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AVANT-PROPOS

Lors de la rédaction d'une thèse, deux choix de style s'offrent au thésard: la thèse standard et la
thèse sous forme d'articles. Afin de faciliter la transition vers la publication des articles, j'ai
personnellement privilégié la deuxième forme. Vous trouverez donc six chapitres dans cette thèse.
Le premier et le sixième constituent l'introduction et la conclusion générales de la thèse. Les
chapitres II à V en forment le c�ur et ils concernent les quatre principaux aspects abordés au
cours de mon travail. Ces quatre chapitres étant rédigés sous la forme d'articles scientifiques, ils
constituent des entités normalement indépendantes l'une de l'autre. Certains passages consistent
donc à des répétitions de parties présentes dans l'un ou l'autre des autres chapitres,
particulièrement pour la section Méthodologie (Description des sites, Architecture des plantes).
Bonne lecture.
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RÉSUMÉ

Au Québec, la zone de la forêt boréale, qui se distingue par de grandes superficies de peuplements
de conifères, se caractérise par un aménagement forestier important. Parmi les quatre espèces de
pins qui se retrouvent naturellement au Québec, le pin gris {Pinus banksiana Lamb.) présente la
plus importante valeur économique en raison de son abondance et de sa distribution sur un vaste
territoire. La régénération naturelle du pin gris est assurée par une banque de graine aérienne,
enfermée dans des cônes sérotineux qui s'ouvrent lors du passage d'un feu de forêt. Après une
coupe forestière, la régénération préétablie est insuffisante dans la majorité des peuplements, ce
qui implique un recours accru à la plantation pour assurer le renouvellement des pinèdes
exploitées. Les plants utilisés sont produits dans des récipients à paroi rigide qui induisent des
déformations importantes du système racinaire et qui affectent plus de 95% des plants de pins gris.
D'un autre côté, jusqu'à 30% des individus plantés arborent une tige sinueuse qui réduit la qualité
du bois. Les études comparatives entre des peuplements dont l'origine diffère restent rares pour le
pin gris, rendant difficile la compréhension globale des déformations racinaires et de la sinuosité
des tiges sur le développement des arbres. Enfin, les études qui portent sur l'impact de la
plantation considèrent le plus souvent la performance des plants (volume, accroissement annuel) et
elles tiennent rarement compte de la qualité du bois. Pour les racines, lorsqu'elles sont étudiées,
les observations portent surtout sur l'allocation de la biomasse et les ratios entre les structures
aériennes et souterraines. L'objectif de cette recherche consiste à caractériser la croissance et le
développement des structures aériennes et souterraines des pins gris, par une approche novatrice,
à savoir l'architecture des plantes. Cette méthode est rarement utilisée au Québec, et le pin gris n'a
fait l'objet d'aucune étude portant sur son architecture. Il s'agit d'une approche multi échelle qui
prend en considération l'ensemble des structures d'un arbre, dont elle décrit leur nature et leur
organisation relative dans l'arbre. Les objectifs secondaires sont: 1 ) de caractériser l'architecture de
l'axe principal (la tige) du pin gris; 2) de comparer les variables utilisées pour l'analyse
architecturale entre des pins gris naturels et plantés et présentant une tige droite ou sinueuse; 3) de
déterminer le développement architectural, spatial et temporel des racines de pins gris plantés et
naturels; 4) de caractériser comment les systèmes aériens et souterrains des pins gris
s'harmonisent dans le temps et l'espace, en fonction de l'origine des peuplements. L'étude porte
sur deux sites du domaine de la pessière à mousse de l'Ouest, dans la zone de la forêt boréale
québécoise. La plantation date de 1987 et les individus étaient âgés de 15 ans. Le peuplement
naturel s'est établi après un feu de 1983 et l'âge des arbres variait de 13 à 16 ans. Les sites ont été
retenus pour minimiser les variations dues à l'âge, au climat et au sol. La tige, les branches et les
racines de 40 pins gris ont été récoltées. Sur chaque site, dix individus présentaient une tige droite
et dix autres, une tige sinueuse. La variabilité de la forme des tiges et la densité des peuplements
ont été caractérisées. Les structures aériennes sont divisées en quatre échelles d'observation:
l'arbre, les axes (tige et branches), les pousses annuelles et les unités de croissance. Les
structures souterraines se divisent en trois échelles: le système racinaire, les axes et les segments.
Les variables analysées diffèrent selon les structures et les échelles d'observation considérées,
mais elles concernent l'une ou l'autre des données suivantes: le nombre, la longueur, le diamètre,
la biomasse photosynthétique, le volume, l'évolution temporelle ou la répartition spatiale. Les pins
sinueux sont moins fréquents sur le site naturel, ils se trouvent sous forte compétition (opprimés) et
vont éventuellement être éliminés du peuplement avec son vieillissement. En plantation, le nombre
élevé de tiges sinueuses (62%) est associé à l'origine du site. Ces tiges présentent une qualité du
bois réduite et la croissance des arbres en est affectée. Le caractère polycyclique des pousses
annuelles apparaît avec un retard de 3 ans sur les tiges sinueuses par rapport aux tiges droites du
même site. La quantité de biomasse disponible pour la photosynthèse s'acquiert donc avec un
certain retard pour les tiges sinueuses, du moins en milieu naturel, car en plantation la biomasse
reste comparable entre les deux formes de tiges. L'utilisation de l'énergie pour développer du bois
de compression pourrait expliquer en partie la taille réduite des arbres sinueux. Au niveau des
systèmes racinaires, après 15 ans de croissance, les pins gris plantés ne présentent pas de racine
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pivotante et les racines principales sont initiées à 97% dans les 20 premiers cm de sol. À l'opposé,
en milieu naturel, tous les individus présentent un pivot, et 30% des racines principales sont initiées
à plus de 20 cm de profondeur. De plus, 50% de la longueur des racines des arbres plantés se
concentre sur une superficie correspondant au tiers de la surface du sol, secteur qui concorde avec
la position du sillon. En milieu naturel, les racines se répartissent régulièrement tout autour des
tiges. Dans la couronne des pins gris naturels, la longueur des branches est maximale dans un
secteur opposé aux racines, alors qu'en plantation, les branches présentent une longueur
maximale dans la même direction que les racines. Ainsi, en milieu naturel, lorsque les facteurs
externes (vent, neige) agitent la couronne, les arbres auraient tendance à osciller moins que les
pins plantés. Ces derniers offrent un moins bon support perpendiculairement au sillon, alors que la
couronne présente la plus forte emprise aux facteurs externes dans cette direction. À ces éléments
spatiaux s'ajoutent le fait que la croissance annuelle en longueur des racines latérales des arbres
plantés montre un retard de cinq ans par rapport au milieu naturel, bien que la tige se développe
normalement pendant cette période. Ainsi, en plantation, le développement rapide de la tige ne
s'appuie pas sur un système racinaire étendu pour la période de 1 à 5 ans après la germination.
Tous ces facteurs augmentent les risques de sinuosité des tiges plantées, cette sinuosité pouvant
être induite, entre autre, par le vent ou la neige. L'impact de ces deux facteurs sur les arbres risque
de prendre d'autant plus d'importance avec le temps, en raison de l'augmentation de la taille de la
couronne (jusqu'à un certain point) avec le vieillissement des arbres. L'effet des facteurs externes
se trouve encore augmenté si la stabilité de l'arbre n'est pas assurée dans toutes les directions,
comme c'est le cas en plantation. La conséquence ultime d'un système racinaire déformé consiste
au renversement des tiges, à laquelle s'ajoute la diminution permanente de la qualité induite par la
sinuosité chez les arbres juvéniles. De plus, la densité des plantations favorise un accès plus grand
à la lumière, ce qui conduit à une augmentation du nombre et du diamètre des n�uds présents sur
les tiges. Hors, ces derniers diminuent la qualité du bois, tout comme la sinuosité. D'un autre côté,
la faible densité des plantations favorise une croissance plus rapide des arbres. La recherche d'un
équilibre entre gain en croissance et qualité du bois serait appropriée pour cette espèce, d'autant
plus qu'elle est reconnue pour avoir un haut potentiel d'héritabilité des caractères génétiques.
Parmi les critères qui expriment un potentiel intéressant, le polycyclisme des tiges est sans doute le
prochain à prendre en compte. En effet, l'accroissement du nombre de cycles formés par année
agit directement sur le gain en longueur des tiges, donc sur le volume de bois produit. Par contre,
tous les cycles n'apportent pas un gain valable: certaines UC sont très courtes, bien qu'elles
induisent une augmentation du nombre de branches, ce qui diminue la qualité totale du bois. Afin
de produire du bois de bonne qualité, particulièrement au niveau mécanique, et en quantité
suffisante pour répondre à la demande, il est nécessaire d'améliorer les techniques de production
des plants et de déterminer les méthodes de préparation du sol qui présentent le moins d'incidence
sur les racines, afin de diminuer les risques liés à la plantation. La réduction du temps requis pour
la production des plants, l'utilisation des récipients différents de ceux employés traditionnellement,
l'absence de sillons ou un scarifiage à double passage, la variation de la densité des peuplements
font partis des critères qui méritent d'être analysés quant à leurs impacts sur le développement des
tiges et des racines des pins gris.

Mots clés: Pinus banksiana; pin gris; architecture; sinuosité; racine; croissance; évolution spatiale;
évolution temporelle; ratio aérien / souterrain; plantation; régénération naturelle; qualité du bois;
branches; polycyclisme.
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CHAPITRE I
INTRODUCTION GÉNÉRALE



1.1 PROBLEMATIQUE

Les forêts sont largement distribuées sur la planète, faisant du bois une ressource renouvelable

accessible et abondante. La matière ligneuse constitue un matériau essentiel pour plusieurs

raisons. Elle peut être transformée avec des technologies simples et la diversité des espèces

d'arbres permet l'accès à une gamme variée de produits dont les propriétés mécaniques,

physiques, visuelles et texturales influencent l'utilisation finale. Il s'agit d'une ressource

renouvelable, car tout territoire forestier perturbé peut se régénérer naturellement ou être replanté

en cas de mauvaise régénération naturelle, assurant ainsi le retour des peuplements. Le

développement de l'industrie forestière d'un pays dépend de plusieurs facteurs liés aux espèces

disponibles, à la taille et à l'accessibilité des forêts, aux possibilités de transport et à la proximité

des marchés mondiaux. En 2001, 3,06 milliards de mètres3 de bois ont été récoltés à l'échelle

mondiale. 54% était utilisé comme source d'énergie, le reste se trouvant transformé en divers

produits d'utilisation (Briggs et Crosby 2004).

Le domaine forestier au Canada recouvre 40% de la superficie du pays, soit 418 millions

d'hectares. Les terres forestières exploitables représentent 96% de ce domaine (figure 1.1 A), dont

41% correspond à des terres inaccessibles ou protégées (figure 1.1B). La récolte forestière

canadienne a atteint 145 millions de mètres cube en 2003, ce qui constitue un important facteur de

l'économie du pays. Les principales exploitations se trouvent en Colombie-Britannique, en Ontario

et au Québec (Briggs et Crosby 2004; Service canadien des forêts 2003). Le Québec possède

22,8% de la surface totale des terres forestières canadiennes (figure 1.1C). La zone de la forêt

boréale, qui couvre 107 millions d'hectares, se caractérise par un aménagement forestier important.
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Figure 1.1 Répartition des terres forestières au Canada. A) Répartition en fonction du type de
territoire. B) Les terres forestières pouvant être exploitées sont classées en fonction de leur
potentiel de productivité. C) Répartition des terres forestières canadiennes exploitables et
productives en fonction des provinces ou des territoires. Les quatre provinces atlantiques et les
trois territoires sont fusionnés sur le graphique (Service canadien des forêts 2003).



(Parent et Fortin 2004). Ce domaine forestier se caractérise par l'importance des peuplements de

conifères. Ces derniers constituaient, en 2003, 86% de toute la récolte du Québec. Les principales

espèces rencontrées sont Picea mariana (Mill.) BSP, P. glauca (Moench) Voss, Abies balsamea

(L.) Mill, et Pinus banksiana Lamb. (Parent et Fortin 2004).

Le genre Pinus est le plus important de la famille des Pinaceae, avec 110 espèces, dont 35 sont

présentes en Amérique du Nord (Briggs et Crosby 2004). Quatre espèces de pins se retrouvent

naturellement au Québec: le pin gris, le pin rouge (Pinus resinosa Ait.), le pin blanc (Pinus strobus

L.) et dans une moindre mesure le pin rigide (Pinus rígida Mill.). Le pin gris a une importance

économique plus élevée que les trois autres espèces en raison de son abondance et de sa

distribution sur un vaste territoire (figure 1.2; Burns et Honkala 1990). Conifère de taille petite à

moyenne, le pin gris atteint, à maturité, une hauteur de 17 à 20 mètres et un diamètre à hauteur de

poitrine de 20 à 25 cm. Il se développe normalement sur un sol minéral préalablement exposé par

des perturbations majeures telles que le feu. La régénération naturelle du pin gris est assurée par

ili|
f '*-� M

v..

Ilff

i l
.,t..

,A.|.

�ifïj

. . . , , J . - � \ ��� � " � ' . � ï

H9HP
llïi^V 1r

Figure 1.2 Aire de distribution naturelle du pin gris (Pinus banksiana Lamb.).
Tiré de Burns et Honkala (1990).

une banque aérienne de graines enfermées dans des cônes sérotineux. Certains cônes s'ouvrent

en cas de sécheresse et si la température ambiante dépasse 27°C ou descend sous les -46CC.

Cependant, la majorité s'ouvre seulement lors du passage d'un feu de forêt, qui permet d'atteindre



des températures beaucoup plus élevées. En conditions naturelles, les racines du pin gris se

développent rapidement. Après deux saisons de croissance, le pivot, qui persiste toute la vie de

l'individu, peut atteindre 30 cm de profondeur alors que le système latéral s'étend jusqu'à 60 cm en

largeur. Lorsque le sol est profond et bien drainé, la racine pivotante peut atteindre 2,70 mètres.

Chez les individus adultes qui ne présentent pas de racines pivotantes, des racines latérales

peuvent adopter une croissance verticale se dirigeant vers le bas (Burns et Honkala 1990).

Après une coupe forestière avec protection de la régénération et des sols (CPRS), la régénération

préétablie dans les peuplements de pin gris est suffisante dans seulement 4 à 7% des sites (Ruel

1997; Tremblay 1987). Au Québec, de 21 à 31 millions de pins gris sont plantés chaque année

(Parent et Fortin 2004). Les plants utilisés sont produits dans des récipients à paroi rigide

(Ressources naturelles et Faune Québec 2003), mais cette méthode est reconnue pour induire des

déformations importantes du système racinaire (Rune 2003; Sheedy 1997; Halter et al. 1993;

Gilman 1990; Burdett et al. 1986). Ces défauts affectent plus de 95% des plants de pins gris

(Sheedy 1997). De plus, jusqu'à 30% des individus plantés pour cette espèce arborent une tige

sinueuse qui réduit la qualité du bois (Krause et al. 2002; Sheedy 1996; Janas et Brand 1988). Del

Rio et al. (2004) ont comparé la sinuosité des tiges de plusieurs peuplements de Pinus pinaster Ait.

et ils ont éliminé plusieurs causes pouvant l'expliquer telles que le sol, le drainage, la pente, le

climat, l'altitude, l'exposition, la densité du peuplement et le statut social des tiges. Cependant, les

peuplements étudiés étaient tous d'origine naturelle et ils avaient subi les mêmes traitements

sylvicoles. Seule la densité des peuplements variait entre les sites (via des éclaircies). Pourtant, la

comparaison entre des peuplements forestiers d'origines différentes permet de déterminer l'impact

de la plantation sur la croissance (Janas et Brand 1988), le développement (Rudolph 1964) et la

qualité du bois (Jozsa et Middleton 1997). Il est donc de première importance de déterminer

l'impact de l'origine du peuplement sur le développement du pin gris, puisque la plantation assure

le plus souvent le renouvellement de cette espèce après une coupe.

1.2 MÉTHODOLOGIE: L'ARCHITECTURE DES PLANTES

La croissance des arbres peut être caractérisée à l'aide de plusieurs méthodes. La

dendrochronologie, telle que décrite par Schweingruber (1988), est une des plus courantes. Elle

permet de déterminer les taux de croissance et la productivité du bois des essences commerciales.

Cependant, cette méthode présente des limites quant à la caractérisation de la qualité des tiges.

Bien qu'il soit possible de déterminer la quantité et la position du bois de compression, qui diminue

la qualité du bois (Timell 1986), les causes qui conduisent à sa formation ne peuvent pas être

mises en évidence par cette méthode. L'analyse architecturale des arbres est privilégiée dans notre



étude. Cette approche intégrée prend en considération l'ensemble des structures des arbres, dont

elle décrit la nature (topologie) et leur organisation relative (géométrie) (Godin 2000; Sabatier et

Barthélémy 1999; Barthélémy 1988). Elle permet d'identifier des critères morphologiques

discriminants entre différentes espèces d'arbre, ou encore entre des arbres issus de sites différents

(Sabatier et al. 2003; de Foresta 1983).

Un arbre se présente comme une entité dynamique qui évolue au cours du temps. La description

de son architecture à un stade donné de son développement représente l'expression de l'équilibre

entre les processus de croissance (facteurs endogènes) et les stress dus à l'environnement

(facteurs exogènes) à ce moment (Aussenac 1977; Halle et Oldeman 1970). Ainsi, l'observation

des critères morphologiques d'un individu à une seule étape de sa croissance exclut toute

possibilité de comprendre l'ensemble de sa dynamique. Il est donc important de considérer le fait

qu'une plante est toujours en croissance et qu'elle devient de plus en plus élaborée et complexe au

cours du temps (Barthélémy et al. 1997; Bell 1993; Barthélémy et al. 1989).

L'architecture de l'arbre se définit à plusieurs échelles d'observation, de l'unité architecturale de

base à l'arbre entier, et à toutes les étapes de l'organogenèse de la plante, de la germination à la

sénescence. La partie aérienne tend à présenter une distribution relativement régulière de ses

structures, dont la séquence peut être décrite et associée à un modèle architectural. La partie

souterraine quant à elle présente une distribution irrégulière de ses structures, ce qui la rend

difficile à classifier dans un modèle.

1.2.1 Structures aériennes et modèle de Rauh

Jusqu'à maintenant, toutes les espèces d'arbre dont l'architecture a été caractérisée se conforment

à l'un ou l'autre des 25 modèles architecturaux proposés pour la partie aérienne (Bell 1993; Halle et

Oldeman 1970). Ce nombre limité de modèles architecturaux s'explique par le fait que les

observations se basent sur un nombre restreint de critères liés au mode de fonctionnement des

méristèmes apicaux, tels que leur structure, le rythme de leurs activités, leur morphogenèse ou leur

durée de vie (Halle et Oldeman 1970). Ainsi, un méristème apical présente une croissance définie

ou non, continue ou rythmique. Les caractéristiques des ramifications concernent leur arrangement

entre elles, leur position sur l'axe botanique, leur orientation dans l'espace et le moment de la

ramification. Enfin, les critères liés à la reproduction sont aussi pris en compte (Bell 1993).

Plusieurs publications décrivent la méthode de l'architecture des plantes et la manière de

caractériser les structures observées (Godin et Guédon 2001; Godin 2000; Barthélémy et al. 1997;

Caraglio et Barthélémy 1997; Sinoquet et Rivet 1997; Halle et Édelin 1986).



L'architecture des espèces de conifères se conforme à quatre modèles seulement (Édelin 1977),

soit les modèles de Rauh (ex.: Pinus, Picea), de Massart (ex.: Abies), d'Attims (ex.: Thuja) et de

Mangenot (ex.: Tsuga; Édelin 1977; Halle et Oldeman 1970). Le pin gris se conforme donc au

modèle architectural de Rauh (figure 1.3), qui est le plus répandu parmi les conifères, « en raison

de l'importance systématique, biogéographique et numérique des genres concernés » (Édelin

1977). Halle et Oldeman (1970) décrivent le modèle de Rauh comme suit:

« Le tronc est un monopode dont la
croissance rythmique confère aux
branches une disposition verticillée ou
subverticillée. Les branches sont
orthotropes, donc morphologiquement
identiques au tronc. Chaque branche est
un monopode dont la croissance
rythmique confère aux rameaux une
disposition verticillé ou subverticillée. La
floraison est toujours latérale, sur les
branches ou le tronc, et n'influence donc
pas la croissance de l'appareil végétatif
aérien. La différenciation branche-tronc
n'est pas irréversible, et certaines
branches peuvent régénérer des troncs
par bouturage, ainsi qu'en cas de
destruction de l'apex du tronc. » Figure 1.3 Représentation schématique

du modèle architectural de Rauh.

Édelin (1977) recommande que l'étude d'une espèce d'arbre ne se limite pas à la seule

identification du modèle architectural auquel elle appartient. Il existe des différences importantes au

niveau structural entre des espèces appartenant au même genre et une même espèce se

développant dans des milieux différents peut présenter une variation plus ou moins importante

autour de ce modèle. Le nombre, la nature, la forme et la taille des structures botaniques peuvent

varier d'un individu à l'autre ou d'une espèce à l'autre, d'où l'intérêt des études portant sur

l'ensemble des critères de la croissance des arbres.

1.2.2 Structures souterraines

Les études architecturales portant sur les systèmes racinaires rencontrent des difficultés

importantes, le principal obstacle consistant à se procurer les racines. En effet, toute extraction

provoque une modification des structures extraites: perte de racines, changement dans la

répartition, perte des caractéristiques du sol (Fitter 1994). Comme le substrat de croissance des

racines influence directement leur répartition, il devient difficile, voire impossible, d'établir des



modèles architecturaux qui permettraient de décrire le développement dans l'espace de ces racines

et d'établir des regroupements (Danjon et al. 2000; Sutton 1991). La caractérisation de

l'architecture racinaire concerne principalement l'arrangement entre elles de structures précises,

leur importance à l'intérieur du système, ou leur présence / absence (racines pivotantes, piliers,

fusion, racines verticales ou horizontales, etc.). La forme générale du système est aussi

considérée, à savoir la forme du plateau racinaire ou encore s'il s'agit d'un système de surface, en

profondeur ou ramifiant (Polomski et Kuhn 2001; Nicoll et Ray 1996; Sutton et Tinus 1983).

L'analyse de l'architecture du système souterrain et de ses critères de croissance est possible, car

il présente des structures botaniques identifiables et des échelles variées, tout comme pour la

partie aérienne (Danjon et al. 2005; 1999; Jourdan et al. 1995; Atger et Édelin 1994). Cependant,

l'information obtenue ne permet pas d'établir de modèle schématique par espèce, la variabilité

étant trop importante.

1.3 OBJECTIFS ET HYPOTHÈSES

La sinuosité de la tige des pins gris plantés représente un problème important pour les forestiers.

Même si elles parviennent à se redresser, les tiges produisent, pendant au moins une période, un

bois dont la qualité est plus ou moins réduite par le bois de compression. Selon différentes

observations, les pins gris issus du milieu naturel (régénération après un feu) sont peu sinueux, et

ce défaut se rencontre moins fréquemment que pour les arbres plantés. L'objectif général de la

thèse consiste à caractériser le développement des pins gris provenant de deux peuplements dont

l'origine diffère. L'un d'eux est issu de la régénération naturelle après un feu et l'autre d'une

plantation après une coupe. L'utilisation de l'architecture des plantes permettra de mieux

comprendre l'impact de la plantation sur le développement des individus et de déterminer les

différences morphologiques entre les arbres des deux origines. Cette méthode apportera

éventuellement un éclairage nouveau sur les conséquences de la sinuosité sur la croissance des

pins gris et des arbres en général. L'hypothèse proposée est que l'architecture des plantes

permettra de mettre en évidence des critères discriminants entre des pins gris naturels et plantés,

dont la tige est droite ou sinueuse. La thèse se divise en quatre volets différents.

Le deuxième chapitre décrit le polycyclisme des tiges du pin gris. Les objectifs consistent 1) à

caractériser l'évolution du polycyclisme des tiges des pins gris pendant la phase juvénile; 2) à

déterminer l'évolution temporelle des variables morphologiques des pousses annuelles (PA) et des

unités de croissance (UC; longueur de l'axe, caractéristiques des verticilles de branches). Comme

ce volet est entièrement descriptif, aucune hypothèse n'est posée pour ce chapitre.



Le troisième chapitre concerne la variabilité morphologique de l'architecture des structures

aériennes pour les deux sites et les deux formes de tiges. Les objectifs sont de: 1) caractériser le

développement de l'axe principal (tige) et des branches (au total par verticille) du pin gris par

l'analyse architecturale des arbres; 2) comparer les variables utilisées pour l'analyse architecturale

du pin gris entre des arbres: a) issus d'un site naturel et d'un site planté; b) ayant une tige droite ou

sinueuse. Deux hypothèses sont proposées. D'abord, que les pins gris plantés sont plus grands

que les pins gris naturels du fait qu'ils édifient davantage d'UC, donc plus de branches, donc plus

de biomasse photosynthétique, ce qui favorise la croissance de l'axe principale. Ensuite, que les

arbres sinueux naturels et plantés se développent au même rythme que les arbres droits.

Le quatrième chapitre se concentre sur les caractéristiques des racines des pins gris. L'objectif

principal de ce volet permettra de comparer le développement architectural ainsi que l'évolution

spatiale et temporelle des racines de pins gris plantés et naturels. Les objectifs spécifiques sont: de

1) caractériser l'architecture et la distribution dans l'espace des systèmes racinaires des pins gris

pour les deux types de peuplements étudiés; 2) évaluer le développement des racines à tous les

ordres de ramification et leur croissance en longueur dans le temps. L'hypothèse posée est que le

modelage d'un sillon pour la plantation peut influencer l'architecture du système racinaire.

Le cinquième chapitre établira les liens structuraux et architecturaux entre les parties aériennes et

souterraines des pins gris étudiés. L'objectif principal consiste à déterminer comment les systèmes

aériens et souterrains des pins gris s'harmonisent dans le temps et l'espace, en fonction de l'origine

des peuplements. L'hypothèse posée est que l'abondance de tiges sinueuses en plantation découle

d'un système racinaire incapable de stabiliser correctement la partie aérienne des individus.

L'architecture du pin gris n'a jamais été caractérisée auparavant, tant pour les structures aériennes

que souterraines. De plus, les analyses architecturales qui comparent une même espèce en

fonction de différents historiques semblent inexistantes. Comme le projet porte sur ces deux

facteurs peu ou pas connus pour le pin gris (architecture) et les arbres en général (historique), nous

avons choisi de réaliser une analyse très détaillée des différents éléments structuraux de l'espèce,

en mettant l'emphase sur la fiabilité de la moyenne plutôt que sur la répétition du critère du site.

Nous sommes conscients que les résultats ne pourront pas être élargis à l'échelle du paysage. Par

contre, cela permettra de déterminer quels sont les éléments influencés par l'origine du peuplement

ou par la forme des tiges. Les variables de l'architecture et de la croissance des pins gris qui

montreront une réponse par rapport à l'origine ou la sinuosité fourniront les pistes d'analyse pour le

futur. Il sera alors possible d'effectuer les études en se concentrant sur ces critères discriminants,

de réduire le temps requis pour les analyses, d'augmenter le nombre de sites et d'étendre les

résultats à plus grande échelle.
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2.1 INTRODUCTION

Les recherches relatives à la matière ligneuse se concentrent principalement sur la croissance

radiale, l'accroissement en hauteur et en volume ou sur la morphologie des individus, le tout en

fonction de l'espèce, des facteurs de l'environnement ou des pratiques sylvicoles (De Chantai et

al. 2004; Del Rio et al. 2004; Makinen et Isomaki 2004a; 2004b; Ruel et al. 2004; Vallée et

Payette 2004; Wang et al. 2004; Thomsen 2001). La connaissance des facteurs qui influencent la

croissance des arbres permet de cibler les interventions qui vont favoriser la quantité et la qualité

du bois produit, deux critères majeurs pour évaluer la valeur des espèces commerciales (de

Moraes Gonçalves et al. 2004; Smith 2003; Amarasekara et Denne 2002). L'analyse de

l'architecture d'un arbre permet de considérer à la fois les facteurs temporels, spatiaux,

topologiques (type de structures) et géométriques (variables mesurées; Godin et Guédon 2001 ;

Godin et Caraglio 1998). Cette approche se fonde sur l'observation et la mesure d'une unité de

base, le métamère, dont les éléments constitutifs et leur arrangement diffèrent pour chaque type

de plantes (Caraglio et Barthélémy 1997). Chez les pins, les métamères sont regroupés dans

une structure plus macroscopique, l'unité de croissance (Caraglio et Barthélémy 1997).

