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RESUME

La formation des greffes racinaires naturelles est un phénomeéne peu compris mais
répandu permettant la fusion de deux racines provenant d’arbres initialement distincts.
L’importance de la formation de ces greffes réside dans la redistribution de nutriments
et de produits de photosynthése entre arbres interconnectés. Cette étude avait pour
objectif d’évaluer ’influence de I’espacement entre les arbres sur la formation de
greffes racinaires chez le peuplier hybride dans une plantation de 15 ans comportant
deux clones (747215: Populus balsamifera x Populus trichocarpa et 915319: Populus
maximowiczii X Populus balsamifera) et deux espacements (1 x 1 m, 3 x 3 m) a Amos,
Québec, Canada. L’occurrence des greffes racinaires a ¢été caractérisée apres
excavation hydraulique des systémes racinaires. Des parameétres de croissance des
arbres incluant le diamétre a hauteur de poitrine, la hauteur, le nombre de racines, la
surface racinaire et 1’age des racines ont été mesurés. Nous avons observé que les
greffes racinaires étaient présentes chez 38% des arbres espacés de 1 m tandis
qu’aucune greffe n’a été trouvée chez les arbres plantés a 3 x 3 m d’espacement. Le
nombre moyen de greffes par arbre était de 1.14, et celles-ci ont été trouvées
majoritairement chez les arbres en bordure des blocs de plantation, ou les arbres sont
plus larges. Les greffes racinaires étaient relativement jeunes (entre 1 a 6 années) et la
plupart n’étaient pas complétées (64%), nous empéchant de déterminer leur influence
sur la croissance des arbres. Les greffes étaient significativement plus prévalentes chez
le clone 915319 (70%) et chez les arbres ayant une plus grande croissance aérienne et
souterraine (p<<0.001). Ces résultats renforcent I’hypothese que la proximité entre les
arbres influence la fréquence de la formation de greffes racinaires naturelles chez les

especes ligneuses et que les arbres en plantation devraient étre considérés comme un



Xiv
groupe fonctionnel ou des échanges de substances et/ou de pathogénes peuvent

subsister.

Mots clés: Aménagement forestier durable, clone, effet de bordure, espacement,

plantation a croissance rapide, sylviculture intensive



CHAPITRE I

INTRODUCTION GENERALE

1.1 Mise en contexte

Les ressources forestieres du Canada sont trés vastes avec pres de 347 millions
d’hectares de terres foresticres et d’une importance économique indéniable
(Ressources Naturelles Canada, 2018). Au Québec, la forét couvrait une superficie de
76 110 000 d’hectares en 2014 (Salmon, 2016). Néanmoins, a cause de la compétition
pour I’utilisation de terres en termes d’augmentation en aires protégées et de
I’application de I’aménagement écosystémique (Binkley, 1999), une diminution de
I’approvisionnement en bois des foréts naturelles accentue la nécessité de gérer plus
intensément les terres encore disponibles. Combler la demande d’accroissement de
productivité, restaurer les terres agricoles et forestieres abandonnées et pérenniser
I’approvisionnement en bois sont donc prioritaires dans la gestion des foréts boréales
québécoises (Ministere des Foréts de la Faune et des Parcs, 2015). Comme la demande
en bois et en fibre ne cesse d’augmenter, les gestionnaires des foréts font face au défi
de produire plus de bois alors que la surface disponible pour la foresterie commerciale
est réduite. Des plantations permettant des rotations plus courtes et une diversification
des produits peuvent aider a mitiger cette pression sur les ressources forestiéres

naturelles (Paquette & Messier, 2010).



