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RESUME

L’objectif principal de cette these 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 I'influence des greffes sur la dynamique des peuplements forestiers.
Les arbres sont habituellement considérés comme des entités discrétes en compétition pour
les ressources. Les précédents travaux ont pourtant démontré que les arbres pouvaient
partager leur systéme racinaire via la formation de greffes et que des arbres ainsi reliés étaient
capables de se transférer de 1’eau, des sucres ou des nutriments. De cette maniere, 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 &t¢ excavés a laide d'une pompe hydraulique. Les caractéristiques des sites ont &té
enregistrées (type de sol, distance entre les arbres, densité, etc.) pour déterminer leur
influence sur la fréquence des greffes. Des analyses dendrochronologiques 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 a 1'éclaircie.

Nos résultats ont montré que le pin gris était une espéce 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 regues, les greffes racinaires ne seraient donc pas des phénoménes
rares ou anecdotiques, et font partie intégrante de la vie des arbres. La distance entre les
arbres &tait 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 dii a la distribution moins contagicuse des arbres. Le sable étant plus abrasif
que largile, 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 Elevés 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 espece uniforme d'un point de vue génétique devrait donc
démontrer une plus grande fréquence de greffes racinaires. Notre étude sur 1’effet des greffes
sur la croissance diamétrale des arbres a finalement démontré 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. Grice a la formation d’un systéme racinaire commun couvrant une plus
grande superficie, les greffes racinaires pourraient favoriser 1’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 a la survie des individus les plus
faibles. Beaucoup de souches greffées avec des arbres vivants survivaient des années grace au
transfert via les greffes. Les greffes racinaires pourraient donc aider a8 maintenir I’intégrité du
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peuplement et la survie de I’espece, en conservant les ressources d’un site au sein de I’espece
et en empéchant la colonisation du milieu par des racines ou semis d’autres especes. Comme
les greffes avantagent la survie et possiblement la croissance des arbres, une espece ayant
tendance a former des greffes aurait un avantage d’un point de vue évolutif sur les autres
especes. Les espeéces ne produisant pas de greffes et/ou les arbres non greffés seraient
¢liminés 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 mémes produites entre des arbres treés éloignés, a des distance allant
jusqu'a pres de 3m. La réponse des individus greffés était différente de celle des individus
non greffés suite d une éelaircie commerciale. En effet, a partir de la 4°™ année suivant
I'éclaircic, les arbres greffés avaient une croissance inféricure aux arbres non-greffés et ce dit
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
manicre générale donc, les arbres greffés semblent réagir & un stress plus comme une
communauté que comme des individus a part entiere. Les arbres greffés semblent perdre leur
individualité et ne plus étre en compétition les uns envers les autres.

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

Mots-clés : effes racinaires mn 18, excavation, dendrochronologie, dyvnamique des
- - e =
peuplements, éclaircie COIl’]Il'lCI'ClEllG, COI’l’lpétlthI’l
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CHAPITREI

INTRODUCTION

1.1 Généralités

Les arbres ont toujours ét¢ considérés comme des entités discretes et la compétition
pour la lumiere, ’eau et les nutriments est vue comme la plus importante force régissant la
dynamique des peuplements forestiers. 1."idée commune est que la seule maniere dont des
arbres peuvent agir sur leurs congénéres est de maniére indirecte, en modifiant leur
environnement commun. 11 est reconnu que grace a I’exsudation racinaire, aux mycorhizes, a
la mort et 4 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 interspecifiques (Woods et Brock 1964). Il a cependant été
découvert que les arbres pouvaient partager leur systéme racinaire et que de cette manicre 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 (Baric et al. 2008; Fraser et al. 2003, 2006,
2007, Kiilla et Lohmus 1999). Les espéces comme le peuplier faux-tremble (Popufus
tremuloides Michx) qui ont des mécanismes de régénération par drageonnement créent des

peuplements ol 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 a petit (Bormann et Graham 1959). Cette
pression peut causer des blessures et 1’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)
I’écorce se briserait au bout de 1a 2™ saison pour des racines de taille normale et au bout de