Plusieurs études portent sur la croissance et le développement du pin gris (Pinus banksiana

Lamb.; Hamel et al. 2004; Conway et al. 1999; Sheedy 1997; Moris et al. 1994; Béland et

Bergeron 1993; Janas et Brand 1988; Godman et Cooley 1970; Boldt 1969; Rudolph 1964), mais

l'évolution de son architecture précise n'est pas analysée à ce jour. Quelques auteurs

mentionnent la capacité de cette espèce à produire des pousses annuelles polycycliques, soit la

mise en place de plusieurs cycles morphogénétiques au cours d'une même année de croissance

(Debazac 1964; Rudolph 1964). Ainsi, Rudolph (1964) signale la présence de cinq unités de

croissance (UC) pour une même année chez des pins gris de la région des Grands lacs (secteur

ouest, États-Unis). À notre connaissance, l'évolution morphologique du critère du polycyclisme de

l'axe principale (la tige) du pin gris n'a jamais fait l'objet d'une étude détaillée, bien qu'il soit

reconnu que ce caractère influence la croissance différemment pour chaque espèce. Ainsi, Leroy

(1999) mentionne pour Pinus brutia Ten. que la longueur des entre-noeuds qui portent des

rameaux augmente pour les verticilles intraannuels, distribuant les n�uds sur une plus grande

surface de tige. Dans le même sens, la deuxième UC formée pour une même année est courte

chez P. edulis Engelm., ce qui réduit la distance des verticilles et augmente donc la densité des

n�uds dans la tige (Lanner 1970). Chez P. palustris P. Mill., l'augmentation du nombre d'UC

produites par an agit positivement sur la longueur finale (Allen et Scarbrough 1970). En plus d'un

accroissement du nombre de n�uds et de la longueur des pousses annuelles (PA), la formation

de pousses polycycliques influence négativement la forme des tiges de P. pinaster Ait.
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(Coudurier et al. 1993; Kremer et Roussel 1986; Kremer 1981; Alazard 1979). La capacité du pin

gris de produire plusieurs UC par an et l'impact de ce critère sur la croissance demandent à être

évalués.

L'analyse architecturale de l'axe principal du pin gris permettra d'établir l'évolution temporelle du

polycyclisme, de déterminer ses impacts sur le développement de la tige et de définir les

caractéristiques morphologiques propres à chaque type d'UC. Les objectifs de cette étude

permettront 1) de caractériser l'évolution du polycyclisme des tiges des pins gris pendant la

phase juvénile; 2) de déterminer l'évolution temporelle des variables morphologiques des PA et

des UC (longueur de l'axe, caractéristiques des verticilles de branches).

2.2 MÉTHODOLOGIE

2.2.1 Sites d'étude

L'étude porte sur deux peuplements de pin gris du domaine de la pessière noire à mousse de

l'Ouest, dans la zone de la forêt boréale québécoise (Saucier et al. 1998), une plantation (405 m;

49°19'23"N, 73°27'38"O) et un peuplement naturel (335 m; 49°25'00"N, 73°27'27"O). La région

à l'étude se caractérise par une température moyenne de 12,1 °C et des précipitations totales

moyennes de 568 mm, pour la période de mai à octobre des années 1983 à 2001

(Environnement Canada 2005).

La sélection du site planté a été basée sur trois critères. Les pins gris devaient être âgés d'au

moins 15 ans, avoir été produits en récipient et se situer à proximité d'un peuplement naturel

d'âge comparable. Le choix de l'âge et du type de production des plants prenait comme objectif

d'analyser des pins gris plantés les plus âgés possible, mais dont la méthode de production se

rapprochait le plus de celles en cours actuellement. Le peuplement antérieur à la plantation se

composait d'épinettes noires (Picea mariana (Mill.) BSP), il était mur et régulier, avec une densité

de recouvrement de 60 à 80%. Une coupe préalable à la plantation s'est déroulée en 1980, en

coupe totale par arbre entier. Le site en régénération naturelle se composait de pins gris jeunes

et équiens, avec un recouvrement de 40 à 60%. Le site naturel a été brûlé en 1983, et le feu a

touché un territoire de 450 km2. La régénération s'est établie de 1983 à 1987, avec une

émergence de semis majoritairement en 1985 (St-Pierre et al. 1991). Aucune intervention de

nature anthropique n'a eu lieu sur ce site entre le moment du feu et celui de l'étude.
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Le sol du site planté se caractérisait par un till indifférencié. La couche superficielle a été scarifiée

par la méthode de TTS-35 conventionnel, en 1986. Dans l'entre-sillon, l'humus Mor était de

14.5 cm en moyenne, alors que dans le sillon, son épaisseur ne dépassait pas 5 cm, 16 ans

après le scarifiage. En milieu naturel, le sol se caractérisait par un dépôt fluvio-glaciaire. La

matière organique n'avait pas été entièrement brûlée lors du feu (St-Pierre et al. 1991) et l'humus

de type Mor présentait une épaisseur moyenne de 8.5 cm, 17 ans après le feu. Pour les deux

sites, la pente était faible (<12%), le drainage rapide et le sol profond (>1 m). L'horizon B

correspondait à un podzol humo-ferrique.

Les deux sites ont été caractérisés par une placette de 400 m2, représentative du peuplement. La

fréquence de chaque espèce d'arbres a été notée et extrapolée à l'hectare afin de déterminer la

densité du peuplement (tableau 2.1). En plantation, la densité de peuplement s'élevait à

4 625 tiges ha"1. Le pin gris constituait 79% du peuplement, le reste des individus étant

représenté par de l'épinette noir et du cerisier de Pennsylvanie (Prunus pensylvania L.f.). Les

pins gris présentaient une hauteur moyenne de 4.9 m (n - 50) et un diamètre à la base de

83.1 mm (n - 50). La densité du peuplement naturel était de 12 075 tige ha'1. Le pin gris

représentait 85% des individus, le reste du peuplement comportait de l'épinette noire et du

peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx). Au moment de l'échantillonnage, les pins gris

avaient une hauteur moyenne de 4.3 m (n = 50) et un diamètre à la base de 60.8 mm (n = 50).

Les plants de pin gris utilisés dans cette région ont deux provenances possibles: soit la 83F91,

de la zone écologique 8C1 (48°40'N, 77°50'O); soit la 82I40, de la zone écologique 8C2

(48°15'N, 76°50'O) (Saucier et al. 1998). Les plants se sont développés un an en serre et un an

en aire de croissance extérieure (2-0), dans des récipients de type 45-110 (45 cavités de 110 cm3

chacune), dont les parois intérieures présentaient des rainures verticales (Pépinière Trécesson,

Abitibi). Ils avaient une hauteur moyenne de 35 cm, un diamètre moyen de 4.2 mm et un ratio

hauteur/diamètre de 8.33. Ils ont été plantés à une densité visée de 2 500 tiges ha'1 dans le fond

du sillon, à l'aide d'un plantoir. La grille de plantation était de 1,8 m entre les plans d'une même

rangée et de 2 m entre les rangées.

2.2.2 Dispositif expérimental

Le dispositif expérimental présentait deux sites à l'étude considérés comme des répétitions

même si leur origine différait. Sur chacun des deux sites, 20 pins gris ont été récoltés en entier

(tiges et branches). Les 40 individus ont été apportés au laboratoire pour les analyses de la

croissance et de l'architecture. La récolte des échantillons s'est déroulée pendant les saisons de
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croissance de 2001 et 2002 et les données relatives à ces deux années ont été exclues des

analyses, puisque la croissance de la flèche terminale n'était pas complétée. Les vingt pins gris

plantés présentaient 15 cycles complets de croissance. En milieu naturel, une certaine variabilité

est observée au niveau de l'âge, du fait que la dispersion et la germination des graines après le

feu s'étale sur une période généralement de cinq ans. Ainsi, six individus présentaient 13 années

complètes de croissance, sept en présentaient 14, trois en avaient 15 et quatre en avaient 16.

2.2.3 Morphologie du pin gris

L'architecture de l'arbre se définit à plusieurs échelles d'observation, de l'unité architecturale de

base à l'arbre entier. Elle permet de considérer le développement d'une plante à toutes les

étapes de son organogenèse, de la germination à la sénescence, en se basant sur l'étude de

critères morphologiques discriminants (Sabatier et al. 2003; de Foresta 1983). L'architecture du

pin gris se rapporte au modèle de Rauh, qui se caractérise par :

un tronc monopodiale à croissance rythmique qui confère aux branches une
disposition verticillée ou subverticillée. Les branches sont orthotropes et
morphologiquement identiques au tronc (Halle et Oldeman 1970).

Chez les pins en général, l'unité de croissance (UC) est utilisée comme élément de base des

observations pour étudier la morphogenèse. L'UC se compose d'une séquence répétitive des

trois structures suivantes (figure 2.1 A; Caraglio et Barthélémy 1997):

1) une zone de cataphylles stériles;
2) une zone de rameaux courts, les cataphylles axillant les brachyblastes (deux aiguilles);
3) un verticille de ramification, dont les bourgeons axillaires formeront des rameaux longs

ou des cônes femelles.

Lorsque des cônes mâles se développent, ils se situent entre la zone stérile et la zone des

rameaux courts. Le verticille de ramifications latérales se situe toujours au sommet de l'UC

(acrotonie). Il édifie des branches ou des cônes femelles et les deux structures peuvent se

retrouver sur un même verticille. Sur un même axe, les UC se développent l'une à la suite de

l'autre à l'intérieur d'une structure plus macroscopique, la pousse annuelle (PA), qui correspond à

la portion d'un axe mise en place au cours d'une année de croissance (figure 2.1 B; Caraglio et

Barthélémy 1997). Les PA se décomposent en un nombre variable d'UC. Les PA

monocyciiques comportent une seule UC, nommée UC1-1 (figure 2.1 B). Les PA bicycliques se

divisent en deux UC, soit I'UC2-1, la première UC de l'année, suivie de l'UC2-2 au sommet de la

PA. Les PA tricycliques se composent de trois UC. L'UC3-1 apparaît à la base de la PA
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(première UC de l'année), TUC3-2 vient en deuxième et l'UC3-3 se développe en troisième et elle

constitue la dernière UC de l'année.

2.2.4 Reconstruction de la croissance a posteriori

Dans la plupart des cas, la différenciation des UC s'effectue par l'identification de la zone stérile

et du verticille de ramifications latérales. Cependant, sur la partie basse du tronc, l'élagage des

branches et l'épaississement de l'écorce rendent difficiles à voir ces deux éléments.

L'observation des cicatrices laissées par les branches (en forme de triangle écrasé ou de

losange) ou les cônes femelles (de forme ronde) permet alors de repérer les UC dans la partie

basse de la tige. Dans la couronne, certains verticilles n'édifient pas de ramification,

l'identification de la zone stérile est alors primordiale pour distinguer les UC les unes des autres.

Les pousses annuelles des pins gris ont été identifiées par l'observation des cicatrices du

bourgeon apical, selon la méthode décrite par Fantin et Morin (2002) et par le décompte des

cernes de croissance (Schweingruber 1988) à trois centimètres de la base de toutes les UC. Ces

dernières ont ainsi été datées et mises en relation avec sa PA mère. Enfin, les ramifications

portées par les UC débutent leur croissance pendant la même saison de végétation que la PA

mère ou encore l'année suivant. Les UC 2-1, 3-1 et 3-2 des PA polycycliques sont dites

intraannuelles, car les ramifications qu'elles portent se développent en même temps que la PA

mère (figure 2-1 B et C). Les UC 1-1, 2-2 et 3-3 se situent en position terminale sur les PA, elles

sont dites interannuelles, et les ramifications de leur verticille se développent l'année suivante.

La récolte des échantillons ayant eu lieu pendant la période de croissance, les données des

saisons de 2001 et 2002 sont exclues des analyses. De 13 à 16 PA sont étudiées, selon les

individus. Leurs variables sont combinées entre elles en fonction de leur âge ontogénique, de

sorte que la première PA de toutes les tiges (base du tronc) soit associée, jusqu'à la dernière PA

formée dans la couronne (O'Reilly et Owens 1989). Cette méthode permet de caractériser les

stades de développement du pin gris pendant les 16 premières années de son développement.

2.2.5 Variables mesurées et analyses

Toutes les données ont été mesurées à l'échelle d'observation de l'UC et sur toute la tige. La

longueur a été prise pour toutes les UC des tiges. Pour chacun des verticilles, le nombre de

branches et de cônes femelles a été compté et des mesures de la croissance ont été prises pour

chaque branche individuellement. La longueur a été mesurée, au centimètre près, à partir de la

tige, en suivant l'axe principal de la branche jusqu'à son extrémité. Le diamètre a été déterminé
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par une mesure prise au millimètre près à la base des branches, juste après le renflement de

l'écorce dû à l'insertion de la branche dans la tige. Les sections de branches portant des aiguilles

ont été séparées des sections n'en portant pas, puis elles ont été séchées et pesées, au gramme

près (bois plus aiguilles) pour établir la biomasse photosynthétique sèche. Le nombre, la

longueur, le diamètre et la biomasse photosynthétique des branches ont été additionnés par

verticille, pour chaque UC (Bjòrklund 1997).

Les branches imprègnent dans l'écorce de la tige une déformation visible longtemps après sa

formation ou son élagage (cicatrice). Les commissures de cette déformation indiquent à quel

hauteur une branche, et par extension un verticille, s'est formée sur la tige. La longueur des UC a

été mesurée en millimètre, à partir d'une commissure de branche d'un verticille donné jusqu'à la

commissure d'une autre branche située sur le verticille suivant. Pour chaque arbre, les mesures

de longueur des UC ont été effectuées du même côté de la tige, en suivant les courbes du tronc.

La longueur des PA a été obtenue en additionnant la longueur des UC qui la constituent.

Les variables mesurées ont été intégrées dans un fichier d'analyse de l'architecture des plantes,

de type MTG (de l'anglais « Multi-scale Tree Graph »; Godin et al. 1999a). Ce type de base de

données prend en considération les relations botaniques qui existent entre les différentes

structures d'un arbre et leurs variables. Les données ont été extraites du fichier à partir du logiciel

AMAPmod (Godin et al. 1999b).

La croissance de la tige est analysée à partir du nombre d'UC formée par année, ainsi que de la

longueur des UC et des PA. La variation du nombre d'UC par an a été déterminée en calculant le

taux de polycyclisme selon la formule suivante:

Taux de polycyclisme \ = j

Où

nPA = nombre de pousses annuelles (PA)
/ = l'année considérée
x = type de PA pour lequel le taux est calculé (une, deux ou trois UC)
f = toutes les PA de l'année

Les valeurs obtenues pour les trois types de PA s'échelonnent sur les 16 années analysées et

varient de 0 à 1.
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La variance n'était pas homogène entre les types de données, tant pour la longueur des PA et

des UC que pour le nombre, la longueur, le diamètre et la biomasse photosynthétique des

branches. Le test non-paramétrique de Kruskal-Wallis a donc été utilisé pour comparer la

distribution de ces données entre les trois types de PA (mono-, bi- ou tricyclique) et les six types

d'UC (1-1, 2-1, 2-2, 3-1, 3-2 et 3-3). Les valeurs moyennes, toutes années confondues, sont

présentées pour chacune des données. Pour les PA, seule la variable de la longueur est

comparée entre les types de PA. Au niveau des UC, la longueur et les variables des verticilles

(nombre, longueur, diamètre et biomasse des branches) sont comparées tant au niveau des

moyennes par type d'UC que de leur évolution temporelle en fonction du type de PA dont elles

sont issues. Enfin, la distribution des cônes femelles sur la tige est soumise à un test de khi-carré

en tableau de contingence. L'évolution temporelle des cônes est aussi présentée pour les PA bi-

et tricycliques.

2.3 RÉSULTATS

2.3.1 Évolution du polycyclisme

Les analyses portent sur 40 tiges de pins gris, 585 pousses annuelles (PA) et 1095 unités de

croissance (UC). Le nombre d'UC produites par année augmente graduellement avec le

vieillissement des tiges (figure 2.2A). Pour les six premières années de croissance, les PA

monocycliques représentent de 45 à 90% des PA. À partir de la 7e année, ce taux chute à moins

de 20%. La proportion de PA bicycliques augmente progressivement à partir de la 1 re année,

pour atteindre des valeurs de 40 à 75% de toutes les PA, entre la 3e et la 14e année de la

croissance. Deux individus seulement édifient des PA tricycliques la 1 re année. Autrement, les PA

tricycliques sont produites à partir de la 5e et les quatre arbres de 16 ans ont tous édifiés trois

UC. La longueur des PA augmente avec le nombre d'UC produites (figure 2.2B; tableau 2.2). La

croissance annuelle en longueur est lente de 1 à 5 ans et elle augmente rapidement de la 6e à la

11e année. De 12 à 16 ans, la croissance se stabilise (>40 cm an"1) jusqu'au moment de la

récolte des échantillons.

2.3.2 Longueur des pousses annuelles (PA) et des unités de croissance (UC)

La longueur moyenne des PA monocycliques est de 9,9 cm, alors qu'elle atteint 30,2 cm pour les

PA bicycliques et 45,9 cm chez les PA tricycliques. Le nombre d'UC qui constitue une PA

influence significativement sa longueur (p<0,001, tableau 2.2). Ainsi, les PA monocycliques

mesurent seulement le tiers de la longueur des PA bicycliques, alors que les PA tricycliques font

1,5 fois les PA bicycliques. La variation temporelle de la longueur des UC se caractérise par une
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augmentation graduelle de la 1e à la 10e année, et par une stabilisation de la 11e à la 16e année

(figure 2.2C). La longueur des deux UC des PA bicycliques se compare entre elles (tableau 2.2),

pour les 16 ans de croissance étudiée (figure 2.2C). La longueur moyenne des trois UC des PA

tricydiques varie significativement (tableau 2.2), TUC3-3 étant la plus courte et CUC3-2 la plus

grande. De plus, le patron de croissance des PA tricydiques évolue avec le temps. Pendant

quatre ans, soit de la 5e à la 8e année, la taille des trois UC des PA tricydiques est comparable

(UC3-1: 11,1 cm ±1,24; UC 3-2: 13,6 cm ±1,24; UC3-3: 13,3 cm ±1,24; p=0,318; figure 2.2C).

L'UC3-3 devient significativement plus courte à partir de la 9e année (UC3-1: 17,0 cm ±0,53; UC

3-2: 20,4 cm ±0,43; UC3-3:10,5 cm ±0,48; p<0,001).

2.3.3 Développement des verticales

Le nombre de branches varie de 3,5 à 5,1 par verticille et diffère significativement entre les types

d'UC (tableau 2.2). Les verticilles en position terminale sur les PA (UC 2-2 et 3-3) en initient le

plus. La production annuelle de branches augmente rapidement de la 1 re à la 8e année, passant

de une à neuf branches en moyenne, avant de se stabiliser à 10 ou 11 branches à partir de la 9e

année (figure 2.3-IA). La quantité de branches des PA monocycliques varie de deux à cinq par

an en moyenne, à l'exception de la 13e année (sept branches; figure 2.3-IB). Les PA bicycliques

produisent plus de branches que les PA monocycliques. Leur nombre augmente graduellement

pendant les cinq premières années et le verticille de CUC2-2 en initie davantage que celui de

TUC2-1 (figure 2.3-IC). Les PA tricydiques élaborent plus de branches que les deux autres types

de pousses (tableau 2.2), avec une certaine variation interannuelle (figure 2.3-ID), en raison

principalement d'une oscillation du nombre de branches au niveau des UC3-3. Le verticille de

TUC3-2 (intraannuel) produit moins de branches que les deux autres verticilles de la même

pousse, alors que le verticille de TUC3-3 (interannuel) en comporte davantage.

Les verticilles 1-1, 2-1 et 3-2 portent les plus petites branches (longueur et diamètre), alors que

celles de I'UC3-1 sont de taille intermédiaire (tableau 2.2). Les verticilles élaborant les plus

grosses branches se situent en position interannuelle, soit au sommet des UC 2-2 et 3-3 (tableau

2.2). La distribution de la biomasse photosynthétique présente un patron presque identique à

celui de la longueur et du diamètre des branches, les verticilles en position interannuelle (UC 2-2

et 3-3) supportant la biomasse la plus élevée (tableau 2.2). Cette différence entre les UC inter- et

intra- annuelles est notée pour les 16 années observées (figure 2.3- I I , III, IV C et D). De plus, la

répartition des variables des branches présente un patron particulier pour les PA tricydiques. Le

premier verticille de la PA, au sommet de PUC3-1 montre une taille intermédiaire, le deuxième

verticille de la PA, au sommet de TUC3-2, présente les plus petites valeurs mesurées pour les
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caractéristiques des branches, alors que le plus gros verticille se situe au sommet de la PA

(tableau 2.2). Ce patron s'observe pour les 16 années analysées (figure 2.3 - II, in , IV D).

L'évolution temporelle de la longueur, du diamètre et de la biomasse des branches indique que,

pour l'ensemble des PA, les valeurs augmentent graduellement avec le temps (figure 2.3 - II , lu ,

IV A). Elles atteignent leur maximum à la 9e année pour la longueur, à la 10e année pour la

biomasse et au cours de la 9e et 10e année pour le diamètre. Par la suite, les valeurs décroissent

jusqu'à la dernière année observée. Les trois types de PA (mono-, bi- et tricyciiques) suivent ce

patron.

Parmi les 183 cônes femelles dénombrés sur la tige des pins gris étudiés, 88,5% se situent sur

les verticil les intraannuels (tableau 2.2 et figure 2.4A), soit sur les UC 2-1 (66 cônes), 3-1 (35

cônes) et 3-2 (61 cônes). Les 21 cônes restant se distribuent sur les verticilles interannuels des

UC 2-2 (18 cônes) et 3-3 (deux cônes). Parmi les 182 pousses monocycliques (UC1-1), le seul

cône observé se localise sur la 6e PA. Les PA polycycliques forment des cônes à partir de la 8e

année et continuellement jusqu'à la 16e année (figure 2.4 B et C). Les cônes observés sur les PA

bicycliques se situent dans 78,6% des cas sur les UC2-1 (tableau 2.2). Au niveau des PA

tricyciiques, les cônes se distribuent sur les UC 3-1 (35,7%) et 3-2 (62,2%). De la 8e à la 12e

année, les cônes se localisent de manière équivalente sur les deux premières UC des PA

tricyciiques (figure 2.4C). À partir de la 13e année, ils se concentrent au niveau de TUC3-2.

2.4 DISCUSSION

Les pousses annuelles (PA) des pins gris ont pu être identifiées sur la totalité de la longueur des

tiges grâce au caractère rythmique de la croissance (modèle de Rauh, Halle et Oldeman 1970,

Bell 1993), qui laisse des marqueurs morphologiques externes (cicatrice du bourgeon apical,

Fantin et Morin 2002; ramifications latérales ou leur cicatrice, Caraglio et Barthélémy 1997) et

internes (cernes de croissance, Schweingruber 1988). Ces critères permettent de différencier des

sections de tige et les branches qu'elles portent en fonction de leur année de formation. De plus,

l'année de croissance en temps depuis la germination (ce qui comprend la période en pépinière)

et la position morphologique de chaque unité de croissance (UC) à l'intérieur de la pousse ont été

identifiées.

Le pin gris se caractérise par une augmentation de sa complexité morphologique avec le

vieillissement, ce qui correspond à Veffet de base, tel que décrit par Barthélémy et al. (1997).

Tout d'abord, le nombre des UC qui composent les PA s'accroît avec le temps. Les PA
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polycycliques représentent plus de 50% de toutes les PA dès la 6e année de la croissance (figure

2.2A). Comme chaque UC est associée à un verticille de ramifications latérales, le nombre de

branches produites par an augmente également (tableau 2.2, figure 2.3). L'accroissement du

nombre total de branches initiées par année se reflète directement sur deux facteurs du

développement des arbres, la biomasse photosynthétique et les n�uds.

La biomasse photosynthétique dépend du nombre et de la longueur des branches (figure 2.3),

puisque ces dernières portent les aiguilles responsables de la photosynthèse (Little et al. 2003).

Le potentiel énergétique des pins gris augmente en même temps que les caractéristiques des

branches, ce qui se répercute sur la croissance primaire et secondaire de l'arbre. Ainsi, la

longueur des PA augmente avec le nombre d'UC (tableau 2.2), particulièrement pendant les 10

premières années de la croissance (figure 2.2B). Cette observation corroborent celles d'autres

auteurs, qui mentionnent que le nombre d'éléments qui composent une structure (ex.: I'UC par

rapport à la PA) influence davantage la longueur finale de cette structure que la longueur même

de ses éléments constitutifs (Cannell et al. 1976; Lanner 1976; Pinus halepensis P. Mill., Martinez

1993, P. pinaster M., Coudurier et al. 1993; Kremer et Roussel 1986; P. contorta Dougl. ex

Loud., O'Reilly et Owens 1989; P. palustris P. Mill., Allen et Scarborough 1970).

Le 2e facteur affecté par l'augmentation du nombre de branches concerne les n�uds qui en

découlent et dont le nombre et le diamètre influencent la qualité du bois (Timell 1986). La

présence d'une branche déforme la fibre ligneuse et induit la formation de bois de réaction. Ces

deux éléments diminuent les propriétés mécaniques du bois dans ces zones (Timell 1986).

L'augmentation du nombre de branches due à la complexification morphologique du pin gris

pourrait donc influencer négativement la qualité du bois.

La capacité de reproduction et la formation de PA polycycliques sont étroitement liées chez le pin

gris. Tous les cônes (sauf un noté sur une PA monocyclique) se situent principalement sur les

UC intraannuelles des PA polycycliques (tableau 2.2, figure 2.4). L'importance du polycyclisme

pour la reproduction s'observe également pour P. pinaster Ait., dont 19% des individus à

tendance monocyclique portent des cônes, contre 49% chez ceux à tendance polycyclique

(Alazard 1979). Le même type d'observation a été faite pour P. halepensis P. Mill., dont les PA

monocycliques ne portent aucun cône femelle (Martinez 1993).

La production des cônes femelles débute à la 8e année et devient plus abondante à partir de la

11e année de la croissance. Plusieurs changements de la morphologie des pins gris surviennent
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au cours de cette période. La valeur maximale de la croissance annuelle en longueur des PA

serait atteinte et stabilisée, autant pour les PA bi- et tricycliques (figure 2.2C; Pinus brutia Ten.,

Leroy 1999; P. pinaster Ait., Coudurier et al. 1993). De plus, l'UC3-3 devient significativement

plus courte à partir de la 9e année, soit lorsque la croissance des PA se stabilise et que les cônes

femelles apparaissent. Pour le pin gris, il n'y a pas d'impact de l'apparition de la sexualité sur la

longueur des PA monocycliques (figure 2.2C), probablement parce qu'un seul cône a été produit

pour ce type de pousse (tableau 2-2) et qu'il s'agirait donc d'une exception. Les cônes femelles

se localisent majoritairement sur les UC intraannuelles (tableau 2.2, figure 2.4) et ils influencent

la distribution de la longueur entre les UC composant les PA. En effet, lorsque l'abondance des

cônes augmente (figure 3.4), les UC 2-2 et 3-3 deviennent plus courtes que les autres UC de la

même PA, et le reste jusqu'à la dernière année observée (figure 2.2C). Ainsi, pour les PA bi- et

tricycliques, la croissance en longueur des UC qui portent le plus de cônes (UC 2-1 et 3-2)

semble favorisée par rapport aux UC qui en portent le moins (UC2-2, 3-1 et 3-3; figures 2.2C et

2.4). Le fait que les branches portées sur ces verticilles soient significativement moins

nombreuses et de plus petites tailles (tableau 2.2, figure 2.3) pourrait favoriser une meilleure

croissance de l'axe de la tige pour l'UC concernée.

Les observations d'autres chercheurs indiquent que le pin gris pourrait produire plus de trois UC

par année (Tremblay 2005; Rudolph 1964). Aussi, il convient de déterminer si la longueur des PA

sera plus élevée avec des UC supplémentaires ou si la longueur totale sera redistribuée entre

toutes les UC, puisque les cônes femelles semblent directement liés à l'atteinte de la vigueur

maximale de l'axe de la tige. Cette question devra être analysée par l'étude d'individus plus âgés,

car la longueur des UC influence directement la distribution des branches. Si les verticilles sont

rapprochés par l'ajout d'une UC supplémentaire, l'impact sur la qualité serait immédiat, par le

rapprochement des zones de noeuds (verticilles de branches).

L'augmentation de la complexité morphologique des pins gris n'est pas complétée après 16 ans

de croissance. Le taux de PA tricycliques augmente et ne montre aucun signe de ralentissement

après dix ans, lorsque la longueur des PA se stabilise (figure 2.2B). Ainsi, le critère du

polycyclisme n'atteindrait pas sa complexité maximale avec la fin de la phase exponentielle de

croissance ou l'apparition des cônes femelles. Cette proposition tend à être confirmée par deux

autres études. Des PA tétracycliques (quatre UC), formées à la 16e et 17e année de croissance,

ont été observées chez des pins gris de 18 ans originaires de la même région géographique

(Tremblay 2005). Dans le secteur ouest de la région des Grands Lacs (États-Unis.), où le climat

est de type continental et la période de végétation plus longue, Rudolph (1964) mentionne des
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PA pentacycliques (cinq UC) chez le pin gris. Cependant, il n'a pas caractérisé l'évolution de ce

critère, tant sur le plan morphologique que temporel.