Les plantations a croissance rapide, qui sont a rendement élevé par rapport aux foréts
naturelles, constituent une stratégie de gestion pouvant concilier les objectifs de
production de bois et de conservation de la biodiversité (Messier et al., 2003). En effet,
elles permettent de fournir du bois pour les besoins accrus de I’industrie forestiére sans
compromettre la préservation des foréts naturelles (Anderson & Luckert, 2007). Grace
au temps de croissance relativement court, ces plantations servent notamment plusieurs
roles importants pour la production de fibre ou d’énergie, la capacité de s€questration
de CO; et la phytoremédiation des terres polluées (Dickmann et al., 2001). Dans les
foréts boréales, relativement peu d’espéces ont cette capacité de croitre vite (Arseneau
& Chiu, 2003). Parmi elles, on rencontre entre autres, les peupliers, les mélézes et les
pins rouges (Réseau Ligniculture Québec, 2011). Au Québec, pour ce type de
plantation, on recourt de plus en plus au peuplier hybride (Populus spp.), résultant de
croisements d’especes de peupliers indigénes et exotiques, ou les deux. C’est dans cette
optique qu’un vaste réseau de plantations a croissance rapide a été mis en place a
travers les régions de I’ Abitibi-Témiscamingue et Nord-du-Québec entre 2002 et 2007
(DesRochers & Tremblay, 2009; Guillemette & DesRochers, 2008). Cette mise en
place a été possible grace au soutien du Conseil de Recherche en Sciences Naturelles
et en Génie (CRSNGQG) et en collaboration avec I’industrie forestiére régionale, les
autorités municipales, le Réseau Ligniculture Québec et Développement Economique
Canada. Pendant et apres 1’établissement de ces plantations, les travaux du Laboratoire
de sylviculture intensive de I'UQAT ont testé plusieurs paramétres tels que la
fertilisation, I’¢lagage, I’espacement et le mélange d’espéces et de clones. Les objectifs
de ces tests étaient diversifiés : comprendre comment les plantations influencent la
biodiversité microbienne, la libération de nutriments et 1’accumulation de carbone
(Chomel et al., 2015); comment 1’¢lagage des branches affecte la croissance et la
physiologie des arbres (Maurin & DesRochers, 2013); et comment I’espacement et les
mixtures clonales affectent la productivité, la physiologie des arbres et 1’exploration du

sol par les racines (Benomar et al., 2012).



1.2 Problématique

Le concept de compétition entre les arbres pour se procurer des ressources du milieu et
pour affronter les conditions de croissance restrictives semblait influencer le modele
de croissance des arbres (Callaway & Walker, 1997). Cependant, une théorie sur
I’existence de facilitation entre les arbres pour se partager les ressources émerge dans
les débats scientifiques (Cavard et al., 2011; Fajardo & Mclntire, 2010; Mclntire &
Fajardo, 2011). La formation de greffes racinaires naturelles chez les arbres en
constitue un exemple concret (Tarroux & DesRochers, 2010) dont le mécanisme de
formation demeure encore mal compris. Une greffe racinaire est une union
morphologique du cambium, xyléme et phloéme au point de contact entre deux ou
plusieurs racines qui étaient initialement distinctes (Graham & Bormann, 1966; Loehle
& Jones, 1990). L’importance de la formation des greffes racinaires réside dans
I’¢établissement de systémes vasculaires communs qui va permettre la redistribution des
nutriments entre les arbres interconnectés. Ainsi, I’observation d’une greffe témoigne
de I’existence d’une voie de transfert de substances entre les arbres connectés, pouvant
lui étre bénéfiques ou néfastes, et qui auront par la suite la capacité d’influencer leur
dynamique de croissance (Tarroux & DesRochers, 2011). L’existence et la fréquence
de greffes racinaires chez les arbres deviennent un élément important a considérer lors

de la planification de I’aménagement forestier et/ou de la mise en place des plantations.

