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RESUME

Les connaissances relatives a la croissance de la tige de I'Epinette noire et sa réaction
a une coupe forestiére sont bien documentées. Mais les études portant sur la reprise de
croissance au niveau du systéme racinaire de cette espéce sont rares. L'objectif premier
était de déterminer le patron de croissance et d'installation du systéme racinaire de la
régénération pré-établie aprés une coupe. Le second objectif était de comparer la
croissance de la tige et du systéme racinaire entre des tiges supprimées et co-dominantes,
et ce, pour deux types de drainage. Deux peuplements purs d'Epinette noire ont été
choisis dans la région de Chicoutimi pour cette étude. ONA-90-06 est un site au drainage
humide sur sol organique dont le peuplement d'origine a été coupé en 1941. Le site LAU-
89-05 est mésique sur sol d'origine alluviale fluviatile, coupé en 1925. Cing tiges co-
dominantes et cinq tiges dominées ont été choisies dans chacun des sites. Les systémes
racinaires ont été excavés manuellement, jusqu'a un diamétre d'environ 2 cm. Par la
suite, les racines ont €té coupées en sections transversales d'environ 10 cm et les souches
en sections de 2 cm. Chaque section est ensuite traitée pour permettre des mesures
dendrochronologiques, puis interdatée. Une analyse de tige a été effectuée sur 'ensemble
des échantillons de tronc et de racine. La croissance des racines étant excentrique, une
régression, utilisant le volume des sections des racines mesuré par déplacement d'eau, a
été determinée et utilisée pour corriger I’erreur du volume calculé par 1a sommation des
troncs de cone. Des analyses de variance a4 mesures répétées ont été utilisées pour
comparer entre elles les classes de hauteur et les sites. Ces analyses portaient sur
I'évolution de la croissance en volume du tronc et du systéme racinaire, de la croissance en
hauteur cumulée, de la croissance en longueur des racines, des ratios du volume cumulé
racine:tige et des ratios de l'élongation cumulée racine:tige. D'autres résultats sont
présentés: I'dge des tiges, la croissance spécifique en volume (ASV), l'initiation des
racines, 1'évolution de l'importance des racines selon leur période d'initiation dans le
volume racinaire et la fréquence des racines montrant un arrét de croissance. L'origine des
tiges n'a pu étre déterminée, mais elles faisaient partie de la régénération pré-établie et elles
avaient toutes moins de trois metres au moment de la coupe. La reprise de croissance
débute dés la coupe dans le tronc et les racines, mais la croissance des racines est trés
rapidement favorisée en terme de croissance en volume les toutes premiéres années. Deux
patrons d'initiation des racines les premiéres années apres la coupe ont été déterminés: il y
a initiation de nouvelles racines adventives durant cette période chez la majorité des tiges
supprimées et co-dominantes, tandis que celles ayant une faible reprise de croissance
malgré une hauteur a la coupe comparable a celles des co-dominantes n'initient aucune
racine lors de cette période. Les tiges supprimées ont toujours des taux de croissance
inférieurs aux tiges co-dominantes du méme site et leur reprise de croissance apres la
coupe est plus lente. L'évolution des parameétres de croissance s'effectue de fagon
similaire entre les deux sites, mais avec un léger délai sur le site Ona. La croissance en
hauteur est supérieure sur le site Lau, tandis que les ratios et 1a croissance des racines sont
supérieurs sur le site Ona. Le volume des tiges n'est pas différent entre les sites. La
mortalité racinaire qui a pu étre déterminée semble avoir lieu réguliérement et de fagon plus



importante chez les tiges supprimées, avec une augmentation au début des années 1970.
Les proportions que représentent les racines en fonction de leur période d'initiation dans le
volume des systémes racinaire sont fonction de l'importance des initiations durant les
périodes ultérieures et de la mortalité racinaire. Pour la plupart des tiges, les racines
initiées avant la coupe occupent une part importante du volume durant quelques décennies.
La plus faible croissance des tiges supprimées est expliquée en terme de microsites moins
favorables a leur développement plutét que par la compétition ou le génotype. Les
différences entre les sites se situent plus particuliérement au niveau des systémes
racinaires. Ces différences sont expliquées par I'impact négatif sur le site Ona du drainage
et de I'épaisseur de 1'humus ; les mousses et sphaignes interceptent les éléments nutritifs,
et l'impact est visible lors de la reprise de croissance et aprés quelques décennies. Les
perturbations (coupes ou épidémies) semblent favoriser I'initiation racinaire, probablement
en réponse aux changements dans 1'équilibre hormonal et dans le milieu de croissance.



La croissance du tronc de la régénération pré-établie de 1'Epinette noire apres une coupe
forestiére est bien documentées, mais pas la croissance racinaire. Les objectifs étaient de déterminer
le patron de croissance et d'installation du systéme racinaire de la régénération pré-établie aprés une
coupe, et de comparer la croissance de la tige et du systéme racinaire entre des tiges supprimées et co-
dominantes, et ce, pour deux types de drainage. La croissance en volume des racines est tres
rapidement favorisée les toutes premieres années. La plus faible croissance des tiges supprimées est
expliquée en terme de microsites moins favorables a leur développement. Les différences entre les
sites, qui se situent surtout au niveau racinaire, sont expliquées par 1'impact négatif du drainage et de
I'épaisseur de I'humus. La coupe et les €pidémies favorisent l'initiation racinaire, probablement en

réponse aux changements dans I'équilibre hormonal et dans le milieu de croissance.
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CHAPITRE I
INTRODUCTION

Entre 1972 et 1987, les peuplements d'Epinette noire ont été exploités par coupe a
blanc. Depuis la réglementation adoptée en 1987, de nouvelles normes d'exploitation ont
été établies, dont la coupe avec protection de la régénération et des sols (CPRS). La coupe
a blanc telle que pratiquée jusqu'a maintenant est prohibée. L'intérét économique de
I'Epinette noire, la recherche de moyens de régénérer les parterres de coupes de maniére
moins cofiteuses ainsi que la nécessité de répondre aux nouvelles normes ont fait en sorte
de stimuler la recherche sur la régénération pré-établie. Par le fait méme, les
connaissances relatives 2 la croissance de la tige de 1'Epinette noire et de sa réaction & une

coupe forestiére sont mieux documentées.

Plusieurs chercheurs ont montré que la régénération pré-établie se comporte aprés
coupe, en terme de rendement ou de croissance, de fagon similaire aux peuplements
régénérés apres un feu (Crossley 1976, Doucet 1988, Horton et Groot 1987, Lussier et al.
1992, Lussier 1996, Morin et Gagnon 1992, Paquin et Doucet 1992a, 1992b). Le
rendement de ces peuplements est fonction de la densité de la régénération et de sa hauteur
au moment de la coupe. Méme si cette régénération est supprimée de longues années, ceci
n'affecte pas sa croissance future, puisque 1'dge physiologique d'une tige est plus
important que 1'4ge réel pour sa longévité (Boily et Doucet 1993; Doucet 1990; Pothier et
al. 1995; Robichaud et Methven 1993).

La régénération pré-établie dans les peuplements d'Epinette noire est composée
principalement de marcottes (Doucet 1988, 1990; Frisque et Vézina 1977). Le
marcottage, reproduction végétative rencontrée chez plusieurs espéces (Cooper 1911),
consiste en l'enracinement d'une branche basse dans 1'horizon organique. Cette branche
devient indépendante & la mort de I'arbre-mere ou avec le temps (Cooper 1911; Stanek
1961). La proportion de marcottes dans un peuplement semble €tre fonction du type de



litiére et de la densité (Stanek 1961, 1968), un peuplement fermé étant moins propice a la
formation des marcottes, a la suite du phénomeéne d'auto éclaircie des branches basses.

Il a été démontré que 1'Epinette noire a un enracinement superficiel pénétrant peu le
sol minéral, et qu'elle posséde des racines adventives (Bannan 1940, 1942; Le Barron
1945; McEven 1966; Strong et La Roi 1983). Les racines adventives sont des racines qui
se développent sur une autre partie de la plante que le systéme racinaire. Ce type de racine
se développe en strates lorsque l'arbre s'enfonce sous son propre poids et/ou que le
niveau de mousse s'éléve (Gates 1938). Elles se développent aussi sur les branches
enfouies, permettant la formation des marcottes. Ces racines peuvent méme étre
essentielles pour le redressement des semis (Johnston 1970). Les racines situées dans la
partie inférieure meurent, car les conditions d'aération y deviennent inadéquates (Le
Barron 1945), provoquant I'accumulation néfaste de certains composés (Lamahamedi et
Bernier 1994). Ces racines adventives peuvent donc €tre initiées tout au long de la vie de
l'arbre et remplacent entie¢rement le systéme racinaire primaire. Cette capacité de
développer des racines adventives permet A I'Epinette noire d'étre assez tolérante aux
inondations, lorsque la concentration en oxygene ne diminue pas en dessous d'un certain
seuil (Lamahamedi et Bernier 1994).

Les racines peuvent étre étudiées superficiellement, en mesurant par exemple le
volume de sol occupé par les racines, leur distribution dans les différents horizons, etc.
Elles peuvent aussi étre étudiées de la méme fagon que les tiges. Il est maintenant usuel
d'utiliser la dendrochronologie pour décrire la croissance des tiges. Cette technique peut
aussi s'appliquer aux racines, comme l'a montré par exemple Schulman (1945). En effet,
la croissance radiale des racines est sujette aux mémes variations que celle de la tige. Ceci
nous permet de dater les systémes racinaire par interdatation et d'étudier leur croissance en

général.

Les études portant sur la relation entre le systéme racinaire et la tige en milieu naturel
de I'Epinette noire sont rares. Elles se sont surtout attardées sur la morphologie du
systéme racinaire et sa biomasse en relation avec la biomasse aérienne (Fraser et McGuire
1969). Quelques études seulement développent l'aspect de la croissance, par exemple
Krause et Morin (soumis) ou I'impact des défoliations sur la croissance radiale racinaire
est étudié. Le systéme racinaire et la partie aérienne des plantes sont interreli€s, chacune



des structures étant nécessaire a la croissance de l'autre. C'est pourquoi l'étude de la
croissance des racines est nécessaire pour une meilleure compréhension de la croissance

de 1'Epinettes noire.

L'objectif principal de ce travail est de déterminer le patron de croissance et
d'installation du systéme racinaire de la régénération pré-établie aprés une coupe. Selon ce
qui a déja été observé chez le Sapin baumier (Abies Balsamea [L.] Mill.) aprés des
épidémies de la Tordeuse des bourgeons de 1'épinette (TBE) (Choristoneura fumiferana
[Clem.]), le systéme racinaire des individus ayant survécu est constitué exclusivement de
racines adventives (Krause et Fournier 1996). Ces systémes racinaires sont initiés
rapidement aprés la perturbation et ont une importante croissance les premiéres années.
En ce qui concerne 1'Epinette noire, la relation entre une perturbation et l'initiation d'un
nouveau systéme racinaire n'est pas établie. Nous émettons I'hypothése que la
régénération pré-établie de 1'Epinette noire réagit aprés une coupe comme le Sapin aprés
une épidémie. L'initiation de nouvelles racines apres une coupe, en réponse aux divers
changements du milieu, tels les conditions hydriques, pourrait étre un élément important
dans la croissance et la survie de la régénération pré-établie, comme elle 1'est pour les
semis en plantation (Lamahamedi et Bernier 1994).