La répartition sur la tige des caractéristiques des verticilles des pins gris étudiés est typique de la

couronne en forme de cône des conifères intolérants à l'ombre (O'Connell et Kelty 1994).

L'élagage naturel des branches pourrait expliquer la réduction du nombre et de la taille des

branches pour les verticilles à la base de la tige. Les verticilles présentent des valeurs maximales

de biomasse, de diamètre et de longueur des branches à la 9e ou 10e année de croissance.

Enfin, le reste de la couronne adopte une forme conique, où la taille des branches diminue

progressivement vers le sommet de la tige.

L'architecture de la couronne affecte la transmission de la lumière et la capacité photosynthétique

des arbres (Niinemets et al. 2004; Hubert et Messier 1996). La position des UC à l'intérieur de la

PA influence donc le développement des pins gris. Les verticilles en position interannuelle des

PA polycycliques (UC 2-2 et 3-3) présentent des valeurs comparables entre elles, mais

significativement plus élevées que les verticilles intraannuels (figure 2.3). Les branches

associées à l'UC interannuelle contribuent à plus de 50% de la biomasse photosynthétique de

l'année. Elles proviennent de bourgeons de dormance hivernale, mis en place à la fin de la

saison de croissance, alors que les branches des verticilles intraannuels dérivent de méristèmes

préformés dans le bourgeon apical de la tige (Tremblay 2005). Les branches des verticilles

interannuels se développent un an après les verticilles intraannuels même si elles sont,

morphologiquement, initiées la même année. Ce délai favorise une capacité photosynthétique

maximale pour la jeune couronne, du moins la première année (figure 2.5, année n+1), soit avant

que le verticille interannuel supérieur occupe l'espace (figure 2.5, année n).

Lorsque la distance verticale des branches est inférieure à 10 ou 15 cm, la lumière utile à la

photosynthèse est significativement réduite pour les branches du dessous (Hubert et Messier

1996). Chez les pins gris, les verticilles des UC3-2 risquent d'être les moins efficaces à court

terme (un an ou deux), car cette UC supporte les plus petites branches (longueur, diamètre,

biomasse), alors que celles des UC3-3 se situent en moyenne à seulement 10 cm au-dessus

(figure 2.2C; tableau 2.2). Des analyses portant sur la transmission de la lumière, ('intercalation

des branches d'un verticille à l'autre et le taux de photosynthèse des aiguilles sont nécessaires

pour déterminer la contribution réelle des différents types d'UC formées par les pins gris.
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La capacité des pins gris à produire des PA polycycliques influence la croissance en volume

(longueur des tiges), la qualité du bois (nombre, distribution et taille des n�uds) et la

reproduction (cônes femelles) de cette espèce. Plusieurs auteurs suggèrent que ce facteur soit

pris en compte dans les programmes d'amélioration des arbres (Leroy 1999; Bjôrklund 1997;

O'Reilly et Owens 1989; Kremer 1981; Alazard 1979; von Wedel et al. 1968). Le pin gris présente

un bon niveau d'hérédité pour plusieurs critères de la croissance (Magnussen et Keith 1990), ce

qui rendrait possible un choix basé sur le polycyclisme, dans les programmes de sélection.

Cependant, des analyses portant sur des pins gris plus âgés sont nécessaires afin de déterminer

les impacts positifs (croissance plus rapide) et négatifs (qualité du bois) des PA bi-, tri-, tétra- et

éventuellement pentacycliques dans le temps.
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Tableau 2.1 Densité (n) et pourcentage (%)
des espèces d'arbre par hectare sur les deux
sites étudiés. Densité de plantation: 2 500
plants ha'1.

Naturel Planté

n n
Pin gris
Épinette noire
Feuillus
Total

10 250
1425

400
12 075

84,9
11,8
3,3

100,0

3 650
500
475

4 625

78,9
10,8
10,3

100,0
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Bourgeon terminal

Bourgeon axillaire.....

Rameau long-,-.

Cône femelle

Brachyblaste
(deux aiguilles)

Cataphy Ile 1

"> PA tricyclique

PA bicyclique

;> PA monocyclique

UC et verticillc
interannucls

UC et verticille
intraannuels

Figure 2.1 A) Morphologie des unités de croissance (UC) et position des structures anatomiques dans
l'UC chez le pin gris. B) Identification des différents types de pousses annuelles (PA) et d'UC des tiges
de pin gris. C) Types d'UC en fonction de sa position morphologique dans la PA (adaptée de Caraglio
et Barthélémy 1997).
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Figure 2.2 Caractérisation du polycyclisme des tiges chez le pin gris. A) Évolution du taux de polycyclisme dans le
temps. Croissance annuelle en longueur (cm): B) des pousses annuelles (PA) et C) des unités de croissance (UC)
pour chaque type d'UC.

n = nombre d'individus par année ayant servi au calcul de la longueur moyenne et de l'erreur type.
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Tableau 2.2 Caractéristiques de la croissance1 des pousses annuelles (PA) et des unités de croissance (UC) des pins gris, en
fonction du type de PA ou d'UC. Longueur (cm) des PA, des UC et des branches, nombre de branches et de cônes, diamètre
(mm) des branches et biomasse photosynthétique (g).

POUSCOC anniiolloc

Type de PA

Tricyclique

Bicyclique

Monocyclique

Total

Nombre
total de PA

107

296

182

585

(PA)

Longueur des
PA (cm)

45,89 2
±0,95 d

30,18
±0,66 b

9,88
±0,48 C

26,74
±0,66

Type d'UC

3-3

3-2

3-1

2-2

2-1

1-1

total

UC

10,89

19,07
±0,50
15,92
±0,52
15,38
±0,35
14,67
±0,39
9,88

±0,48
14,25
±0,20

(cm)

c

a

b

b

b

c

UNITÉS DE CROISSANCE (UC)
Branches, au total par verticille

Nombre Longueur (cm) Diamètre (mm)

5,09
±0,17
4,21
±0,12
4,64
±0,13
5,08

±0,10
4,18
±0,07
3,54

±0,13
4,38
±0,05

248,65
±15,20
117,36

C ±8,48
. 189,89
D ±11,50

255,63
a ±9,50

143,91
C ±5,99

. 127,12
° ±9,28

185,77
±4,38

a 3 1 ' 9 0 aa ±1,64 a

c 1 7 ' 5 4 cc ±0,91 c

. 27,68 .
b ±1,28 b

a 3 4 ' 7 9 aa ±1,14 a

c 2 0 ' 5 3 cC ±0,72 C

c 1 9 ' 4 0 cC ±1,19 C

26,18
±0,52

Biom. photo, (g)

88,52
±9,61
24,15
±3,26
52,18
±5,39
102,84
±7,36
45,54
±3,79
35,04
±6,82
65,27
±3,01

a

c

b

a

b

be

de cônes

2

61

35

18

66

1

183

1 La valeur indiquée pour chaque donnée représente la moyenne ± erreur type de la moyenne.
2 Les différences observées entre les types de PA ou entre les types d'UC sont hautement significatives (p<0.001)3.
3 Les varian�s ne sont pas homogènes entre les types d'UC ou de PA, le test non paramétrique de Kruskal-Wallis a été appliqué.

to
CD
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3 Le seul cône observé sur les PA monocycliques se situait sur la 6e PA.
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Figure 2.5 Schématisation des caractéristiques
des verticilles en fonction des valeurs moyennes
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cours de chacune des trois années illustrées sont
représentées par les aires de cercle (n-1), de
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1 Tirées du tableau 2.2
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banksiana Lamb. EN RÉGÉNÉRATION NATURELLE ET EN
PLANTATION
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3.1 INTRODUCTION

La qualité du bois utilisé pour la production de papier ou de bois de structure est importante, car

elle influence la résistance des matériaux. La rectitude de l'axe principal (tige) d'un arbre et les

caractéristiques des branches et des n�uds (nombre, diamètre, distribution dans la tige)

interviennent sur la qualité. Ces éléments sont influencés par plusieurs critères dont la stabilité

des arbres (Del Rio et al 2004; Krause et al. 2002; Lindstrom et Rune 1999; Sundstrõm et Keane

1999), la densité des peuplements (Penner et al. 2001; Bjõrklund 1997; Kellomëki 1993), les

conditions du site (vent, neige, pente, etc.; Danjon et al. 2005; Del Rio et al. 2004; Nicoll et Dunn

2000; Stokes 1999; Petty et Worrell 1981) et les pratiques sylvicoles (Mickovski et Ennos 2003;

Malinauskas 1999; Chavasse 1978). Lorsqu'un arbre est incliné, la formation de bois de

compression permet de réorienter la tige verticalement et de la stabiliser (Timell 1986). La

croissance secondaire qui suit le déséquilibre sera, en partie ou en totalité, constituée de cellules

plus courtes, plus rigides et aux parois plus épaisses (le bois de compression). Ces facteurs

diminuent la qualité du bois (Loup et al. 1991; Timell 1986; Low 1964). De plus, les

caractéristiques liées aux branches influencent également la qualité du bois, du fait que les

n�uds déforment la fibre ligneuse et induisent aussi la formation de bois de compression

nécessaire pour soutenir les branches (Timell 1986). Les caractéristiques des branches

dépendent entre autres de la densité des peuplements. La taille du houppier diminue dans les

sites denses, car les branches s'élaguent plus rapidement qu'en milieu ouvert. À l'opposé, les

peuplements ouverts induisent une augmentation de la fréquence et du diamètre des branches,

en raison d'une diminution de la compétition pour la lumière (Penner et al. 2001; Kellomëki 1993;

Bjõrklund 1997; Maguire et al. 1991; Kellogg 1985; Jokinen et Kellomãki 1982; Godman et

Cooley 1970, von Wedel et al. 1968).

En forêt boréale, le renouvellement des peuplements de pin gris (Pinus banksiana Lamb.)

dépend du passage des feux. La chaleur permet l'ouverture des cônes sérotineux et la libération

des graines, ce qui assure la régénération. Les peuplements qui en découlent atteignent une

densité avoisinant 10 000 tiges ha"1 après cinq ans, et une réduction graduelle du nombre de

tiges se produit avec le temps (Burns et Honkala 1990; Abrams et al. 1985; Cayford et McRae

1983; Maissurow 1941). L'exploitation forestière perturbe ce cycle naturel et la régénération des

pinèdes grises s'avère suffisante pour seulement 4 à 7% des peuplements exploités (Béiand et

al. 1999; Tremblay 1987, dans Béiand et Bergeron 1993; Chrosciewicz 1988). Ce faible taux de

régénération implique une utilisation accrue de la plantation afin d'assurer le renouvellement des

peuplements de pin gris qui ont été exploités (Béiand et al. 1999; Chrosciewicz 1988). Au

Québec, de 21 à 31 millions de semis de pin gris sont plantés annuellement (Parent et Fortin



39

2004). La majorité des semis utilisés provient de récipients à paroi rigide (Ressources naturelles

et Faune Québec 2003). Cette méthode de production ainsi que les modes de plantation

conduisent à des déformations importantes du système racinaire (Rune 2003; Sheedy 1997;

Halter et al. 1993; Gilman 1990; Burdett et al. 1986) et plus de 95% des plants de pins gris en

sont affectés (Sheedy 1997). De plus, jusqu'à 30% des pins gris plantés présentent une tige

sinueuse, proportion qui s'avère plus élevée qu'en milieu naturel (Krause et al. 2002; Sheedy

1996; Janas et Brand 1988).

Malgré ces différences, très peu d'études portent sur la comparaison du développement de pins

gris issus de peuplements naturels et de plantation. Nous n'avons trouvé qu'une seule étude,

dont le principal objectif concernait la performance des plants (volume marchand, accroissement

en hauteur) en fonction des déformations (Janas et Brand 1988). Étant donné que la qualité

d'une tige dépend à la fois de la rectitude du tronc et des caractéristiques des branches (nombre,

diamètre, distribution sur la tige), l'impact de ces deux critères sur la croissance et le

développement demande à être mieux compris. L'analyse architecturale pourrait apporter une

meilleure compréhension de ces deux phénomènes. Cette approche définit le patron de

développement des arbres dans le temps et dans l'espace et détermine l'organisation et les liens

qui régissent les différentes structures de la plante (Godin et Caraglio 1998; Guédon et al. 1997;

Barthélémy 1991).

L'utilisation fréquente de la plantation chez le pin gris nécessite une analyse détaillée des

caractéristiques des arbres qui ne doit pas se limiter au gain en volume. La qualité des tiges et

les risques à long terme liés à la plantation doivent aussi être considérés, puisque la qualité du

bois influence la possibilité forestière (Coulombe et al. 2004). Les objectifs de cette étude sont

de: 1) caractériser le développement de l'axe principal (tige) et des branches (au total par

verticille) du pin gris par l'analyse architecturale des arbres; 2) comparer les variables utilisées

pour l'analyse architecturale du pin gris entre des arbres: a) issus d'un site naturel et d'un site

planté; b) ayant une tige droite ou sinueuse. Deux hypothèses sont proposées. D'abord, que les

pins gris plantés sont plus grands que les pins gris naturels du fait qu'ils édifient davantage d'UC,

donc plus de branches, donc plus de biomasse photosynthétique, ce qui favorise la croissance

de l'axe principal. Ensuite, que les arbres sinueux naturels et plantés se développent au même

rythme que les arbres droits.
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3.2 MÉTHODOLOGIE

3.2.1 Sites d'étude

L'étude porte sur deux peuplements de pin gris du domaine de la pessiere noire à mousse de

l'Ouest, dans la zone de la forêt boréale québécoise (Saucier et al. 1998), une plantation (405 m;

49°19'23"N, 73°27'38"O) et un peuplement naturel (335 m; 49°25'00"N, 73°27'27"O). La région

à l'étude se caractérise par une température moyenne de 12,1°C et des précipitations totales

moyennes de 568 mm, pour la période de mai à octobre des années 1983 à 2001

(Environnement Canada 2005).

La sélection du site planté a été basée sur trois critères. Les pins gris devaient être âgés d'au

moins 15 ans, avoir été produits en récipient et se situer à proximité d'un peuplement naturel

d'âge comparable. Le choix de l'âge et du type de production des plants prenait comme objectif

d'analyser des pins gris plantés les plus âgés possible, mais dont la méthode de production se

rapprochait le plus de celles en cours actuellement. Le peuplement antérieur à la plantation se

composait d'épinettes noires (Picea mariana (Mill.) BSP), il était mur et régulier, avec une densité

de recouvrement de 60 à 80%. Une coupe préalable à la plantation s'est déroulée en 1980, en

coupe totale par arbre entier. Le site en régénération naturelle se composait de pins gris jeunes

et équiens, avec un recouvrement de 40 à 60%. Le site naturel a été brûlé en 1983, et le feu a

touché un territoire de 450 km2. La régénération s'est établie de 1983 à 1987, avec une

émergence de semis majoritairement en 1985 (St-Pierre et al. 1991). Aucune intervention de

nature anthropique n'a eu lieu sur ce site entre le moment du feu et celui de l'étude.

Le sol du site planté se caractérisait par un till indifférencié. La couche superficielle a été scarifiée

par la méthode de TTS-35 conventionnel, en 1986. Dans l'entre-sillon, l'humus Mor était de

14.5 cm en moyenne, alors que dans le sillon, son épaisseur ne dépassait pas 5 cm, 16 ans

après le scarifiage. En milieu naturel, le sol se caractérisait par un dépôt fluvio-glaciaire. La

matière organique n'avait pas été entièrement brûlée lors du feu (St-Pierre et al. 1991) et l'humus

de type Mor présentait une épaisseur moyenne de 8.5 cm, 17 ans après le feu. Pour les deux

sites, la pente était faible (<12%), le drainage rapide et le sol profond (>1 m). L'horizon B

correspondait à un podzol humo-ferrique.

Les deux sites ont été caractérisés par une placette de 400 m2, représentative du peuplement. La

fréquence de chaque espèce d'arbres a été notée et extrapolée à l'hectare afin de déterminer la

densité du peuplement (tableau 3.1). En plantation, la densité de peuplement s'élevait à
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4 625 tiges ha'1. Le pin gris constituait 79% du peuplement, le reste des individus étant

représenté par de l'épinette noir et du cerisier de Pennsylvanie (Prunus pensylvania L.f.). Les

pins gris présentaient une hauteur moyenne de 4.9 m (n = 50) et un diamètre à la base de

83.1 mm (n = 50). La densité du peuplement naturel était de 12 075 tige ha"1. Le pin gris

représentait 85% des individus, le reste du peuplement comportait de l'épinette noire et du

peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx). Au moment de l'échantillonnage, les pins gris

avaient une hauteur moyenne de 4.3 m (n = 50) et un diamètre à la base de 60.8 mm (n = 50).

Les plants de pin gris utilisés dans cette région ont deux provenances possibles: soit la 83F91,

de la zone écologique 8C1 (48°40'N, 77°50'O); soit la 82I40, de la zone écologique 8C2

(48°15'N, 76°50'O) (Saucier et al. 1998). Les plants se sont développés un an en serre et un an

en aire de croissance extérieure (2-0), dans des récipients de type 45-110 (45 cavités de 110 cm3

chacune), dont les parois intérieures présentaient des rainures verticales (Pépinière Trécesson,

Abitibi). Ils avaient une hauteur moyenne de 35 cm, un diamètre moyen de 4.2 mm et un ratio

hauteur/diamètre de 8.33. Ils ont été plantés à une densité visée de 2 500 tiges ha"1 dans le fond

du sillon, à l'aide d'un plantoir. La grille de plantation était de 1,8 m entre les plans d'une même

rangée et de 2 m entre les rangées. L'alignement et la position des pins gris dans les sillons de

scarification ont permis de différencier les individus naturels de ceux plantés, permettant de

s'assurer que seuls les individus plantés ont été analysés pour les fins de ce travail.

3.2.2 Dispositif expérimental

Le dispositif expérimental présentait deux facteurs de comparaison : l'origine du site (plantation et

régénération naturelle) et, en sous-parcelle, la forme de la tige (droite et sinueuse). Pour

caractériser le critère de sinuosité des tiges, 50 pins gris par placette de 400 m2 ont été

sélectionnés au hasard, leur statut social et la sinuosité de leur tige ont été évalués. Trois statuts

sociaux sont utilisés, en se basant sur les critères d'observation suivants:

les arbres dominants correspondaient à ceux se situant au sommet de la canopée;
les arbres co-dominants n'atteignaient pas la canopée;
les arbres opprimés étaient entièrement recouverts par les autres individus.

Deux classes ont été utilisées pour caractériser la former des tiges. Les arbres sinueux (S)

présentaient plus d'une courbe sur leur tige ou encore une déviation de la verticale de plus 5 cm.

Ce critère d'écart a été établi afin de fixer une limite objective sur laquelle se baser pour classer
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les tiges, car aucune norme fixe relative à une telle limite n'a été trouvé dans la littérature. Les

autres individus sont considérés comme droits (D).

En considérant les deux traitements liés à l'origine des peuplements et les deux facteurs de

forme de la tige en sous-parcelle, quatre combinaisons ont été définies: Naturel Droit (ND);

Naturel Sinueux (NS); Planté Droit (PD) et Planté Sinueux (PS). La fréquence de tiges droites et

de tiges sinueuses n'était pas la même et la proportion de chacune des formes différaient

également entre les deux sites. Cependant, le même nombre d'individus a été récolté dans

chacune des catégories, afin d'accorder un poids comparable à chaque combinaison de facteurs.

Ainsi, parmi les arbres dominants et co-dominants, dix individus droits et 10 individus sinueux ont

été sélectionnés dans l'ensemble de la parcelle par un tirage aléatoire et ce, pour les deux sites.

Les tiges présentant une perte de bourgeon apicale, qui représentaient une faible proportion des

individus sur les deux sites, n'ont pas été retenues pour les analyses portant sur la croissance,

afin de limiter les facteurs de variation. Enfin, en milieu naturel, le faible nombre d'individus

sinueux dans les strates dominantes et co-dominantes a forcé la sélection d'arbres opprimés.

Les 40 tiges et toutes leurs branches ont été récoltées pour les analyses de la croissance et de

l'architecture effectuées en laboratoire. La récolte des échantillons s'est déroulée pendant les

saisons de croissance de 2001 et 2002 et les données relatives à ces deux années sont exclues

des analyses. Les vingt pins gris plantés présentaient 15 cycles complets de croissance. En

milieu naturel, une certaine variabilité est observée du fait que la dispersion des graines après le

feu s'étale sur une période généralement de cinq ans. Ainsi, six individus présentaient 13 années

complètes de croissance, sept en présentaient 14, trois en avaient 15 et finalement quatre en

avaient 16.

L'effort d'échantillonnage a été concentré sur une seule plantation et un seul peuplement naturel.

Le facteur « origine » n'est pas répliqué dans la présente étude alors que le facteur « forme de

tige » est en pseudo-réplication.

3.2.3 Morphologie des pins gris

L'analyse architecturale des arbres a été utilisée pour caractériser la croissance et le

développement des pins gris. Cette méthode permet de considérer le développement d'une

plante à toutes les étapes de son organogenèse, en se basant sur l'étude de critères

morphologiques discriminants (Sabatier et al. 2003; de Foresta 1983). L'architecture du pin gris

se rapporte au modèle de Rauh, qui se caractérise par :
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un tronc monopodiale à croissance rythmique qui confère aux branches une
disposition verticillée ou subverticillée. Les branches sont orthotropes et
morphologiquement identiques au tronc (Halle et Oldeman 1970).

L'étude a été réalisée en fonction de quatre échelles d'observation: les unités de croissance

(UC), les pousses annuelles (PA), les axes et l'arbre (Godin 2000; Guédon et al. 1997;

Barthélémy 1991). Chez les pins en général, l'unité de croissance (UC) est utilisée comme

élément de base des observations pour étudier la morphogenèse. L'UC se compose d'une

séquence répétitive des trois structures suivantes (figure 2.1 A; Caraglio et Barthélémy 1997):

1 ) une zone de cataphylles stériles;
2) une zone de rameaux courts, les cataphylles axillant les brachyblastes (deux aiguilles);
3) un verticille de ramification, dont les bourgeons axillaires formeront des rameaux longs

ou des cônes femelles.

Lorsque des cônes mâles se développent, ils se situent entre la zone stérile et la zone des

rameaux courts. Le verticille de ramifications latérales se situe toujours au sommet de l'UC

(acrotonie). Il édifie des branches (rameaux longs) ou des cônes femelles et les deux structures

peuvent se retrouver sur un même verticille. Sur un même axe, les UC se développent l'une à la

suite de l'autre à l'intérieur d'une structure plus macroscopique, la pousse annuelle (PA), qui

correspond à la portion d'un axe mise en place au cours d'une année de croissance (figure 2.1 B;

Caraglio et Barthélémy 1997). Les PA se décomposent en un nombre variable d'UC. Cette

capacité a été considérée dans les analyses de comparaison entre les différentes catégories

d'arbres, car il s'agit d'un indicateur de la croissance (Caraglio et Barthélémy 1997). Après 16

ans de développement, les pins gris édifient trois types de PA différentes. Elles sont dites

monocycliques lorsqu'elles comportent une seule UC (figure 3.1 B); bicycliques lorsqu'elles se

divisent en deux UC; et tricycliques si elles se composent de trois UC.

3.2.4 Reconstruction de la croissance a posteriori

Dans la plupart des cas, la différenciation des UC s'effectue par l'identification de la zone stérile

et du verticille de ramifications latérales. Cependant, sur la partie basse du tronc, l'élagage des

vieilles branches et l'épaississement de l'écorce rendent difficiles à reconnaître ces deux

éléments. L'observation des cicatrices laissées par les branches (en forme de losange ou de

triangle écrasé) ou les cônes femelles (de forme ronde) permet alors de repérer les UC dans la

partie basse de la tige. Dans la couronne, certains verticilles n'édifient pas de ramification,

l'identification de la zone stérile est alors primordiale pour distinguer les UC les unes des autres.

Les pousses annuelles des pins gris ont été identifiées par l'observation des cicatrices du
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bourgeon apical, selon la méthode décrite par Fantin et Morin (2002) et par le décompte des

cernes de croissance (Schweingruber 1988) à trois centimètres de la base de toutes les UC. Ces

dernières ont été datées et associées à sa PA mère. Le plus jeune arbre de cette étude est âgé

de 14 ans, mais comme la récolte des échantillons s'est déroulée pendant la période de

croissance, les données des saisons de 2001 et 2002 sont exclues des analyses. Ainsi, un total

de 13 PA a été analysé sur chaque arbre. Leurs variables sont combinées entre elles en fonction

de leur âge ontogénique, de sorte que la première PA de toutes les tiges (base du tronc) soit

associée, jusqu'à la 13e PA formée dans la couronne (O'Reilly et Owens 1989).

3.2.5 Variables mesurées

Les données ont été mesurées à l'échelle d'observation de l'UC, en partant de la première UC de

la première PA des tiges jusqu'à la dernière UC de la 13e PA. Les branches imprègnent dans

l'écorce de la tige une déformation visible longtemps après sa formation ou son élagage

(cicatrice). Les commissures de cette déformation indiquent précisément à quel endroit une

branche, donc un verticille, s'est formée sur la tige. La longueur des UC a été mesurée en

millimètre, à partir d'une commissure de branche d'un verticille donné jusqu'à la commissure

d'une autre branche située sur le verticille suivant. Pour chaque arbre, les mesures de longueur

des UC ont été effectuées du même côté de la tige, en suivant les courbes du tronc. La longueur

des PA a été obtenue en additionnant les longueurs des UC qui la constituent.

Pour chacun des verticilles, le nombre de branches et de cônes femelles a été compté et des

mesures de la croissance ont été prises pour chaque branche individuellement. La longueur a été

mesurée, au centimètre près, à partir de la tige, en suivant l'axe principal de la branche jusqu'à

son extrémité. Le diamètre a été déterminé par une mesure prise au millimètre près à la base des

branches, juste après le renflement de l'écorce dû à l'insertion de la branche dans la tige. Les

sections de branches portant des aiguilles ont été séparées des sections n'en portant pas, puis

elles ont été séchées et pesées, au gramme près (bois plus aiguilles) pour établir la biomasse

photosynthétique sèche. Le nombre, la longueur, le diamètre et la biomasse photosynthétique

des branches ont été additionnés par verticille, pour chaque UC (Bjôrklund 1997).

Les variables aux échelles plus macroscopiques (PA, axe de la tige et arbre) ont été additionnées

à partir des informations récoltées pour les UC. À l'échelle des PA, le nombre de branches et

d'UC, la longueur et la biomasse photosynthétique sont considérés. À l'échelle de l'arbre / axe de

la tige, le nombre total de branches et d'UC, la longueur totale (pour les 13 première PA), le

diamètre basai (mm) et la biomasse photosynthétique sont analysés.
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Les variables ont été intégrées dans un fichier d'analyse de l'architecture, de type MTG (de

l'anglais « Multi-scale Tree Graph »; Godin et al. 1999a). Ce type de base de données prend en

considération les relations botaniques qui existent entre les différentes structures d'un arbre et

les valeurs mesurées pour chacune de ces structures. Les variables ont été extraites de ce fichier

à partir du logiciel AMAPmod (Godin et al. 1999b).

3.2.6 Analyses statistiques

L'organisation des données en échelles d'observation (UC, PA, axes, arbre) et en types de

structures (PA mono-, bi- ou tricycliques) conduit à une variation de la fréquence des éléments

entre les catégories d'arbres (ND, NS, PD, PS; tableau 3.2).

Les variables ont été analysées par des statistiques descriptives et le seuil limite est fixé à 0,05.

Les analyses portaient sur l'ensemble des échelles d'observations (UC, PA, axes, arbre) et des

types de PA (mono-, bi- et tricycliques). Pour chaque variable et échelle d'observation, les quatre

catégories d'arbres (ND, NS, PD, PS) sont comparées entre elles. La distribution de fréquence

des pins en fonction de leur forme de tige, de leur position dans la canopée et de l'origine du

peuplement a été analysée par des tableaux de contingence et un test du khi carré. Les variables

qui correspondent à des valeurs ordinales (fréquence de branches et d'UC) ont été comparées

par des tableaux de contingence, qui ne sont pas présentés ici, puisqu'il s'agissait de tests

préliminaires. Lorsque les résultats indiquaient des différences significatives entre les types de

données (ratio de Likelihood et test de Pearson <0,05), une analyse de variance (ANOVA) était

réalisée pour déterminer quelles catégories d'arbres différaient. L'égalité des variances a été

vérifiée entre les catégories d'arbres, pour chaque variable mesurée. Lorsque la variance était

homogène, une ANOVA était effectuée (prob. >F, pA). Lorsque la variance des données n'était

pas homogène, le test non-paramétrique de Kruskal-Wallis était appliqué (prob. >KhiSq, PKW)- La

longueur, le diamètre et la biomasse ont été comparés en considérant ces facteurs (Zar 1984).

3.3 RÉSULTATS

3.3.1 Caractérisation de la sinuosité

Les pins gris des deux sites se répartissent dans trois classes de statut social. Les arbres co-

dominants sont les plus nombreux (tableau 3.3) et ceux opprimés s'avèrent les moins fréquents.