4 ans pour de plus grosses racines. Ainsi, I’établissement d’une continuité vasculaire est un



mécanisme lent et complexe. Des greffes racinaires ont été observées chez plus de 150
especes (Bormann 1966). Les greffes inter-spéceifiques sont rares mais les greffes intra-arbre
(autogreffes) et inter-arbres (greffes intra-spécifiques) sont particulierement communes dans
les especes de pins de la zone tempérée comme : Pinus resinosa Ait., Pinus strobus L., et
Pinus radiata D. Don (Armson 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 Finus taeda L., Pinus elliotti Engelm. et Pinus contoria Douglas ex Loudon
(Fraser et al. 2005, 2006; Miller et Woods 1965; Parsons 1992; Schultz et Woods 1967). Ace

jour, aucune étude n’avait releve 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 savoir
exactement quels sont les facteurs régissant la formation de greffes racinaires. La présence de
greffes pourrait étre simplement due au hasard de rencontre des racines. Dans ce cas, tous les
facteurs favorisant la densité racinaire ou les contacts seraient des facteurs influengant
positivement la fréquence des greffes. Dans les sols secs, le ratio racine/tige est plus clevé
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’étre 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;
Armson et Van den Driessche 1939; Bormann et Graham 1959; Fis 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 I’écorce et favoriser sa rupture (Cook et Welch 1957; Kozlowski et Cooley 1961,
LaRue 1934). De cette maniere, les cambiums seraient plus aisément mis en contact et la
fusion facilitée. Cependant, les processus d’établissement de la continuité vasculaire sont trés
délicats et la moindre perturbation pourrait également détruire ce travail (Graham et Bormann

1966; Kozlowski ¢t Cooley 1961).



Si la formation de greffes est simplement duc au hasard, 1l est cependant difficile
d’expliquer pourquoi certaines espéces comme le pin rouge forment beaucoup de greffes
(Horton 1969) alors que d’autres comme le méleze laricin (Larix laricing), le fréne noir
(Fraxinus nigra) et le cerisier tardif (Prunus seroting) 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 (Lochle et Jones 1990). D’ailleurs, le
pin rouge est une essence réputée pour son uniformité génctique (Boys et al. 2005; Stone
1974). Eis (1972) a trouvé qu’a I'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 1"un ni
I’autre n’était greffé au 3™, On peut alors supposer que les 2 arbres greffés étaient plus
proches génétiquement que le 3™, Il pourrait aussi exister des facteurs physiologiques
favorisant (ou empéchant) la formation de greftes. En effet, certaines essences foresticres
comme le nover 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 racinaires n’est pas encore connue. Dans
beaucoup de cas, la théorie du hasard semble trés probable mais il est possible que la
formation de greffes soit un trait bénéfique pour les arbres afin d'étre 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 I'espece. En effet, dans les sites
sujets au chablis, la formation de greffes racinaires contribuerait a 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 &claircis de pin rouge présentaient plus de greffes que les non-éclaircis, ce

qui suggere que les greffes se formeraient en réponse a 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 survic des arbres. Les recherches indiquent que les arbres greffés entre eux
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sont capables de partager des ressources comme des composés antibiotiques, de I'auxine, des
hydrates de carbone, des herbicides, des minéraux, des spores de champignons et de 1’ean
{(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 écosystemes, il a été
démontre que les mécanismes de facilitation entre les plantes importaient plus que les forces
compétitrices (Fajardo et Melntire 2007). Les arbres greffés réagiraient plus comme un
groupe ou un super-arbre que comme des individus a part entiére (Bormann 1966). Une étude
comparant la croissance radiale de sapin Douglas (Pseudotsuga Menziesii) greffés avec celle
d’arbres non greftés (Walters 1963) n’a cependant pas trouvé d’influence des greffes
racinaires sur la croissance individuelle des arbres. En revanche, il a ét€¢ démontré que les
peuplements d’arbres greffés avaient tendance 4 homogénéiser leur taille (Walters 1963). 1l
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 I’aménagement sylvicole

En sylviculture, des méthodes comme 1°¢claircie et 1°¢lagage 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 probléme 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; Stacbler 1956; Vincent et al.
2009). Le fait que les arbres fassent des greffes pourrait expliquer les incohérences obtenues.
Comme les arbres inter-reli¢s sont capables de partager des ressources, si 1’on coupe un
individu greffé 4 un autre, la souche et le systéme racimaire de 1’arbre coupé pourraient
survivre si ['autre arbre fournit 1’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’a au moins 18 ans griace aux transferts



via les greffes racinaires d’arbres intacts. Ainsi les cas de survie de souches vivantes ne sont
pas anecdotiques (Fig. 1.1) et 'influence des greffes racinaires semble de plus en plus
¢vidente (Atwood et al. 2009). Mais le fait de fournir des substances et/ou de 1’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). 11 verra probablement sa croissance diminuer

voire stagner.

Photo: Emilie Tarroux

Figure 1.1 Souche qui survit grace a des greffes racinaire. La souche a continué sa croissance
aprés que la fige ait ét€ coupée, mais sous forme irrégulicre (bourrelets).