Le second objectif est de mettre en relation la croissance du systéme racinaire avec la
croissance de la tige. Chez le Pin rouge (Pinus resinosa Ait.) et 1'Epinette blanche (Picea
glauca [Moench] Voss), les premiéres années apres une période de suppression, la largeur
des cernes de croissance est supérieure par rapport a la tige (Fayle 1968; Urban et al.
1994). La croissance des systémes racinaires de tiges co-dominantes et supprimées sera
aussi comparée. Notre hypothése est que les individus supprimés devraient présenter un
systéme racinaire moins développé et plus lent a s'établir, du fait que ces tiges ont un taux
de croissance inférieur. Ces comparaisons seront aussi faites entre deux types de régimes
hydriques car un stress hydrique et un manque d'oxygénation influengant négativement la

croissance racinaire (Fayle 1975a).



CHAPITRE I
METHODOLOGIE

2.1. Pré-échantillonnage et description des sites

Deux sites ont été choisis parmis ceux de I'échantillonnage effectué par Lussier et al.
(1992) et Lussier (1996). Lors de ces échantillonnages, des peuplements murs d'Epinette
noire issus de coupe ont été localisés a I'aide des plans de coupe de la compagnie Abitibi-
Price. Les sites ont été choisis pour obtenir une diversité dans les classes de densité et de
drainage. Une placette échantillon de 10x20 meétres a été établie dans chacun des
peuplements. Un certain nombre des tiges des placettes échantillons a fait I'objet
d'analyse de tige compléete. La présence de vieilles souches sur le site et une augmentation
de la croissance radiale coincidant avec l'année de la coupe confirmaient I'origine des
peuplements. Les sites Lau-89-05 et Ona-90-06 ont été selectionnés parmis tous ces sites.
Pour les besoins de cette étude, des peuplements issus d'une coupe antérieure aux années
cinquantes étaient nécessaires pour obtenir des courbes de croissance de durée acceptable
pour l'interdatation et avoir des données sur une assez longue période. La classe de
drainage devait aussi différer, pour comparer les différences de croissance associées a ce
facteur. La majeure partie des tiges ayant déja été mesurées, la date de coupe, les
caractéristiques des peuplements, leur origine ainsi que les caractéristiques pédologiques et
topographiques étant connues, il était avantageux de choisir ces sites déja étudiés.

Pour les deux sites choisis, la pente est faible (<5%). Les peuplements sont des
pessiéres pures, avec un recouvrement au sol caractéristique des pessiéres a mousses. Le
site Lau-89-05 est situé dans la zone écologique des Basses Laurentides de la riviére
Métabetchouan, Région 8e, et le site Ona-90-06 est situé dans la zone des Basses
Laurentides du Saguenay, Région Se (Thibeault 1985). La localisation et les autres
caractéristiques des sites sont présentées a la figure 2.1 et au tableau 2.1.
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Figure 2.1 : Localisation des sites

2.2. Echantillonnage

Cinq tiges co-dominantes et cinq tiges supprimées ont €t€ choisies en fonction de leur
hauteur finale atteinte lors de 1'échantillonnage effectué par Lussier ef al. (1992) et Lussier
(1996). Les termes co-dominant et supprimé référent donc a la position des tiges dans la
canopée lors de 1'échantillonnage. Les tiges dominantes n'ont pas ét€ choisies pour ne pas
inclure des tiges faisant déja partie du couvert principal au moment de la coupe, et parce
qu'elles représentent un nombre plus faible dans un peuplement que les co-dominantes.
Les tiges trés supprimées ont été exclues car leur diametre trop faible pouvait entrainer des
difficultés supplémentaires pour les mesures de croissance et une imprécision au niveau de

l'interdatation.

Les tiges ont été récoltées en 1989 pour le site Lau-89-05 et en 1990 pour le site Ona-
90-06 par Lussier et al. (1992). En I'absence d'un nombre suffisant de tiges supprimées
correspondant aux besoins dans la placette du site Ona, deux arbres ont été choisis tout
prés du quadrat en 1994, les tiges 100 et 102. Comme pour toutes les autres tiges, des
sections ont été prélevées au niveau du sol, c'est-a-dire au dessus de la plus haute racine,



puis 8 30 cm, 60 cm, 1 m, 1,3 m, 2 m et & tous les métres subséquents.
L'échantillonnage des systémes racinaires a eu lieu en aolit 1994. Les longues racines ont
été excavées manuellement, jusqu'a un diametre a l'extremité des racines d'environ 2 cm.
Les souches et les racines courtes ont été récoltée entiéres. Lors de l'excavation, la
présence d'un lien marcotte/arbre-mere (Stanek 1961) a été recherchée, mais sans succes.
Ces liens, s'ils étaient présents dans le passé, sont probablement décomposés puisqu'ils
se sont retrouvés plus en profondeur avec le temps. Les systeme racinaires ont été

dessinés et chaque racine numérotée lors de l'excavation.

Tableau 2.1 : Caractéristiques des sites

§UI‘I3CC

Site Date d¢ Régime  Type de Epaisseur Type de Densité* terridre
la hydrique dépot de sol (tiges/ha) totale™
coupe I'humus (m2/ha)
(cm)
ONA-90-06 1941 Humide Organique >30 Podzol 4650 31,7
humique
orthique
LAU-89-05 1925 Mésique Alluvion 11-15  Podzol 3950 52,0
fluviatile humique
orthique

* : Tiges de dhp supérieur ou égal a 2,5 cm lors de I'échantillonnage.
Modifié de Lussier 1996

2.3. Mesures
2.3.1. Préparation des échantillons

Tous les échantillons récoltés ont été séchés quelques jours. Par la suite, les sections
de racines ont été coupées en sections transversales d'environ 10 cm en partant de la
souche. Pour les souches, des sections transversales d'environ 2 cm ont été-coupées en
débutant par le bas de la souche. Toutes les sections de tiges et de souches ont été
poncées au papier émeri 80, 200 et 400 successivement. Pour les racines, seuls les

papiers 80 et 200 étaient utilisés.



2.3.2. Croissance radiale
Sections de tige

Les cernes annuels de croissance des tiges ont été mesurés a l'aide du systéme
MacDendro™ ou d'un micrometre Henson et du logiciel MacTrim™ avec une précision de
0,01 mm. De deux a quatre rayons ont été mesurés sur chaque section. Seulement deux
rayons sont mesurés lorsque la croissance est concentrique, surtout dans le haut de la tige
ol il y a moins de bois de réaction. Les tiges co-dominantes ont été mesurées par Lussier
et al. (1992) et Lussier (1996). Ces mesures ont débuté I'année de la coupe, et pour
I'année suivant la coupe pour quelques tiges du site Lau (04, 51, 52, 58). Pour les cernes
précédant I'année de la coupe, la largeur totale de ces cernes a été mesurée et non chaque
cerne individuellement, donc aucune donnée n'a ét€ utilisée pour la période antérieure i la

coupe.
Sections de racine

Pour les racines, les cernes de croissance ont été mesurés a l'aide d'un micromeétre
Henson et du logiciel MacTrim™. Les racines sont mesurées en débutant par la section la
plus prés de la souche. A la différence des sections de tiges, un seul rayon est mesuré car
la croissance des racines est excentrique (Fayle 1968; Krause et Eckstein 1993). En effet,
les conditions de croissance des racines font en sorte que dans la plupart des cas, la
croissance radiale s'effectue principalement vers le haut (figure 2.2). La croissance étant
faible dans les autres directions, les cernes sont petits et souvent discontinus. Le rayon
mesuré est donc celui out l'on retrouve le plus de cernes et il peut étre discontinu. Le
premier cerne chez 1'Epinette noire étant souvent mal défini (Stanek 1961), la précision sur
I'Age des racines peut étre estimée a plus ou moins un an lors des mesures. Pour les
racines situées dans le bas de la souche et les racines initiées avant la coupe, cet age est

moins précis car les cernes de croissances y sont souvent trés minces.



JRayon mesuré

Figure 2.2 : Section transversale d'une racine d'Epinette noire. La fléche
indique la direction de la surface du sol.




Sections de souche

Les souches ont été mesurées dans le but d'obtenir 1'dge des tiges et pour faciliter
l'interdatation graphique des racines. Puisqu'il y a formation de racines adventives le long
de la tige, I'dge au niveau du sol est sous estimé (Desrochers et Gagnon 1997; Le Barron
1945). L'age des tiges peut étre déterminé en retrouvant le collet dans la souche (Telewski
1993). Le collet est la zone de transition entre la moelle de la tige et la stele du systéme
racinaire. La moelle de la tige est de forme circulaire, entourée de xyléme primaire et
secondaire. La stéle des racines est formée de xyléme primaire, allongée chez I'Epinette
noire (Stanek 1961), aux extrémités de laquelle on retrouve généralement deux, parfois
trois, canaux résiniféres. Lorsque le collet est introuvable, on obtient un dge minimum

puisque le tout premier cerne formé n'est pas atteint.

La détermination de 1'dge s'effectue en premier lieu par décompte des cernes de
croissance et par l'interdatation visuelle entre les sections. Par la suite, deux rayons ont
été mesurés a l'aide d'un micrometre Henson et du logiciel MacTrim™ sur une section de
chaque souche puis interdatés graphiquement. La différence d'dge entre le décompte des
cernes de croissance et 'interdatation graphique de la section mesurée a été appliquée aux
autres sections de la méme souche. Il s'agit d'un 4ge approximatif car les cernes de la
période antérieure a la coupe sont trés minces et trés rapprochés, et sont donc plus

difficiles a interdater.
2.3.3. Interdatation

Toutes les sections mesurées ont été interdatées graphiquement, c'est-a-dire en
superposant deux graphiques de courbe de croissance radiale 'un sur l'autre sur une table
lumineuse. Pour la tige, on compare les courbes des rayons d'une méme section, puis la
moyenne de cette section avec les moyennes des autres sections. Par la suite,
l'interdatation graphique est vérifiée a 1'aide du programme COFECHA (Holmes 1983).
La courbe moyenne de chacune des tiges est ensuite comparée aux autres tiges du méme

site.

Pour les racines, un seul rayon est mesuré; il est donc comparé a celui de la section
adjacente, comme pour les mesures des cernes de croissance, en débutant par la souche.



La croissance des racines s'effectuant de la souche jusqu'au bout de la racine, le nombre
de cernes absents augmente dans la méme direction (Fayle 1968, Hamilton 1989, Krause
et Eckstein 1993). La mesure des sections dans cette direction permet de repérer
visuellement les cernes absents, ce qui facilite la mesure et I'interdatation des sections
suivantes (Krause et Eckstein 1993). Les moyennes de chaque racine sont comparées
entre elles. La courbe moyenne par systéme racinaire est interdatée avec la courbe de la

tige et de la souche correspondantes.

Les courbes des souches ont d'abord été comparées entre elles pour un méme site,
graphiquement et par le programme COFECHA. Puisque les courbes de croissance
radiale des tiges débutent 1'année de la coupe, les courbes des sections de souche ont été
interdatées graphiquement avec une courbe moyenne d'épinettes noires de la région
d'Onatchiway (Krause et Morin 1995a) pour interdater la période antérieure a la coupe.
Les courbes des souches couvrant aussi la période antérieure a la coupe, elles ont été

utilisées lors de l'interdatation des racines plus vieilles que la coupe.