Des tiges sinueuses sont présentes sur les deux sites et elles se distribuent de manière analogue

entre les statuts sociaux des tiges (khi2=0,303). La fréquence de tiges sinueuses est

significativement plus élevée en plantation qu'en milieu naturel (khi2=0,009).
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3.3.2 Croissance des arbres aux différentes échelles d'observation

3.3.2.1 Échelle des arbres

À l'échelle d'observation de l'arbre, les quatre catégories de tiges (ND, NS, PD et PS) présentent

des différences significatives en ce qui concernent la longueur totale après 13 ans de croissance,

le diamètre à ia base, le nombre d'UC et de branches, ainsi que la biomasse photosynthétique

(figure 3.2). Sur un même site, les arbres droits sont plus grands que les sinueux, et les arbres

NS s'avèrent les plus petits des quatre catégories de tiges pour toutes les variables. Seule la

biomasse photosynthétique présente une variance non homogène entre les catégories de tiges

(figure 3.2). Les arbres PD ont un volume de tige plus important, qui s'explique par leur diamètre

basai plus élevé, la longueur de leur tige étant comparable à celle des arbres ND.

3.3.2.2 Échelle des pousses annuelles

Le taux de polycyclisme, qui représente la proportion de PA ayant produit une, deux ou trois UC

pour une année donnée, varie avec le temps et entre les quatre catégories d'arbres (figure 3.3).

Pour les quatre catégories d'arbre, les PA monocycliques s'avèrent plus abondantes pendant les

premières années de la croissance. Pour les arbres droits des deux sites, les PA bicycliques

deviennent plus nombreuses que les monocycliques à partir de la 4e en milieu naturel et de la 5e

année en plantation. Les arbres sinueux des deux sites présentent un retard à ce niveau, les PA

bicycliques sont plus abondantes à partir de la 7e année seulement. Les PA tricycliques sont de

plus en plus nombreuses à partir de la 6e année pour les arbres ND et de la 9e année pour les

PD. Pour les individus sinueux des deux sites, la quantité de PA tricycliques est irrégulière et ne

montre pas de tendance vers une augmentation de leur nombre pour les 13 années observées.

Les arbres ND et PD produisent significativement des PA plus longues et un nombre de branches

plus élevé que ceux des catégories PS et NS (p<0,001; tableau 3.4). La biomasse

photosynthétique est significativement plus petite pour les arbres NS et plus élevée pour les PD

(p<0,001). La longueur des PA est comparable entre les quatre catégories de tiges, et ce pour

les trois types de PA: monocycliques (p=0,083), bicycliques (p=0,054) et tricycliques (p=0,401 ).

Les PA monocycliques sont significativement plus courtes (9,93±0,48; p<0,001), les bicycliques

sont de longueur intermédiaire (29,49±0,70) et les PA tricycliques sont les plus longues

(44,94±1,26). Le nombre de branches produites par les PA mono- et tri- cycliques se compare

entre les catégories de tiges (tableau 3.4; pmono=0,112 et ptri=0,282). Elle varie significativement

au niveau des PA bicycliques (pbi=0,007), pour lesquelles les arbres PD en produisent le plus et

les NS le moins. Les PA monocycliques (3,55±0,13) présentent significativement moins de
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branches que les PA bicydiques (9,35±0,16; p<0,001), tandis que les PA tricydiques en

produisent le plus (14,23±0,36). La biomasse photosynthétique des PA monocycliques se

compare entre les quatre catégories de tiges (tableau 3.4; Pmon^O^OS). Pour les PA bicydiques

et tricydiques, la biomasse s'avère significativement la plus petite pour les arbres NS (pbi<0,001

et ptrj=0,005). Les PA monocycliques présentent la biomasse la plus faible (35,57±6,92; p<0,001),

elle est intermédiaire pour les PA bicydiques (149,89±10,59) alors que les PA tricydiques ont la

biomasse la plus élevée (201,56±19,86).

3.3.2.3 Échelle des unités de croissance

Les UC des arbres NS s'avèrent significativement plus courtes que celles des autres catégories

d'arbres (p<0,001, tableau 3.5 - toutes les UC). Les arbres ND et PD produisent plus de

branches par UC que les NS (p<0,001). La longueur, le diamètre et la biomasse

photosynthétique des branches des arbres NS sont toujours significativement moins élevés

(p<0,001 ), alors que les PD sont les plus productifs.

Les UC des PA monocycliques (UC1-1) ne présentent pas de différence significative pour les

variables analysées (longueur de l'UC, nombre, longueur diamètre et biomasse photosynthétique

des branches; tableau 3.5). Cependant, la moyenne de chacune des variables est toujours plus

petite pour les arbres sinueux que les arbres droits du même site, à l'exception de la longueur

des UC en milieu naturel.

UC2-1: la longueur de TUC2-1 est en moyenne plus élevée pour les arbres droits (p=0,003). Le

nombre moyen de branches tend vers une différence significative (p=0,048), mais cette dernière

est trop faible pour déterminer quelle catégorie de tiges diffère des autres. Les arbres PD

développent les branches les plus imposantes, tant pour leur longueur, leur diamètre et leur

biomasse photosynthétique, alors que les arbres NS présentent les plus petites branches

(p<0.001). Pour les arbres ND et PS, les valeurs se comparent entre elles, et elles sont

intermédiaires par rapport aux deux autres catégories de tiges.

UC2-2: la longueur de TUC2-2 montre une faible différence entre les catégories de tiges

(p=0,048, 2,5 cm de différence entre les valeurs extrêmes). Les arbres NS supportent les

branches les moins nombreuses et les plus petites (longueur, diamètre et biomasse). Les arbres

ND présentent des valeurs intermédiaires entre la catégorie NS et les arbres plantés. Ces

derniers édifient es branches les plus imposantes. Enfin, les valeurs sont plus élevées pour les
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arbres droits par rapport aux arbres sinueux du même site, même si elles ne diffèrent pas

toujours significativement.

UC3-1: la longueur des UC3-1 est significativement plus élevée pour les arbres PD par rapport

aux arbres NS, alors que les catégories ND et PS montrent une longueur intermédiaire. Le

nombre de branches est comparable entre les quatre catégories de tiges (p= 0,507). La longueur,

le diamètre et la biomasse photosynthétique des branches sont plus élevés pour les arbres

plantés, intermédiaires pour les arbres ND et plus faibles pour les NS. Cependant, la différence

est significative pour la longueur (p=0,010) et le diamètre (p=0,008) des branches, mais pas pour

la biomasse photosynthétique (p=0,093).

UC3-2: la longueur et le nombre de branches des UC3-2 ne diffèrent pas entre les catégories de

tiges. Les arbres PD montrent des branches dont la longueur, le diamètre et la biomasse

photosynthétique présentent une différence significative avec les arbres NS. Cette différence est

aussi notée pour le diamètre des branches entre les arbres PD et ND. Autrement, les arbres ND

et PS sont intermédiaires entre les PD et les NS.

UC3-3: la longueur de l'UC3-3 se compare entre les catégories de tiges (p=0,925). Le nombre de

branche est significativement plus élevé pour les arbres ND par rapport aux arbres plantés

(p=0,008). La longueur, le diamètre et la biomasse photosynthétique sont significativement plus

petits pour les arbres NS par rapport aux trois autres catégories de tiges (p< 0,009). De plus, les

valeurs sont plus élevées pour les arbres droits par rapport aux arbres sinueux du même site,

même si elles ne diffèrent pas toujours significativement.

De façon générale, la longueur des deux UC des pousses bicycliques se compare alors que la

longueur des UC3-3 est plus courte que les deux autres UC des PA tricycliques. Pour toutes les

variables des branches (nombre, longueur, diamètre et biomasse photosynthétique), les

moyennes obtenues sont plus élevées lorsque le verticille est en position interannuelle (UC2-2

comparée à l'UC 2-1 ; UC3-3 comparée aux UC 3-1 et 3-2).

3.4 DISCUSSION

La plantation de pin gris étudiée comporte une proportion de tiges sinueuses plus élevée que le

site naturel (tableau 3.3). La différence de densité entre les deux sites pourrait expliquer cette

différence, puisque les facteurs externes comme le vent ou la neige présentent une emprise plus

importante sur la couronne dans les peuplements ouverts (Malinauska 1999). Cependant, des
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observations réalisées par Del Rio et al. (2004) indiquent que la densité influence peu la rectitude

des tiges de Pinus pinaster Ait. Par contre, les sites étudiés par ces auteurs provenaient

exclusivement de la régénération naturelle et seule la densité des peuplements variait, modifiée

artificiellement par des éclaircies. D'autres raisons pourraient donc contribuer à la plus grande

récurrence de tiges sinueuses dans les plantations de pins gris.

Une de ces raisons concerne les méthodes de production des plants en récipient, qui induit une

déformation des racines dès les premières années de leur développement (enroulement,

absence de pivot, enracinement superficiel, etc.; Rune 2003; Sheedy 1997; Girouard 1995). Ces

types de défauts conduisent à une instabilité de la tige (Sheedy 1997; Selby et Seaby 1982). La

mauvaise qualité du support apporté par ce type de défaillances du système racinaire peut

favoriser une oscillation régulière ou une inclinaison permanente du tronc (Del Rio et al. 2004;

Sheedy 1997; Burdett et al. 1986). Comme le méristème terminal tend à se diriger naturellement

en position verticale, de tels mouvements pourraient conduire à une sinuosité de la tige (Timell

1986). D'autres causes de l'instabilité pourraient découler de la croissance des racines dans le

temps ou de leur distribution finale dans l'espace autour des tiges. Ces deux éléments

demandent cependant à être caractérisés.

Un autre facteur de risque pour la sinuosité concerne les méristèmes à croissance rapide

(Gartner et Johnson 2006). La longueur des PA de même type (mono-, bi- ou tri- cycliques) se

comparent entre les quatre catégories de tiges (tableau 3.4). Pour les PA tricycliques, qui sont les

plus longues (40 à 47 cm; tableau 3.4), la valeur atteinte pourrait être insuffisante pour établir un

lien entre la sinuosité et la taille de la PA. En effet, les longueurs moyennes des PA tricycliques

se comparent à celles atteintes par Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco (40 à 51 cm), pour

laquelle aucun lien n'a pu être établi entre les méristèmes à croissance rapide et la sinuosité de

la tige (Gartner et Johnson 2006). Pour vérifier cette hypothèse, des PA dont la croissance atteint

des valeurs plus élevées devraient être analysées.

Les causes expliquant la sinuosité doivent être établies clairement afin de diminuer la quantité de

tiges sinueuses dans les plantations de pins gris. Non seulement la sinuosité diminue la qualité

du bois (Timell 1986), mais elle semble influencer la croissance des individus étudiés. Les arbres

sinueux sont plus petits que les arbres droits et ce, pour les deux sites (figure 3.2), bien que les

différences ne soient pas toujours significatives. Les arbres sinueux produisent moins d'UC

(figure 3.2), principalement parce que leur complexité architecturale présente un retard par

rapport aux arbres droits (figure 3.3). Les PA monocycliques persistent deux à trois ans plus
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longtemps que pour les arbres droits. À l'opposé, les PA tricydiques sont moins fréquentes pour

les arbres sinueux. Comme la longueur des PA dépend davantage du nombre d'UC qui la

compose que de leur longueur, la tige se trouve aussi plus courte du fait de la diminution du

nombre des UC (tableau 3.5; Isik et al. 2002; Nicolini et al. 2000; Coudurier et al. 1993; O'Reilly

et Owens 1989; Kremer et Roussel 1986).

De plus, chaque UC est associée à la formation d'un verticille et la variation du nombre total de

branches dépend davantage de la quantité de verticilles produits que du nombre de branches par

verticille, qui varie peu (figure 3.2 et tableau 3.5; Pinus sylvestris L, Bjõrklund 1997; P. contorta

Dougl., O'Reilly et Owens 1989; P. taeda L., von Wedel et al. 1968). Les caractéristiques de

chaque type de verticilles s'avèrent plus petites pour les arbres sinueux par rapport aux arbres

droits du même site. Les différences observées sont plus importantes en milieu naturel qu'en

plantation. La forte densité du site naturel réduit l'espace disponible pour la croissance des

branches et la biomasse photosynthétique est d'ailleurs largement inférieure à celle des arbres

droits (figure 3.2; Claveau et al. 2002; Niemisto 1995), ce qui diminue l'énergie disponible pour le

développement des arbres. Étant moins vigoureux, les arbres sinueux en milieu naturel subissent

une plus forte compétition pour la lumière et l'espace, réduisant la capacité d'augmenter leur

taille. Ils seront éventuellement éliminés du peuplement via une auto-éclaircie, puisque leur taille

réduite en fait de mauvais compétiteurs par rapport aux arbres droits sur ce site.

En plantation, la compétition est moindre du fait que la densité du peuplement est peu élevée en

comparaison du site naturel (tableau 3.1). La diminution de la densité des sites favorise

l'augmentation de la biomasse photosynthétique, car les branches ont plus d'espace pour se

développer (Claveau et al. 2002; Niemisto 1995). Ainsi, la biomasse photosynthétique totale ne

diffère pas entre les deux catégories de tiges en plantation (figure 3.2). Bien que légèrement

inférieure au total pour les individus sinueux, les différences s'atténuent pour les structures

botaniques de même type (PA: tableau 3.4; UC: sauf UC2-1, tableau 3.5). Les individus sinueux

tendent tout de même à être plus courts que les droits (longueur de la tige, nombre des UC,

figure 3.2). Une partie de l'énergie serait donc investie ailleurs que dans la croissance primaire de

la tige. Le redressement continuel que les tiges sinueuses doivent effectuer se fait par la

production de bois de compression. Ce type de bois contient davantage de lignine que le bois dit

«normal» (Timell 1986), ce qui requiert plus d'énergie pour son édification. Comme la

compétition pour les ressources est moins élevée en plantation, les individus sinueux ne seront

pas nécessairement éliminés par l'auto-éclaircie du peuplement. Ainsi, il est primordial de
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même si les individus étudiés sur les deux sites se trouvaient dans la phase juvénile de la

croissance, période reconnue pour produire du bois de moindre qualité (Jozsa et Middleton

1997), les arbres plantés restent tout de même plus sinueux et plus souvent sinueux que les

arbres naturels. Le risque de diminution de la qualité du bois s'avère donc réel en plantation par

rapport au milieu naturel, même si, une fois adulte, cette réduction de la qualité risque de ne pas

être visible, du fait de la croissance secondaire des tiges.

Cette étude portait sur deux sites d'origine différente: une plantation et un site en régénération

naturelle. L'effort d'échantillonnage et l'utilisation d'une méthode nouvelle pour l'analyse du pin

gris nous ont conduit à favoriser la validité de la moyenne. De cette façon, les conclusions tirées

de la comparaison des sites sont considérées comme justes. Par contre, elles ne peuvent pas

être étendues à l'ensemble des plantations et des sites naturels pour cette espèce, du fait de

l'absence de répétition sur le critère du site. Cependant, les résultats apportent des éléments

d'information nouveaux concernant l'importance de l'impact de la sinuosité des tiges sur le

développement et la croissance des arbres. Cet impact devra être caractérisé sur d'autres

peuplements de pins gris afin de confirmer son ampleur.
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Tableau 3.1 Densité (n) et pourcentage (%)
des espèces d'arbre par hectare sur les deux
sites étudiés. Densité de plantation: 2 500
plants ha"1.

Naturel Planté

n n
Pin gris
Épinette noire
Feuillus
Total

10 250
1425

400
12 075

84,9
11,8
3,3

100,0

3 650
500
475

4 625

78,9
10,8
10,3

100,0
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Bourgeon axillaire....___ -�$

Rameau longes,

Cône femelte
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rameaux { ~~*
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Brachyblaste � <
(deux aiguilles)

Cataphylle�

3-2 ) PA tricyclique

Année
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1-1 \ PA monocyclique

/

Unité de
croissance

Figure 3.1 A) Morphologie des unités de croissance (UC) et position des structures
anatomiques dans l'UC chez le pin gris. B) Identification des différents types de
pousses annuelles (PA) et d'UC des pins gris (adaptée de Caraglio et Barthélémy
1997).
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Tableau 3.2 Nombre de structures botaniques de la partie aérienne des
tiges de pins gris pour les quatre catégories d'arbres à l'étude1 et pour
chaque échelle d'observation.

Échelles d'observation

Arbre / Axe de la tips
Toutes les PA*

Pousse annuelle $PÂ) _ , _ .4 ' Types de PA

Unité de croissance (UC)J

Monocyclique
Bicydique

Tricydique

NO
10
130
33
70
27
254

Catégories d'arbres
NS PD
10
130
55
66
9

214

10
130
40
70
20
240

PS
10
130
52
63
15

223
1 ND: Naturel Droit; NS: Naturel Sinueux; PD: Planté Droit; PS: Planté Sinueux
2 Toutes tes PA: 13 années de croissance ont été analysées pour chaque tige, à partir de la
première année de développement, située à la base du tronc.
3 Le nombre d'UC des types 1-1, 2-1,2-2, 3-1, 3-2 et 3-3 correspond au nombre de PA dont
l'UC est issue.
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Tableau 3.3 Distribution de fréquence de 100 arbres provenant de deux
sites (50 arbres par site) en fonction de leur statut social et de ia forme de
leur tige1.

Dominant
Statut social
Co-dominant Opprimé

Forme
Droit Sinueux

Sites Naturel
Planté

5
21

28
26

Formes Droit
Sinueux

Statut * Sites x2 = 1.001, p = 0,606
22 26 222
17

Statut * Formes

26
27

2
6

2,386, p - 0,303

32
19

18
31

Formes * Sites

X2 = 6,912,
p « 0,009

1 Test de Khi2 en tableau de conflngence.
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400 -

300 -

200-

3

100
120

16
160

40

p < 0.001

« 80 -

40 -

0
32

28 -

24 -

20 -

0

ab

p < 0.001

a b ab b

= 0.003

120 -

80 -

ac bc

p< 0.001

3000 -

2000 -

1000 -

p< 0.001*

ND NS PD PS
Catégories d'arbres

Figure 3.2 Caractérisation de la croissance des pins
gris pour chaque catégorie d'arbre1 à l'échelle
d'observation des arbres/axe de la tige2. Longueur
(cm) et diamètre basai (mm) de la tige, nombre de
branches et d'unités de croissance (UC), biomasse
photosynthétique (g).
1 ND: Naturel Droit; NS: Naturel Sinueux; PD: Planté Droit; PS:
Planté Sinueux
z Ligne pleine: médiane; ligne pointillée: moyenne.
* La variance n'était pas homogène entre les catégories. Teste
statistiques: ANOVA pour ies variances homogènes; Kruskal-Wallis
pour les varian�s non homogènes.
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a

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
Temps depuis la germination

Monocyclique BBan Bicyclique Tricyclique

Figure 3.3 Variation annuelle du taux de
polycyclisme pour les quatre catégories
d'arbres1. Trois types de pousses annuelles
(PA) sont identifiées: monocyclique (1 unité
de croissance (UC) par an); bicyclique (2
UC an"1); tricyclique (3 UC an'1)2.
1 Naturel Droit; Naturel Sinueux; Planté Droit; Planté
Sinueux.
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Tableau 3.4 Caractéristique de la croissance des pins gris, à l'échelle d'observation des pousses
annuelles (PA). Longueur (cm), nombre de branches et d'unités de croissance (UC) et biomasse
photosynthétique (g) pour les PA considérées ensembles ou en fonction du type de PA1 pour
chacune des quatre catégories d'arbres.

Moyenne
± erreur type

Longueur des PA

cm test

Nombre de branches

n test

Biomasse
phoîosynthétique

test

a,

I

Naturel

Planté

Droit

Sinueux

Droit

Sinueux

27,78
±1,44

19,79
±1,09

27,93
±1,40

23,81
±1,37

p < 0,001*

9,22
±0,39

6,71
±0,33
8,78
±0,38

7,32
±0,37

p<0,Q

142,77
±14,0

44,21
±4,64

212,07
±20,1

154,95
±18,4

3

er

1
o

I

Naturel

Planté

Droit

Sinueux

Droit

Sinueux

8,41
±1,02

9,01
±0,82

11,82
±1,25

10,43
±0,79

p = 0,083

4,03
±0,31
3,24
±0,20
3,83

±0,29

3,37
±0,24

p = 0,112

48,59
±16,3

20,48
±6,39

32,02
±12,2

27,28
±11,6

p = 0,408

Naturel
er

S1

"S
Planté

Droit

Sinueux

Droit

Sinueux

29,99
±1,39

25,99
±0,98

31,68
±1,45

30,15
±1,60

p = 0,054*

9,43
±0,30

8,61
±0,26

10,10
±0,33

9,19
±0,33

ab

p = 0,007

ab

126,05
±15,9

51,34
±5,85

228,16
±26,6
183,80
±23,0

p < 0,001*

3
cr

1
.2

Naturel

Planté

Droit

Sinueux

Droit

Sinueux

45,74
±2,03

40,18
±3,87

47,00
±2,04

43,58
±3,07

p = 0,401

15,00
±0,56
14,00
±0,71

14,10
±0,64

13,13
±0,94

p = 0,282

205,25
±31,1

47,76
±14,7

261,00
±32,5
201,94
±51,5

p � 0,005*

1 Pousses annuelles: mono- (une unité de croissance - UC), bi-
* La variance n'était pas homogène entre les catégories
homogène); Kruskal-Wallis (variance non homogène).

(2 UC) ou «cyclique (3UC)
d'arbres. Test statistiques: ANOVA (variance



Tableau 3.5 Moyennes des variables mesurées (± l'erreur type) à l'échelle d'observation des unités de croissance (UC) en fonction des
catégories d'arbre1. Les données sont présentées pour toutes les UC regroupées et pour chaque type d'UC2.

Moyenne
± erreur type

Longueur des UC Nombre de branches Longueur des branches Diamètre des branches

test test test test

Biom. photo.

test

diff.4 diff.
cm

diff.
mm

diff. diff.

Naturel

Toutes les UC

Planté

Droit

Sinueux

Droit

Sinueux

14,28
±0,42
12,02
±0,39
15,19
±0,45
14,00
±0,48

< 0,001*

4,56
±0,11
3,79

±0,11
4,57

±0,11
4,17
±0,12

< 0,001

ab

172,09
±9,19
109,64
±5,85 < n ftíl4*
230,96 < 0 > 0 0 1

±10,53
198,07
±10,79

29,14
±1,23
17,98
±0,82
32,19
±1,22
28,44
±1,33

ab 69,49
±5,64
25,53
±2,42
105,42
±8,16
84,51
±9,14

0,001*

m
si
er

o

Naturel

O

Planté

Droit

Sinueux

Droit

Sinueux

8,41
±1,02
9,01

±1,25
10,43
±0,79

4,03
±0,31
3,24

±0,20
3,83

±0,29
3,37

±0,24

0,112

98,21
±26,61
64,70
±9,44
115,43
±21,22
109,13
±14,67

24,09
±3,25
15,32
±2,04
22,34
±2,80
18,83
±1,89

0,056

48,59
±16,3
20,48
±6,39
32,02
±12,2
27,28
±11,6

0,408

3
0 "

'3
<
et.

CM
U

Naturel

Planté

Droit

Sinueux

Droit

Sinueux

13,38
±0,73
11,82

*0'®* 0 003*
16,10 '
±0,85
15,67
±0,94

CJi
CM
ü

Naturel

Planté

Droit

Sinueux

Droit

Sinueux

±0,76
14,17

15,58 0 > 0 4 8

±0,76
14,13
±0,74

3,75
±0,15
3,71
±0,15
4,25
±0,18
3,72

±0,16
5,07 "

±0,21
4,23
±0,19
5,23

±0,22
5,11

±0,27

0,048

0,006

131,53
±12,75
95,20
±7>27

186,66
±15,38
136,25

_±11,64
240,23
±19,06
164,37
±12,19
319,30
±21,98
300,28
±24,39

0 001*

21,54
±1,54
14,74
±0,86
26,57
±1,79
20,12
±1,41

< 0,001*

< 0,001*

35,36
±2,09
22,62
±1,45
41,66
±2,56
40,83
±2,95

< 0,001*

a c

41,11
±5,32
18,06
±3,01
82,82

±11,42
43,79

-MM�
92,86
±12,72
38,22
±4,87
152,73
±18,51
148,57
±20,51

< 0,001*

< 0,001*

Suite page suivante

CD
o



Tableau 3.5 Suite

dl

cr

cy
cl

ir

o.

Moyenne
± en-eur type

Naturel

ci
O

8
Plante

Naturel

A
o
3

Planté

Droit

uroit

Droit

Droit

Sinueux

Longueur des UC

cm

15,72
±1,13
12,10
±1,86
18,13
±1,20
14,20
±0,97
19,18
±1,15
18,62
±1,42
18,13
±1,33
18,71
±1,89
10,84
±1,02
9,45

±1,01
10,74
±1,49
10,66
±1,22

test

p diff.2

ab

0,030

ah

0,951

0,925

Nombre de branches

n

4,81
±0,26
4,22
±0,22
4,45
±0,33
4,29
±0,30
3,93

±0,29
3,67

±0,53
4,35
±0,30
4,07
±0,29
6,07
±0,29
5,44

±0,47
4,85
±0,26
4,64
±0,43

test

p diff.

0,507

0,610

a h

0,008
b

b

Longueur des branches

cm

176,84
±26,63
109,99
±17,58
242,38
±25,28
265,20
±34,69
93,61

±13,53
62,24
±15,86
193,51
±23,73
153,67
±18,7

261,30
±32,60
135,90
±24,66
333,18
±26,45
314,01
±43,61

test

p diff.

ab

0,010

b
< 0,001

a c

0,009*
a

a

Diamètre des branches

mm

28,48
±2,11
17,09
±2,54
31,10
±3,11
35,23
±3,29
17,01
±1,34
10,58
±2,47
24,47
±2,69
19,86
±2,38
42,70
±3,11
22,27
±4,02
41,50
±3,02
40,26
±4,83

test

p diff.

ab

b
0,008

0,002
H

ab

5
0,008

a

a

Biom. photo.3

g

58,13
±10,69
21,21
±6,21
76,52
±15,54
85,68
±22,25
28,52
±5,98
7,62

±2,80
38,73
±6,03
16,18
±3,81
119,68
±19,18
18,92
±7,21
142,10
±21,26
93,70

±22,31

test

P

0,093*

0,012

0,003*

I

diff.

a h

b

ab

b

a

ab

1 Naturel Droit; Naturel Sinueux; Planté Droit; Planté Sinueux
2 UC1-1, UC2-1, UC2-2, UC3-1, UC3-2, UC3-3
3 PA = pousse annuelle
4 diff. = catégories de tiges présentant des différences significatives
5 Biom. photo. = Biomasse photosynthétique
* L'astérisque indique que la variance entre les groupes de données n'était pas homogène. Les tests statistiques diffèrent. Variance homogène: ANOVA; variance non
homogène: Kruskal-Wallis.

c»
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CHAPITRE IV
CARACTÉRSSATION DE L'ARCHITECTURE ET DU DÉVELOPPEMENT

DU SYSTÈME RACINAIRE DE Pinus banksiam Lamb. EN
PEUPLEMENT NATUREL ET EN PLANTATION
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Le système racinaire des arbres remplit plusieurs fonctions essentielles à la survie des individus.

Le support mécanique et la stabilité {Danjon et al. 2005), l'apport en eau et en nutriments

(Coomes et Brubb 2000) et la production d'hormones (Selby et al. 1992) résument assez bien

ces fonctions. Pourtant, plusieurs auteurs mentionnent le manque de connaissances sur cette

structure, pour les conifères (Cucchi et al. 2004; De Suva et al. 1999; Coutîs et al. 1999; Berntson

et al. 1995; Gilman 1990a; Coutts 1983; Selby et Seaby 1982; Fayle 1975). Par exemple, les

études portant sur les plantations en Amérique du Nord se consacrent principalement à la

performance des plants, soit la productivité de la partie aérienne pendant la première décennie

suivant la plantation. Les recherches portant sur la seconde décennie s'avèrent quasiment

inexistantes. Celles concernant la morphologie et les niveaux de ramification des racines, la

profondeur de l'enracinement et la croissance temporelle touchent peu d'espèces et sont limitées

par la difficulté d'acquérir les racines (Krause et Morin 2005; Del Rio et al. 2004; Rune 2003;

Polomski et Kuhn 2001; Zhang et al. 1998; Strong et La Roi 1983). De plus, les comparaisons

d'arbres plantés avec des individus régénérés naturellement ou ensemencés sont manquantes.

Ce type de comparaison est pourtant de première importance, car il permet d'identifier les

défauts racinaires liés aux pratiques sylvicoles, puis d'envisager des solutions pour améliorer les

interventions. Par exemple, Halter et al. (1993) ont démontré des différences significatives de la

croissance et de la morphologie des racines de Pinus contorta Dougl. ex Loud, entre des

peuplements naturels et plantés. Ils ont ainsi pu déterminer que la production des plants en

récipient expliquait le moins bon développement des racines de P. contorta plantés.