Les greffes ont ét¢ retrouvées a la fois en peuplements naturels et en plantations.
Puisque I’espacement entre les arbres affecte leur croissance, on pourrait se questionner
du role des greffes en plantations sous différents espacements. Chez les essences a
croissance rapide comme le peuplier hybride (Populus spp.), avant la plantation,
connaitre la proportion de greffes racinaires formée par les arbres pourrait étre cruciale,
considérant les investissements financiers considérables effectuer pour maximiser leur
rendement. Une observation de greffes racinaires a été mentionnée une seule fois dans

la littérature chez un clone de peuplier hybride en Nouvelle-Z¢lande, mais leur



fréquence n’a pas été déterminée (Mclvor et al., 2008). Chez les autres clones de
peuplier hybride fréquemment utilisés au Québec, la formation de greffes chez les
racines et leurs effets potentiels sur la croissance sont méconnus. Dans quelle mesure
ces fusions racinaires prévalent-elles chez le peuplier hybride? Puisque des connexions
racinaires sont fréquentes chez les peuplements naturels de peuplier baumier (Populus
balsamifera) (Adonsou, DesRochers, Tremblay, et al., 2016) et de peuplier faux-
tremble (Populus tremuloides) (Jelinkova et al., 2009), il semble fort probable que les
racines des peupliers hybrides forment aussi des greffes racinaires leur permettant de

se connecter entre eux.

1.3 Etat des connaissances

1.3.1 Peuplier hybride

Le genre Populus posséde plusieurs espéces (Zalesny et al., 2012). Parmi les espéces
de peuplier les plus utilisées dans D’exploitation forestiere québécoise pour la
fabrication de pate a papier, d’emballages divers et de panneaux, on rencontre le
peuplier baumier (Populus balsamifera), le peuplier deltoide (Populus deltoides), le
peuplier de 1’Ouest (Populus trichocarpa), le peuplier faux-tremble (Populus
tremuloides) et le peuplier a grandes dents (Populus grandidentata) (Riemenschneider
et al., 2001). Comme chez plusieurs especes ligneuses, cette variabilité génétique au
niveau des especes du genre Populus, représente aujourd’hui diverses opportunités
d’amélioration génétique. Cette derniére est constituée de cycles continus de sélection,
de testage et de croisements pour aboutir a la formation de clones améliorés
génétiquement (Réseau Ligniculture Québec, 2011). L’étape du croisement associe
deux espéces (parents) connues en vue d’obtenir des descendants hybrides. La phase
de sélection est effectuée pour choisir des arbres ayant des caractéristiques voulues. Le

testage permet la comparaison entre les descendants des arbres présélectionnés afin



d’évaluer I’étendue des caractéres transmis aux descendants (Riemenschneider et al.,

2001).

L’intérét pour le peuplier hybride provient de sa capacité de croissance rapide. Avec
des boutures de tiges ou de racines, les hybrides peuvent facilement étre clonés et en
peu de temps, reproductibles et cultivables a grande échelle (DesRochers & Tremblay,
2009). Puisque les peupliers sont dioiques (soit male, soit femelle), leurs hybrides sont
créés par reproduction croisée de deux parents venant d’especes de la méme section ou
de deux parents de génotypes différents. Aussi, chaque stratégie de reproduction dérive
du besoin de produire une variété commerciale possédant différents attributs
simultanés comme la facilit¢ d’enracinement des boutures, la croissance rapide, la
résistance aux insectes nuisibles et/ou des propriétés du bois appropriées pour 1’usage
qu’on veut en faire (Paquette et al., 2008; Pliura et al., 2007; Riemenschneider et al.,
2001; van Oosten, 2006). Le peuplier hybride présente un taux de croissance ¢élevé
pouvant atteindre 9 4 20 m® ha' an! et ’Age de la rotation est compris entre 5 et 30 ans

au Québec (Ménétrier, 2008; Réseau Ligniculture Québec, 2011).