Les greffes racinaires devraient donc &tre prises en compte dans les pratiques
d’aménagement forestier. Si un arbre doit étre coupé, 1l est important de considérer le fait
. o . \ . . , .
qu’il pourrait étre greffé avec un autre. L’arbre vivant auquel il est greffé aura alors a
supporter une partie du systéme racinaire de la souche. Si ’arbre est vigoureux avec une cime
bien développée, il pourra supporter les besoins respiratoires supplémentaires et le fait
d’acquérir de nouvelles racines déja fonctionnelles pourrait étre un avantage (Bormann
1966). Dans le cas contraire, si 1’arbre ne fait pas assez de photosynthése pour pallier a la
respiration des racines nouvellement acquises (rapport racine/tige trop élevé), il verra sa
croissance diminuer et une partie du systéme racinaire récemment acquis mourra. En outre,
I’élimination des individus les plus vigourcux 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 grice 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 thése

Le pin gris est le pin caractéristique des foréts boréales. Il représente la 5™ espéce
ayant le plus grand volume marchand (volume de toutes les tiges de diamétre supéricur a 9
cm) et c’est le pin présentant la plus vaste distribution géographique au Canada (Fig. 1.2).
Ainsi 1l apparait important de mieux connaitre la biologie de cette espéce qui peuple nos

foréts canadiennes.



Figure 1.2 Distribution géographigque du pin gris (Budolph et Latdly 19907,

L'ohjectif général de cette thése état de déterminer la frégquence des greffes
racinares chez le pin gngs, les facteurs favonzant leur formation ainst gque lewr siom fication
écologique. 1 emste difffrentes technigues pour détecter la présence de greffesie,
I'observation de souches wivantes (Bormann 1961, Schultz 1372) ou encore injection de
traceurs dans un hypothétigque donneur (iode poisons pathogénes) (Bormann et Graham
1959, De Byle 1964; Graham 19590 Mats1l a ét prouvé que ces méthodes avaent tendance
a sous estimer la présence de greffes (Bormann et Graham 1959). Pour estimer Uintégralite
des oreffes 1l n'emste dnotre awis gu'une seule méthode satistasante IV excavation cormpléte,
Cette ftude estla prermére A réaliser des excavations & grande échelle de systémes racinares
de pin gns adultes. Certanes recherches ont réalisé des excavabions partielles sur d’autres
especes (Adams 1340, Fraser e a, 2005, Gordon et Roth 1976, Stone 1974), c’est & dire
qu’ils n'ont excavé que les souches wivantes ou des couples d'arhres contigns. Le probleme

avec cette méthode est quielle surestime la fréguence des oreffes En effet, les couples



d’arbres excavés ne sont pas choisis aléatoirement mais sont au confraire sélectionnés en
présumant que des greffes racinaires existent. Dans cette étude, les sites ont ét€ aléatoirement
choisis et tous les arbres ont été¢ excavés afin d’estimer la fréquence réelle des greffes
racinaires. Les excavations ont été faites de manicre hydraulique, a I’aide d’une pompe a feu
(Wajax Mark III, Tyco Suppression systems, Pembroke, Bermuda). La pompe a été placée
dans un point d’eau et griace a la pression la terre a pu étre enlevée jusqu’a ce que toutes les
racines de surface (horizontales) soient visibles. L’excavation a ét¢ conduite jusqu’a que 1’on
puisse passer la main en dessous des souches des arbres. Enfin, les greffes ont &t€ ramendes
au laboratoire afin d’étre analysées. Tous les peuplements sectionnés étaient matures (30 a 60
ans) car 1’ige 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 influengaient 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 diameétre commercial de

9 cm. Tous les peuplements sélectionnés étaient situés en Abitibi-Témiscamingue (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 (N1 a N6), les plantations en orange (P1 a P6) et les
peuplements naturels ayant subi une éclaircie commerciale sont en vert (E1 a E3).

Le premier chapitre de cette these a consisté a déterminer la fréquence des grefles en

plantations vs en peuplements naturels, et 4 caractériser les facteurs qui en favorisent la

formation. Les peuplements de pin gris sont habituellement trés denses lorsquiils

s’¢tablissent apres feu. Leur distribution est également plus contagicuse dans les peuplements
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1992). Les plus gros arbres contréleraient les gradients d’eau et de nutriments, par exemple,
par leur plus grand taux de transpiration ce qui pourrait aceélérer la mort des arbres les moins

vigoureux (Graham et Bormann 1966).