L'utilisation de récipients lors de la production des semis affecte la qualité des systèmes

racinaires de plusieurs espèces de conifères (Gilman 1990b; Grene 1978; Pinus sylvestris L.,

Rune 2003; P. bankslana Lamb., Sheedy 1997; Picea mariana (Mill.) BSP, Girouard 1995; Pinus

contorta Dougl. ex Loud., Halter et al. 1993; Burdett et al. 1986). Les défauts les plus

couramment mentionnés se rapportent à l'enroulement des racines (Rune 2003; Sheedy 1997;

Halter et al. 1993; Grene 1978), l'enracinement peu profond (Sheedy 1997), la réduction du

nombre de racines principales (Burdett et al. 1986), le développement d'une courbure basale sur

les tiges (Del Rio et al. 2004; Sheedy 1997; Burdett et al. 1986), l'instabilité (Sheedy 1997; Selby

et Seaby 1982; Hulten et Jansson 1978) et le renversement des plants (Burdett et al. 1986). La

mauvaise répartition latérale mentionnée par Rune (2003) concernait les racines dans un rayon

de dix centimètres de la tige chez des individus de sept ans. Il n'a donc pas pris en considération

les caractéristiques des microsites sur la distribution des racines. L'impact du sillon sur la

morphologie du système racinaire ne semble pas avoir été analysé auparavant.



69

La capacité intrinsèque de certains conifères à produire un nouveau système racinaire après la

plantation, tel qu'un système adventif ou réitéré, est de première importance pour la correction

des défauts. Cela a été démontré pour des espèces des genres Picea et Abies (Krause et Morin

2005; Parent et al. 2000; Girouard 1995; Sutton 1995; Atger et Édelin 1994; Coutts et al. 1990;

Gilman 1990b; Carlson et al. 1980). Cette capacité ne s'applique pas à la majorité des espèces

du genre Pinus, car celles-ci ne peuvent développer de nouvelles racines ou des racines

adventives (Sundstrõm et Keane 1999; Burdett et ai. 1986; Selby et Seaby 1982; Nambiar 1980).

En forêt boréale, le renouvellement des peuplements de pin gris (Pinus banksiana Lamb.) est

étroitement lié au passage des feux. La chaleur permet l'ouverture des cônes sérotineux et la

libération des graines, assurant ainsi la régénération naturelle des peuplements (Burns et

Honkaia 1990; Abrams et al. 1985; Cayford et McRae 1983; Maissurow 1941). L'exploitation

forestière de cette espèce peut perturber ce cycle naturel et la régénération apparaît comme

suffisante après une coupe dans seulement 4% des peuplements exploités (Béland et al. 1999;

Tremblay 1987 dans Béland et Bergeron 1993; Chrosciewicz 1992). Ce faible taux de succès de

la régénération après coupe implique une utilisation accrue de la plantation afin d'assurer le

renouvellement des peuplements de pin gris qui ont été exploités (Béland et al. 1999;

Chrosciewicz 1988). Au Québec, entre 21 et 31 millions de semis de pin gris ont été plantés

annuellement entre 2001 et 2004 (Parent et Fortin 2004). La production des semis servant au

reboisement prévoit l'utilisation de récipients à paroi rigide, ajourée ou présentant des rainures

verticales. Des travaux mécaniques sont également réalisés sur les sites afin d'exposer le sol

minéral et de faciliter l'installation des semis (Sheedy 1997; Doucet et al. 1996). Sheedy (1997;

1996) a réalisé plusieurs études sur des plantations de pins gris, mais sans les comparer avec le

milieu naturel. Il est donc difficile d'évaluer l'ensemble des impacts de la production et de la

plantation sur les plants, en particulier sur les systèmes racinaires.

L'objectif principal de cette étude permettra de comparer le développement architectural, spatial

et temporel des racines de pins gris plantés et naturels. Les objectifs spécifiques sont: de 1)

caractériser l'architecture et la distribution dans l'espace des systèmes racinaires des pins gris

pour les deux types de peuplements étudiés; 2) évaluer le développement des racines à tous les

ordres de ramification et leur croissance en longueur dans le temps. L'hypothèse posée pour

cette étude est que le modelage d'un sillon pour la plantation avec la technique TTS-35

conventionnelle favorise le développement des racines dans l'axe du sillon et influence

l'architecture des systèmes racinaires.
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4.2 METHODOLOGIE

4.2.1 Sites d'étude

L'étude porte sur deux peuplements de pin gris du domaine de la pessière noire à mousse de

l'Ouest, dans la zone de Sa forêt boréale québécoise (Saucier et al. 1998), une plantation (405 m;

49°19'23"N, 73°27'38"O) et un peuplement naturel (335 m; 49°25I00"N, 73°27'27"O). La région

à l'étude se caractérise par une température moyenne de 12,1 °C et des précipitations totales

moyennes de 568 mm, pour la période de mai à octobre des années 1983 à 2001

(Environnement Canada 2005).

La sélection du site planté a été basée sur trois critères. Les pins gris devaient être âgés d'au

moins 15 ans, avoir été produits en récipient et se situer à proximité d'un peuplement naturel

d'âge comparable. Le choix de l'âge et du type de production des plants prenait comme objectif

d'analyser des pins gris plantés les plus âgés possible, mais dont la méthode de production se

rapprochait le plus de celles en cours actuellement. Le peuplement antérieur à la plantation se

composait d'épinettes noires (Picea mariana (Mill.) BSP), il était mur et régulier, avec une densité

de recouvrement de 60 à 80%. Une coupe préalable à la plantation s'est déroulée en 1980, en

coupe totale par arbre entier. Le site en régénération naturelle se composait de pins gris jeunes

et équiens, avec un recouvrement de 40 à 60%. Le site naturel a été brûlé en 1983, et le feu a

touché un territoire de 450 km2. La régénération s'est établie de 1983 à 1987, avec une

émergence de semis majoritairement en 1985 (St-Pierre et al. 1991). Aucune intervention de

nature anthropique n'a eu lieu sur ce site entre le moment du feu et celui de l'étude.

Le sol du site planté se caractérisait par un till indifférencié. La couche superficielle a été scarifiée

par la méthode de TTS-35 conventionnel, en 1986. Dans Pentre-sillon, l'humus Mor était de

14.5 cm en moyenne, alors que dans le sillon, son épaisseur ne dépassait pas 5 cm, 16 ans

après le scariflage. En milieu naturel, le sol se caractérisait par un dépôt fluvio-glaciaire. La

matière organique n'avait pas été entièrement brûlée lors du feu (St-Pierre et al. 1991) et l'humus

de type Mor présentait une épaisseur moyenne de 8.5 cm, 17 ans après le feu. Pour les deux

sites, la pente était faible (<12%), le drainage rapide et le sol profond (>1 m). L'horizon B

correspondait à un podzol humo-ferrique.

Les deux sites ont été caractérisés par une placette de 400 m2, représentative du peuplement. La

fréquence de chaque espèce d'arbres a été notée et extrapolée à l'hectare afin de déterminer la

densité du peuplement (tableau 4.1). En plantation, la densité de peuplement s'élevait à
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4 625 tiges ha"1. Le pin gris constituait 79% du peuplement, le reste des individus étant

représenté par de Pépinette noir et du cerisier de Pennsylvanie (Prunus pensyivania L.f.). Les

pins gris présentaient une hauteur moyenne de 4.9 m (n - 50) et un diamètre à la base de

83.1mm (n = 50). La densité du peuplement naturel était de 12 075 tige ha"1. Le pin gris

représentait 85% des individus, le reste du peuplement comportait de l'épinette noire et du

peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx). Au moment de l'échantillonnage, les pins gris

avaient une hauteur moyenne de 4.3 m (n - 50) et un diamètre à la base de 60.8 mm (n = 50).

Les plants de pin gris utilisés dans cette région ont deux provenances possibles: soit la 83F91,

de la zone écologique 8C1 (48°40'N, 77°50'O); soit la 82I40, de la zone écologique 8C2

(48°15'N, 76°50'O) (Saucier et al. 1998). Les plants se sont développés un an en serre et un an

en aire de croissance extérieure (2-0), dans des récipients de type 45-110 (45 cavités de 110 cm3

chacune), dont les parois intérieures présentaient des rainures verticales (Pépinière Trécesson,

Abitibi). Ils avaient une hauteur moyenne de 35 cm, un diamètre moyen de 4.2 mm et un ratio

hauteur/diamètre de 8.33. Ils ont été plantés à une densité visée de 2 500 tiges ha"1 dans le fond

du sillon, à l'aide d'un plantoir. La grille de plantation était de 1,8 m entre les plans d'une même

rangée et de 2 m entre les rangées. L'alignement et la position des pins gris dans les sillons de

scarification ont permis de différencier les individus naturels de ceux plantés, permettant de

s'assurer que seuls les individus plantés ont été analysés pour ies fins de ce travail. De plus, ils

étaient reconnaissables lors du prélèvement, par le fait de l'enroulement racinaire qui était visible.

4.2.2 Dispositif expérimental

Le dispositif expérimental se basait sur la comparaison des systèmes racinaires de pins gris

issus de deux peuplements, une plantation et un site régénéré naturellement. Cet élément n'est

pas répété dans le cadre de cette étude. Les 14 pins gris plantés présentaient 15 cycles complets

de croissance. En milieu naturel, une certaine variabilité est observée, du fait que la dispersion

des graines après le feu s'étale sur une période généralement de cinq ans. Ainsi, quatre individus

présentaient 13 années complètes de croissance, quatre en présentaient 14, trois en avaient 15

et finalement trois en avaient 16. Sur les deux sites, les systèmes racinaires de 14 arbres,

sélectionnés par un tirage aléatoire parmi les dominants et les co-dominants, ont été déterrés. Ils

ont été apportés au laboratoire pour les analyses ultérieures.
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4.2.3 Structures racinaires et échelles d'observation utilisées

L'analyse architecturale des arbres a été choisie pour caractériser la morphogenèse du système

racinaire des pins gris. Cette méthode permet d'établir les liens qui régissent les différents

niveaux d'organisation de la plante en se basant sur l'étude de critères morphologiques définis

(Danjon et al. 2005; 1999; Godin et Caragiio 1998; de Foresta 1983). Les recherches portant sur

l'architecture des racines décomposent ce système en échelles d'observation (Danjon et al.

2005; 1999; Atger et Édelin 1994). Le système racinaire en entier, les axes et les segments

forment les trois échelles utilisées dans cette étude. À l'échelle du système racinaire, toutes les

structures sont considérées, sans égard à leur position spatio-temporelle ou à leur fonction. H

s'agit d'un système ramifié composé de plusieurs axes différents (figure 4.1). La croissance en

longueur d'un axe en particulier découle de la partie terminale de cet axe (méristème). L'ordre

d'axe 1 (OA1) se rapporte à la souche ou la racine pivotante et une ramification correspond à un

ordre d'axe supérieur. Ainsi, les ramifications qui débutent leur croissance à partir du pivot sont

de niveau 2 (ordre d'axe 2 ou OA2) et elles constituent les racines principales («first order

lateral»). L'ordre d'axe 3 (OA3) est associé aux racines ramifiées à partir des racines d'OA2; et

ainsi de suite jusqu'à !'OA6. Dans le cadre de cette étude, les axes sont décomposés en une

troisième échelle d'observation, appelée le segment. Un segment est défini entre chaque

ramification portée par un axe racinaire (figure 4.1). Celui-ci se compose donc d'un ou plusieurs

segments dont le nombre correspond à [1 + le nombre de ramifications portées par l'axe].

4.2.4 Acquisition des données et variables analysées

Sur chacun des deux sites, 14 systèmes racinaires ont été extraits du sol manuellement, en

respectant deux contraintes: 1) maintenir les racines dans leur position initiale de développement

dans le sol pour la cartographie; 2) extraire les racines jusqu'à un diamètre de moins de 5 mm.

Un gabarit de 1,5X1,0 m, gradué à tous les 25 cm et subdivisé par des fils en trois sections a été

utilisé comme référence pour la schématisation des racines (figure 4.2A). Il était posé sur le sol

avec la tige située dans l'un des quatre angles qui était encoche (10X10 cm). En faisant pivoter le

gabarit autour de la tige, toute la surface du sol pouvait être quadrillée et chaque racine

reproduite à l'échelle sur papier. Une fois les racines numérotées et dessinées, les systèmes

racinaires entiers ont été récupérés pour les analyses en laboratoire.

Les dessins ont été numérisés et les racines calquées dans un logiciel de dessin (AutoCAD LT

2000, Cohn 1995). À partir des calques numériques, le système ramifié de chaque individu a été

établi en considérant les axes et les segments. Le patron ainsi obtenu a été intégré dans un
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fichier d'analyse de l'architecture des plantes, de type MTG (de l'anglais « Multi-scale Tree

Graph », Godin et al. 1999a). Ce type de base de données prend en considération les relations

botaniques qui existent entre les différentes structures d'un système ramifié. Ainsi, le nombre

d'ordres d'axe par système racinaire et le nombre d'axes composant chaque ordre ont été

extraits directement de ce fichier à partir du logiciei AMAPmod (Godin et al. 1999b).

La longueur des segments correspond à la mesure en millimètre entre deux ramifications tout en

suivant l'axe de la racine. La longueur a été extraite à partir d'une fonction d'AutoCAD puis

intégrée pour chaque segment particulier dans !e fichier d'analyse MTG. La longueur des racines

a été calculée pour chaque ordre d'axe (2 à 6) et pour le système racinaire entier à partir de la

somme de la longueur des segments (fonction de sommation, AMAPmod).

Pour chacun des deux sites, six systèmes racinaires ont été sélectionnés par un tirage aléatoire

parmi les 14 individus de départ pour des mesures plus détaillées de la croissance racinaire. Sur

ces individus, la correspondance entre le patron de ramification et les dessins a été établie, ce

qui a permis de confirmer la représentativité des dessins par rapport à la réalité. Sur chaque

segment de racine, deux diamètres ont été mesurés perpendiculairement l'un à l'autre, aux

extrémités proximales et distales, pour un total de quatre valeurs par segment (figure 4.1). La

mesure de deux diamètres par extrémité a permis d'obtenir une évaluation plus juste de l'aire de

la section radiale des segments de racine, souvent de forme elliptique. Le diamètre moyen (en

mm) de chaque extrémité des segments de racines a été calculé à partir d'une transformation de

la formule de l'aire des ellipses (M * R * r, où R et r représentent les deux rayons de l'ellipse; Paré

étal. 1967):

/ Yn * diaml* dianû.

diam (Pou D) = ( l â ) . 2
\ ï n

Où:

diamP = diamètre à l'extrémité proximale du segment (vers la souche, figure 4.1)
diamD = diamètre à l'extrémité distale du segment (vers l'extrémité de la racine, figure 4.1 )
diami et diam2 = diamètres mesurés sur les segments (figure 4.1)

Le volume des racines a été analysé pour chaque OA (2 à 6) et pour le système racinaire entier.

Le volume d'un axe (Vaxe) correspond à la somme de tous les volumes des segments (cône

tronqué, Vseg) de l'axe en question (Paré et al. 1967). Il est calculé à partir des variables

mesurées de la longueur et du diamètre des segments selon la formule:
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Enfin, sur ces six systèmes racinaires analysés en détail, la profondeur de ramification des

racines principales (OA2) et la longueur totale du pivot après la dernière ramification ont été

mesurées (mm). Seul le point de ramification des OA2 est considéré, car la profondeur n'ayant

pas été mesurée sur Se terrain, l'information était perdue une fois les systèmes extraits. Halter et

al. (1993) ont observé que le nombre de racines principales était faible dans les 10 premiers cm

de sol chez des Pinus conforta Dougl. ex Loud, plantés. En considérant ce point, le nombre des

racines principales des pins gris étudiés a été calculé en fonction de quatre classes de

profondeur:

1:0 à-10 cm;
2:-10 à-20 cm;
3: -20 à -30 cm;
4: > -30 cm.

et la distribution obtenue a été comparée entre les deux sites.

4.2.5 Évaluation de la croissance des racines dans le temps

La croissance en longueur des racines a été évaluée pour trois systèmes racinaires par site,

sélectionnés par un tirage aléatoire parmi les six individus analysés en détails (mesure du

diamètre et calcul du volume). Chaque segment a été identifié et sectionné à un centimètre de

son extrémité proximale (figure 4.1 ). Les sections radiales ainsi obtenues ont été coupées à l'aide

de lames de rasoir et colorées à la craie pour bien faire ressortir les cernes de croissance des

racines (Schweingruber 1988). Ceux-ci étant excentrés, leur nombre a été calculé sur le rayon le

plus long, en utilisant une loupe binoculaire. La croissance annuelle en longueur des racines a

été estimée, compte tenu de l'absence de marqueurs externes indiquant les phases de repos

entre les pousses. La longueur des segments a été additionnée lorsque le nombre de cernes

était identique entre deux segments consécutifs. Si le nombre de cernes différait, la longueur du

1e r des deux segments consécutifs était divisée par [1 + la différence du nombre de cernes entre

les deux segments]. La valeur obtenue correspondait alors à la longueur estimée pour chaque

année séparant les deux segments consécutifs. Cette estimation peut conduire à une sur- ou une

sous- estimation de la croissance annuelle en longueur des racines. Cependant, la fréquence de

ramifications près de la tige était élevée (segments courts, < 15 cm), permettant une grande
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précision dans ce secteur. D'autre part, en s'éloignant de la tige, bien que la longueur des

segments augmentait, la différence du nombre de cernes entre deux segments était de 2 ou 3

seulement. En tenant compte du fait que, pour les racines, il n'y a pas de marqueur externe pour

déterminer les arrêts de la croissance, donc les pousses annuelles, l'estimation de la croissance

en longueur est considérée représentative.

L'âge des racines a été compté pour tous les OA, à l'exception de la souche, mais les analyses

ont porté uniquement sur les OA 2, 3 et 4, car les OA 5 et 6 comptaient un nombre de

ramifications trop faible pour être considéré (tableau 4.2). L'âge a été ramené en temps depuis la

germination et les 13 premières années de la croissance sont considérées. Cette opération a

permis de comparer la croissance racinaire entre les deux sites en fonction de leur cycle de

développement, et non en fonction des conditions environnementales. La variation annuelle de la

longueur des racines a été comparée entre les deux sites pour les OA 2, 3 et 4, ensemble et

séparément. Le taux d'accroissement annuel moyen, en cm an*1, a été calculé en fonction de

deux périodes de temps, soit de 1 à 5 ans et de 6 à 10. Le pourcentage de longueur des racines

développées pendant ces deux périodes a été calculé par rapport à longueur totale après 13 ans.

Le pourcentage après 10 ans n'est pas présenté du fait que le nombre d'année de la classe

d'âge n'aurait pas été le même. Le taux d'accroissement et le pourcentage par classe de temps

ont été comparés entre les deux sites.

4.2.6 Distribution dans l'espace des systèmes racinaires

L'étude de la distribution des racines porte sur les 28 individus déterrés (14 par site), car ils ont

tous été dessinés. Les sillons de plantation, orientés nord-ouest / sud-est, ont été utilisés comme

point de départ pour diviser le sol autour des tiges en sept secteurs. Le secteur central est

circulaire, centré sur la tige et mesure 60 cm de diamètre, ce qui équivaut à la largeur des sillons

(figure 4.2B). Les secteurs périphériques, au nombre de six, sont de forme triangulaire. Ils partent

de la tige et s'ouvrent en un angle de 60° et la portion du triangle correspondant au secteur

central en est exclue (triangle tronqué). Les secteurs opposés sont groupés par deux (figure

4.2B). Sur le site planté, le secteur 1 se superpose au sillon et les secteurs 2 et 3 se situent sur

les côtés. Sur le site naturel, les secteurs ont été orientés de la même manière que sur le site

planté (sect. 1 : NO-SE), afin de favoriser une meilleure parité entre les données en réduisant

l'influence potentielle de l'exposition. Les secteurs ont été délimités précisément avec le logiciel

AutoCad et la longueur des racines dans chacun a été déterminée. Le pourcentage de la

longueur des racines a été calculé pour les trois secteurs périphériques par rapport à la longueur

totale du système racinaire. Ces trois valeurs ont été comparées, pour un même site. De plus, le
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secteur ayant le plus de racines a été déterminé pour chaque individu et la fréquence comparée

entre les sites.

4.2.7 Analyses statistiques

Le nombre d'individus utilisé varie en fonction du type d'analyse effectué et des différentes

variables mesurées (tableau 4.2). Le temps nécessaire pour obtenir certaines des variables

explique cette réduction dans le nombre de systèmes racinaires analysés. Les distributions de

fréquence (nombre d'OA par système racinaire, nombre de racines par OA, secteurs les plus

utilisés dans la distribution spatiale des racines) ont été comparées avec un test de khi carré en

tableau de contingence et en fonction de leur distribution autour de la moyenne. Au niveau des

variables de la longueur, du volume et de la répartition en surface, les comparaisons entre les

sites ont été réalisées via la distribution des données autour de la moyenne. L'homogénéité des

variances a été vérifiée pour chaque comparaison. Dans le cas de variances homogènes, une

analyse de variance (ANOVA, plus de deux catégories) ou un test t (deux catégories) a été

utilisé. Dans le cas de variances non homogènes, un test de Kruskal-Wallis (plus de deux

catégories) ou un test f adapté (deux catégories) a été utilisé. La fréquence des OA a été

comparée entre les sites. La fréquence des racines par OA, la longueur et le volume des racines

ont été comparés entre les sites à tous les OA et pour un même site, entre les OA. Le

pourcentage de racines par secteur a été comparé à l'intérieur des sites, alors que la distribution

des racines en profondeur a été comparée entre les sites. Les analyses temporelles n'ont pas été

soumises à des tests statistiques, car le n était trop petit (tableau 4.2). Les analyses statistiques

ont été appliquées selon les méthodes décrites par Zar (1984) et à l'aide du logiciel Jump (JMP

user's guide 2002).

4.3 RÉSULTATS

4.3.1 Patron de ramifications

Vingt-huit systèmes racinaires totalisant 3 656 racines sont analysés. De ce nombre, 1 479 axes

de racine appartiennent aux arbres du milieu naturel et 2 177 à ceux du site planté (tableau 4.2).

Le nombre maximal d'OA formés par les systèmes racinaires des pins gris étudiés varie de

quatre à six pour les deux sites (tableau 4.3). La majorité des arbres édifie jusqu'à cinq OA

racinaires, soit huit individus en milieu naturel et sept en plantation. Les arbres du site naturel

semblent former plus d'OA que ceux du site planté, quoique la probabilité soit tout juste au-

dessus de la valeur seuil (p=0,054). Sur les deux sites, les OA3 et OA4 présentent les effectifs

les plus élevés (tableau 4.2, figure 4.3A). Les OA 5 et 6 en ont le moins, alors que les OA2, soit
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tes racines principales, sont en nombre intermédiaire. La quantité moyenne de ramifications par

arbre est plus élevée en plantation (155±20) par rapport au milieu naturel (106±16). Cette

différence n'est pas significative bien qu'elle se situe au seuil de la valeur limite de 0,05

(p=0,066). Les arbres plantés initient plus de racines des OA2 (20±2), OA3 (87±12) et OA4

(43±8) que les arbres du site naturel (14±2; 52±8 et 29±5 respectivement). Cependant, seul

POA3 présente une différence significative entre les sites (p=0,019).

4.3.2 Croissance et volume des racines

La longueur totale des racines est significativement plus élevée en plantation qu'en milieu naturel

(p=0,004, figure 4.3B - tout). Il en va de même pour POA2 (p=0,001) et POA3 (p=0,004), dont les

racines totalisent une longueur plus élevée en plantation. La longueur des OA4, OA5 et OA6

s'avère comparable entre les deux sites. En milieu naturel, les racines des OA2 et OA3

présentent des longueurs analogues, alors que celles des O A4, OA5 et OA6 sont

significativement plus courtes (p<0,001). Les racines produites par les arbres plantés sont plus

longues pour I'OA3, de longueur intermédiaire pour I"OA2 et plus courtes pour les OA4, OA5 et

OA6(p<0,001).

La variance du volume des racines est plus élevée pour les arbres plantés que pour les arbres

naturels (figure 4.3C). Cela pourrait expliquer en partie l'absence de différence significative entre

les deux sites bien que les racines des arbres plantés présentent des volumes plus importants

(Ptout=0.179; PAO2=0,125; POA3=0,234). D'un autre côté, le volume des systèmes racinaires se

concentre principalement au niveau de I'OA2, suivi de I'OA3, cela pour les deux sites. Les

racines des OA4, OA5 et OA6 forment à peine 3% du volume total des systèmes racinaires

(p<0,002).

4.3.3 Évolution temporelle de la croissance en longueur

La croissance en longueur des OA2 a été évaluée de l'année de germination (1 ra année de la

croissance) jusqu'à 13 ans. Sur les plus vieilles racines, le nombre de cernes de croissance est

identique à celui de la base de la tige (figure 4.4). Les racines principales (OA2) des arbres

plantés présentent deux ou trois cernes de moins par rapport à la tige. Cette apparente absence

de croissance s'expliquerait par l'enroulement des racines autour de la souche et par le chignon

qui en englobe une partie. De ce fait, les racines n'ont pu être coupées à leur point de

ramification pour compter les cernes, ce point étant localisé dans la masse compacte issue de

cet enroulement.
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Les racines des arbres naturels croissent en longueur plus rapidement pendant les cinq

premières années de leur développement (figure 4.4), suivi d'une croissance maximale d'une

durée de un à trois ans, puis d'un ralentissement. La longueur maximale élaborée par les racines

au cours d'une année atteint 3,4 m à cinq ans, 3,9 m à sept ans et 5,0 m à onze ans pour les

trois individus du site nature!. La phase de croissance rapide des racines des arbres plantés

débute après quatre ans et la croissance en longueur par année atteint les valeurs maximales

entre huit et 12 ans (figure 4.4). Le ralentissement de la croissance annuelle des racines se

produit dès l'année suivante. La longueur maximale annuelle des racines des arbres plantés

équivaut presque au double de celle atteinte par les arbres du site naturel, soit à 8 ans avec

6,5 m, et à 12 ans avec 7,2 m et 11,3 m.

Pour les deux sites, les racines des OA2 et OA3 influencent le plus le patron temporel de la

croissance en longueur des systèmes racinaires (figure 4.4). Sur le site naturel, les racines de

PQA2 atteignent rapidement les valeurs maximales, soit entre la 4e et la 6e année (1,0 m, 2,1 m et

3,5 m). Le ralentissement de la croissance s'étend sur une période de neuf à dix ans. En

plantation, les racines de POA2 atteignent leur maximum de croissance après six, huit et 12 ans

(3,0 m, 3,1 m et 4,1 m). Le ralentissement de la croissance est plus rapide qu'en milieu naturel,

soit sur une période de moins de cinq ans.

En milieu naturel, la croissance annuelle maximale des racines de l'QA3 survient à cinq (1,3 m),

sept (3,0 m) et 12 ans (3,5 m; figure 4.4). Le ralentissement qui s'en suit se déroule sur une

période de quatre à cinq ans. Les racines de POA3 des arbres plantés atteignent leurs valeurs

maximales après huit (5,0 m), 12 (6,6 m) et 13 ans (4,6 m). Le ralentissement de la croissance en

longueur des racines des arbres plantés est plus rapide comparativement aux arbres du milieu

naturel.

Les racines de I'OA4 ne présentent pas de patron défini de croissance annuelle. Celle-ci varie

d'une année à l'autre, d'un individu à l'autre et en fonction des sites (figure 4.4). Pour le site

naturel, les maxima surviennent à sept, neuf et 11 ans, mais les longueurs maximales pour une

année restent faibles en comparaison avec les autres OA (0,8 m, 0,2 m et 1,4 m). Pour le site

planté, les maxima surviennent plus tard, à la 12e (0,7 m et 0,9 m) et à la 13e (1,0 m) année.

La croissance des systèmes racinaires des arbres du site naturel est plus importante de 6 à 10

ans après la germination, à la fois pour le pourcentage de la longueur de toutes les racines (49%)

et pour le taux d'accroissement annuel (288 cm an'1; tableau 4.4). En plantation, le pourcentage
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de la longueur des racines et le taux de croissance sont peu élevés de 1 à 5 ans après la

germination (7% et 55 cm an"1). Pour la période de 6 à 10 ans, la croissance est très rapide (486

cm an"1), conduisant à la mise en place de 55% de toutes les racines développées en 13 ans.