2.3.4. Volume racinaire

Le volume racinaire a €t€ mesuré par déplacement d'eau. Les sections des racines
ont été immergées dans un récipient rempli d'eau posé€ sur une balance Mettler PE 1600
(30,01 g) ou Mettler Toledo (£10 g). Le volume de chaque racine a été calculé par la
sommation de chaque section. Puisque cette mesure a été effectuée apres la coupe et le
sablage des sections, le volume obtenu est inférieur au volume réel des racines.
L'obtention de la valeur réelle du volume nécessiterait des balances de grandes capacités

ou une technique différente.
2.4. Analyses de tige et calculs des volumes racinaires

La croissance en hauteur, en volume et I'accroissement spécifique en volume (ASV)
des tiges ont été obtenus a 1'aide d'un programme d'analyse de tige développé sur SAS,
en utilisant la fonction de Carmean pour la hauteur (Dyer et Bailey 1987) et la sommation

des troncs de cones pour le volume.
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Le programme utilisé permet de traiter plusieurs fourches sur une méme tige et
compile les résultats de l'analyse pour obtenir les valeurs annuelles totales
d’accroissement. Ces caractéristiques permettent de faire 1'analyse de la croissance de
chaque racine comme celle des tiges, méme lorsqu'elles ont plusieurs bifurcations.
Cependant, les racines ayant une croissance excentrique, la forme d'un tronc de c6ne est
rarement retrouvée. Le calcul du volume par sommation de tronc de cdne est donc une
méthode inadéquate si on l'applique sans correctif. La section suivante décrit la méthode

utilisée pour corriger le volume racinaire.
2.5. Correction du volume racinaire

Une régression entre le volume total mesuré par déplacement d'eau (Y) et le volume
total calculé par sommation des troncs de cOnes (X) de chaque racine a été effectuée pour
chaque site. Les régressions obtenues sont de forme LnY = B¢ + B1 Ln X. L'obtention de
Y', c'est-a-dire la correspondance en valeur réelle du volume calculé X, se fait selon
I'équation Y' = exp(B1*Inx) %exp(B0) F,C. en utilisant les paramétres du tablean 2.2. Le
facteur de correction utilisé est celui suggéré par Snowdon (1991). 1l s'agit du quotient de
la moyenne arithmétique de 1'échantillon et de la moyenne des valeurs prédites dans
I'échelle originelle. Dans le cas présent, le facteur de correction correspond donc au
quotient de la moyenne des volumes mesurés (Y) sur la moyenne des valeurs prédites par
la régression (Y'). Les volumes annuels obtenus par I'analyse ont été corrigés par ces

régressions.

Tableau 2.2 : Parameétres des équations de régression obtenus pour la correction du

volume racinaire calculé
Site Bo B1 F.C. n R2
Ona-90-06 -2,2813 0,8729 1,0633 140 0,936

Lau-89-05 -2,3869 0,8666 0,9781 81 0,936
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2.6. Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont été effectu€es a l'aide du logiciel SYSTAT 5.1™, Le
coefficient de Pearson a été utilisé dans les analyses de corrélation. Pour toutes les
analyses de variance, les variables indépendantes utilisées étaient la classe de hauteur (co-
dominante et supprimée) et le site (Lau et Ona) au seuil de signification de 5 %. L'analyse
de variance avec mesures répétées a été utilisée pour comparer les divers paramétres de
croissance des tiges et des racines entre eux et dans le temps. La probabilité de
Greenhouse-Geisser (PG-G) était considérée dans les analyses avec mesures répétées,
puisqu'elle est jugée la plus conservatrice dans ce type d'analyses (von Ende 1993). Des
tests de contrastes dans certaines analyses ont été utilisés pour déterminer a partir de quelle
période les moyennes des variables significatives différaient.

Pour fin de comparaisons entre les sites, les données de croissance des tiges et des
systémes racinaires ont été ajustées pour faire correspondre les années de coupe, I'année
de la coupe correspondant a l'année 1. Toutes les données utilis€ées concernant les
systémes racinaires correspondent a la somme des valeurs de toutes les racines pour
chaque tige. Des analyses ont été effectuées sur les cinq premieres années apres la coupe
et sur la totalité de la période commune aux deux sites, soit cinquante années depuis la
coupe, avec des intervalles de 4 ans. Lorsqu'il y a des données manquantes dans les
analyses de variance a mesures répétées, les échantillons concernés sont exclus
automatiquement de 1'analyse. C'est pourquoi les analyses statistiques portant sur les
tiges et les ratios débutent 1'année suivant la coupe, des données de I'année de la coupe

étant manquantes pour certaines tiges .

Les données de la période antérieure a la coupe ne sont pas incluses dans les analyses
statistiques puisque les analyses de tiges n’ont pas été effectuées pour cette période pour
toutes les tiges. De plus, la faible croissance durant cette période complique I’interdatation
a la fois des racines et des tiges. Ces résultats ne se prétent donc pas aux analyses

statistiques.
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CHAPITRE HI
RESULTATS

3.1. Ages et origines des tiges

Les dges minimaux trouvés (tableau 3.1) indiquent que les tiges avaient entre 40 et
90 ans au moment de la coupe de 1925 et 1941 pour les sites Lau-89-05 et Ona-90-06
respectivement. Pour I'arbre Ona-16, une zone o la moelle était caractéristique de la zone
de transition entre le collet et la tfge a été atteinte, suggerant qu'il s'agit d'un semis. Chez
plusieurs tiges (Lau-04, 38, 59, 51, Ona-55 et 53) de la moelle de tige a été retrouvée dans

une racine, au lieu d'une stele (figure 3.1).

3.2. Croissance en hauteur

Toutes les tiges avaient moins de trois métres au moment de la coupe (tableau 3.1 et
figure 3.2). Les moyennes sont respectivement pour les co-dominantes et les supprimées
de 1,89 met 1,10 m. La classe de hauteur finale atteinte 50 ans apres la coupe est corrélée
positivement a la classe de hauteur au moment de la coupe (r=0,603; p=0,005) et 4 I’4ge
des tiges (r=0,478; p=0,033), les tiges supprimées étant en général un peu plus jeunes que

les co-dominantes.

Cingq tiges font exception, soit les tiges Ona-100, 55, 89, Lau-02 et 51 qui ont
changé de classe de hauteur, c'est-a-dire qu'une tige de plus de 2 métres au moment de la
coupe se situe dans la classe de hauteur finale des supprimées et inversement (tableau
3.1). Ce changement de classe a lieu lors des premiéres années apres la coupe, et est

visible par un accroissement en hauteur plus ou moins rapide selon le cas, en comparaison



Figure 3.1 :Systéme racinaire des tiges Lau-04 (A) et Lau-59 (B), et le
tracé approximatif de la moelle de tige.
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avec les autres tiges. Ces tiges sont parmi les plus jeunes sur le site Ona et parmi les plus
vieilles sur le site Lau en comparaison avec les tiges de la méme classe de hauteur finale

pour chacun des sites.

La croissance en hauteur cumulée (figure 3.2) est toujours supérieure pour la classe
de hauteur des co-dominantes (tableau 3.3, A02 a2 A06 et A2 a AS50, inter et intragroupes,
hauteur: P<0,001). Elle devient plus élevée sur le site Lau que sur le site Ona entre 10 et
14 ans et ce jusqu'a 46 ans apres la coupe (A2 a AS0, intergroupes, site, contrastes, A14:
P=0,046; A46: P=0,006; intragroupes, dge*site: P=0,007). Cependant, le taux de
croissance annuel moyen sur 50 ans ne différe qu'entre les classes de hauteur (tableau 3.2,
hauteur: P<0,00). Les cinq premiéres années apres I'année de la coupe, il y a reprise de
croissance. Elle est plus rapide sur le site Lau et pour les co-dominantes (tableau 3.3, A02
a A06, intragroupes, age*hauteur et dge*site: P=<0,00). Mais les hauteurs moyennes
atteintes ne différent qu'entre les classes de hauteur (A02 a A06, intergroupes, hauteur:
P=0,001; site: P=0,278).
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Tableau 3.1 : Hauteur initiale, hauteur et taux de croissance moyen 50 ans aprés la coupe,
dge et nombre de racines mesurées lors de 1'échantillonnage des tiges
étudiées

Siteetdate  Classede Numéro Age Hauteur Hauteur Nombre Nombre

delacoupe hauteur 50 detige mesuré initiale finale de de
ans apres la (m) (m) racines  racines
coupe mesurées exclues
ONA-90-06 Co-dominantes 16 1853 2,08 12,6 14 -
55 1899 0,65 11,6 11 -
1941 66 1861 2,08 14,9 13 -
84 1870 2,06 12,6 16 -
89 1875 1,37 12,8 14 -

moyenne: 1872 1,65 12,9 13,6
Taux : 0,23 £ 0,02

Supprimées 12 1873 0,67 8,9 14 -
53 1865 1,04 10,0 13 -
75 1903 0,05 9,3 21 -
100 1886 2,57 9,1 10 -
102 1863 1,18 7,5 14 4
moyenne: 1878 1,10 8,96 14,4

Taux : 0,15+ 0,03

LAU-89-05 Co-dominantes 10 1862 2,50 14,2 9 -
49 1852 2,13 14,1 8 -

1925 51 1843 1,65 13,6 6 -
52 1861 2,25 14,4 13 -

58 1865 2,13 14,6 14 -

moyenne: 1856 2,13 14,8 10,0
Taux : 0,25 0,005

Supprimées 02 1871 2,05 9.4 10 1
04 1886 0,67 9,1 6 -
38 1876 1,08 9,3 5 -
59 1889 1,19 8,4 6 -
77 1891 0,54 9,6 9 1
moyenne: 1882 1,10 9,16 7,2
: Taux : 0,16x 0,02

Tableau 3.2: Résultats de 1'analyse de variance (ANOVA) sur le taux de croissance en
hauteur moyen des tiges selon le site et la classe de hauteur (hauteur)

Source Degré de liberté Carrés moyens Valeurde F Probabilité (P)
site 1 0,000492 1,430 0,241
hauteur 1 0,027291 79,346 0,000
site*hauteur. 1 0,000180 0,523 0,479
erreur 16 0,000344

Les différences significatives sont indiquées en gras (<0,05).
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Figure 3.2 :Croissance moyenne en hauteur cumulée et écarts-types des
co-dominantes et des supprimées des sites Lau-89-05 et Ona-

90-06 (n=5 arbres).



Tableau 3.3 : Résultats des analyses de variance (ANOVA) a mesures répétées sur la
croissance en hauteur cumuiée selon le site et la classe de hauteur

(hauteur)
Source Degré de liberté Carrés moyens  Valeurde F Probabilité (P) Probabilité (PG-G)
A22 A6
intergroupes
hauteur 1 33,653 15,397 0,001
site 1 2,652 1,213 0,287
hauteur*site 1 2,761 1,263 0,278
erreur 16 2,186
intragroupes
ige 4 1,445 182,000 0,000 0,000
dge*hauteur 4 0,177 22,342 0,000 0,000
age*site 4 0,055 6,939 0,000 0,011
age*hauteur*site 4 0,021 2,690 0,039 0,109
erreur 64 0,008
A2 A50
intergroupes
hauteur 1 516,259 80,801 0,000
site 1 49,952 7,818 0,013
Contrastes A02 1 0,137 0,278 0,605

A06 1 0,910 2,295 0,149

Al0 1 1,729 3,711 0,072

Al4 1 2,973 4,695 0,046

Al8 | 3,908 6,727 0,020

A22 1 2,987 4,826 0,043

A26 1 2,681 3,834 0,068

A30 1 5,055 7,378 0,015

A34 1 9,380 14,009 0,002

A38 1 10,146 15,588 0,001

A42 1 9,084 13,186 0,002

A46 1 6,822 10,091 0,006

AS0 1 2,739 4,137 0,059
hauteur*site 1 8,481 1,327 0,266
erreur 16 6,389
intragroupes
age 12 207,217 1620,000 0,000 0,000
dge*hauteur 12 5,505 43,140 0,000 0,000
Age*site 12 0,717 5,615 0,000 0,007
age*hauteur*site 12 0,068 0,536 0,889 0,601
erreur 192 0,128

1: A= 4ge de la coupe. Les différences significatives sont indiquées en gras (<0,05).
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3.3. Croissance en volume

3.3.1. Croissance en volume cumulé des tiges et en volume cumulé des systémes

racinaires

En ce qui concerne la croissance en volume cumulé des tiges et des systémes
racinaires de la coupe jusqu'a 50 ans plus tard (figure 3.3), les co-dominantes ont un
volume plus élevé et une croissance plus rapide que les supprimées (tableau 3.4 et tableau
3.5, AO2 a A06 et AO2 a A50, intergroupes et intragroupes, hauteur: P=<0,01). Il n'y a
pas de différence entre les sites pour le volume des tiges, mais la croissance racinaire est
plus rapide sur le site Ona (tableau 3.5, AO1 a A49, intergroupes, age*site: P=0,013).
Une trentaine d'année apres la coupe, le volume racinaire sur le site Ona devient plus
élevé, atteignant environ le double du volume du site Lau 50 ans apres la coupe (tableau
3.5, AO1 a A49, intergroupes, sites, contrastes, A33: P=0,037; A49: P=0,013).

