollars sont utilisés chaque année pour la réalisation de 

traitements sylvicoles dont les résultats ne sont pas garantis. Si les greffes racinaires n'ont pas 

explication à tout, il est certain que leur prise en considération ne pourrait qu'améliorer 

l'aménagement des peuplements de pin gris. Dans une optique d'aménagement durable, ce 

type de relations devrait être pris en compte. Un gros travail a été fait pour mieux comprendre 

le phénoméne des greffes racinaires et si ce projet a permis des avancées, il est cependant 

important de continuer les recherches. Par exemple, notre étude ne nous permet pas de 

déterminer l'influence à long terme des greffes racinaires face aux traitements d'éclaircie. Si 

à court terme, le fait de partager ses ressources avec une souche semble préjudiciable, 

l'acquisition d'un systérne racinaire déjà en place pourrait être bénéfique à plus long terme. 

Selon Bormann ( 1966), si la croissance de 1 'arbre greffé à la souche diminue trop 

drastiquement, un équilibre s'établit et une partie du systérne racinaire récemment acquis 

meurt. Si un équilibre peut être atteint, le fait d'être greffé représenterait alors un énorme 

avantage à long terme pour les arbres greffés à des souches. Une fois l'équilibre obtenu, leur 

croissance pourrais rattraper voire dépasser celle des arbres non-greffés. Il serait donc 

intéressant d'étudier des peuplements ayant été éclaircis très longtemps avant et d'étudier des 

peuplements ayant subi des traitements d'éclaircies pré-commerciales. 
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