Le peuplier hybride pour la plantation peut étre produit en différents types de matériel:
plants a racines nues, barbatelles, boutures et plangons. Les plants dont les tiges sont
taillées, tel que les boutures et les barbatelles permettent une culture facile et moins
dispendieuse que I'utilisation des autres types de plants ou des graines (DesRochers &
Tremblay, 2009). Les plants a racines nues sont surtout utilisés au Québec alors
qu’ailleurs dans le monde on privilégie surtout les boutures. Les plants sont cultivés
une année en pépiniere. Des plants a racines nues ou des plangons de 1 m a 2 m ainsi
que des boutures et barbatelles de 15 a 30 cm de longueur présentant des bourgeons
viables sont récoltées a I’automne. Un contrdle de qualité est réalisé pour détecter les
plants de mauvaise qualité¢ (présence de maladies, tailles anormales) (Réseau
Ligniculture Québec, 2011). Elles sont ensuite réfrigérées et repiquées sur terrain au

printemps (Stanturf et al., 2001). Au Québec, des plants de peuplier hybride d’une



cinquantaine de clones, issues de pépinicre du ministere, sont utilisés dans différentes

régions ¢écologiques (Ressources Naturelles Canada, 2000).

Les peupliers se développent mieux sur sols riches avec une humidité et profondeur
optimale (supérieure a un metre de la nappe phréatique) et bien drainée, mais un apport
d’eau régulier est requis pour leur bonne croissance. Le sol de texture moyenne ou fine
(sableux ou limoneux) est préféré avec un pH entre 5 a 7.5 (Réseau Ligniculture
Québec, 2011). La luminosité et les températures atmosphériques et édaphiques
¢levées sont favorables a la croissance du peuplier (Stanturf et al., 2001). La
préparation du terrain par I’ameublissement du sol (labour et hersage) améliorera la
structure du sol et la survie des boutures, et leur mise en terre se fait normalement avant
le débourrement des bourgeons au printemps. L’entretien des plantations est primordial
afin d’assurer une meilleure croissance des plantations: désherbage, taille et ¢lagage,

fertilisation (Réseau Ligniculture Québec, 2011).

1.3.2 Plantation a croissance rapide

Des peuplements naturels et hybrides de différentes especes de peupliers ont été étudiés
en Amérique du Nord au cours des dernieres décennies et portaient essentiellement sur
la production de biomasse et la croissance (Al Afas et al., 2008; Benomar et al., 2011;
Cavard et al., 2011), la nutrition et la fertilisation (Guillemette & DesRochers, 2008;
Mamashita et al., 2015), I’intégration physiologique et lien racinaires chez le peuplier
baumier (Adonsou, DesRochers& Tremblay, 2016), le choix de I’espacement et de la
productivité (Benomar et al., 2012; DeBell et al., 1996). Les plantations établies
peuvent é&tre monoclonales ou polyclonales. Les plantations monoclonales
(monocultures) permettent de développer un seul clone (une seule culture) sur un
espace donné afin d’y concentrer toutes les ressources disponibles du milieu (van
Oosten, 2006). La monoculture permet également de donner des produits uniformes et

de mettre en évidence uniquement des caractéristiques particulieres voulues,



principalement le taux de croissance et la qualité du bois. Aussi, la gestion de ce type
de plantation (opérations sylvicoles, récolte, demande en nutriments) est plus simple a
réaliser. Les investissements en temps et en argent sont réduits (Kelty, 2006). Ces
plantations d’espéces hybrides peuvent tout a fait étre établies sur de petits espaces afin
de compenser la perte de productivit¢ en produits ligneux due aux actions de
conservation de la forét. Des plantations monoclonales de peuplier hybride ont été
mises en place il y a maintenant 15 ans a Amos en Abitibi-Témiscamingue, Canada
(Figure 1.1). Ces peuplements offrent une opportunité intéressante pour étudier les

greffes racinaires sous des conditions de terrain, 1a ou I’espacement des arbres est

controlé.

Figure 1.1 Schéma de la plantation monoclonale espacés de 1 x 1 m de deux clones de
peuplier hybride (915319: Populus maximowiczii x Populus balsamifera a gauche et

747215: Populus balsamifera x Populus trichocarpa a droite) 8 Amos.