Tableau 3.4 : Résultats de 1'analyse de variance (ANOVA) a mesures répétées sur le
volume cumulé du tronc selon le site et la classe de hauteur (hauteur)

Source Degré de liberté Carrés moyens  Valeurde F Probabilité (P) Probabilité (PG-G)
A02 3 AO6™

intergroupes

hauteur 1 0,000024 14,531 0,002

site 1 0,000 0,002 0,963

hauteur*site 1 0,000 0,091 0,767

erreur 16 0,000

intragroupes

age 4 0,000 56,684 0,000 0,000
age*hauteur 4 0,000 19,449 0,000 0,000
Age*site 4 0,000 2,638 0,042 0,122
age*hauteur*site 4 0,000 1,567 0,194 0,229
erreur 64 0,000

A02 3 A50

intergroupes

hauteur 1 0,059087 46,434 0,000

site 1 0,000169 0,133 0,720

hauteur*site 1 0,000684 0,537 0,474

erreur 16 0,001272

intragroupes

ge 12 0,01222 116,00 0,000 0,000
dge*hauteur 12 0,00406 38,673 0,000 0,000
Age*site 12 0,00003 0,310 0,987 0,599
dge*hauteur*site 12 0,00008 0,751 0,700 0,406
erreur 192 0,00010

o: A= 4ge de la coupe. Les différences significatives sont indiquées en gras (<0,05).
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Tableau 3.5 : Résultats de I'analyse de variance (ANOVA) & mesures répétées sur le
volume cumulé du systeéme racinaire selon le site et la classe de hauteur

(hauteur)
Source Degré de liberté Carrés moyens  Valeurde F Probabilité (P) Probabilité (PG-G)
A01 2 AOS®
intergroupes
hauteur 1 0,000 7,711 0,013
site 1 0,000 0,018 0,895
hauteur*site 1 0,000 0,071 0,794
erreur 16 0,000
intragroupes
Age 4 0,000 20,532 0,000 0,000
dge*hauteur 4 0,000 10,167 0,000 0,006
Age*site 4 0,000 0,053 0,995 0,822
Age*hauteur*site 4 0,000 0,006 1,000 0,939
erreur 64 0,000
A0l a A49
intergroupes
hauteur 1 0,00629 23,356 0,000
site 1 0,00148 5,492 0,032
Contrastes A0l i 0,000 0,151 0,703

A0S 1 0,000 0,000 0,984

A09 1 0,000 0,016 0,902

Al3 1 0,000 0,374 0,550

Al7 1 0,000 1,297 0,271

A2l i 0,00002 2,614 0,125

A25 1 0,00004 3,271 0,089

A29 1 0,00009 3,984 0,063

A33 1 0,0002 5,193 0,037

A37 1 0,00032 5,380 0,034

Adl 1 0,00058 6,741 0,019

A4S 1 0,00072 6,701 0,020

A49 1 0,00107 7,712 0,013
hauteur*site 1 0,00031 1,143 0,301
erreur 16 0,00027
intragroupes
ge 12 0,00123 70,709 0,000 0,000
dge*hauteur 12 0,00044 25,257 0,000 0,000
Age*site 12 0,00013 7,512 0,000 0,013
dge*hauteur*site 12 0,00003 1,509 0,123 0,238
erreur 192 0,00002

H; A= ige de la coupe. Les différences significatives sont indiquées en gras (<0,05).
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Figure 3.3 A: Croissance en volume cumulé de la tige (—) et du systéme racinaire (—)
depuis la coupe de 1925 sur le site Lau-89-05.
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3.3.2. Croissance spécifique en volume des tiges

Les tiges semblent toutes, indépendamment de leur classe de hauteur, avoir une
croissance spécifique en volume similaire durant environ les dix premieres années (figure
3.4). Il'y a cependant plus de variations entre les tiges sur le site Ona durant cette méme
période. Les ASV augmentent rapidement apres la coupe sur les deux sites, atteignant par
la suite une certaine stabilité, puis elles diminuent réguli¢rement. Les valeurs sont en
général plus élevées pour les co-dominantes et pour le site Ona. Les supprimées du site
Lau montrent une importante diminution de 'ASV débutant au milieu de la décennie de
1970. Les autres tiges des deux sites montrent aussi une telle réduction durant cette

période, mais moins importante.

Certaines des tiges étudiées présentent des variations importantes. Les tiges les plus
petites a la coupe Lau-04, 77 et Ona-75 ont un accroissement spécifique en volume
comparable aux co-dominantes durant certaines périodes, telles durant la décennie 1960
sur le site Lau et de 1975 a 1985 pour la tige Ona-75. Pour les tiges Lau-02 et Ona-100
qui ont changé de classe de hauteur, leurs accroissements en volume spécifique se situent
dans les plus faibles valeurs. Les tiges Lau-51, Ona-55 et 89, qui mesurent moins de
deux meétres a la coupe, ont une croissance similaire ou supérieure aux co-dominantes.
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Figure 3.4 A : Accroissement spécifique en volume des tiges co-dominantes et
supprimées du site Lau-89-05 depuis la coupe de 1925.
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supprimées du site Ona-90-06 depuis la coupe de 1941.
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3.3.4. Ratio racine:tige de la croissance en volume

Il y une différence entre les sites mais pas entre les classes de hauteur pour les ratios
du volume cumulé des racines sur celui des tiges (figure 3.5). Les ratios sont plus élevés
sur le site Ona aprés environ 25 ans apres la coupe et varient de maniére plus importante
que sur le site Lau (tableau 3.6, AO2 a A50, intergroupes, site, contrastes, A26: P=0,045;
A50: P=0,001; intragroupes, dge*site: P=0,023). Les premie¢res années apres la coupe les
ratios augmentent graduellement, pour ensuite atteindre des valeurs relativement stables.
Il n'y pas de différence au niveau des moyennes immédiatement aprés la coupe (tableau
3.6, A02 a A06, intergroupes, hauteur et site: P>0,05), mais les ratios tendent 2 se
stabiliser plus rapidement sur le site Lau. Les valeurs extrémes dans la courbe des
suprimés du site Ona proviennent des tiges 75 et 12, les trois autres supprimées présentant

une évolution des courbes similaire aux co-dominantes.
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Figure 3.5 : Evolution de la moyenne des ratios racine:tige du volume cumulé pour les
tiges supprimées et co-dominantes des sites Lau-89-05 et Ona-90-06 (n=5).
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Tableau 3.6 : Résultats de I'analyse de variance (ANOVA) & mesures répétées sur le
ratio du volume cumulé racine:tige selon le site et la classe de hauteur

(hauteur)
Source Degré de liberté Carrés moyens Valeurde F  Probabilité (P) Probabilité (PG-G)
A02 3 A06™
intergroupes
hauteur 1 0,1763 1,307 0,270
site 1 0,0995 0,738 0,403
hauteur*site 1 0,0848 0,629 0,439
erreur 16 0,1349
intragroupes
ige 4 0,0339 18,403 0,000 0,000
dge*hauteur 4 0,0000 0,012 1,000 0,946
Age*site 4 0,0095 5,150 0,001 0,028
age*hauteur*site 4 0,0003 0,148 0,963 0,758
erreur 64 0,0018
A02 3 AS0
intergroupes
hauteur 1 0,0633 0,268 0,612
site 1 1,2330 5,219 0,036
Contrastes A02 1 0,0518 1,818 0,196

A06 1 0,0000 0,001 0,981

Al0 1 0,0261 1,269 0,277

Al4 1 0,2466 3,258 0,090

Al8 1 0,2338 3,882 0,066

A22 1 0,1763 4,253 0,056

A26 1 0,1202 4,746 0,045

A30 1 0,1124 5,073 0,039

A34 1 0,1364 7,013 0,018

A38 1 0,1432 11,377 0,004

A42 1 0,1760 14,744 0,001

A46 1 0,1722 16,587 0,001

AS0 1 0,1673 18,450 0,001
hauteur*site 1 0,0006 0,003 0,959
erreur 16 0,2363
intragroupes
ige 12 0,0675 6,489 0,000 0,004
age*hauteur 12 0,0239 2,294 0,009 0,117
age*site 12 0,0441 4,240 0,000 0,023
dge*hauteur*site 12 0,0107 1,027 0,426 0,370
erreur 192 0,0104

r: A= dge de la coupe. Les différences significatives sont indiquées en gras (<0,05).



3.4. Initiation des racines
3.4.1. Patrons des initiations racinaires apreés la coupe

Des racines initi€es avant la coupe ont pu étre mesurées pour toutes les tiges, a
l'exception de la tige Ona-75. Les premiéres années apres la coupe, il y a des initiations,
parfois trés importantes, chez la majorité des tiges co-dominantes et supprimées. Ceci est
défini comme étant le patron d'initiation racinaire A (figure 3.6). Les deux tiges
supprimées Lau-02 et Ona-100 (figure 3.7) n'initient aucune racine durant cette période,

ce qui correspond au patron d'initiation B.

La période d'initiation importante aprés la coupe pour les deux sites s'étend sur
environ cinq ans. Chez la plupart des tiges, l'initiation débute 1'année méme de la coupe.
Le début et la durée de la période d'initiation semblent indépendants de la classe de hauteur
des tiges. Pour la tige co-dominante Ona-89 et la supprimée Ona-75, cette période s'étend

sur 10 ans.

Les tiges Lau-04 et 38 n'ont pas de racines initiées immédiatement apres la coupe.
Elles ont cependant initié une racine chacune 'année précédente. Puisque ['erreur sur
1'4ge des racines est estimée a un an lors des mesures, il est possible que ces racines aient
été initiées I'année de la coupe, soit en 1925. C'est pourquoi elles sont incluses dans le

patron d'initiation A.
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Figure 3.6 : Patron d'initiation A. Courbes moyennes de la croissance radiale de
la tige (—) apres la coupe ( 4 ), du systéme racinaire (—) et nombre
de racines initiées ([ ) pour les sites Lau-89-05 et Ona-90-06.
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radiale de la tige (—) aprés la coupe (4 ), du systéme racinaire
=) et nombre de racines initiées ([) pour les sites L.au-89-05
et Ona-90-06.
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Figure 3.7 : Patron d'initiation B. Courbes moyennes de la croissance
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(= et nombre de racines initiées () pour les sites Lau-89-05
et Ona-90-06.

3.4.2. Relation entre les perturbations et les initiations racinaires

La figure 3.8 présente le pourcentage de racines initi€ées pour les deux sites et les
deux classes de hauteur lors des périodes d'épidémies de la Tordeuse des bourgeons de
I'épinette et en 1'absence d'épidémie, ainsi que lors de la période de la coupe. La durée de
la période d'initiation aprés la coupe a été déterminée selon les résultats décrits
précédemment dans la section 3.4.1, soit cinq ans. Les périodes épidémiques sont celles
définies par Morin et Laprise (1990). Les chutes de croissance radiale maximales de la
tige associées aux épidémies, soit en 1952, de 1977 a 1979 et de 1983 a 1987 sont
visibles sur les figures 3.6 et 3.7.