Les racines de chaque OA n'atteignent pas ieur croissance maximale en même temps pour Ses

deux sites. En milieu naturel, les racines de f OA2 se développent de manière quasi identique

entre les deux classes de temps, et ce pour la longueur mise en place (47 et 42%) et pour le taux

d'accroissement annuel (106 et 101 cm an"1; tableau 4.4). En plantation, les racines de I'OA2

croissent principalement pendant la 2e période (6 à 10 ans après la germination, 63%). Le taux

d'accroissement annuel est 2,5 fois plus élevé qu'un milieu naturel (243 cm an'1). Certaines

racines de POA3 des arbres naturels sont initiées dès la première année de la croissance (figure

4.4) et cette dernière est maximale pour la période de 6 à 10 ans (51%; tableau 4.4), avec un

taux d'accroissement moyen de 168 cm an'1. En plantation, les premières racines de PQA3

apparaissent seulement à partir de la 4e année de la croissance des arbres (figure 4.4). Elles

représentent seulement 3% de la longueur de cet OA pour les cinq premières années, contre

49% pour la période de 6 à 10 ans. Le taux d'accroissement annuel atteint 228 cm an"1). Ce

décalage temporel s'observe aussi pour les racines de I'OA4, qui sont observées à partir de la 4e

année sur le site naturel et seulement de la 7e année en plantation (figure 4.4). Le taux

d'accroissement de POA4 est faible en comparé aux autres OA. Elles s'édifient majoritairement

après cinq ans pour les deux sites.

4.3.4 Répartition spatiale des racines

Les observations effectuées lors de l'échantillonnage ont permis de constater que les racines

principales des arbres issus du site naturel forment un angle de 90° par rapport à la souche, et

qu'elles s'éloignent ainsi rapidement de la tige. En plantation, par contre, l'enroulement des

racines autour de la souche concerne tous les arbres échantillonnés et la majorité des racines

principales.

Les racines des arbres naturels apparaissent comme bien distribuées autour des tiges. Le

pourcentage de longueur de ces racines dans chacun des trois secteurs (29%, 34% et 39%) est

comparable (p=0,168, figure 4.5). En plantation, près de 50% de la longueur des racines se

concentre dans le secteur 1, soit celui superposé au sillon. Les secteurs 2 et 3 en contiennent

respectivement 25% et 27%. Cette différence dans la répartition spatiale des racines des arbres

plantés est significative (p<0,001). En milieu naturel, la longueur maximale de racines se situe

dans le secteur 1 pour six arbres, dans le secteur 2 pour cinq arbres et dans le secteur 3 pour
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racines dans le secteur 1. Cette distribution de fréquence est significativement différente entre les

deux sites (pRL=0,005; pTp=û,Q14).

Les arbres du site nature! édifient un maximum de racines près de la surface du sol (0 à -10 cm),

suivi d'une diminution graduelle du nombre de ramifications avec l'augmentation de la

profondeur. En plantation, les racines se concentrent à la surface et pour les six systèmes

racinaires confondus, la racine principale la plus profonde se ramifie de la souche à -26 cm. Le

pourcentage de racines situées dans les classes de profondeur 2, 3 et 4 et leur distribution de

fréquence par classe de profondeur sont significativement différents entre les sites (prob.>|f|:

p<0,05; khi2:pRLet PTP<0,Q001; figure 4.6). Les systèmes racinaires extraits sur le site naturel

montrent tous un pivot, contre aucun pour les arbres issus de la plantation (photos figure 4.6). De

0 à 20 cm de profondeur, les arbres naturels produisent de 11 à 16 OA2 (13,3 en moyenne), ce

qui représente 70% des racines principales (figure 4.5, classe de profondeur 1 et 2). En

plantation, le nombre d'OA2 initié dans les 20 premiers centimètres de sol varie de 16 à 33 par

arbre (25,3 en moyenne), ce qui correspond à 97% de toutes les racines principales. À plus de

20 cm sous la surface du sol, tous les arbres naturels présentent au moins une racine principale

pour une moyenne de 5,7 par individu. En plantation, seulement deux individus ont des racines à

plus de 20 cm de profondeur, pour un total de cinq racines.

4.4 DISCUSSION

4.4.1 Croissance des racines du pin gris

Le patron de ramification du système racinaire des pins gris naturels et plantés se caractérise par

le développement d'au moins six ordres d'axe (OA, tableau 4.3). L'absence d'un OA7

s'expliquerait par la jeunesse relative des arbres étudiés. La superficie maximale du plateau

racinaire des conifères est atteinte au cours des 20 premières années du développement (Fayle

et Scott 1995; Fayle 1975). Les individus analysés sont âgés de 13 à 16 ans, ce qui laisse encore

du temps au système pour se complexifier. De plus, l'absence de poils absorbants dépendrait

aussi de leur diamètre largement inférieur à la limite fixée à 5 mm pour les extractions des

racines, les excluant de facto lors de la récolte.

L'évolution temporelle de la croissance des racines des arbres plantés présente un retard à trois

niveaux par rapport aux racines des arbres du site naturel.

1) Le début de la phase exponentielle de la croissance est retardé de cinq ans
(tableau 4.4);
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2) La valeur maximale de la croissance en longueur des racines est atteinte six ans
plus tard (basée sur la moyenne des trois individus analysés sur chacun des deux
sites, figure 4.4);

3) Le développement des QA 3 et 4 survient trois à quatre ans plus tard (figure 4.4).

Ces retards dans la croissance des racines des arbres plantés se répercutent sur l'ensemble du

système racinaire. Le décalage temporel de la croissance en longueur (figure 4.4) entre les deux

sites serait dû au mode de production des plants en récipient, qui limite Sa croissance des racines

pendant cette phase (Halter et al. 1993), ainsi qu'au choc de plantation (Sundstrõm et Keane

1999). Ce dernier induit une période d'adaptation pour le développement des racines de plus de

deux ans selon les espèces plantées (Picea glauca (Moench) Voss et P. mariana (Mill.) BSP,

Gingras et al. 2002; P. sitchensis (Bong.) Carr., Nieuwenhuis et Wills 2002; Pseudotsuga

menziesii (Mirb.) Franco, Sundstrõm et Keane 1999; Pinus sytvestris L., Insley et Patch 1980).

Les racines des pins gris plantés présenteraient, à l'instar des autres espèces d'arbres, une

période d'adaptation à la plantation de trois à cinq ans.

Le développement hâtif des racines des pins gris naturels (30% en 5 ans; tableau 4.4)

correspond à celui d'autres espèces de la même région géographique (Picea mariana (Mill.) BSP

et Abies balsamea (L.) Mill., Krause et Morin 2005). À l'opposé, les pins gris plantés développent

seulement 7% de la longueur de leur racine pendant les cinq premières années. Un espace

maximal autour des tiges des pins gris serait occupé avant l'âge de 20 ans. En effet, pendant les

dernières années précédant la récolte des échantillons, la croissance annuelle en longueur des

racines diminue pour les deux sites (figure 4.4). Le ralentissement rapide de la croissance

annuelle des racines en plantation s'expliquerait par le fait que les maxima sont atteints plus tard

qu'en milieu naturel, mais qu'ils ne disposent pas de plus de temps pour étendre leur système

racinaire. La croissance en longueur des racines montre une capacité limite d'extension dans

l'espace et dans le temps (Picea glauca (Moench) Voss, Fayle et Scott 1995; Pinus resinosa L.,

Fayle 1975). Le vieillissement de la racine, la réduction de la capacité du méristème à conserver

un taux d'accroissement rapide, la distance de la racine par rapport à l'arbre et sa capacité à

transporter les éléments nutritifs et l'eau de l'extrémité racinaire jusqu'à la tige pourraient

expliquer cette limite spatio-temporelle de la croissance racinaire (Fayle et Scott 1995; Fayle

1975).

Le patron de croissance des racines de POA4 varie d'une année à l'autre, d'un arbre à l'autre et

d'un site à l'autre (figure 4.4). Les fonctions de support et d'exploration du milieu diminuent avec

l'augmentation de l'OA, afin de favoriser les fonctions de transport et d'absorption (Bernston et al.
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1995; Atger et Édelin 1994). Les racines de PQA4 sont plus adaptatives, car le positionnement

spatio-temporel adéquat des racines d'absorption (OA 5, 6 et 7) en dépend (Bernston et al. 1995;

Atger et Édelin 1994). Si elles rencontrent une poche de sol particulièrement favorable, leur

rythme et leur mode de croissance s'adaptent pour exploiter cette zone de façon extensive. Le

taux d'accroissement diminue pour occuper l'espace le plus longtemps possible et la fréquence

de ramifications augmente afin d'exploiter l'ensemble de la zone favorable (George et ai. 1997;

Fitter 1994; Taylor 1974; Fayle 1968).

4.4.2 Distribution des racines dans l'espace

En fonction de l'origine du peuplement, deux stratégies distinctes sont utilisées pour diminuer les

risques de carence en eau et en nutriments: le développement d'un pivot et de racines latérales

en profondeur; un surdéveloppement du système latéral en surface. Le développement d'une

racine pivotante augmente la capacité d'explorer et d'exploiter des couches de sol en profondeur,

ce qui constituerait un avantage sur les sites secs pour les espèces qui en sont habituellement

pourvues (Kodrik 1995; Yura 1993; Gilman 1990a; Strong et La Roi 1983; Fayle 1975). Le

volume de sol que les systèmes racinaires des pins gris naturels peuvent exploiter est

potentiellement plus élevé qu'en plantation, puisque les racines se situent tout autour de la tige

(figure 4.5) et jusqu'à deux fois plus profondément qu'en plantation (figure 4.6). L'absence de

pivot chez les pins gris plantés serait compensée par un surdéveloppement du système de

surface. Ils édifient plus de ramifications que les arbres du site naturel, pour les OA associés au

support et à l'exploration (OA 2, 3 et 4, figure 4.3A). L'augmentation de la fréquence des

ramifications latérales et l'exploration plus intensive du sol en surface constitueraient un

processus de défense ou d'acclimatation permettant de limiter les risques liés à la sécheresse et

d'augmenter la stabilité de la tige (De Silva et al. 1999; Yura 1993).

La stature plus imposante du système racinaire des pins gris en plantation (nombre des

ramifications, longueur et volume; figure 4.5) devrait induire une capacité de support importante

pour les structures aériennes. Cependant, les pins gris plantés n'ont développé aucune racine

pivotante. Cette absence est aussi notée par Sheedy (1997). Les raisons qui provoquent l'arrêt

de la croissance du pivot chez les pins gris plantés sont difficiles à cerner, mais elles peuvent

être associées en grande partie aux modes de production (récipient et plantation), qui pourraient

induire la mort du méristème de cette racine. D'autre part, tous les pins gris du site naturel

exhibaient un pivot (figure 4.6). En considérant que la présence d'une racine pivotante assure un

bon soutien, les pins gris plantés présenteraient une déficience au niveau de l'ancrage des tiges.
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11 est en effet reconnu que la profondeur des racines d'un arbre augmente sa résistance au

renversement (Danjon et a!. 2005; Dupuis et al. 2005; Somerville 1979).

L'augmentation de l'enracinement latéral de surface des arbres plantés ne règle pas les

problèmes liés à la stabilité, l'ancrage et l'apport en éléments nutritifs. En effet, les racines se

localisent principalement dans le sillon et à moins de 20 cm sous la surface du sol (figures 4.5 et

4.6). Cela a pour effet de concentrer l'exploitation du sol dans un volume relativement restreint.

De plus, la distribution rectiligne dans le sillon (50% des racines; figure 4.5) contribue à

augmenter le déséquilibre des tiges perpendiculairement au sillon, où peu de racines sont

développées.

Le peuplement planté présenterait un risque plus élevé de renversement que le site naturel,

compte tenu de l'absence du pivot, de la distribution rectiligne des racines de surface (figure 4.5),

de la faible profondeur d'enracinement (figure 4.6) et de l'enroulement des racines principales.

De plus, le retard observé dans l'apparition des OA supérieurs pour les pins gris plantés aurait pu

apporter un déficit en nutriments et en eau pour la partie aérienne. En effet, le nombre et la

longueur des structures de la partie aérienne des pins gris plantés tendent à être plus élevés que

ceux des arbres du site naturel (Janas et Brand 1988). il est donc important d'atteindre

rapidement un équilibre entre la capacité d'absorption des racines et les besoins de la partie

aérienne des arbres (Sundstrõm et Keane 1999; Lopushinsky et Beebe 1976).

Sheedy (1997) avançait deux solutions pour diminuer les déformations des racines chez les pins

gris plantés. D'abord, il proposait de mélanger le sol minéral et l'humus plutôt que de modeler

des sillons. L'avantage principal serait de limiter l'impact physique du sillon sur le confinement

des racines dans ce secteur. Ce faisant, la capacité exploratoire du sol et l'étalement latéral des

racines de surface pourraient être améliorés, ce qui favoriserait l'apport en eau et en nutriments

ainsi que la stabilité des plants. Comme une seule méthode de scariflage a été analysée (TTS-35

conventionnel), il serait intéressant d'étendre l'étude aux autres méthodes de préparation du sol

préalable à la plantation, comme le scarifiage à double passage perpendiculaire (Thiffault et al.

2005). Cela permettrait de déterminer la méthode favorisant le meilleur développement spatial

des racines.

Sheedy suggérait également un temps de production plus court dans des récipients différents de

ceux utilisés actuellement. Des plantations expérimentales sont réalisées avec des plants de

Picea mariana (Mill.) BSP développés en 17 semaines dans des récipients de petite dimension
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(126-25). Ces récipients sont plus de taille réduite, en comparaison avec ceux de format

conventionnel les plus petits utilisés au Québec (67-50). Les résultats obtenus à ce jour

démontrent que les taux de croissance et de survie sont comparables entre les deux gabarits de

plants pour P. maiiana (Hébert et al. 2005a; 2005b; Walsh et al. 2002). Avec un temps de

résidence en récipient plus court, il sera intéressant de vérifier l'impact de ce type de production

sur les déformations racinaires pré- et post- plantation, chez le pin gris.

L'absence de replication au niveau des traitements (une plantation et un peuplement naturel)

limite les conclusions de l'étude aux deux sites étudiés. Cependant, les résultats obtenus ouvrent

des possibilités pour des recherches futures et ont permis de déterminer l'importance de

connaître le développement des racines dans le temps, dans l'espace et dans son ensemble. Le

choix de la méthode de base utilisée pour l'analyse, l'architecture des plantes, n'avait pas été

testée auparavant pour les racines du pin gris et les résultats indiquent l'intérêt de poursuivre son

application pour confirmer, par exemple, le retard dans l'apparition des différents OA racinaires.

En absence de répétition, la qualité et la fiabilité des moyennes ont été privilégiées, ce qui a

demandé un temps important pour la prise des mesures. Cependant, en contrôlant le plus

possible les facteurs liés aux sites, les différences majeures peuvent en grande partie être

assimilées à l'origine du peuplement. Ainsi, nous émettons l'hypothèse d'un risque accru de

renversement des pins gris plantés, du fait de la piètre qualité du développement spatio-temporel

des racines. Cette hypothèse demande à être validée par l'étude de plusieurs sites présentant

différents modes de scarifiage et des pins gris plus âgés.
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Tableau 4.1 Densité (n) et pourcentage (%)
des espèces d'arbre par hectare sur !es deux
sites étudiés. Densité de plantation: 2 500
plants ha"1.

Nature! Planté

n n
Pin gris
Épinette noire
Feuillus
Total

10 250
1425

400
12 075

84,9
11,8
3,3

100,0

3 650
500
475

4 625

78,9
10,8
10,3

100,0
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Souche
(OA1)

Diamètre 1

( j Diamètre 2

OA3

OA2

+: Ramification
OA: Ordre d'axe
S: Segment
P: Extrémité proximale
D: Extrémité distale

OA5

-OA6

OA3

Figure 4.1 Exemple d'une racine et de ia numérotation utilisée pour les différents
ordres d'axe racinaires (OA 1 à 6). Chaque ramification est indiquée par le symbole +.
Un segment (s) de racine est défini entre chaque ramification. Les diamètres ont été
mesurés aux deux extrémités des segments.
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- - - - Sillon Tige Secteur centrai

[_J Secteur 1 {position du sillon sar fc site planté)

K2 Secteur 2 f 3 Secteur 3

__#___ Gabarit et repères utilisés pour dessiner
les racines sur ie terrain

______ Exempte d'une position possible du gabarit

Figure 4.2 A) Schéma du gabarit utilisé pour dessiner les racines dans l'espace autour des tiges. B)
Position du sillon sur le site planté et des trois secteurs qui ont été utilisés pour délimiter la surface du
sol entourant la tige.
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Tableau 4.2 Nombre d'individus (ind.) et nombre cumulé de racines (Rac.) pour
chaque ordre d'axe (OA), par site et pour les différentes analyses.

OÂ2

OA3

O A4

OA5

OA6

TOTAL

Naturel
Planté

Naturel
Planté

Naturel
Planté

Naturel
Planté

Naturel
Planté

Naturel
Planté

Croissance'
Répartition en surface3

Ind. Rac.
14
14
14
14
14
14
13
8
5
2
14
14

198
273
730
1224
411
608
121
68
19
4

1479
2177

Volume
Profondeur des OA23

Ind. Rac.to
 to

to
 to

to
 to

6
3
3
1to

 to

114
157
381
676
232
271
81
36
12
1

820
1141

Croissance annuelle'*

Ind. Rac.
3
3
3
3
3
3

CO CM

1
1
3
3

61
78

219
355
102
182
29
31
1
1

412
647

1 Les variables de la croissance sont: le nombre d'ordres d'axe et de ramifications, ainsi que la
longueur des racines
2 La répartition en surface consiste à l'étude de la distribution des racines dans trois secteurs définis
autour des tiges
3 La répartition en profondeur concerne la souche (OA15) et les racines principales (OA2)
4 Estimation de la croissance en longueur par année des racines
5 L'OAI correspond à la souche / pivot, la fréquence est la même que pour l'échelle d'observation
«individu», soit 14,6 ou 3 par site selon les variables considérées.
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4.3 Distribution des arbres (nombre et
pourcentage) en fonction de la valeur maximale d'ordre
d'axe (OA)1 atteinte par les individus2. Nombre moyen
d'OA produit par système racinaire par site.

Naturel

Planté

Khi2

Nombre maxima! d'OA
4 5 6

n 1
% 7,1
n 5
% 35,7

pm. = 0,116;

8
57,2

7
50,0

! PTP �" t

5
35.7

2
14.3

),134

Moyenne {ri)
terreur type

5.28 ± 0.16

4.78 ±0.19

Testf
prob > jf|

- 0.054

1 Les systèmes racinaires présentent 4,5 ou 6 niveaux de
ramifications au maximum
2 Comparaison de la distribution entre les site: test de khi2 en tableau
de contingence (PRL: ratio de Likelihood, prp; test de Pearson)



Nombre de racines Volume (m3)

Naturel
Planté a b c ad d

Tout OA2 OA3 OA4 OA5 OA6

Naturel a a b b b
Planté a b c c c

Tout OA2 OA3 OA4 OA5 OA6

Ordre d'axe des racines

Naturel a b c c c
Planté a b c c c

Tout OA2 OA3 OA4 OA5 OA6

Figure 4.3 Caractérisation du développement et de la croissance des racines pour les deux sites (naturel et planté) au
total des systèmes racinaires (Tout) et pour chaque ordre d'axe (OA 2 à 6)1. A) Nombre de ramifications; B) longueur (m)
et C) volume (m3). Deux approches différentes sont utilisées pour comparer les données: 1) entre les sites, pour chaque
OA2; 2) entre les OA pour un même site3.

1 Les histogrammes correspondent à la moyenne ± erreur type.
2 L'astérisque (*) indique que la moyenne est signiflcativement différente entre les sites, pour cette variable et cet OA (test f < 0,05).
3 Résultat du test de Kruskal-Wallis (variance non homogène entre les OA) sur la ligne « Naturel » ou « Planté ». p < 0,001 pour les six
comparaisons (deux sites, trois variables).

o
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SITE NATUREL SITE PLANTE

i i i y r r r r ri i t T ' - i i
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10111213 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10111213

Années depuis la germination

Figure 4.4 Variation annuelle
de la longueur1 (cm) des
systèmes racinaires pour les
trois individus analysés sur
chacun des deux sites
(naturel et planté) et pour les
ordres d'axe 2, 3 et 4,
considérés ensembles et
séparément. L'échelle de
longueur (axe vertical) varie
entre les ordres d'axe.
1 Longueur totale de toutes les
racines pour un système racinaire
donnée, pour l'année considérée.
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Tableau 4.4 Pourcentage de la croissance en longueur des
racines et taux d'accroissement annuel moyen (cm an'1), par
classe d'âge1. Les données sont présentées pour l'ensemble du
système racinaire (Tout) et pour chaque ordre d'axe (OA2, OA3
et OA4)2

Tout
OA2
OA3
OA4

1-5
%
30
47
22
4

Site Naturel
ans 6-10 ans
cm an"1 % cm an"1

171
106
64
1

49
42
51
54

288
101
168
18

Site
1-5 ans

% cm an"1

7
13
3
0

55
43
12
0

Planté
6-

%
55
63
49
31

'10 ans
cm an'1

486
243
228
15

1 Classes d'âge: de 1 à 5 ans et de 6 à 10 ans après la germination. Les
calculs sont réalisés par rapport au total de la longueur des racines
après 13 ans. La classe d'âge 11-13 ans n'est pas considérée, car le
nombre d'année différait.

2 Dans le cas des OA, le pourcentage est calculé par rapport à la longueur
totale pour cet OA.
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Site naturel Site planté

1 2 3 1 2

Secteurs divisant l'espace autour des tiges

Figure 4.5 Distribution de la longueur des racines dans
trois secteurs répartis autour de la tige, pour les deux
sites étudiés. Le secteur 1 correspond à la position du
sillon sur le site planté, la même orientation étant utilisée
pour le site naturel.

Le pour�ntage de la longueur des racines est comparé par
secteur pour un même site (ANOVA). Ligne pleine: médiane.
Ligne poMllée: moyenne.
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Tableau 4.5 Pour chaque arbre,
le secteur ayant le pourcentage
de la iongueur des racines le plus
élevé est déterminé et îa
distribution comparée entre les
sites1.

~ � Secteurs "
Sites 1 2 3

Nature) 6 5 3
Planté 13 0 1

Khi2 PRL = 0,005 ; DTP = 0,014
1 Test de khi2 en tableau de coningence
{PRL: ratio de Likelihood, PTP; test de
Pearson).
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Nature!

1 2 3 4
Classes de profondeur

f

Planté

10 cm

Figure 4.6 Pourcentage de la fréquence des racines principales (OA2) par
classe de profondeur. 1: 0 à -10 cm; 2: -10 à -20 cm; 3: -20 à -30 cm; 4: < - 30
cm. La distribution de fréquence est comparée entre les sites1. Une photo d'un
système racinaire pour chaque site est présentée. L'arbre issu du site Naturel
avait un diamètre de 8.6 cm au niveau du sol et une profondeur d'enracinement
de 47.6 cm. L'arbre issu du site Planté avait un diamètre de 8.9 cm et une
profondeur d'enracinement de 20.9 cm.

1 Test de khi2 en tableau de contingence (PRL = ratio de Likelihood; PTP = test de Pearson).
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CHAPITRE V
INTERRELATIONS ENTRE LE DÉVELOPPEMENT, LA

CROISSANCE ET L'ARCHITECTURE DES STRUCTURES
AÉRIENNES ET SOUTERRAINES DE Pinus banksiana Lamb.
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5.1 INTRODUCTION

Les connaissances portant sur la stabilité des arbres en milieu forestier sont de première

importance, car il s'agit d'un indicateur de deux éléments majeurs de l'évaluation des

peuplements: le risque de renversement (Watson et Tombleson 2002; Burdett et al. 1986; Burdett

1979; Chavasse 1978) et le développement de tiges sinueuses (Del Rio et al 2004; Lindstrõm ei

Rune 1999). Les études portant sur la stabilité des arbres se concentrent sur la forme du plateau

racinaire (Danjon et al. 2005; Gartner 2004; Coutts et al. 1999; Atger et Édelin 1994), le patron de

ramification des racines (Danjon et al. 2005; Martinez-Sanchez et al. 2003; Atger et Édelin 1994),

les racines structurales (Danjon et al. 1999b; Drexhage et al. 1999) ou le moment de cassure des

racines en fonction d'un stress (Stokes 1999; Coutts 1983). Les études racinaires les plus

détaillées se concentrent sur des individus jeunes, de moins de 10 ans (Martinez-Sanchez et al.

2003; Rune 2003; Danjon et al. 1999b). Lorsque les arbres sont plus âgés, les études se bornent

souvent à un rayon dépassant rarement 30 cm à partir de la tige (Rune 2003; Lindstrõm et Rune

1999; Coutts et al. 1990; Sheedy 1989). Lorsque les arbres sont matures, les études se limitent

principalement aux racines dont le diamètre atteint au moins deux centimètres (Danjon et al.

2005; Krause et Morin 2005; Sakals et Sidle 2004). Enfin, les études qui traitent du lien tige-

racine se concentrent sur la performance des plants (taux de survie, volume de la tige; Paterson

et Maki 1994; Feret et Kreh 1985) ou sur l'allocation des ressources et Ses ratios de biomasse

(Bert et Danjon 2006; Bond-Lamberty et al. 2002; Watson et Tombleson 2002). La croissance

annuelle en longueur, la projection latérale et la répartition dans l'espace des structures

aériennes et souterraines sont rarement mises en parallèle, bien que plusieurs études portent sur

leur architecture respective (ex. racines: Danjon et al. 2005; Nicoll et al. 1995; Stokes et al. 1995;

Atger et Édelin 1994; ex. tiges: Sabatier et al. 2003; Nicolpni et al. 2000; Bégin et Filion 1999;

Halle et Édelin 1986).

Plusieurs études réalisées sur différentes espèces concluent que la plantation augmente la

quantité de tiges instables (Pinus sylvestris L., Rune 2003; Lindstrõm et Rune 1999; P. banksiana

Lamb., Sheedy 1997; P. pinaster Ait., Crémière 1994; P. conforta Dougi. ex Loud, et

Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco, Halter et al. 1993; Smit et Van den Driessche 1992). Ce

type de peuplement présente donc un risque plus élevé de renversement et de sinuosité que les

peuplements naturels.

Au Québec, l'exploitation forestière est encadrée par la loi sur les forêts (Gouvernement du

Québec 2006) qui définit, entre autres, les normes d'intervention en milieu forestier. Parmi les

actions que les compagnies forestières doivent effectuer, le reboisement des secteurs mal
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régénérés est nécessaire, comme c'est le cas dans plus de 90% des peuplements de pins gris

(Pinus banksiana Lamb.; Béland et al. 1999; Tremblay 1987 dans Béland et Bergeron 1993;

Chrosciewicz 1988). Le renouvellement naturel des peuplements de cette espèce requiert le

passage d'un feu de forêt qui permet l'ouverture des cônes sérotineux et la dispersion des

graines (Burns et Honkala 1990). La coupe forestière des pinèdes grises doit donc souvent être

suivie d'une plantation. L'utilisation de récipients pour la production des plants cause des

déformations racinaires majeures chez 95 à 100% des individus (Sheedy 1984; 1997; chapitre

IV). Ces déformations racinaires s'observent aussi pour d'autres espèces (Pinus sylvestris L.,

Rune 2003; Lindstrõm et Rune 1999; P. pinaster Ait., Crémière 1994; Auberlinger 1983; P.

contorta Doug!, ex Loud, et Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco, Halter et al. 1993; Smit et Van

den Driessche 1992). Les plus courantes réfèrent à l'enroulement des racines, la formation d'un

chignon, des racines en forme de J et l'absence de pivot. Ces types de déformations racinaires

induisent de l'instabilité au niveau des tiges pendant la phase juvénile (Lindstrõm et Rune 1999;

Sheedy 1997; Burdett et al. 1986; Chavasse 1978).

Les risques liés au problème de stabilité, soit la sinuosité et le renversement, demandent une

attention de première ligne. En effet, la possibilité forestière se calcule à partir d'informations

associées à la croissance des peuplements (diamètre et hauteur des arbres, densité des sites;

Biais et al. 1996). Le modèle mathématique (Silva II; Barette et al. 1996) qui prédit cette

possibilité ne prend pas en considération les pertes potentielles induites par une diminution de la

qualité ou une augmentation du risque de renversement (Coulombe et al. 2004; Sheedy 1997).

Pour le pin gris, l'instabilité des semis plantés touche 12% des individus (Sheedy 1997). Jusqu'à

30% des tiges présentent des déformations (Krause et al. 2002), alors qu'en milieu naturel, îes

tiges sinueuses sont rares (Janas et Brand 1988). L'utilisation accrue de la plantation pour cette

espèce (plus de 21 millions de plants par an au Québec, Parent et Fortin 2004) nécessite une

meilleure compréhension des liens qui unissent les structures aériennes et souterraines, pour

déterminer l'impact global de l'instabilité sur le développement.

L'objectif principal de l'étude consiste à déterminer comment les systèmes aériens et souterrains

des pins gris s'harmonisent dans le temps et l'espace, en fonction de l'origine des peuplements.

L'hypothèse attendue est que les pins gris issus de la plantation présentent plus de sinuosité de

la tige en lien avec un système racinaire incapable de stabiliser la partie aérienne des individus.
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5.2 MÉTHODOLOGIE

5.2.1 Sites d'étude

L'étude porte sur deux peuplements de pin gris du domaine de la pessière noire à mousse de

l'Ouest, dans la zone de la forêt boréale québécoise (Saucier et al. 1998), une plantation (405 m;

49°19I23"N, 73°27'38"O) et un peuplement naturel (335 m; 49°25'00"N, 73°27'27"Q). La région

à l'étude se caractérise par une température moyenne de 12,1°C et des précipitations totales

moyennes de 568 mm, pour la période de mai à octobre des années 1983 à 2001

(Environnement Canada 2005).