1.3.3 Compétition et facilitation

L’étude des différents processus expliquant les interactions entre les plantes demeure
I’un des objectifs majeurs des recherches en écologie végétale. Les communautés
d’organismes vivants sont structurées par une combinaison d’interactions positives et

négatives. La compétition est une forme d’interaction entre les individus d’'une méme



ou différente espece ou les individus luttent pour avoir acces a la ressource disponible
(Callaway & Walker, 1997). Les individus qui ne sont pas assez compétitifs sont ainsi
limités ou €éliminés a travers le processus permettant aux autres de s’adapter a leurs
nouvelles conditions. Par contre, la facilitation entre espéces est une interaction
positive pouvant étre bénéfique pour les individus concernés. Il peut s’agir d’une
facilitation au niveau de I’acces aux ressources (p. ex. mycorhizes, décomposition), de
la création de nouveaux habitats (ex. construction de niche), de I’amélioration des stress
(ex. création d’ombrage), du partage de services (ex. dissémination des graines), etc.
(Mclntire & Fajardo, 2014). Les greffes racinaires chez les especes ligneuses sont un
cas de facilitation pour I’acces aux ressources entre les arbres (Tarroux & DesRochers,
2011). Les greffes augmentent le systéme racinaire des arbres connectés facilitant la

redistribution des ressources et permettant une meilleure croissance des arbres.

1.3.4 Formation des greffes racinaires

La connaissance de 1’existence de greffes racinaires est désormais assez répandue:
plusieurs études ont confirmé leur présence, chez plus de 200 espeéces (Graham &
Bormann, 1966), voire des milliers (Lev-Yadun, 2011). Entre autres les greffes
racinaires ont été observées chez 1’épinette noire (Picea mariana) (Salomoén et al.,
2016), le sapin de Douglas (Pseudotsuga menziesii), la pruche de 1’Ouest (Tsuga
heterophylla) et le cédre de I’Ouest (Thuja plicata) (Eis, 1972), le pin gris (Pinus
banksiana) (Tarroux & DesRochers, 2010), le pin tordu (Pinus contorta) (Fraser et al.,
2005) et le peuplier baumier (Populus balsamifera) (Adonsou, DesRochers, Tremblay,
et al., 2016) et une référence anecdotique pour le sapin baumier (4bies balsamea)

(Basham et al., 1976).

Les greffes racinaires peuvent se former entre les racines d’un méme arbre (autogreffe),
entre arbres de la méme espece (greffe intraspécifique) (Basnet et al., 1993; Graham &

Bormann, 1966; Saunier & Wagle, 1965) ou, plus rarement, entre arbres de différentes



especes (greffe interspécifique) (Graham & Bormann, 1966). Des études ont également
démontré que les greffes existaient tant entre les arbres sur pieds (Graham & Bormann,
1966, Rigg & Harrar, 1931; Saunier & Wagle, 1965) qu’entre arbres vivants et souches
d’arbres morts permettant a ces dernieres de survivre méme apres la coupe de ’arbre
(DesRochers & Lieffers, 2001; Eis, 1972; Fraser et al., 2007; Graham & Bormann,
1966). Les greffes se rencontrent a la fois dans les foréts naturelles que dans les

plantations foresti¢res (Tarroux & DesRochers, 2010).