En considérant toutes les racines (figure 3.8B), les racines sur le site Lau sont
surtout initiées lors de 1'épidémie de 1909 & 1923 (40 %), et apres la coupe (18 %), soit de
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1925 a 1929. Le nombre total d'initiations lors des perturbations décroit avec les
perturbations suivantes. Aucune racine mesurée n'a été initiée a partir de 1974. Sur le site
Ona, les racines sont surtout initi€ées aprés la coupe (20 %), de 1941 a 1945, et lors de
I'épidémie de 1947 a 1954 (24 %). Le nombre d'initation croit donc avec la succession
des perturbations sur le site Ona. Les supprimées des deux sites ont plus de racines
initiées durant les perturbations que les co-dominantes. Quelques initiations ont eu lieu

lors de la derniére épidémie sur le site Ona.

Si les racines initiées avant la coupe ne sont pas considérées dans le calcul des
proportions (figure 3.8A), la distribution des initiations sur le site Lau demeure similaire
mais a des périodes différentes, les racines initi€es apres la coupe étant les plus
nombreuses (36 %). Il y a peu de changement sur le site Ona, les racines sont initiées
surtout aprés la coupe et I'épidémie de 1947, avec 32 et 38 % respectivement. 1l y a plus
de variations entre les deux sites dans la proportion des racines initiées dans les périodes
autres que les épidémies ou la coupe. Les supprimées ont moins de racines initées durant
les perturbations que les co-dominantes. Prés de 55 % du total des racines sont initiées
durant les perturbations en considérant toutes les racines, et cette proportion augmente a

pres de 60% lorsqu'elles ne sont pas considérées.
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Figure 3.8: Proportion des racines initi€es selon les périodes de perturbations
pour les tiges co-dominantes et supprimées des sites Lau-89-05 et
Ona-90-06. A: les racines initi€es avant la coupe ne sont pas
considérées; B: les racines intiées avant la coupe sont incluses.
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3.5. Périodes d'initiation des racines et leur proportion dans le volume des
systemes racinaires

Globalement, les tiges peuvent €tre subdivisées en trois groupes, dans lesquels elles
se répartissent indépendamment de leur classe de hauteur (figures 3.9A et B). Les
proportions varient dans le temps, diminuant ou augmentant selon la période d'initiation &
laquelle on se référe. Le premier groupe est constitué des tiges ol les racines initiées avant
la coupe constituent la plus grande part du volume cumulé des systémes racinaires durant
la plus grande partie de la période étudiée. Une partie de ces tiges a trés peu de volume
représenté par des racines autres que celles initiées avant la coupe (1A: Lau-10, 51, 02,
04; Ona-16, 55). Pour une autre partie de ce groupe, les racines initiées durant les cing
premiéres années apres la coupe occupent le deuxiéme ordre d'importance dans le volume
total racinaire (1B: Lau-49, 38; Ona-66, 89). Les autres tiges (1C: Lau-58, Ona-84, 100)
ont en deuxiéme ordre d'importance les racines initiées apres les cinq années suivant la

coupe.

Dans le deuxiéme groupe, les racines initiées pendant les cinq années suivant la
coupe dominent suivies soit par les racines initi€es avant la coupe (2A: Lau-52, 59; Ona-
53), soit par celles initiées par la suite (2B: Lau-77; Ona-102). Le troisi¢éme groupe (3) ne
comprend que les tiges Ona-12 et 75, chez lesquelles les racines initiées a partir de la

sixiéme année apres la coupe dominent fortement.
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3.6. Klongation racinaire

Pour 1'élongation des racines, seule la croissance de la branche principale de chaque
racine a été considérée. La sommation de I'élongation de toutes les racines mesurées par
systéme racinaire (figure 3.10) montre que durant les premieres années, seules les classes
de hauteur différent (tableau 3.7, AO1 a AQS, intergroupes, hauteur: P<0,000), les co-
dominantes ayant une croissance plus rapide (A0l a A0S, intragroupes, hauteur:
P=0,043). Par la suite, I'accroissement entre les classes de hauteur est similaire sur un
méme site, et ne différe que pour les longueurs atteintes (AO1 a A49, intragroupes,
dge*hauteur: P=0,375; intergoupes, hauteur: P<0,000). Les sites différent a partir de la
cinquiéme année aprés la coupe. L'accroissement en longueur est plus rapide et la
longueur totale mesurée est plus élevée sur le site Ona, en comparaison avec les tiges de la
méme classe de hauteur du site Lau (AO1 a A49, intergroupes, site, contrastes, A05:
P=0,003; A49:-P=0,002; intragroupes, dge*site: P=0,011). Le maximum moyen
d'élongation ayant pu étre mesuré est atteint environ 30 ans apres la coupe pour les tiges
du site Lau et les co-dominantes du site Ona (figure 3.10). Pour les supprimées du site
Ona, la fin de 1'élongation a lieu environ 35 a 40 ans aprés la coupe. 1l est a noter que le
début du plateau que présentent les courbes de croissance en longueur est fonction du
diameétre mesurable des racines et ne représente pas exactement le début de la période ou

les racines mesurées cessent leur élongation.

39



40

Tableau 3.7 : Résultats de l'analyse de variance (ANOVA) a mesures répétées sur
I'€longation racinaire selon le site et la classe de hauteur (hauteur)

Source Degré de liberté Carrés moyens  Valeurde F  Probabilité (P) Probabilité (PG-G)
A01 2 AOS®
intergroupes
hauteur 1 318,019 29,976 0,000
site 1 19,715 1,858 0,192
hauteur*site 1 31,497 2,969 0,104
erreur 16 10,609
intragroupes
age 4 8,673 24,684 0,000 0,000
Age*hauteur 4 1,513 4,306 0,004 0,043
Age*site 4 1,077 3,065 0,023 0,088
Age*hauteur*site 4 0,880 2,504 0,051 0,124
erreur 64 0,351
A01 2 A49
intergroupes
hauteur 1 1288,763 19,601 0,000
site 1 792,656 12,056 0,003
Contrastes A0l 1 0,411 0,122 0,731

A0S 1 10,806 5,703 0,030

AQ09 1 19,163 5,307 0,035

Al3 1 29,916 7,392 0,015

Al7 1 62,569 11,743 0,003

A21 1 80,746 12,785 0,003

A25 1 82,506 9,713 0,007

A29 1 81,596 9,079 0,008

A33 1 91,777 9,933 0,006

A37 1 110,307 11,938 0,003

Adl 1 116,912 12,669 0,003

Ad5 1 118,196 12,740 0,003

A49 1 120,038 12,842 0,002
hauteur*site 1 1,187 0,018 0,895
erreur 16 65,749
intragroupes
age 12 92,132 48,851 0,000 0,000
dge*hauteur 12 1,838 0,975 0,474 0,375
Age*site 12 11,024 5,845 0,000 0,011
age*hauteur*site 12 2,918 1,547 0,110 0,232
erreur 192 1,886

r: A= ige de la coupe. Les différences significatives sont indiquées en gras (<0,05).
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Figure 3.10 : Moyenne de la croissance cumulée en longueur de la branche
principale de toutes les racines mesurées et écarts-types des tiges
supprimées et co-dominantes des sites Lau-89-05 et Ona-90-06

(n=5).
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3.7. Ratio de l'élongation racine:tige

Les valeurs des ratios de la croissance en longueur des racines sur la croissance en
hauteur des tiges sont maximales apres la coupe sur le site Lau, alors qu'il y a un délai sur
le site Ona avant d'atteindre un maximum, en particulier pour les tiges supprimées (figure
3.11). Les classes de hauteur ne différent que par les moyennes, et ce seulement jusqu'a
6 ans apres la coupe (tableau 3.8, A2 a A6, intergroupes, hauteur; P=0,005; intragroupes,
dge*hauteur: P=0,190; A02 a A50, intergroupes, hauteur: P=0,094)). Les sites different
aprés 6 ans, seulement au niveau des moyennes, les valeurs étant plus élevées sur le site
Ona (A2 a A30, intergroupes, contrastes, site, A06: P= 0,003; A30: P=0,001;
intragroupes, age*site: P=0,123). Les deux classes de hauteur ont une évolution similaire
sur le site Lau dés la coupe. Cette similarité arrive plus tardivement sur le site Ona, ce qui
explique l'interaction significative dans les résultats de I'analyse (A02 a A50, intagroupes,
Age*hauteur*site: P=0,006). Par la suite, ces ratios diminuent et se situent autour de 1,5
sur le site Ona et autour de 1 sur le site Lau a la fin du maximum moyen d'élongation de

chaque site et pour chaque classe de hauteur.
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Tableau 3.8 : Résultats de 'analyse de variance (ANOVA) a mesures répétées sur le ratio
de I'élongation racine:tige selon le site et la classe de hauteur (hauteur)

Source Degré de liberté Carrés moyens  Valeurde F Probabilité (P) Probabilité (PG-G)
A02 2 AO6®
intergroupes
hauteur 1 24,104 10,514 0,005
site 1 12,069 5,264 0,036
hauteur*site 1 27,219 11,872 0,003
erreur 16 2,293
intragroupes
dge 4 0,155 1,420 0,237 0,257
age*hauteur 4 0,195 1,785 0,143 0,190
Age*site 4 0,376 3,450 0,013 0,052
Age*hauteur*site 4 0,122 1,118 0,356 0,333
erreur 64 0,109
A02 a A30
intergroupes
hauteur 1 4,578 3,162 0,094
site 1 27,575 19,044 0,000
Contrastes A02 1 0,360 0,648 0,433

A06 1 4,950 12,247 0,003

Al0 1 4,359 9,668 0,007

Al4 1 5,461 14,576 0,002

AlS8 1 5,820 20,859 0,000

A22 1 3,677 21,156 0,000

A26 1 2,816 16,332 0,001

A30 1 2,543 17,045 0,001
hauteur*site 1 2,559 1,767 0,202
erreur 16 1,448
intragroupes
age 7 2,235 14,060 0,000 0,000
Age*hauteur 7 0,617 3,883 0,001 0,025
Age*site 7 0,344 2,167 0,042 0,123
age*hauteur*site 7 0,894 5,624 0,000 0,006
erreur 112 0,159 '

a: A= age de la coupe. Les différences significatives sont indiquées en gras (<0,05).
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Figure 3.11 : Evolution de la moyenne du ratio de 1'élongation racinaire cumulée sur
la croissance en hauteur cumulée et écarts-types pour les supprimées ()
et les co-dominantes (- - des sites Lau-89-05 et Ona-90-06 (n=5).
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3.8. Arrét de croissance des racines

Le terme arrét de croissance est utilis€ car il est impossible de déterminer avec le type
d'échantillonnage effectué si les racines étaient encore fonctionnelles, en particulier pour
les derniéres années. L'arrét de croissance des racines correspond au dernier cerne
mesuré. Pour les racines qui ont pu €tre mesurées, les arréts de croissance apparaissent
environ 25 et 30 ans aprés la coupe pour le site Lau et Ona respectivement,
indépendamment de la classe de hauteur (figure 3.12). Le nombre de racines montrant un
arrét de croissance entre la coupe et I'échantillonnage est similaire entre les co-dominantes
des deux sites et est supérieur pour les supprimées. Pour la classe des supprimées, c'est
sur le site Lau que le nombre de ces racines est le plus important. Des racines cessent de
croitre réguliérement, avec une augmentation a partir de la décennie de 70, plus marquée
pour les supprimées du site Lau. Ces racines sont en général situées dans la partie

inférieure des souches.
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Figure 3.12 : Arrét de croissance des racines des co-dominantes et des
supprimées sur le site Lau-89-05 et le site Ona-90-06.