6.2 Les greffes racinaires et I’écologie des peuplements

Le fait que les arbres puissent communiquer entre eux et faire preuve d’adaptation
quant a la production de greffes racinaires suggere qu’elles font partie intégrante de la vie et
sont un trait bénéfique pour le peuplement. Griace a la formation d’un systéme racinaire
commun qui couvre une plus grande superficie, les greffes racinaires favorisent 1’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 étre
due a 1’aspect abrasif du sable. Quoiqu’il en soit, notre étude sur la croissance suggere que les
arbres greffés avaient généralement unc croissance supérieure aux arbres non greffés, du
moins en dehors des périodes de formation des greffes. .Non seulement les greffes favorisent
la croissance mais les greffes peuvent également aider a 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 grice au transfert via les greffes. Les greffes racinaires
pourraient donc aider a maintenir I’intégrité du peuplement et la survie de ’espece, en
conservant les ressources d’un site au sein de I’espece et en empéchant plus ou moins la

colonisation du milicu par des racines ou semis d’autres especes (Jelinkova et al. 2009,

Lochle and Jones 1990).

Comme une espéce semble avantagée par la présence de greffes, une espéce ayant
tendance a former des greffes aurait un avantage d’un point de vue évolutif sur les autres
especes pour la colonisation du milieu. Dans tous les peuplements excavés, la fréquence de
greffes racinaires tait relativement €levée. 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 &té 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 étudics,
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’a 70% des arbres
pouvaient &tre 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 espece. Nous avons aussi constaté que les greffes semblaient faciliter 1a production
de peuplements équiens. Or il est souvent remarqué que les peuplements de pin gris sont tres
¢quiens. S°1l est souvent suggéré que cela est simplement dii au fait que tous les arbres sont
issus apres feu (méme année ou presque), cela pourrait aussi étre expliqué par un fort taux de
formation de greffes. Le fait que la survie des plus faibles puisse étre facilitée par les greffes
et que les arbres reliés tendaient 2 homogénéiser leur taille suggere que le phénomene de
compétition dans son sens strict n’est pas observé dans des peuplements ou la fréquence des
greffes racinaires est trés élevée (Basnet et al. 1993; Bormann 1966; Lochle et Jones 1990).
Les arbres greffés semblent réagir plus comme un groupe que comme des individus a part

entiére.

L ¢étude de Bormann (1966) sur le pin blanc indique qu’entre 2 arbres dominants, les
échanges d’eau, de minéraux et de sucres sont équilibrés. Par contre, si un des arbres est
dominant et que I’autre est co-dominant ou supprimé, I’eau et les nutriments devraient aller
du dominant vers le supprimé. Mc Cree (1986) a décomposé la respiration (AR) en deux
processus distincts : une respiration de croissance (Rc) et une respiration d’entretien (Rm). La
respiration de croissance couvre les besoins énergétiques nécessaires a la production des
nouveaux tissus et la respiration de maintenance ceux consécutifs a I’entretien des tissus d&ja
en place. Si un arbre vigourcux et ayant une partie aérienne bien développée se greffe a un
autre arbre plus petit, il pourra supporter les besoins respiratoires supplémentaires d’entretien.
Si I’arbre supprimé meurt ou est coupé, I’arbre encore debout va devoir prendre en charge
son systeme racinaire et le fait d’acquérir de nouvelles racines dé&ja fonctionnelles pourrait
étre un avantage. En effet, I’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 étre bénéfiques, cela peut

dans certains cas aussi étre 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 (Lochle et Jones
1990). Dans le cas ou la photosynthése ne suffirait pas pour couvrir tous les besoins, les
hydrates de carbone seront alloués préférentiellement a la maintenance (Kozlowski et Cooley
1961; Kozlowski et al. 1991). La croissance serait alors inhibée. Selon la vigueur de 1’arbre,
le fait d’acquérir des racines dé&a fonctionnelles pourrait donc &tre un avantage ou un
inconvénient si I’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 4 la formation
de greffes; le principal étant qu’il s’avére &tre un processus couteux énergétiquement
(Bormann 1966; Lochle et Jones 1990). Il semblerait que pour beaucoup de greffes, le coit
de la greffe (baisse de croissance radiale) était principalement assumé par le plus gros arbre
de I"union. Incidemment, les arbres qui allaient plus tard se greffer dans les peuplements
naturels étaient significativement plus gros que les arbres non greffés, probablement di au
fait qu’ils avaient plus de réserves énergétiques (cime plus grande, plus de lumiére, plus de
photosynthese...). Dans les plantations, ’effet de la formation des greffes sur la croissance
radiale des arbres n’était pas apparent, alors que méme les plus petits arbres ont formé des
greffes sans que leur croissance n’en soit réduite. Comme la lumiére n’est généralement pas
limitante en plantation, les arbres avaient possiblement assez de ressources pour augmenter
leur capacité photosynthetique (Salisbury et Ross 1992) et compenser la formation des
greftes.