Il n’est pas encore tres clair si le phénoméne de formation de greffes racinaires est de
nature accidentelle, causé uniquement par le contact hasardeux entre deux racines
distinctes (Loehle & Jones, 1990) et/ou s’il s’agit d’une stratégie d’adaptation des
arbres pour contrer des conditions de croissance difficiles (Tarroux & DesRochers,
2011). Le caractére adaptatif et bénéfique de la formation de greffes semble d’ailleurs
soutenu dans la littérature récente (Basnet et al., 1993; Salomon et al., 2016; Tarroux
& DesRochers, 2011; Tarroux et al., 2014). En effet, les liens racinaires peuvent
apporter des bénéfices physiologiques et écologiques pour la communauté d’arbres.
Par exemple, les racines interconnectées réduisent les dégats causés par les chablis en
apportant une stabilit¢ mécanique aux peuplements (Basnet et al., 1993; Graham &
Bormann, 1966; Keeley, 1988; Loehle & Jones, 1990). Les arbres sur pieds sont aussi
capables de partager des ressources comme 1’eau, les nutriments et les hormones aux
arbres voisins (Adonsou, DesRochers& Tremblay, 2016; Fraser et al., 2005; Graham
& Bormann, 1966), ce qui augmente la longévité et influence la croissance en diametre
des souches et des arbres qui leur sont greffés (Bormann & Graham, 1959; Fraser et
al., 2006, 2007; Loehle & Jones, 1990). Par contre, les arbres greffés peuvent
également se transmettre des pathogénes et maladies (Hessburg & Hansen, 1986;
Reynolds & Bloomberg, 1982). Ces transferts de ressources ou de maladies peuvent
directement affecter les arbres interconnectés, c’est-a-dire peuvent influencer leur

croissance ou leur mortalité (Fraser et al., 2005).
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Pendant la formation des greffes, I’union des racines est un processus qui dépense
beaucoup d’énergie, la croissance de I’arbre y est ainsi réduite (Tarroux & DesRochers,
2011). Toutefois, apres que la formation des greffes soit terminée, la croissance radiale
de I’arbre augmente (Tarroux & DesRochers, 2011). En partageant un systéme
racinaire commun, les arbres greffés ensemble travaillent en complémentarité pour
supporter la communauté dans des environnements ou les ressources et les stress ne
sont pas distribués équitablement (Lortie et al., 2004). De ce fait, les racines des arbres
qui sont assez longues et qui peuvent puiser en profondeur les ¢léments nutritifs du sol
pourraient ainsi les transférer aux autres racines greffées. La formation de greffes
racinaires permettrait alors plus 1’'union et la complémentarité¢ des individus plutot
qu'un travail de compétition entre eux (Bormann & Graham, 1959). Cependant,
puisque les arbres dominants supportent souvent la croissance des arbres moins
vigoureux, ces derniers bénéficieraient plus de cette alliance (Eis, 1972; Lev-Yadun,

2011).

L’age du début de la formation des greffes, sa fréquence et le taux d’échange de
nutriments sont tributaires de chaque espece (Lev-Yadun, 2011). En effet, les greffes
peuvent apparaitre tot ou tard dans la vie de 1’arbre, avec la majorité des greffes qui se
forment avant 20 ans (Fraser et al., 2005; Tarroux & DesRochers, 2010). La fréquence
de la formation des greffes observée montre que plus de la moitié¢ des arbres dans un
site donné peuvent étre greffés et qu’une ou plusieurs greffes racinaires peuvent étre
remarquées au sein d’un méme arbre (Adonsou, DesRochers, Tremblay, et al., 2016;
Tarroux & DesRochers, 2010). Quant a la translocation, la taille des greffes détermine
largement la quantité de nutriments transférée d’un arbre a un autre, ainsi, plus la taille
de la greffe est large, plus importante la quantité de sucres pouvant €tre transmise

(Fraser et al., 20006).