3.9. Autoccorélation entre les courbes de croissance

Le tableau 3.9. présente 1'autocorrélation entre les courbes de croissance des tiges et
des sytémes racinaire. Seules les données d'aprés la coupe sont présentées,
l'autocorrélation des segments de courbes de cette période est inférieure a I'autocorrélation
d'aprés la coupe. Dans la plupart des cas l'autoccorélation, donc l'interdatation, est
bonne: les valeurs sont supérieures a 0,55 entre les tiges et entre les systémes racinaires
d'un méme site. Pour toutes les racines d'un méme systéme racinaire, les valeurs sont
supérieures en moyenne a 0,42. Pour quelques tiges, l'autocorrélation entre le tronc et
son systéme racinaire est trop faible, mais peut étre expliquée. Une des causes principales
est la faible largeur des cernes de croissance durant une certaine période. C'est le cas des
tiges Lau-02, 04, 59 chez lesquelles la croissance radiale est faible ou nulle lors de la

derni¢re épidémie (figure 3.6 et 3.7).
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Tableau 3.9 : Statistiques d'autocorrélation entre les courbes de croissance radiale de
toutes les tiges depuis la coupe jusqu'a 'échantillonnage, nombre total de
cernes mesurés et le nombre de cernes absents dans les racines pour toute
la période mesurée

“Siteetclasse | | Autocorrélation entre: | Nombre | Cernes absents dans
de hauteur 50 | Numéro total de les racines
ans aprés la | detige | lesracines | latige et cernes
coupe d'un son systtme | mesurés | (nombre) (%)
systéme racinaire dans les
racinaire racines
Ona-90-06
Co-dominantes 16 0,582 0,535 9665 886 9,167
55 0,527 0,696 3652 20 0,548
66 0,495 0,618 8807 311 3,531
84 0,406 0,540 6737 29 0,430
89 0,505 0,503 9340 58 0,621
Moyennes: 0,503 0,597 7640,2 260,8 2,859
Supprimées 12 0,517 0,689 3551 93 2,619
53 0,389 0,744 3176 68 2,141
75 0,497 0,169 2976 128 4,301
100 0,100 0,666 5424 348 6,416
102 0,517 0,373 3498 35 1,001
Moyennes: 0,404 0,528 3725 134,4 3,296

Autocorrélation entre tous les sytémes racinaires: 0,641
Autocorrélation entre toutes les tiges: 0,707

Lau-89-05
Co-dominantes 10 0,336 0,442 9948 189 1,900
49 0,479 0,671 5948 132 2,219
51 0,527 0,584 6098 62 1,017
52 0,430 0,570 5631 60 1,066
58 0,403 0,449 11765 89 0,756
Moyennes: 0,435 0,543 7878 106,4 1,392
Supprimées 02 0,481 0,145 2734 73 2,670
04 0,485 0,236 2858 21 0,735
38 0,493 0,595 1674 20 1,195
59 0,374 0,300 1581 35 2,214
77 0,343 0,620 1979 9 0,455
Moyennes: 0,4352 0,379 2165,2 31,3 1,454

Autocorrélation entre tous les sytemes racinaires: 0,685
Autocorrélation entre toutes les tiges: 0,555




CHAPITRE IV
DISCUSSION

4.1. Ages et origines des tiges

Les Ages mesurés des tiges confirment leur établissement avant la coupe, donc il
s'agit bien de régénération pré-établie. L'dge mesuré est en fait un 4ge minimum car
I'interdatation des minces cernes formés avant la coupe est difficile, donc plus ou moins
certaine. Une autre difficulté est I'origine des tiges et I'état de conservation de la souche.
Dans le cas des marcottes, 1'dge des tiges est impossible & déterminer puisqu'un certain
nombre de cernes ont été formés lorsque la tige était encore une branche et dépendante de
l'arbre-mére. Le bas de la souche ol se retrouve généralement le collet est souvent en

partie décomposé, a la fois chez les marcottes et les tiges issues de graines.

Pour déterminer 'dge exact d'une tige et son origine, il faut donc retrouver le collet
ou le lien avec 'arbre-meére. Aucun lien n'a été retrouvé, et l'origine d'une seule tige, le
semis Ona-16, a pu étre déterminée avec certitude. Chez plusieurs tiges, de 1a moelle de
tige a été retrouvée dans une racine. On pourrait en conclure qu'il s'agit de marcottes.
Dans certains cas (figure 3.1A), cette conclusion est discutable. En effet, il se peut qu'une
portion de tige enfouie croisse comme une racine, du fait des contraintes physiques du
milieu de croissance. Par exemple, un semis qui rampe pendant les premiéres années de
croissance peut développé ce genre de structure (Desrochers et Gagnon 1997). Pour
assurer 1'identification de l'origine des tiges, il faudrait examiner la structure du cylindre
central tout le long de chaque racine, y compris les embranchements, et ce, de préférence
sur des systémes racinaires en trés bon état. Dans le cas présent, les trés petites
bifurcations des racines avec une moelle de tige n'ont pu étre identifiées, puisqu'elles
étaient trop petites ou en mauvais état pour pouvoir étre interdatées. Par le fait méme,

I'absence ou la présence d'un collet n'a pu étre vérifiée.



Les ages mesurés indiquent cependant que les tiges supprimées sont en général plus
jeunes au moment de la coupe que les tiges co-dominantes, ce qui coincide avec les
résultats de Paquin et Doucet (1992b). Cette corrélation ne signifie cependant pas qu'une
tige de plus petite taille au moment de la coupe demeurera systématiquement supprimée a
long terme: les tiges qui ont changé de classe de hauteur sont parmi les plus jeunes sur le
site Ona et parmi les plus vieilles sur le site Lau. Il est donc difficile d'étre affirmatif quant

aux conclusions utilisant I'dge chez 1'Epinette noire.
4.2. Evolution des parameétres de croissance
4.2.1. Reprise de croissance les premiéres années apreés la coupe

Outre I'initiation de nouvelles racines durant cette période, il y a reprise de croissance
de la tige et du systéme racinaire. Selon Fayle (1968), la croissance radiale est supérieure
dans les racines apres une période de suppression, ce qui est difficilement observable avec
les courbes radiales moyennes par systeme racinaire (figures 3.7 et 3.8). Mais comme le
montrent les ratios racine:tige du volume, la croissance des systeémes racinaires augmente
trés rapidement apres la coupe. Selon Urban et al. (1994), chez des épinettes blanches co-
dominantes dans un peuplement de 120 ans, la croissance radiale du tronc n'augmentait
qu'apres celle des racines aprés l'ouverture du couvert. Les résultats de Urban et al.
(1994) different des notres car il s'agissait d'arbres matures. Les auteurs suggerent que
l'augmentation de la croissance plus rapide dans les racines que dans le tronc est une

réaction de stabilisation a la suite de I'augmentation de l'exposition au vent.

Fournier (1997) et Lussier et al. (1992) ont suggéré que 1'état du systéme racinaire
par rapport a la surface foliaire au moment de la coupe, donc lors du dégagement de la
régénération pré-établie, pouvait &tre un élément trés important dans la croissance
ultérieure. Le systéme racinaire en place doit étre suffisant pour permettre la croissance
des structures aériennes jusqu'a ce que la tige fournisse les surplus en hydrates de carbone
nécessaires a la croissance secondaire racinaire. En effet, la croissance des racines a une
périodicité saisonniére car elle a lieu apres celle des structures aériennes et est dépendante
des surplus produits (Fayle 1968; Lyr et Hoffmann 1967). La croissance radiale des
racines a augmenté immédiatement apres la coupe, signifiant que chez les tiges étudiées, la
surface foliaire était suffisante pour permettre la reprise de croissance racinaire.
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La croissance en longueur des racines est plus importante durant cette période par
rapport a la croissance en hauteur de la tige, en contradiction avec le ratio du volume. Les
supprimées du site Ona font exceptions, car elles ont peu de racines plus vieilles que la
coupe qui ont été mesurées, expliquant en partie que le ratio moyen de I'élongation
racine:tige est inférieur aux autres tiges aprés la coupe. Les racines initiées apres la coupe
font en sorte d'augmenter le ratio racine:tige de I'élongation. La croissance des nouvelles
racines est trés rapide, moins cofiteuse que la croissance de la partie aérienne (Hamilton
1989), et dépendante des réserves en hydrates de carbone (Friend er al. 1994).
L'augmentation de I'activité photosynthétique des structures déja présentes a la suite de
l'augmentation de la lumiere disponible permet cette croissance. L'impact de la reprise de
croissance sur le ratio du volume survient plus tardivement, la croissance en volume des
nouvelles racines s'ajoutant graduellement a la reprise de croissance en volume des plus

vieilles racines.

Environ cinq ans apres la coupe, les longueurs cumulées des systémes racinaires
deviennent plus élevées sur le site Ona, I’élongation y étant toujours plus rapide. Dans le
méme temps, on observe le début des changements dans I’importance des racines initiées
avant la coupe dans le volume total racinaire, a 1’exception du groupe 1A. Ceci
correspond 2 la croissance radiale des racines plus jeunes qui devient importante. A long
terme, les proportions du volume racinaire semblent évoluer sans étre influencées par les
épidémies qui ont affecté ces sites. Les tiges supprimées Ona-12 et 75 représentent
cependant des exceptions. Lors de I’épidémie du début des années 1950, les racines
initiées depuis 1946 augmentent de volume assez brusquement, suivies par une
augmentation de la croissance en hauteur de la tige par rapport aux années antérieures.
Cela suggere que 1’épidémie a peut-€tre favorisé leur croissance en changeant les

conditions du milieu, par la mort de tiges voisines par exemple.

4.2.2. Croissance globale

Une dizaine d’années apres la coupe, les ASV atteignent les valeurs maximales pour
ensuite décroitrent réguliérement. A la méme période, les hauteurs moyennes deviennent
plus élevées sur le site Lau. Les ratios du volume, apres avoir augmenté apres la coupe,
se stabilisent. Cette stabilisation correspond a un €quilibre dans les taux de croissance du
tronc et du systeme racinaire (Ingestad et Agren 1991), et s'établit chez les deux classes de
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hauteur. Les ratios du volume cumulé ne différent pas statistiquement & cette période.
Mais les tiges Ona-12 et 75 sont en grande partie responsables des variations des
supprimées de ce site. Nous estimons donc que les ratios du volume différent entre 5 et

10 ans apres la coupe entre les sites.

Une autre période significative débute entre 25 et 30 apres la coupe. Cette période
correspondant a celle de 1’épidémie de 1974 sur le site Ona, les variations observées ne
peuvent étre dissociées des effets de 1’épidémie. Mais certains parametres semblent
concomitants pour les deux sites ; il y a augmentation des arréts de croissance des racines,
parallélement au maximum d’élongation qui est en moyenne atteint. Cependant, les
vieilles petites racines qui n’ont pu &tre mesurées, méme si elles ont peu d’importance
dans le volume total, sont probablement mortes. Les résultats suggérent donc que les
arréts de croissance se produisent réguliérement, au méme rythme que I'enfouissement de
la tige. Les conditions de croissance deviennent inadéquates pour les racines en
profondeur, et ce sont surtout ces derniéres qui montrent un arrét de croissance, comme
I'a montré McEven (1966). L'accessibilité aux apports de la tige en hydrates de carbone
diminue aussi avec le temps, soit que ces apports sont interceptés par les structures situées
plus haut, soit par tout autre changement dans la circulation des apports (Fayle 1975a).
L'épidémie de 1974 a peut-étre augmenté le nombre de racines affectées. Cependant, il y
a un délai plus ou moins long dans l'apparition de la perte de croissance dans les racines
de I'Epinette noire (Krause et Morin, soumis) et du Sapin baumier (Krause et Morin
1995b) lors d'épidémies de TBE . 1l est donc possible que cette perte de croissance ait été
visible durant les années qui ont suivi I'échantillonnage, puisque 1'épidémie s'est terminée

juste avant I'échantillonage.