La sélection du site planté a été basée sur trois critères. Les pins gris devaient être âgés d'au

moins 15 ans, avoir été produits en récipient et se situer à proximité d'un peuplement naturel

d'âge comparable. Le choix de l'âge et du type de production des plants avait comme objectif

d'analyser des pins gris plantés les plus âgés possible, mais dont la méthode de production se

rapprochait le plus de celles en cours actuellement. Le peuplement antérieur à la plantation se

composait d'épinettes noires (Picea mariana (Mill.) BSP), il était mur et régulier, avec une densité

de recouvrement de 60 à 80%. Une coupe préalable à la plantation s'est déroulée en 1980, en

coupe totale par arbre entier. Le site en régénération naturelle se composait de pins gris jeunes

et équiens, avec un recouvrement de 40 à 60%. Le site naturel a été brûlé en 1983, et le feu a

touché un territoire de 450 km2. La régénération s'est établie de 1983 à 1987, avec une

émergence de semis majoritairement en 1985 (St-Pierre et al. 1991). Aucune intervention de

nature anthropique n'a eu lieu sur ce site entre le moment du feu et celui de l'étude.

Le sol du site planté se caractérisait par un till indifférencié. La couche superficielle a été scarifiée

par la méthode de TTS-35 conventionnel, en 1986. Dans Pentre-sillon, l'humus Mor était de

14.5 cm en moyenne, alors que dans le sillon, son épaisseur ne dépassait pas 5 cm, 16 ans

après le scarifiage. En milieu naturel, le sol se caractérisait par un dépôt fluvio-glaciaire. La

matière organique n'avait pas été entièrement brûlée lors du feu (St-Pierre et al. 1991) et l'humus

de type Mor présentait une épaisseur moyenne de 8.5 cm, 17 ans après le feu. Pour les deux

sites, la pente était faible (<12%), le drainage rapide et le sol profond (>1 m). L'horizon B

correspondait à un podzol humo-ferrique.

Les deux sites ont été caractérisés par une placette de 400 m2, représentative du peuplement. La

fréquence de chaque espèce d'arbres a été notée et extrapolée à l'hectare afin de déterminer la

densité du peuplement (tableau 5.1). En plantation, la densité de peuplement s'élevait à
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4 625 tiges ha'1. Le pin gris constituait 79% du peuplement, le reste des individus étant

représenté par de l'épinette noir et du cerisier de Pennsylvanie (Prunus pensylvania L.f.), Les

pins gris présentaient une hauteur moyenne de 4.9 m (n = 50) et un diamètre à la base de

83.1 mm (n = 50). La densité du peuplement naturel était de 12 075 tige fia"1. Le pin gris

représentait 85% des individus, le reste du peuplement comportait de Pépinetîe noire et du

peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx). Au moment de l'échantillonnage, les pins gris

avaient une hauteur moyenne de 4.3 m (n = 50) et un diamètre à la base de 60.8 mm (n = 50).

Les plants de pin gris utilisés dans cette région ont deux provenances possibles: soit la 83F91,

de la zone écologique 8C1 (48°40'N, 77°50'O); soit la 82I40, de la zone écologique 8C2

(48°15'N, 76°50'O) (Saucier et al. 1998). Les plants se sont développés un an en serre et un an

en aire de croissance extérieure (2-0), dans des récipients de type 45-110 (45 cavités de 110 cm3

chacune), dont les parois intérieures présentaient des rainures verticales (Pépinière Trécesson,

Abitibi). Ils avaient une hauteur moyenne de 35 cm, un diamètre moyen de 4.2 mm et un ratio

hauteur/diamètre de 8.33. Ils ont été plantés à une densité visée de 2 500 tiges ha"1 dans le fond

du sillon, à l'aide d'un plantoir. La grille de plantation était de 1,8 m entre les plans d'une même

rangée et de 2 m entre les rangées. L'alignement et la position des pins gris dans les sillons de

scarification ont permis de différencier les individus naturels de ceux plantés, permettant de

s'assurer que seuls les individus plantés ont été analysés pour les fins de ce travail. De plus, ils

étaient reconnaissables lors du prélèvement, par le fait de l'enroulement racinaire qui était visible.

5.2.2 Dispositif expérimental

Le dispositif expérimental présentait deux facteurs de comparaison : l'origine du site (plantation et

régénération naturelle) et la forme de la tige (droite et sinueuse). Deux classes ont été utilisées

pour caractériser la forme des tiges. Les arbres sinueux (S) présentaient plus d'une courbe sur

leur tige ou encore une déviation de la verticale de plus 5 cm. Ce critère d'écart a été établi afin

de fixer une limite objective sur laquelle se baser, car aucune information relative à une telle

limite n'a été trouvée dans la littérature. Les autres individus sont considérés comme droits (D).

Les tiges présentant une perte de bourgeon apical, qui représentaient une faible proportion des

individus sur les deux sites, n'ont pas été retenues pour les analyses portant sur la croissance

afin de limiter les facteurs de variation.

Au total, 28 individus (14 par site) ont été considérés dans cette étude. De ce nombre, 20

présentaient une tige droite et huit une tige sinueuse. Les 28 individus ont été récoltés en entier

(tige, branches, racines) pour les analyses de la croissance et de l'architecture effectuées en
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laboratoire. La récolte des échantillons s'est déroulée pendant les saisons de croissance de 2001

et 2002 et les données relatives à ces deux années sont exclues des analyses. Les pins gris

plantés présentaient 15 cycles complets de croissance. En milieu naturel, une certaine variabilité

est observée, du fait que la dispersion des graines après le feu s'étale sur une période

généralement de cinq ans. Ainsi, six individus présentaient 13 années complètes de croissance,

sept en présentaient 14, trois en avaient 15 et finalement quatre en avaient 16. Un nombre fixe

d'années de croissance a été analysé, basé sur l'âge des plus jeunes individus étudiés, partant

de ia première année de croissance, à la base de la tige ou au départ des racines, jusqu'à la 13e

année après la germination.

L'effort d'échantillonnage a été concentré sur une seuie plantation et un seul peuplement naturel.

Le facteur « origine » n'est pas répliqué dans la présente étude, alors que le facteur « forme de

tige » est en pseudo-réplication.

5.2.3 Morphologie des pins gris

L'architecture de l'arbre se définit à plusieurs échelles d'observation, de l'unité architecturale de

base à l'arbre entier. Elle permet de considérer le développement d'une plante à toutes les

étapes de son organogenèse, de la germination à la sénescence, en se basant sur l'étude de

critères morphologiques discriminants (Sabatier et al. 2003; de Foresta 1983). Cette approche

définit le patron de développement des arbres dans le temps et dans l'espace et il permet

d'établir l'organisation et les liens qui régissent les différentes structures de la plante (Danjon et

al. 1999a; Godin et Caraglio 1998; Guédon et al. 1997; Barthélémy 1991). De plus, l'analyse

architecturale permet d'ordonner entre eux les systèmes aériens et souterrains, car la définition

des structures botaniques renvoie aux mêmes postulats pour les deux systèmes.

5.2.3.1 Structures aériennes

Chez les pins en général, l'unité de croissance (UC) est utilisée comme élément de base des

observations pour étudier la morphogenèse. L'UC se compose d'une séquence répétitive des

trois structures suivantes (figure 5.1; Caraglio et Barthélémy 1997):

1 ) une zone de cataphylles stériles;
2) une zone de rameaux courts, les cataphylles axillant les brachyblastes (deux aiguilles);
3) un verticille de ramification, dont les bourgeons axillaires formeront des rameaux longs

ou des cônes femelles.



107

Lorsque des cônes mâles se développent, ils se situent entre la zone stérile et la zone des

rameaux courts. Le verticille de ramifications latérales se situe toujours au sommet de l'UC

(acrotonie). Il édifie des branches (rameaux longs) ou des cônes femelles et les deux structures

peuvent se retrouver sur un même verticille. Sur un même axe, les UC se développent l'une à la

suite de l'autre à l'intérieur d'une structure plus macroscopique, la pousse annuelle (PA), qui

correspond à la portion d'un axe mise en place au cours d'une année de croissance (figure 5.1;

Caraglio et Barthélémy 1997).

Afin de caractériser le développement des structures aériennes des pins gris par rapport aux

racines, l'échelle d'observation des axes a été retenue. La tige constitue le premier niveau d'axe

(OA1) et les branches, le second (OA2; Atger et Édelin 1994; Barthélémy 1991).

5.2.3.2 Structures souterraines

Les recherches portant sur l'architecture des racines décomposent ce système en axes et en

segments (figure 5.2; Danjon et al. 2005; 1999a; Atger et Édelin 1994). Un axe est une structure

botanique issue du même méristème. Ainsi, l'ordre d'axe 1 (OA1 ) se rapporte à la souche ou la

racine pivotante et une ramification correspond à un ordre d'axe supérieur. Les ramifications qui

débutent leur croissance à partir du pivot sont de niveau 2 (ordre d'axe 2 ou OA2) et elles

constituent les racines principales («first order lateral»). L'ordre d'axe 3 (OA3) est associé aux

racines ramifiées à partir des racines d'OA2; et ainsi de suite pour les ordres d'axe successifs. La

longueur (cm) des axes a été mesurée pour chaque échelle d'observation des systèmes

racinaires.

5.2.4 Acquisition des données et variables mesurées

Lors de la récolte des échantillons, la position du nord a été identifiée sur chaque tige. Les

individus ont été sectionnés en billes, et les branches ont été conservées, de sorte que

l'ensemble de la couronne a été ramené en laboratoire pour les analyses subséquentes. La

longueur de la tige pour les 13 premières années de la croissance et la longueur totale de chaque

branche ont été mesurées. La position de chaque branche dans la couronne a également été

notée. Cette mesure est définie par l'angle formé entre Sa position du nord, la moelle de tige et le

point d'insertion de la branche sur la tige. Le patron de l'architecture et les mesures de la

croissance des structures aériennes des pins gris étudiés ont été intégrés dans un fichier

d'analyse de l'architecture des plantes, de type MTG (de l'anglais « Multi-scale Tree Graph »,

Godin et al. 1999a; 1999b). Le fichier MTG et le logiciel d'analyse AMAPmod prennent en
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considération les relations botaniques qui existent entre les différentes composantes d'un arbre

et les données mesurées pour chacune d'elles, les échelles d'observation et le type de structure.

Cela permet d'établir des liens structuraux entre les différents types d'axes, qu'ils se situent dans

le système ramifié aérien ou souterrain. Le logiciel, quant à lui, fournit les ouîils nécessaires pour

classer, extraire et analyser l'information recueillie (Godin et Guédon 2001).

Sur chacun des deux sites, 14 systèmes racinaires ont été extraits du sol manuellement, en

respectant deux contraintes: 1) maintenir les racines dans leur position initiale de développement

dans le sol pour la cartographie; 2) extraire les racines jusqu'à un diamètre de moins de 5 mm.

Un gabarit de 1,5X1,0 m, gradué à tous les 25 cm et subdivisé par des fils en trois sections a été

utilisé comme référence pour la schématisation des racines (figure 5.3A). Il était posé sur le sol

avec la tige située dans l'un des quatre angles qui était encoche (10X10 cm). En faisant pivoter le

gabarit autour de la tige, toute la surface de sol pouvait être quadrillée et chaque racine

reproduite à l'échelle sur papier. Une fois les racines numérotées et dessinées, les systèmes

racinaires entiers ont été récupérés pour les analyses en laboratoire.

Les dessins ont été numérisés et les racines calquées dans un logiciel (AutoCAD LT 2000, Cohn

1995). À partir des calques numériques, le système ramifié de chaque individu a été établi puis

intégré dans un fichier MTG (Godin et al. 1999a; 1999b). La longueur des racines ainsi que leur

position spatiale dans une grille à deux dimensions ont été extraites à partir d'une fonction

d'AutoCAD puis intégrée dans le fichier d'analyse MTG. La longueur totale du pivot a été

mesurée sur six systèmes racinaires par site, sélectionnés par tirage aléatoire parmi les 14

individus de départ.

La longueur de la tige, des branches, du pivot et des racines principales a été comparée entre les

sites. Le rapport de la longueur des structures aériennes sur leur équivalent structural au niveau

souterrain (même catégorie d'axe) a été calculé pour chaque arbre. Afin de respecter les

postulats de base de l'analyse de variance (ANOVA, Zar 1984), les ratios utilisés ont été ajustés

sur un dénominateur commun selon l'équation proposée par Bauce et aï. (1994). Les ratios

ajustés suivants ont été calculés et comparés entre les sites:

OA1 : Longueur totale Tige / Longueur totale Pivot
OA2: Longueur totale Branches / Longueur totale Racines principales
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5.2.5 Croissance cumulée dans le temps des tiges et des racines

Sur chacun des deux sites, trois pins gris ont été sélectionnés par tirage aléatoire pour l'analyse

de la croissance en longueur cumulée (m) des tiges et des racines.

Les pousses annuelles (PA) des tiges des pins gris ont été identifiées par l'observation des

cicatrices du bourgeon apical, selon la méthode décrite par Fantin et Morin (2002) et par le

décompte des cernes de croissance (Schweingruber 1988) à trois centimètres de la base de

toutes les unités de croissance. Ces dernières ont été datées et mises en relation avec sa PA

mère. Le plus jeune arbre de cette étude est âgé de 14 ans, mais comme la récolte des

échantillons s'est déroulée pendant la période de croissance, les données des saisons de 2001

et 2002 sont exclues des analyses. Ainsi, un total de 13 PA a été analysé sur chaque arbre.

Leurs variables sont combinées entre elles en fonction de leur âge ontogénique, de sorte que la

première PA de toutes les tiges (base du tronc) soit associée, jusqu'à la 13e PA formée dans la

couronne (O'Reilly et Owens 1989).

Les racines des OA 2, 3 et 4 ont été sectionnées à un centimètre après chaque ramification. Les

sections radiales ainsi obtenues ont été coupées à l'aide de lames de rasoir et colorées à la craie

pour bien faire ressortir les cernes de croissance des racines (Schweingruber 1988). Ceux-ci

étant excentrés, leur nombre a été compté sur le rayon le plus long, en utilisant une loupe

binoculaire. La croissance annuelle en longueur des racines a été estimée compte tenu de

l'absence de marqueurs externes indiquant les phases de repos entre les pousses annuelles. La

longueur des segments (portion de racines délimitée par deux ramifications) a été additionnée

lorsque le nombre de cernes était identique entre deux segments consécutifs. Si le nombre de

cernes différait, ia longueur du 1e r des deux segments consécutifs était divisée par [1 + la

différence du nombre de cernes entre les deux segments]. La valeur obtenue correspondait alors

à la longueur estimée pour chaque année séparant les deux segments consécutifs. Cette

estimation peut conduire à une sur- ou une sous- estimation de la croissance annuelle en

longueur des racines. Cependant, la fréquence de ramifications près de la tige était élevée

(segments courts, < 15 cm), permettant une grande précision dans ce secteur. D'autre part, en

s'éloignant de la tige, bien que la longueur des segments augmentait, la différence du nombre de

cernes entre deux segments était de 2 ou 3 seulement. En tenant compte, pour les racines, qu'il

n'y a pas de marqueur externe pour déterminer les arrêts de la croissance, donc les pousses

annuelles, l'estimation de la croissance en longueur est considérée comme représentative. La

longueur cumulée des OA 2, 3 et 4 a été additionnée en fonction de l'âge ontogénique, et ce pour
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les 13 premières années du développement. La croissance en longueur cumulée des tiges et des

racines a été comparée pour les six arbres, considérés individuellement.

5.2.6 Distribution dans l'espace des structures aériennes et souterraines

5.2.6.1 Projection latérale

La projection latérale se définit comme la longueur maximale des branches ou des racines à

partir de la tige ou du pivot. Afin de limiter l'impact des valeurs extrêmes, la projection latérale de

la cime correspondait à la moyenne de la longueur (en mètre) des quatre plus longues branches

de la couronne. L'utilisation de quatre branches a été fixée du fait que les pins gris étudiés

produisaient en moyenne 4,4 branches par verticille et que les valeurs extrêmes de la projection

s'atténuaient à partir de quatre branches et cela, pour 90% des individus, tout en respectant la

projection réelle de la cime.

Afin d'assurer une comparaison juste entre les structures aériennes et souterraines, quatre

valeurs sont utilisées pour calculer la projection latérale des racines. La longueur des racines ne

serait pas représentative, puisque celles-ci s'éloignent de la souche en utilisant une trajectoire

non rectiligne. La projection a donc été calculée en fonction de la distance en ligne à partir de la

souche jusqu'à l'extrémité de la racine. La distance a été mesurée pour les quatre extrémités de

racines les plus éloignées de la souche et provenant de quatre racines différentes. La moyenne

de ces quatre mesures a donnée la valeur de la projection latérale des racines.

5.2.6.2 Localisation des racines et des branches autour de l'axe principal (tige, pivot)

L'étude de la distribution des branches et des racines dans l'espace autour des pins gris porte

sur 12 individus en milieu naturel et 14 en plantation. Les sillons de plantation, orientés nord-

ouest / sud-est, ont été utilisés comme point de départ pour diviser l'espace autour des arbres en

sept zones. La zone centrale était circulaire, centrée sur la tige et mesurait 60 cm de diamètre

(largeur des sillons; figure 5.2B). Les zones périphériques, au nombre de six, présentaient une

forme triangulaire, partant du tronc et s'ouvrant en un angle de 60°. La portion du triangle qui

correspondait à la zone centrale a été exclue (triangle tronqué) pour la longueur des racines. Les

zones opposées ont été groupées par deux, définissant trois secteurs autour des arbres (figure

5.2B). En plantation, le secteur 1 se superposait au sillon et les secteurs 2 et 3 se situaient sur

les côtés. Sur le site naturel, les secteurs ont été orientés de la même manière, le secteur 1 se

trouvant orienté selon un axe NO-SE. Cela a permis une meilleure parité entre les données des

deux sites en réduisant l'influence potentielle de l'exposition.
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Au niveau de la couronne, les branches ont été associées à l'un des trois secteurs (NO-

SE / sillon, côté 1 ou côté 2) en fonction de son point d'insertion sur la tige (en degré par rapport

au nord). La longueur des branches a été additionnée pour chaque secteur. Pour les racines, les

secteurs ont été délimités précisément avec le logiciel AutoCad, ce qui a permis de déterminer la

longueur des racines pour chaque secteur. Les données de longueur des branches et des

racines par secteur ont été transformées en pourcentage de la longueur totale pour chaque arbre

individuellement. Les valeurs ainsi obtenues ont été comparées entre les secteurs pour un même

site et la même structure; entre les branches et les racines pour un même secteur et un même

site; et finalement entre les sites pour une même structure et un même secteur. De plus, pour

chaque arbre et chaque structure (branches ou racines), le secteur dont le pourcentage de la

longueur était le plus élevé a été déterminé et comptabilisé. La distribution de fréquence qui en a

résultée a été comparée entre les sites, pour les deux types de structures.

5.2.7 Analyses statistiques

L'organisation des données en plusieurs échelles influence la fréquence des éléments comparés

pour chacune des analyses. Les 26 systèmes aériens étudiés ont édifié au total 1 663 branches

en milieu naturel et 1 815 en plantation (tableau 5.2). Les 28 systèmes racinaires étudiés ont

développé 198 racines principales en milieu naturel et 273 en plantation. La croissance en

longueur, les ratios des structures aériennes / souterraines et la projection latérale des branches

et des racines ont été analysés chez 12 individus en milieu naturel et 14 en plantation. La

croissance en longueur cumulée par année a été analysée pour trois individus par site, du fait

que l'âge des racines a été déterminé pour six individus seulement.

Le développement des arbres a été comparé entre le site naturel et la plantation. L'homogénéité

des variances a été vérifiée pour chaque analyse, afin de s'assurer que le test statistique

appliqué était le plus adéquat. Lorsque les données étaient réparties en deux catégories (site

naturel ou plantation; branches ou racines), un test t pour variance homogène ou non, selon le

cas, a été utilisé. Lorsque les données étaient réparties sur plus de deux catégories (répartition

en surface), une analyse de variance (ANOVA) a été effectuée. Pour la comparaison de la

distribution de fréquence, une analyse en tableau de contingence basée sur un test de khi-carré

a été réalisée. Deux coefficients de comparaison, soit le ratio de Likelihood (RL) et le test de

Pearson (TP), ont permis d'estimer les différences entre les distributions de fréquence. Les

analyses statistiques ont été réalisées à l'aide du logiciel Jump (JMP user's guide 2002).
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5.3 RESULTATS

5.3.1 Croissance en longueur

Le ratio de la longueur totale des tiges sur la profondeur de la racine pivotante est

significativernent plus élevé en plantation qu'en milieu nature! (p<0,001; tableau 5.3). Cela

s'explique par le fait que la profondeur atteinte par la souche en plantation est près de deux fois

plus petite que pour les arbres du site naturel (p<0,001) alors que la longueur des tiges est

comparable (p=0,220). Le ratio de la longueur totale des branches sur la longueur totale des

racines principales est plus petit en plantation qu'en milieu naturel (p=0,023). Cette différence

vient de la longueur des racines principales qui est significativement plus élevée en plantation

(p=0,003), alors que la longueur des branches entre les deux sites est comparable (p=Q,066).

Les racines des arbres plantés montrent un retard de croissance de trois à cinq ans par rapport

au milieu naturel (figure 5.4). La longueur de la tige élaborée pendant la période de 1 à 5 ans

après la germination correspond à 20% de la longueur totale des tiges après 13 ans en milieu

naturel, et à 29% en plantation. Pour cette même période de 1 à 5 ans après la germination, les

individus du site naturel ont déjà élaboré 29% de la longueur des racines, contre seulement 6%

en plantation.

5.3.2 Projection de la couronne et des racines

La projection de la couronne des arbres plantés est de 1,3 m en moyenne et elle est

significativement plus élevée que celle des arbres naturels (1,0 m; p=0,025; tableau 5.3). Au

niveau des systèmes racinaires, la projection moyenne atteint 2,4 m en plantation et 1,9 m en

milieu naturel (p=0,052). Ainsi, pour projection du système racinaire comparable, la couronne des

arbres plantés est plus étalée que celle des arbres régénérés naturellement. Les arbres plantés

tendent à développer un système racinaire plus étendu que la couronne, par rapport aux arbres

du site naturel (tableau 5.3, ratio de la projection, p=0,012).

5.3.3 Répartition spatiale

Le pourcentage de la longueur des branches dans l'espace autour des tiges se compare entre

les deux sites, pour chacun des trois secteurs (pbr>0,05, tableau 5.4). Le pourcentage de la

longueur des racines est significativement plus élevé dans le secteur 1 (sillon) pour les arbres

plantés par rapport à ceux du site naturel (prac.=0,002). En milieu naturel, le pourcentage de la

longueur des branches se compare à celui des racines pour chacun des trois secteurs
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(Pnat >0,05). En plantation, le pourcentage de la longueur des racines dans le secteur 1 (sillon) est

significativement plus élevé que pour les branches (ppi<0,001).

Le pourcentage moyen de la longueur des branches et des racines est reproduit en considérant

les valeurs pour les trois secteurs délimitant la surface autour des tiges, permettant de comparer

la superposition de la couronne et du système racinaire (figure 5.5). En milieu naturel, la longueur

(en pourcentage) des racines est comparable pour les trois secteurs (p=0,168), et

significativement plus élevée pour les branches dans le secteur 2 (p=0,033). La couronne (ligne

pleine, figure 5.5) se superpose aux racines (ligne pointillée) pour presque toute la surface (zone

grise). En plantation, le patron diffère de celui observé en milieu naturel à trois niveaux. D'abord,

la proportion de la longueur des branches et des racines est significativement plus élevée dans le

secteur 1 (figure 5.5). Ensuite, le secteur 1 (celui correspondant au sillon) est privilégié pour la

croissance des deux structures. Finalement, l'équilibre entre les surfaces occupées par la

couronne et le système racinaire est moins important en comparaison du milieu naturel: la

surface de la couronne qui ne se superpose pas au système racinaire est plus élevée.

Pour chaque arbre, le secteur ayant la valeur maximaie de longueur a été identifié, pour les

branches comme pour les racines. Au niveau des branches, la distribution de fréquence est

comparable entre les deux sites, bien que neuf individus sur 14 en milieu naturel aient une

longueur maximaie de branches dans le secteur 2, alors qu'en plantation, huit arbres sur 14

présentent une longueur maximale dans le secteur 1 (tableau 5.4). Au niveau des racines, la

distribution de fréquence diffère entre les sites (PRL=0,006; PTP=0,015). En milieu naturel, les trois

secteurs présentent une longueur maximale de racines pour trois, cinq et six individus. En

plantation, la longueur maximale de racines se situe dans le secteur 1 pour 13 des 14 individus;

ce secteur comprend le sillon de scarifiage.

5.4 DISCUSSION

Les études portant sur la comparaison entre les structures aériennes et souterraines des arbres

se concentrent plus souvent sur l'allocation des ressources et la distribution de la biomasse entre

la couronne et le système racinaire (Bert et Danjon 2006; Xiao et Ceulemans 2004; Zerihun et

Montagu 2004; McConnaughay et Coleman 1999). Cependant, l'étude de l'harmonisation entre

ces deux éléments devrait aussi considérer l'équilibre nécessaire pour assurer le support et la

stabilité de la tige. L'équilibre peut être analysé des points de vue mécanique (taille des

éléments), spatial et temporel.
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La longueur de la tige et de la racine pivotante s'ajuste mieux en milieu naturel (tableau 5.3), En

plantation, la faible profondeur de la racine pivotante explique pourquoi le ratio est plus élevé

(s'éloigne de la valeur idéale de 1). En effet, la longueur des tiges se compare entre les deux

sites, alors que le pivot est près de deux fois plus profond sur le site naturel, apportant ainsi un

support plus important pour la tige. Par contre, tes pins gris issus de la plantation compenseraient

en partie cette absence de pivot par une augmentation de la masse racinaire latérale. La

longueur des racines principales, qui contribuent efficacement â la stabilité (Danjon et al. 2005;

Coutts et al. 1999), atteint le double de celle des pins gris du site naturel (tableau 5.3). Les

branches étant de longueur comparable entre ies deux sites, le ratio de la longueur des branches

sur les racines met en évidence que les arbres plantés présentent un meilleur équilibre entre ces

deux structures, par rapport au milieu naturel. L'augmentation de la taille totale des ramifications

latérales du système racinaire des pins gris plantés constituerait un processus de défense ou

d'acclimatation permettant d'améliorer la stabilité de la tige (De Silva et al. 1999; Yura 1993).

Cependant, des différences majeures apparaissent entre Ses deux sites dès que les critères de

comparaison se raffinent au niveau spatial et temporel, rarement comparé entre les tiges et les

racines (Mickovski et Ennos 2003). Au niveau spatial, la projection de la couronne, plus élevée

en plantation, découlerait de la différence de densité entre les deux sites (tableaux 5.1 et 5.3;

Niemisto 1995). La projection des racines ne diffère pas, mais la probabilité se situe au seuil de

la valeur alpha (0,05). Le ratio de la projection se trouve à l'avantage de la plantation, du fait que

l'étendue de la couronne se juxtapose à un grand système racinaire. Cependant, cette valeur

s'avère fiable seulement si les éléments structuraux se répartissent symétriquement dans

l'espace, ce qui n'est pas le cas en plantation.

Ainsi, les racines des arbres plantés, bien plus nombreuses et plus longues que celles des pins

gris du site naturel, se distribuent de manière rectiligne (50% des racines localisées sur le tiers de

la surface, soit dans le secteur 1, tableau 5.4). Au niveau de la couronne, les branches s'avèrent

plus longues dans le même sens que les racines, c'est-à-dire dans le secteur correspondant au

sillon. La stabilité des arbres se trouverait donc réduite, perpendiculairement au sillon (figure 5.5).

En milieu naturel, la stabilité de la tige se trouverait améliorer et les risques de renversement

moindre, du fait que la longueur maximale des branches et des racines se situent dans des

secteurs opposés, diminuant les risques liés à l'emprise du vent dans la couronne. Comme un

arbre constitue une structure dynamique influencée par son environnement, la position spatiale

des composantes doit donc être considérée pour évaluer les risques pour ia sinuosité des tiges

ou leur renversement (ce dernier demandant un suivi à très long terme).
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Un autre élément majeur concernant l'harmonisation du développement des pins gris touche Sa

croissance annuelle en longueur des racines. En plantation, la croissance des racines présente

un retard de cinq ans par rapport au milieu naturel, bien que la tige se développe normalement

pendant cette période (figure 5.4). Le pin gris est reconnu comme une essence à croissance

rapide (Burns et Honkala 1990), d'où l'importance d'un ajustement de la croissance entre Se

système racinaire et la tige dès les premières années (Nielsen 1992 dans Sundstrõm et Keane

1999). Cette lacune des pins gris plantés présente un risque pour Se déséquilibre de Sa tige

pendant cette période, ce qui pourrait découler vers une sinuosité.