6.3 Les greffes racinaires et ’aménagement des peuplements

Nos résultats soulevent des interrogations sur 1’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’a la
3™ année, la croissance des arbres greffés avait augmenté mais a partir de la 4°™ année, les
arbres greffés avaient une croissance inférieure aux arbres non-greffés. Comme les souches
greffées 4 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 a l'origine de leur survie et aussi de la



99

stagnation de croissance observée chez les arbres greffés résiducls. Les racines et les souches
des arbres coupés survivent donc en drainant une partic des ressources mises en commun, ce
qui limite la croissance voire affaiblit les arbres laissés debout. Le pin gris est une espéce
¢conomiquement importante pour le Québec et le Canada et c’est aussi une espéce chez
laquelle beaucoup de traitements d’¢elaircie sont effectués. Comme plus de la moiti¢ des
arbres d’un peuplement sont greffés, cela signifie que plus de la moitié des arbres risquent de
ne pas bénéficier a court terme du traitement d’éclaircie. Ainsi les greffes devraient &tre
considérées lors de la mise en place des pratiques d’aménagement afin de développer des
traitements sylvicoles adéquats. Eis (1972) a aussi démontré I'importance de prendre en

compte le statut de I’arbre coupé et de penser qu’il est peut étre greffé :

. Quand le dominant est coupé d’une union dominant-dominant ou dominant-
codominant, la croissance de la souche diminue jusqu’a atteindre environ 20 a 30% de ce
. \ . : - o
qu’elle était avant la coupe. Pour le donneur, 1’accroissement du diametre augmenterait grice

a la baisse de la compétition.

. Quand le co-dominant est coupé d’une union dominant-codominant, la
croissance radiale de la souche diminue jusqu’a 20% de ce qu’elle ctait a la base. Celle du

donneur augmente 1égerement.

. Quand le dominant est coupé d’une union dominant-supprimé, la souche ne
survit que quelques années, produisant des cemes étroits et discontinus. Une baisse de
croissance du donneur est enregistrée jusqu’a ce que la souche meurt, ensuite, cela augmente

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

Dans une union ou ’on souhaite réaliser une éclaircie, Bormann (1966) considére
aussi que connaitre le statut et la vigueur des arbres en question est primordial pour
comprendre les conséquences sur le développement des arbres. Kiilla et Lohmus (1999) ont
trouvé chez 1’épinette de Norveége que des greffes ne se formaient pas entre 2 arbres
supprimés et que dans 86 4 100%6 des cas, un des arbres &tait un dominant ou un co-dominant.
Ainsi, 1l serait probablement plus judicieux de réaliser des éclaircies moins séveres et par le

bas (Smith 1997) dans les peuplements ou la probabilité de présence de greffes est elevée,
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afin d’éviter qu’une trop grande quantit¢ d’énergic ne soit gaspillée pour le support
¢nergétique 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 1’éclaircie la moins séveére et beaucoup d’arbres

enlevés étaient plus petits.

Cette thése est la premiére a établir la signification écologique des greffes et a
démontrer que les greffes ont une influence positive sur la croissance ct la survic des arbres.
La dynamique des peuplements est clairement influencée par la présence de greffes et e 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 I'importance
de ce phénomene. 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 a tout, il est certain que leur prise en considération ne pourrait qu’améliorer
I’aménagement des peuplements de pin gris. Dans une optique d’aménagement durable, ce
type de relations devrait étre pris en compte. Un gros travail a été fait pour mieux comprendre
le phénomene 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 I'influence i long terme des greffes racinaires face aux traitements d’éclaircie. Si
a cowrt terme, le fait de partager ses ressources avee une souche semble préjudiciable,
I’acquisition d’un systéme racinaire déja en place pourrait étre béncfique a plus long terme.
Selon Bormann (1966), si la croissance de 1’arbre greffé 4 la souche diminue trop
drastiquement, un équilibre s’établit et une partie du systéme racinaire récemment acquis
meurt. Si un équilibre peut &tre atteint, le fait d’étre greffé représenterait alors un énorme
avantage d long terme pour les arbres greffés a des souches. Une fois 1’¢quilibre obtenu, leur
croissance pourrais rattraper voire dépasser celle des arbres non-greffés. Il serait donc
intéressant d’étudier des peuplements ayant été Eclaircis trés longtemps avant et d”étudier des

peuplements ayant subi des traitements d’celaircies pré-commerciales.
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