Théoriquement, les ratios du volume et de I'élongation devraient diminuer avec le
temps (Fayle 1975b, Lyr et Hoffmann 1967). C'est ce qui est observé pour toutes les
tiges, sauf les co-dominantes du site Ona chez lesquelles le ratio du volume augmente
aprés une trentaine d'années. L’impact de I’épidémie de 1974 est peut &tre moins
important ou retardé pour ces tiges. Les ratios de I’élongation commencent a se stabiliser
a 0,8 a cette période pour les deux classes de hauteur du site Lau. Sur le site Ona, ils
continuent a décroitre et demeurent toujours supérieurs au site Lau, avec un ratio prés de
un 50 ans aprés la coupe. Il est possible que les ratios du site Ona diminueraient encore

par la suite.
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4.3. Différences de croissance entre les sites

Selon Lowry (1975), les facteurs déterminants pour la croissance de I'Epinette noire
sont le régime hydrique, le contenu en éléments nutritifs du sol et 1'épaisseur de 1'humus.
L'élément nutritif le plus limitant serait I'azote dans les peuplements d'Epinette noire, mais
la productivité des pessieres sur sol organique est beaucoup moins reliée au statut
nutritionnel qu'au régime hydrique, bien que ces sites soient moins riches (Timmer 1984).
Les différences majeures entre les sites que nous avons mesurées font partie de ces
facteurs, le site Ona étant caractérisé par un moins bon régime hydrique et un humus plus

épais que le site Lau.

L'épaisseur des horizons organiques et le drainage, qui favorisent la croissance des
mousses et des sphaignes, ont un impact sur le cyclage des éléments nutritifs et sur le
régime thermique du sol. Les mousses et sphaignes interceptent et retiennent une grande
part des éléments nutritifs (Chapin III et al. 1987; Weber et Van Cleve 1984), et les
racines de I'Epinette noire sont surtout concentrées dans les horizons F et H, soit dans la
couverture morte. Un sol plus froid et plus humide diminue la minéralisation de 1'azote,
I'absorption des éléments nutritifs et de 1'eau, la qualité de la litiere, la diffusion de
l'oxygene et du CO, dans le sol, (Lyr et Hoffmann 1967; Weber et Van Cleve 1984), et
provoque la formation de racines adventives (Sutton 1969). L'Epinette noire tolere
cependant assez bien ce type de conditions, mais un mauvais drainage réduit sa
croissance, en diminuant la photosynthese, la transpiration et la nutrition minérale, entre

autres (Lamhamedi et Bernier 1994).

Ces caractéristiques du sol expliquent certaines différences observées entre les sites.
Au niveau des systémes racinaires, ceci se traduit par un ratio de 1'élongation racine:tige et
un nombre plus élevé de racines, ainsi qu'une croissance en longueur plus rapide des
racines sur le site Ona. De plus, I'€longation racinaire des supprimées de ce site atteint le
maximum plus tard que toutes les autres tiges, car elles initient plus de racines et durant
une plus longue période, ce qui peut étre reli€ a un milieu de croissance plus défavorable.
Les systémes racinaires doivent donc couvrir une plus grande surface et se renouveler plus
souvent pour obtenir une méme quantité de nutriments par rapport au site Lau. Par
exemple, la longueur totale des systémes racinaires est similaire entre les supprimées du
site Ona et les co-dominantes du site Lau. Cependant, les supprimées ayant en général
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moins d'embranchements, caractéristique d'un milieu trés humide (Fayle 1975a; Lyr et

Hoffmann 1967; Sutton 1969), la surface réelle de sol occupée par les supprimées du site
Ona n'est pas équivalente aux co-dominantes de l'autre site. L'hypothése d'une
croissance racinaire moindre sur un site plus humide ne se vérifie donc pas pour les tiges

étudiées.

L'impact du milieu de croissance est moins évident au niveau de la croissance de la
partie aérienne des tiges. Il n'y a pas de différence entre les sites pour la croissance en
volume du tronc. Mais ce volume ne concerne que les tiges échantillonnées et non le
volume total produit par le peuplement. La densité et la surface terriére nous indiquent
qu'il y a plus de tiges de faible volume sur le site Ona que sur le site Lau. En effet,
initialement, il y a plus de tige de 2 metres et plus sur le site Lau qui contribuent pour
beaucoup dans le volume total du peuplement (Lussier 1996). Cependant, les tiges
échantillonnées ont un accroissement spécifique en volume qui demeure élevé plus
longtemps apres la coupe sur le site Ona. Cela indique que ces tiges sont plus productives
pour des hauteurs initiales comparables durant plusieurs années, ce qui contribue a

I'absence de différence de volume dans nos résultats.

Puisque les hauteurs apres 50 ans sont plus faibles sur le site Ona, cette plus grande
productivité se traduit plus a long terme au niveau de la croissance en diameétre. Mais les
taux annuels moyens de croissance en hauteur sur 50 ans ne différent pas
significativement entre les sites. Les différences observées proviennent d'une reprise de
croissance en hauteur moins rapide sur le site Ona et de l'impact sur la croissance de
I'épidémie de 1974. Sur le site Lau, cette épidémie a eu lieu plus de 50 ans apres la coupe
de 1925, cette période n'a donc pu étre comparée au site Ona.

Puisque 1'épaisseur de 'humus est plus importante sur le site Ona, la disponibilité
des éléments nutritifs y est probablement moindre, affectant 1'allocation des ressources
aux différentes parties des arbres. Plusieurs chercheurs, indépendamment de leurs
conclusions quant aux phénomenes physiologiques qui sont mis en jeu, ont montré que le
ratio racine:tige augmente lorsqu'il y a déficience en azote (Agren et Ingestad 1987,
Chapin III et al. 1987; Ingestad et Agren 1991; Lyr et Hoffmann 1967; Reynolds et
D'Antonio 1996; van der Werf et Nagel 1996). Ce phénomene est expliqué en terme
d'allocation des ressources. Par exemple, selon I'hypothése de van der Werf et Nagel



(1996), la diminution d'apport en azote provoque la diminution du taux de production et
d'exportation vers la tige de cytokinines qui sont produites par les racines et nécessaires a

la croissance du feuillage.

Les ratios racine:tige du volume et de 1'élongation viennent appuyer I'hypothése que
le site Ona est moins riche. Chez les tiges du site Lau, les ratios se stabilisent plus
rapidement, et la croissance en volume et en longueur du systéme racinaire est favorisée
moins longtemps aprés la coupe. Le changement des conditions hydriques aprés la coupe,
causé par une diminution de I'absorption de 1'eau par le couvert forestier et par la remontée
de la nappe phréatique (Barry et al. 1996), serait une explication possible du retard dans la
reprise de croissance en hauteur des tiges du site Ona par comparaison avec celles de
l'autre site. Le drainage déja inférieur avant la coupe sur le site Ona s'est probablement
dégradé immédiatement aprés la coupe, et le taux de photosynthése étant réduit durant la
période de dormance lorsque le contenu en eau du sol est de 100 % (Villeneuve 1997), la

croissance est réduite.

La bonne croissance des tiges co-dominantes, les caractéristiques des systémes
racinaires et le plus grand nombre de petites tiges sur le site Ona laissent croire que
l'impact du drainage et de la couverture de mousse est tel que seule une certaine proportion
des tiges bien situées au niveau microtopographique ont une bonne croissance.
Cependant, a partir de 1970 jusqu'a l'échantillonnage, les ratios du volume et la
croissance en volume des systémes racinaires augmentent sur le site Ona, pendant que la
croissance de la tige diminue, contrairement au site Lau. Cette diminution de la croissance
de la tige est attribuable & 1'épidémie durant certaines de ces années. Tandis que la
croissance racinaire n’est pas nécessairement réduite, probablement parce que 1'allocation
des produits photosynthétiques aux racines est maintenue, le vieux feuillage contribuant de
facon importante dans la balance du carbone chez 1'Epinette noire (Greenway et al. 1992).
Mais le comportement des ratios durant 'épidémie qui a eu lieu apres 1970 est contraire a
celui des tiges du site Lau. Il semble donc qu'avec le temps les déficiences reliées au type
de couverture du sol augmentent sur le site Ona, favorisant la croissance du systéme
racinaire au détriment du tronc, tandis que les conditions de croissance sont plutdt stables

sur le site Lau.
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4.4. Facteurs affectant le statut social des tiges

L'intérét d'étudier les tiges supprimées est de comprendre quels facteurs limitent leur
croissance. Puisqu'il est maintenant obligatoire de protéger la régénération pré-établie,
chercher & comprendre comment obtenir des peuplements avec des volumes suffisants lors

d'une deuxiéme récolte est aussi important.

Les tiges dans la classe des supprimées aprés 50 ans ont une croissance inférieure
aux co-dominantes, et ce dés la coupe. Cependant, la taille d'une tige lors de la coupe
n'est pas un indice de sa croissance ultérieure et de sa classe de hauteur finale dans tous
les cas. Dans notre étude, 25 % des tiges montrent un changement de classe dés la coupe,
phénomeéne observé aussi par Fournier (1997). Au point de vue aménagement et
traitement sylvicole, il y a lieu de se préoccuper de ce phénomene pour augmenter le
nombre de tiges de volume acceptable lorsque des tiges de faible hauteur montrent une
reprise de croissance en hauteur supérieure, et inversement lorsque des tiges de bonne
taille ont une faible croissance. Pothier et al. (1995) ont d'ailleurs démontré la nécessité

de préserver les tiges de faible hauteur au moment de la coupe.

Plusieurs hypothéses pourraient expliquer les taux de croissance, dont le génotype,
la compétition et les qualités du milieu de croissance. On peut supposer comme Stanek
(1961) et Vincent (1965) que des marcottes issues de tiges supprimées ne seront pas plus
aptes génétiquement a atteindre la canopée que les tiges dont elles sont issues. Les tiges
supprimées étudiées ici pourraient étre issues, s'il s'agit de marcottes, de tiges inférieures

génétiquement.

L'effet de la compétition doit €tre pris en compte, bien que I'importance attribuée a ce
facteur dans ce type de peuplement est variable selon les auteurs (par exemple Lussier
1996). On pourrait croire que chez un arbre subissant une compétition pour la lumiére,
I'allocation a la croissance en hauteur de la tige serait favorisée (Lyr et Hoffmann 1967;
Mikeld 1990). Mais les ratios du volume racine:tige obtenus ne différent pas
significativement entre les classes de hauteur durant la majeure partie des 50 ans.
Shainsky et al. (1993) ont de plus montré que I'allocation en terme de biomasse n'est pas
affectée par la compétition pour le Sapin de Douglas (Pseudotsuga menziesii [mirb.]
Franco) et I'Aulne rouge (Alnus rubra). Néanmoins Newton et Jolliffe (1993) estiment
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que la compétition pour la lumiere dans les peuplements d'Epinette noire est négligeable
une vingtaine d'années apres une coupe, et qu'elle s'exprime probablement au niveau des
ressources souterraines, soit une compétition de type symétrique, comme le conclut aussi
Lussier (1996).

Fayle (1975a) estime lui aussi que la compétition au niveau racinaire a lieu avant celle
pour la lumiére dans une plantation de Pin rouge (Pinus resinosa [Ait.]). Dans ce type de
peuplement, les arbres sont tous rapprochés, et les systémes racinaires se chevauchent
rapidement. La compétition au niveau des systémes racinaire semble négligeable dans les
peuplements étudiés ici. Des tiges dont les systémes racinaires étaient entremélés peuvent
étre toutes des tiges de grandes dimensions, comme par exemple pour les tiges Lau-49, 51
et 52. Inversement, des tiges peuvent €tre libres de tout contact racinaire avec d'autres

tiges et demeurer supprimées.