La profondeur de l'enracinement, l'asymétrie de ia répartition spatiale de ia couronne et du

système racinaire, ainsi que le décalage temporel de la croissance entre la tige et les racines

augmentent les risques de sinuosité des tiges plantées (Rune 2003; Linsdtrõm et Rune 1999;

Sundstrõm et Keane 1999; Édelin et Atger 1994; Burdett et al. 1986; Coutts 1983; Moss 1971).

Cette sinuosité peut être induite par le vent ou ia neige (Del Rio et al. 2004). Un vent

unidirectionnel peut conduire soit à la formation d'une courbure basaîe (Del Rio et al. 2004;

Mickovski et Ennos 2003), soit à une oscillation ou une inclinaison de la tige, donc à sa sinuosité

(Nicoll et Dunn 2000; Chavasse 1978) soit à son renversement (Danjon et al. 2005; Lindstrõm et

Rune 1999; Stokes 1999).

Le poids de la neige peut provoquer une courbure de la tige. Le phénomène sera d'autant plus

important en présence d'un déséquilibre dans la couronne, d'un vent dominant ou de l'âge des

arbres (Petty et Worrell 1981). L'impact de ces deux facteurs (vent et neige) sur les arbres risque

de prendre d'autant plus d'importance avec le temps. En effet, la couronne augmente en taille

jusqu'à un certain point et les branches restent bien distribuées dans la couronne (tableau 5.4).

L'effet des facteurs externes se trouve encore augmenté si la stabilité de l'arbre par les racines

n'est pas assurée dans le temps dans toutes Ses directions, comme c'est le cas en plantation

(tableau 5.4, figure 5.5). Sur les deux sites étudiés, l'impact de la neige pendant les premières

années du développement présente sans doute un risque plus important que le vent. Le couvert

de neige dans la région étudiée atteint une moyenne de 63 cm au cours de l'hiver, pour des

précipitations totales de 303 cm (Environnement Canada 2005). Une accumulation de 60 cm

s'avère suffisante pour incliner les tiges de certaines espèces (Homma 1997; Solantie 1994),

induisant une courbure et la formation de bois de compression. Par contre, l'augmentation de la

taille de la couronne avec le vieillissement des arbres amplifie l'emprise du vent, qui agirait alors

de pSus en plus sur l'oscillation des tiges. Les deux facteurs conjugués (une couronne remplie de

neige et secouée par un vent important) pourraient accentuer les risques de renversement. À un
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stade encore jeune, les risques restent faibles, mais à mesure que la couronne augmente en

taille, la susceptibilité des individus au vent et à la neige va s'intensifier parallèlement (Rune

2003).

Compte tenu de !a relation étroite entre le système racinaire et la stabilité de l'arbre, les

caractéristiques et Ses déformations des racines influencent la rectitude des tiges, surtout en

plantation (Del Rio 2004; Rune 2003; Lindstrõm et Rune 1999; Édelin et Âtger 1994). Chez les

pins gris plantés, la distribution inégale des racines (tableau 5.4; figure 5.5), la distribution

équilibrée des branches dans la couronne (tableau 5.4, figure 5.5), l'enracinement superficiel et

l'absence de pivot (chapitre IV), le retard dans la croissance en longueur des racines (figure 5.4)

contribuent tous au déséquilibre des tiges plantées. De plus, aucun réajustement ne survient

après 15 ans de croissance pour limiter l'oscillation possible de la tige des pins gris plantés

perpendiculairement au sillon. Danjon et al. (2005) ont noté que, lorsque le système racinaire de

Pinus pinaster Ait. de jeunes individus est mal distribué, aucune correction n'apparaît avec le

vieillissement, en raison de la réitération qui est rare ou absente chez les racines des pins en

général (Sundstrõm et Keane 1999; Burdett et al. 1986; Selby et Seaby 1982; Nambiar 1980). Le

pin gris ne présente pas davantage de réitération des racines. Les déformations induites par les

pratiques sylvicoles ne pourront pas être améliorées a posteriori. Les mesures d'amélioration

devront donc être mises en place le plus tôt possible, pendant le processus de production des

plants et leur mise en terre. Cela devient d'autant plus important que la diminution de la qualité

du bois induite par la sinuosité subsiste, en raison du bois de compression formé pour améliorer

la rigidité de la tige (Timell 1986), même si les déformations ne sont plus visibles à maturité

(Rune 2003).

Sheedy (1997) suggérait de réduire le temps de production des plants, d'utiliser des récipients

différents de ceux utilisés traditionneilement, et de ne plus creuser de sillons, qui limitent l'accès

à l'ensemble des ressources du sol. La méthode de scarifiage utilisée sur le site planté (TTS-35

conventionnel) induit une concentration des racines dans un secteur restreint du sol. Des

analyses portant sur d'autres types de préparation du sol pourraient démontrer l'avantage d'une

pratique plutôt qu'une autre. Neuf ans après les recommandations de Sheedy, les méthodes ont

peu (ou pas) changé et l'orientation des sillons ne prend en compte que le sens de la pente. En

son absence, aucun autre facteur, tel que le vent dominant, n'est considéré pour déterminer

l'orientation des sillons (J-P Girard, comm. pers.). Les problèmes de stabilité et de sinuosité des

tiges de pins gris plantés découlent probablement des déformations et de la mauvaise répartition

des racines dans le sol. La diminution de la qualité du bois des pins gris plantés pourrait conduire
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à une surestimation du calcul de la possibilité forestière. Le risque accru de renversement

d'individus dans Ses peuplements concernés constitue une préoccupation majeure qui devrait être

incluse dans Se suivi à long terme des peuplements forestiers. Ce risque, s'il s'avère important,

pourrait réduire la possibilité forestière.

L'absence de replication au niveau des traitements (une plantation et un peuplement naturel)

limite les conclusions de l'étude aux deux sites étudiés. Cependant, les résultats obtenus ouvrent

des possibilités pour des recherches futures et permettent de déterminer l'importance de

caractériser le développement des pins gris dans leur ensemble, et pas seulement en fonction du

type de structures analysées. La méthode de base utilisée pour les analyses, l'architecture des

plantes, n'avait pas été testée auparavant pour le pin gris. En absence de répétition, la qualité et

la fiabilité des résultats ont été privilégiées, ce qui a demandé un temps important pour la prise

des mesures. Cependant, en contrôlant le plus possible les facteurs liés aux sites, les différences

majeures peuvent en grande partie être assimilées à l'origine du peuplement. Ainsi, nous

émettons deux hypothèses. D'abord que la sinuosité des tiges en plantation s'expliquerait par Sa

mauvaise qualité du développement des racines dans le temps et l'espace. Ensuite, la plantation

étudiée présenterait un risque accru de renversement avec le vieillissement des tiges et

l'augmentation de la taille de la couronne, du fait ici aussi du développement spatio-temporel des

racines. Ces hypothèses demandent à être validées par l'étude de plusieurs sites à différents

stades de développement des pins gris, tant en plantation qu'en milieu naturel. Différents modes

de scarifiage donneraient peut-être des résultats différents et un mode en particulier pourrait être

moins dommageable pour les racines, ce qui mérite aussi une étude plus approfondie.



118

Tableau 5.1 Densité (n) et pourcentage (%)
des espèces d'arbre par hectare sur les
deux sites étudiés. Densité de plantation:
2 500 piants ha'1.

Naturel Planté
n % n %

Pin gris 10250 84,9 3 650 78,9
Épinette noire 1425 11,8 500 10,8
Feuillus 400 3,3 475 10,3
Total 12 075 100,0 4 625 100,0
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Bourgeon terminal
Bourgeon axillaire

/ Rameau long»

\ Pousse /
/ annuelle \

/ \

Année

Unité de
croissance

Cône femelle ~ Verticiiîe

Brachyblaste J
(deux aiguilles)

Cataphylle
> Zone stérile

Figure 5.1 Représentation schématique d'une pousse annuelle (PA)
poiycyciique (plusieurs unités de croissance - UC). Morphologie des
UC et position des structures botaniques dans i'UC chez le pin gris.
Adaptée de Caraglio et Barthélémy (1997).
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Souche
(OA1)

OA3

OA2

OA4

+: Ramification
OA: Ordre d'axe
S: Segment
P: Extrémité proximale
D: Extrémité distale

OA3

OA3

Figure 5.2 Exemple d'une racine et de la numérotation utilisée pour les différents
ordres d'axe racinaires (OA 1 à 4). Chaque ramification est indiquée par le symbole +.
Un segment (S) de racine est défini entre chaque ramification et l'âge des racines a
été compté à l'extrémité proximale des segments.
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A

- - - - Sillon Tige Secwur centra!

i i Secteur 1 {position du sillon sur le tite planté)

§ 3 Secteur 2 § Secteur 3

__^_ G«lwit et repères utilisés pour dessiner
te racines sur le terrain

Exempte d'une position possible du gabarit

Figure 5.3 A) Schéma du gabarit utilisé pour dessiner les racines dans l'espace autour des
tiges. B) Position du sillon sur le site planté et des trois secteurs qui sont utilisés pour
délimiter la surface du sol entourant la tige.
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Tableau 5.2 Nombre (n) de structures botaniques aériennes et
souterraines utilisées pour les analyses, pour les deux sites à
î'étude.

Individus1
 o

A t r i e n .Souterrain
Total

Ordre d'axo 21 ranc ^ Moy. par ind.
Racines Jf3 ' . .Moy. par ind.

Profondeur des racines principales
Analyses temporelles

SITES
NATUREL PLANTÉ

14
1663
128

14
6
3

14
14

1815

20
6
3

1 Données générales de la croissance (croissance en longueur; ratio
aérien / souterrain; distribution dans l'espace).
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Tableau 5.3 Comparaison de la longueur totale (m) des structures
aériennes (tige et branches) et souterraines (racine pivotante et
racines principales) des pins gris entre les sites étudiés, ainsi que la
projection (m) de la cime et du système racinaire. Les ratios ajustés
des longueurs des structures aériennes sur les longueurs des
structures souterraines sont également présentés.

Variables Sites Moy. ± err.type prob. > |fl
Tige

(longueur)
Naturel
Planté

3,93 ±0,21
4,31 ±0,17 0,220

Branches
(longueur)

Naturel
Planté

39,17 ±4,04
49,93 ±3,84

Projection de la couronne Naturel 1,03 ±0,09
(moy, des 4 plus longues branches) Planté 1,30 ±0,06

0,066

0,025

Racine pivotante
(profondeur)

Naturel
Planté

0,35 ±0,02
0,19 ±0,02

<0,001

Racines principales Naturel 11,63 ±1,81
(longueur) PJanté 19,87*1 _,65_

Projection du système racinaire Naturel 1,88 ±0,23
(moy. de la distance max. de 4 racines) Planté 2,43 ±0,15

0,003

0,052

Tige / Racine pivotante
Naturel
Planté

10,40 ±0,73
23,47 ±0,78

< 0,001

Branches / Racines principales
Naturel
Planté

3,47 ±0,29
2,64 ±0,19 0,023

Projection couronne / système racinaire Naturel
Planté

0,52 ±0,02
0,60 ±0,02

0,012

1 Moy. ± err. type = Moyenne ± erreur type.
2 Les variables sont comparées entre les deux sites par un test t (prob.
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Naturel Planté

i�i�i�i�i�i�i�i�i�r

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10111213
Années depuis la germination

i�i�i�i�i�i�i�r-

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10111213
Années depuis la germination

Figure 5.4. Relation entre la croissance en longueur cumulée (m) des tiges et des racines
dans le temps, pour trois individus naturels (à gauche) et trois plantés (à droite).

� Tige H Racines



Tableau 5.4 Pourcentage de la longueur des branches ou des racines localisées dans l'un des trois
secteurs (sect.) divisant l'espace autour de la tige ET distribution de fréquence des secteurs de répartition
latérale dont le pourcentage de la longueur de branches ou de racines est le plus élevé. Lorsqu'un individu
présentait un pourcentage comparable de la longueur entre deux secteurs (< 1% de différence), les deux
secteurs étaient alors comptés1. Le secteur 1 correspond à la position du sillon sur le site planté.

Site Naturel
Site Planté

prob. > |fl3

Branches
33,8±1,3
35,8±1,4

0,287

Secteur 1
Racines
36,9±3,2
48,1 ±2,0

0,002

Pourcentage de la longueur des racines

prob. > |fl2

0,385*
<0,001

Branches
36,2±0,9
33,7±0,9

0,066

Secteur 2
Racines
30,2±3,7
24,6±2,4

0,064

prob. > |fl2

0,138*
0,002*

Branches
30,0±1,0
30,5*1,2

0,774

Secteur 3
Racines
26,6±3,5
27,3±2,3

0,766

prob. > iif2

0,382*
0,234*

Distribution de fréquence
(nombre d'arbre dont le % maximal de la longueur se situe dans un secteur)

_____ S e c í 2 sect. 3 Khi carré

Branches

Racines

Site Naturel
JîitejPlanté

Site Planté

3
8Ji)

13

9 0

AM J1L
6 2
0 1

PRL=0,076

pRL=0,OÛ6
P T P = 0 , 0 1 5

1 Les lettres i et j indiquent dans quels secteurs
un même individu est représenté plus d'une fois.

2 Comparaisons intra-sites.
3 Comparaisons inter-sites.
4 Test de khi2 en tableau de contingence, entre

les sites (PRL= ratio de Likelihood; PTP= test de
Pearson).

* La variance n'était pas homogène.
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Secteur 2

Secteur 3

Tige

Projection des racines

Projection des branches

Aire commune entre
les deux projections secteur 1

Secteur 1

Secteur 2

Secteur 2

Plantation
Secteur 3

Secteur 3

Secteur 2 Secteur 1

Figure 5.5 Représentation de la projection des branches et des
racines, basée sur la moyenne des pourcentages de longueur (des
branches ou des racines) dans chaque secteur. Les lignes passant
par la tige indiquent les différences significatives pour la structure
(milieu naturel: secteur 2 pour les branches, pas de différence pour
les racines; plantation: secteur 1 pour les branches et les racines).
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L'importance de la matière ligneuse dans le fonctionnement de nos sociétés conduit à une

exploitation intensive des forêts. Cette exploitation doit répondre à des impératifs à îa fois

économiques, écologiques et sociaux, qui constituent les trois éléments clés du développement

durable (Guay et al. 2004; Villeneuve 1998), Pour parvenir à concilier ces trois éléments, les

impacts de l'exploitation forestière doivent être clairement compris, dans le but d'améliorer

constamment les pratiques. Au Québec, la forêt boréale constitue le principal réservoir de la

ressource en bois de la province, les principales espèces récoltées étant Pépinette noire (P/cea

mariana (Mill.) BSP) et le pin gris (Pinus hanksiana Lamb.). La régénération des forêts de pins gris

en peuplement pur dépend des feux de forêts (Burns et Honkala 1990; Abrams et al. 1985; Cayford

et McRae 1983; Maissurow 1941). Après une coupe, le recours à la plantation se présente souvent

comme la seule possibilité afin d'assurer le retour de ces peuplements. La qualité des forêts de

pins gris plantés s'avère de première importance, puisqu'elles deviendront les forêts de demain. Il

est donc essentiel de déterminer l'impact de la plantation sur la croissance, le développement et

l'architecture de cette espèce.

L'objectif principal de cette thèse consistait à caractériser îe développement du pin gris, en fonction

de l'origine du peuplement (naturel ou planté), tant au niveau des structures botaniques aériennes

que souterraines. Dans le second chapitre, un critère particulier de l'architecture du pin gris, le

polycyclisme, a permis de décrire la morphogenèse fondamentale de l'axe principal (tige). Les

troisième et quatrième chapitres abordaient respectivement la caractérisation des tiges et des

systèmes racinaires, selon que les individus provenaient d'un site naturel ou d'un site planté. Au

niveau des structures aériennes, le critère de sinuosité de la tige a également été considéré. Enfin,

le cinquième chapitre a évalué les liens d'architecture, de développement et de croissance entre les

structures aériennes et souterraines, en fonction de l'origine des peuplements.

6.1 SYNTHÈSE DES RÉSULTATS

6.1.1 Évolution du polycyclisme

Le développement architectural du pin gris se définit par le modèle de Rauh (Halle et Oldeman

1970). La croissance rythmique typique de ce modèle s'évalue facilement chez le pin gris, à la fois

par la présence de marqueurs externes et internes. Chez cette espèce, ce caractère se complexifie

pendant la phase de croissance juvénile, du moins pour les 16 années étudiées. D'abord

monocycliques, les pousses deviennent majoritairement bicycliques dès leur 7e année. À partir de

l'âge de cinq ans, elles produisent de plus en plus de pousses tricycliques, poussent qui deviennent

majoritaires après 14 ans. La complexification de la morphogenèse de la tige joue un rôle sur
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plusieurs critères de la croissance des arbres. Les pousses polycycliques sont plus longues, elles

produisent plus de branches, donc plus de n�uds et plus de biomasse photosynthétique. De plus,

les pousses ayant au moins deux unités sont primordiales pour l'édification de cônes femelles,

absents des pousses monocycliques. Les pousses ayant trois unités présentent un gain en volume

de tige proportionnellement moins important que celui apporté par les PA bicycliques, car la

troisième UC de l'année est très courte.

Les variables analysées concernant l'évolution du polycyclisme permettent de mieux comprendre

comment les pins gris édifient leur axe principal pendant !a phase juvénile. Ces connaissances

constituent des éléments importants qui doivent être connus avant de pouvoir sélectionner des

arbres présentant une meilleure croissance et une qualité de bois supérieure. Ainsi, le

développement de pousses annuelles poiycycliques favorise la croissance en longueur des tiges,

ce qui représente un gain en volume. Cette capacité accrue de croître découle en partie de

l'augmentation de la biomasse photosynthétique apportée par le plus grand nombre de branches

édifiées par des pousses polycycliques. Cependant, cela implique un nombre de n�uds plus élevé,

ce qui n'est pas souhaitable, car ils influencent négativement la qualité du bois. De plus, les

pousses polycycliques jouent un rôle dans la distribution des verticilles, donc sur l'espacement

entre les n�uds. Plus deux verticilles sont rapprochés, plus les n�uds se concentrent sur une

zone de la tige, ce qui diminue aussi la qualité du bois. Ainsi, les résultats obtenus indiquent que,

pour le pin gris, la formation de plus de deux cycles par an n'apporterait pas un avantage suffisant

en terme de croissance. En effet, la 3e unité de l'année est très courte, contribuant peu au gain en

volume, tout en augmentant la concentration des n�uds dans la zone de la tige concernée. De

plus, une distance minimale entre les verticilles est requise pour assurer que chaque branche

participe à la photosynthèse (Hubert et Messier 1996). La 3a unité des pousses tricycliques n'atteint

pas cette distance minimale, ce qui réduit probablement l'apport énergétique du verticille sous-

jacent. Ainsi, la formation de quatre ou cinq unités par an (Tremblay 2005; Rudolph 1964) ne

constituerait probablement pas un avantage supplémentaire pour le pin gris, si la longueur des

unités diminue avec l'augmentation du nombre des unités. Cependant, aucune donnée ne permet

actuellement d'évaluer ce critère à plus long terme, d'où l'intérêt de poursuivre les études sur le

sujet, en augmentant le nombre de sites et l'âge des individus analysés.

L'analyse pourrait inclure la capacité photosynthétisante de chaque type de branche, en fonction de

sa position morphologique dans la pousse annuelle et la caractérisation des pousses annuelles

composée de plus de trois unités. Ce genre d'analyse permettrait de confirmer les critères sur

lesquels les programmes de sélection doivent mettre l'emphase pour îe pin gris. D'autres espèces,
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comme Picea mariana (Mill.) BSP ou Ahies halsamea (L.) Mill., édifient des verticilles au niveau des

bourgeons de dormance hivernal et les autres ramifications issues de la tige se situent sur Sa

pousse annuelle, et ne sont pas (ou rarement) verticiilés (Édelin 1977). I! serait intéressant de

déterminer lequel de ces deux modes d'édification des pousses est le plus favorable pour la

croissance et la qualité du bois.

6.1.2 Peuplement naturel, plantation et forme de tige

Après 13 ans de croissance, et quelle que soit l'origine du site, les arbres sinueux tendent à être de

plus petites dimensions que les arbres droits (longueur de la tige, diamètre à la bas du tronc,

biomasse photosynthétique). Ces différences découlent du nombre d'unités moins élevé produit par

les arbres sinueux, ce qui joue directement sur le nombre de branches et donc sur la biomasse

photosynthétique disponible. Le retard noté dans l'apparition des pousses annuelles polycycliques

des arbres sinueux explique le mieux la taille réduite des pins gris sinueux. Cependant, l'évolution

de ce critère (le polycyclisme) pourrait être retardée Justement parce que les arbres affectés

s'avèrent plus petits, ce qui en fait de moins bon compétiteur pour accéder à la lumière. Cette

explication ne prend cependant pas en considération qu'en plantation, la densité est largement

inférieure à celle du milieu naturel, réduisant la compétition pour l'espace et la lumière. Les pins

sinueux issus de la plantation auraient donc toutes les possibilités de se développer au même

rythme que les individus droits, ce qui n'est pas le cas. Les tiges sinueuses doivent produire du bois

de compression pour redresser la tige et la stabiliser (Timell 1986), dirigeant ainsi une partie de

l'énergie disponible vers un élément qui ne favorise pas le gain en volume et qui en même temps

diminue la qualité du bois. Comme les tiges sinueuses sont plus abondantes en plantation, il

s'avérait primordial d'en trouver la cause, ou une des causes et de déterminer si les méthodes

sylvicoles (production des plants, préparation du site, plantation) pouvaient être imputables de ce

problème.

6.1.3 Origine du peuplement et systèmes racinaires

La sinuosité d'une tige découle souvent de son instabilité, induite par les facteurs externes comme

le vent ou la neige. L'élément majeur qui assure la stabilité des arbres est le système racinaire et

sa capacité à soutenir la couronne soumise à l'emprise des facteurs de l'environnement. Ainsi, les

résultats obtenus dans cette étude indiquent que la distribution des racines en plantation diffère

fortement par rapport à la régénération naturelle. L'influence du sillon de plantation sur

l'architecture racinaire ne fait pas de doute, puisque 50% de toutes les racines se concentrent dans

ce secteur et que, pour 13 des 14 individus plantés, les racines se situent majoritairement dans le
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sillon. En milieu naturel, la distribution des racines s'avère à la fois plus aléatoire et plus régulière,

assurant une plus grande stabilité des pins dans toutes les directions. Comme le pin gris développe

habituellement une racine pivotante, l'absence de cette structure en plantation peut aussi

augmenter ['instabilité des tiges, et éventuellement la sinuosité. L'accroissement du nombre de

ramifications en surface pour les arbres plantés découlerait de la distribution limitée des racines en

profondeur. L'absence de racine pivotante, qui favorise la recherche en eau et en nutriment dans

toutes les couches de sol, est compensée par une augmentation de la ramification en surface (De

Silva et al. 1999). À ces deux éléments spatiaux s'ajoutent le retard de la croissance des racines

dans le temps pour les pins gris plantés, qui présentent un retard de trois à quatre ans pour la

croissance en longueur ou l'apparition du patron de ramification. Ce retard s'explique par te choc de

ia plantation largement reconnu et documenté (Gingras et al. 2002; Nieuwenhuis et Wills 2002;

Sundstrõm et Keane 1999; Insley et Patch 1980).

Lorsque la tige des pins gris plantés atteint la phase de croissance rapide, la croissance des

racines est encore stagnante. Ce retard réduit la capacité de support et de stabilisation, du moins

pendant les premières années. Sur le site naturel, les racines se développent immédiatement,

avant que la tige n'atteigne la phase exponentielle de la croissance, assurant au système racinaire

la capacité de stabiliser la tige et la couronne lorsqu'elles gagnent en volume. De plus, la

distribution des racines des pins gris plantés se concentre dans le sillon, alors que la projection de

la couronne présente une forme s'approchant d'un cercle, avec des branches cependant plus

longues dans le même sens que les racines, c'est-à-dire dans le sens du sillon. L'emprise du vent

sur la couronne se trouve donc augmenter dans le sens perpendiculaire au sillon, sens où les

racines sont ie moins en mesure de supporter la tige. En milieu naturel, la distribution des branches

dans la couronne et des racines dans le sol s'oppose, assurant un meilleur support pour les arbres.

Ces informations gagneraient à être confirmées pour d'autres sites et d'autres espèces d'arbres,

particulièrement pour les essences reconnues pour ne pas produire de réitération au niveau des

racines (les pins en général). De plus, les différentes méthodes de préparation du site préalable à

ia plantation devraient aussi être analysées et pas seulement en regard des avantages pour ia

croissance et la survie des individus, mais également pour leur impact sur le système racinaire.

L'étude présentée ici se concentrait sur un milieu naturel et une plantation (donc une méthode

sylvicole). L'étude de plus de sites, d'autres espèces de pins, d'autres types de récipients (autant

leur taille que leur forme) et d'autres modes de préparation du sol permettrait de cerner les

méthodes les mieux adaptées pour favoriser un meilleur ancrage des tiges et une réduction de la

sinuosité. À long terme, les avantages concerneront une meilleure qualité globale des plantations.
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Enfin, il faut garder une préoccupation par rapport au risque de renversement des arbres plantés,

puisque des systèmes racinaires déficients augmentent ce risque (Danjon et al. 2005).

6.2 PERSPECTIVES

Le polycyclisme des tiges chez les pins gris s'intègre dans son développement eî lui est

nécessaire, au moins pour la reproduction. Cependant, il semble que les pousses formant trois

cycles présentent un gain en volume de moindre importance, comparativement au gain entre

pousses monocycliques et bicycliques. Des observations d'autres auteurs mentionnent la capacité

de l'espèce à produire quatre ou cinq cycles pour une même année de croissance (Tremblay 2005;

Rudolph 1964). L'âge des individus analysés ne permet pas de conclure sur la finalité de l'évolution

de ce critère. Des études portant sur des individus plus âgés permettront de caractériser la

continuité de l'évolution du polycyclisme, son apogée, sa stabilité et sa régression. Par le fait

même, l'impact sur le gain en volume par rapport à la diminution de la qualité (augmentation du

nombre de n�uds) devra être caractérisé. Étant donné la mauvaise distribution dans l'espace des

racines des pins gris plantés, les risques de sinuosité et de renversement pourraient représenter

des problèmes cruciaux pour la qualité et la quantité de bois disponible dans l'avenir. Ces risques

devront être pris en compte le plus tôt possible dans les processus d'évaluation et d'amélioration

des pinèdes plantées. À long terme, l'objectif sera d'améliorer la stabilité des plants en favorisant

un développement plus adéquat du système racinaire. La première avenue à explorer concerne la

production des plants, en réduisant le temps de résidence en récipient et en modifiant le type de

récipient utilisé actuellement. La seconde avenue touche les interventions pré- et post- plantation,

comme la préparation du site ou l'éiagage des branches. Une troisième voie concerne l'impact du

vent et de la neige sur l'architecture des pins gris. Des études en serre et en condition de terrain

permettraient d'évaluer avec précision les degrés d'interaction entre ces deux éléments (vent et

neige) et leur emprise sur les arbres.

6.3 CONTRIBUTION DE LA THÈSE

La thèse contribue à l'avancement des connaissances sur le pin gris en établissant pour la

première fois certains éléments relatif au développement de son architecture dans le temps et

l'espace, tant pour les structures aériennes (axe principal) et souterraines. De plus, le travail de

recherche a permis de mettre en évidence que la sinuosité des tiges semble réduire la croissance

des individus affectés. L'impact du sillon de plantation a été analysé et son rôle sur le

développement et l'architecture des racines a aussi été clairement établi pour la première fois, au

moins pour un mode de scarifiage. Cet élément en particulier devrait être analysé sur plusieurs
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sites et plusieurs modes de préparation du sol puisque Sa mauvaise répartition des racines que cela

induit entre très probablement en cause pour expliquer (du moins en partie) te nombre plus élevé

de tiges sinueuses dans les plantations de pins gris par rapport au milieu naturel. Le patron de

ramifications du système racinaire des pins gris plantés présente aussi un retard dans sa

complexïfication et, conjugué à une tige qui se développe normalement, ce retard pourrait aussi

faire partie des causes pouvant expliquer la sinuosité des tiges plantées.

Enfin, l'utilisation d'une méthode plutôt de type descriptif, soit l'architecture des plantes, a permis de

mettre en avant plan des différences majeures dans le développement d'une même espèce, dont

seule l'origine des peuplements différait. La comparaison détaillée de la croissance et du

développement de pins gris régénérés naturellement et par plantation est très rare. Une seule

étude (Janas et Brand 1988) a été trouvée, et elle se concentrait sur les structures aériennes.

Désormais, les structures souterraines ont aussi été analysées et comparées pour ces deux

origines, démontrant l'importance des études comparatives pour obtenir des informations

nouvelles.
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