Ces éléments suggerent que des microsites moins riches expliquent peut-étre dans
une plus grande proportion la faible croissance des tiges supprimées que la compétition ou
le génotype. Ceci étant démontré par 1'élongation du systéme racinaire qui s'effectue au
méme taux entre les classes de hauteur d'un méme site, le nombre plus €levé de racines
montrant un arrét de croissance pour les supprimées, et le peu d'embranchement des
racines par rapport aux co-dominantes. Un systéme racinaire bien implanté avant la coupe
et/ou des initiations lors de changement dans le milieu de croissance entrainant le
renouvellement du systéme racinaire sont des facteurs déterminants dans la croissance et la
survie ultérieure. C'est pourquoi nos hypothéses concernant le délai dans 1'établissement
racinaire ainsi qu'un systéme racinaire moins développé pour les supprimées par

comparaison avec les co-dominantes, sont infirmées.
4.5. Patrons d'initiation des systémes racinaires apres la coupe

Pour la majorité des tiges, il y a initiation de nouvelles racines aprés la coupe (patron
d'initiation A). Il n'y a pas de différence visible entre les deux types de drainage et entre
les supprimées et les co-dominantes. L'Epinette noire réagit donc comme le Sapin
baumier aprés une épidémie (Krause et Fournier 1996). La période d'initiation apres la
coupe est d'au plus 5 ans, indépendamment de la classe de hauteur. Seulement 2 tiges sur
le site Ona (89 et 75) présentent une période d'initiation de plus de 5 ans. Cette période
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qui est de 10 ans pour ces deux tiges chevauche celle de 1'épidémie subséquente a la
coupe. Les racines initiées plus tardivement correspondent probablement a la réaction que

nous associons a I'épidémie de TBE (cf. section 4.6).

Le patron d'initiation B est associé seulement a des tiges de plus de 2 metres lors de
la coupe, mais avec un faible taux de croissance. Ceci suggere que l'absence d'initiation
les premieres années aprés la coupe pourrait étre un indice d'une faible croissance
ultérieurement. Cette faible croissance est de plus visible des les premiéres années.

4.6. Relation entre les perturbations et I'initiation racinaire

Que ce soit en considérant ou non les données moins certaines des initiations d'avant
la coupe, entre 55 et 60 % des racines sont initiées durant les 5 premieres années apres la
coupe et lors des épidémies pour les deux sites. Apreés une coupe, les initiations sont
attribuables a 1'ouverture du couvert, qui provoque une reprise de croissance des tiges et
de leur systeme racinaire, et facilitées par I'augmentation du recyclage des éléments
nutritifs (Waring 1991). En effet, les débris de bois mort laissés par une coupe
constituent une réserve de carbone et de nutriments et un milieu de croissance favorable
pour les racines (Vogt et al. 1995). Les racines fines, mortes en grande quantité, se
décomposent encore plus rapidement (Fahey et Arthur 1994). Les insectes défoliateurs
provoquent la déposition de nutriments, sous forme d'excréments. Britton (1988) estime
que leur remise en circulation rapide a la base des tiges peut &tre un facteur important dans
la reprise de croissance aprés une défoliation. D'un point de vue compétitif, I'acces rapide
aux sources d'éléments nutritifs confére un certain avantage (Sutton 1969). 1l est d'ailleur
connu que chez d'autres espéces de coniferes (George et al. 1997) le systéme racinaire
prolifére lorsque qu'il y a enrichissement en nutriment dans une zone spécifique du milieu
de croissance. Mais l'ouverture du couvert permet aussi la reprise de croissance des
plantes au sol, mousses ou autres. Les épinettes noires se faisant enfouir par la croissance
de ces plantes, de nouvelles racines adventives se développent probablement aussi en
réponse a ce phénomene (Gates 1938; Le Barron 1945; Stanek 1961).

Pour ce qui est des initiations apres des épidémies, la stimulation de la croissance des
racines par l'apport en éléments nutritifs est discutable. Des phénomenes physiologiques
sont peut-étre impliqués, bien qu'il n'existe aucune hypothése concluante sur ce
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phénomene. Carlson (1977) a étudié l'effet d'une défoliation artificielle sur de jeunes
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semis d'Epinette blanche. La défoliation était simulée en coupant le haut de la tige pour

obtenir 1'équivalent de différent degré de perte foliaire. L'équivalent de 25 % de
défoliation provoquait une augmentation du nombre de nouvelles racines. Raske et Sutton
(1986) ont noté que la mortalité de cime («top kill») était trés fréquente lors de la derniére
épidémie dans des peuplements d'Epinette noire. Dans de nombreux cas, en fonction de
l'importance de la mortalité de cime, une ou plusieurs branches ont repris la dominance
apicale. La méthode utilisée par Carlson simule donc une mortalité de cime. Chez le
Sapin baumier, la production de nouveaux bourgeons axillaires, associée au degré de
défoliation, est en relation avec la diminution des suppresseurs de formation des
bourgeons (Batzer 1973). La formation de nouvelles racines peut donc étre aussi associée
a un phénomeéne hormonal. Le rdle des auxines dans le développement des racines
adventives est encore mal compris, mais la formation de ces racines est induite par de
I'acide indole-3-acétique (IAA) (Blakesley 1994). Les défoliations provoquent le
développement de nouveaux bourgeons, augmentant ainsi la production d'auxine. Ce
phénomeéne favorise la formation de nouvelles racines, tout comme l'enfouissement
(Stanek 1961) et l'enrichissement en nutriments a la base de la tige (George et al. 1997).
La perte de racines fines lors des défoliations et les changements dans la production de
cytokinines provoquent possiblement aussi la formation de racines adventives. Malgré la
présence d'auxines, la croissance radiale racinaire n'augmente pas, parce que les réserves
en hydrates de carbone sont faibles. Mais la croissance de nouvelles racines demande
moins d'énergie que la croissance du tronc (Hamilton 1989), ce qui peut expliquer

l'apparente contradiction.

Théoriquement, 1'Epinette noire peut développer des racines adventives
régulieérement et tout au long de sa vie. Mais les résultats suggeérent que le nombre de
racines initiées n'est pas régulier dans le temps et que les initiations ont lieu
périodiquement, les perturbations étant un facteur d'initiation racinaire. L'enfouissement
de la tige par la végétation serait responsable des initiations en dehors des périodes de
perturbations, et sa régularité serait fonction des caractéristiques du site. Les résultats de
1'élongation racinaire n'ont pas été traités pour observer les différences d'accroissement
dans le temps, mais selon les résultats de Krause (non publiés), les racines de l'Epinette
noire et du Sapin baumier montrent une croissance en longueur supérieure durant les

épidémies.



Les initiations aprés une coupe sont donc plus facilement explicables que les
initiations apres les épidémies, malgré que ces dernieres semblent étre un facteur tres
important dans la croissance des systémes racinaires. Il est impossible de déterminer si le
méme phénomene se produit pendant une épidémie sévere comme celle de 1974 puisque
les tiges étudi€es ont peu de jeunes racines, et s'il se produit & la suite de plusieurs

épidémies successives.
4.7. Impacts des épidémies de Tordeuse des bourgeons de I'épinette

Outre l'initiation de nouvelles racines, les épidémies de TBE provoquent une
diminution de croissance chez I'Epinette noire, et parfois méme une forte mortalité
(Lussier 1996; Raske et Sutton 1986). Dans les sites étudiés ici, l'impact varie selon les
sites et les classes de hauteur. La diminution des ratios du volume racine:tige, de la
croissance en hauteur et en volume du tronc sont le plus visible chez les supprimées, en

particulier celles du site Lau.

Les tiges supprimées dans les peuplements de Sapin baumier sont d'ailleurs plus
vulnérables a la TBE que les tiges plus grandes (Baskerville et Maclean 1979; Blais 1958;
Graighead 1925; Maclean et Ostaff 1989). Lussier (1996) a aussi observé ce phénomeéne
dans des peuplements d'Epinette noire. Il associe un faible accroissement en diamétre 2
une plus faible vigueur, donc une plus grande susceptibilité aux divers stress. Piene
(1989) a observé chez le Sapin baumier que les tiges montrant un faible ASV recouvrent
difficilement leur croissance. Raske et Sutton (1986) ainsi que Redmond (1959) associent
cette faible reprise de croissance a la mortalité importante des racines fines. Il semble donc
que les tiges échantillonnées auraient survécu pour la plupart a la derniere épidémie; les
ASV de la derni¢re année mesurée, soit 1989 ou 1990 selon le site, semblent suivre la
méme tendance qu'avant 1'épidémie, sauf peut-étre pour les supprimées Lau-38 et 59.
Chez ces derniéres, la reprise de croissance n'a pas débuté comme celle des autres tiges, et
toutes leurs racines montraient un arrét de croissance. Par ailleurs, ces tiges ont montré
une perte de croissance en hauteur et en volume avant 1'épidémie. Fournier (1997) a
observé que les tiges les moins affectées par la TBE semblent avoir une avance en hauteur

par rapport aux tiges de méme classe de hauteur.
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Le peu d'effet sur les ratios de la dernie¢re épidémie pour les co-dominantes du site
Lau, au contraire des autres tiges dont en particulier les supprimées, suggere que ces tiges
ont des réserves suffisantes pour assurer le recouvrement de la croissance ou qu'elles ont
été défoliées en deca du seuil auquel le recouvrement des racines fines et de la croissance
des grosses racines est important (Dickson et Isebrands 1991). Il est difficile de
déterminer quelle hypothése est la bonne, les ratios n'incluant pas le feuillage et les racines

fines, composantes les plus affectées par une défoliation.
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CHAPITRE V
CONCLUSIONS

Les objectifs de cette recherche, qui étaient de déterminer le patron de croissance et
d'installation du systéme racinaire aprés une coupe et de mettre en relation la croissance du
sytéme racinaire et du tronc, ont été atteints. Seule 'hypothése concernant I'installation
rapide d'un nouveau systéme racinaire adventif les premiéres années suivant une coupe
dégageant la régénération pré-établie a été vérifi€e. Les hypothéses concernant les tiges
supprimées et les différences entre les deux types de drainage n'ont quant 3 elles pas été
confirmées: les tiges supprimées initient de nouvelles racines adventives aussi rapidement
que les tiges co-dominantes apres la coupe, et elles ne présentent pas des systémes
racinaires moins développés en terme de proportion que les plus grandes tiges. De plus,
un moins bon drainage n'affecte pas négativement la croissance racinaire, comme nous
l'avions suggérer, le site Ona n'ayant pas un drainage excessivement mauvais. L'impact
du régime hydrique a surtout un effet sur la croissance du systéme racinaire et sur la
reprise de croissance aprés la coupe. Les différences entre les sites n'apparaissent
vraiment au niveau de la croissance du tronc qu'apres quelques décennies. Le rejet de la
plupart des hypothéses de départ démontre I'intérét d'étudier les arbres de maniére plus

globale que seulement par la croissance du tronc.

Cette recherche a permis de montrer que les épidémies de la Tordeuse des bourgeons
de 1'épinette jouent probablement un rdle dans l'initiation des racines adventives chez
'Epinette noire comme chez le Sapin baumier, bien que d'autres recherches plus
spécifiques seraient nécessaires pour vérifier cette observation. Il serait aussi intéressant
de voir si la mortalité apreés une coupe est reliée a I'absence d'initation de nouvelles
racines, comme l'est une faible reprise de croissance apres la coupe. Une recherche
similaire mais sur une plus longue période, malgré le fait que le travail sur le systéme
racinaire de vieilles épinettes noires soit difficile, et pour toutes les classes de hauteur,
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pourrait mieux trancher l'effet de ce facteur. Une recherche plus spécifique pourrait aussi
vérifier notre hypothese selon laquelle les microsites auraient un effet aussi important que
les caractéristiques générales d'un site sur les taux de croissance des arbres, i.e. la classe

de hauteur d'une tige et la productivité a long terme d'un peuplement.
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