1.3.5 Facteurs influencant la formation des greffes racinaires
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Différentes hypothéses ont été avancées sur les facteurs induisant la formation de
greffes racinaires. Parmi eux, on peut citer les facteurs reliés aux arbres et/ou
peuplements (age, densité et la compostion d’especes), aux racines (densité,
morphologie, nombre, diamétre) ou a la station (sol, pente, climat). La densité et la
proximité des arbres sont citées comme étant les causes les plus récurrentes expliquant
la présence de greffes racinaires (Fraser et al., 2005; Jelinkova et al., 2009; Reynolds
& Bloomberg, 1982; Tarroux & DesRochers, 2010). De ce fait, les facteurs précis qui
initient la formation des greffes racinaires demeurent méconnus, mais il se révele de
plus en plus que les facteurs qui amenent les racines a étre en contact sont propices a
leur formation. Conséquemment, le choix de I’espacement, qui est essentiel en termes
de maximisation du rendement et détermination de I’intensité de compétition entre les
arbres dans ’aménagement des plantations (DeBell et al., 1996; Fang et al., 1999),

pourrait étre aussi le facteur principal favorisant la formation de greffes naturelles.

1.4  Objectif et hypotheses

Cette étude a comme objectif de caractériser les greffes racinaires chez le peuplier
hybride. Les questions qu’on s’est posées dans cette recherche ont été : (i) « Est-ce que
le peuplier hybride forme des greffes racinaires ? (ii) Et si oui, ’espacement au sein
des plantations et la taille des arbres affectent-t-ils 1’occurrence, la fréquence et le
moment de la formation de greffes racinaires chez les clones de peuplier hybride? (iii)

Est-ce que la présence des greffes influence la croissance des arbres connectés? »

Nous émettons les hypothéses que: (i) les peupliers hybrides, a la manicére des
peupliers indigénes forment des greffes racinaires. Puisque une grande proportion de
greffes racinaires a été retrouvée chez le peuplier baumier et peuplier faux-tremble,
leurs hybrides peuvent également avoir la capacité de former des greffes. (ii) Les
greffes se forment pendant un stade de développement jeune des plantations et il y aura

plus de greffes dans les plantations plus denses que dans les plantations a plus large
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espacement. Pour notre plantation de 15 ans, on s’attend a rencontrer plus de greffes
dans les parcelles a espacement 1 x 1 m qu’au niveau des arbres plus éloignés (3 x 3
m) . (ii1)) Les greffes affectent la croissance des clones de peuplier hybride. La
comparaison de la croissance avant et apres la formation des greffes et entre les arbres

greffés et non-greffés permettront d’observer I’effet des greffes sur la croissance.

Sur le long terme, cette étude projette d’améliorer les connaissances et la
compréhension sur les facteurs et mécanismes de la formation des greffes racinaires.
Les retombées de ce projet pourraient éventuellement guider nos décisions
d’aménagement et de gestion des plantations de peuplier hybride a croissance rapide
dans I’espace et dans le temps. Il permet d’anticiper I’écartement a privilégier entre les
arbres et fournit un ¢élément de plus de prise de décision lors de la planification de
I’aménagement forestier. Cette recherche contribuera donc a optimiser et rentabiliser

les plantations foresticres.
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NATURAL ROOT GRAFTING IN HYBRID POPLAR CLONES'
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2.1 Abstract

Key message: Root grafting occurs in 15-year-old hybrid poplar clones and tree

proximity, tree and root sizes are key factors enhancing its frequency.

Root grafting in trees is a well-recognized phenomenon allowing nutrient and
photosynthate redistribution between connected trees. This study assessed the
influence of tree spacing on root graft formation in a 15-year-old hybrid poplar
plantation with two clones (747215: Populus balsamifera x Populus trichocarpa and
915319: Populus maximowiczii X Populus balsamifera) planted and two spacings (1 x
1 m, 3 x 3 m) in Amos, Quebec, Canada. Root graft occurrence was characterized and
tree growth metrics including tree diameter and height, number of roots, root cross-
sectional area and root age were measured after hydraulic excavation of root systems.
We showed that root grafts were present between trees distant of 1 m but not between
trees planted at the 3 x 3 m spacing. An average of 38% of excavated trees were grafted
in the 1 x 1 m plots with a mean of 1.14 grafts per tree, and 86% of the grafted trees
were located in the exterior part of plots (the border rows), where the trees had grown
larger. Root grafts were relatively young (1 - 6 years) and most had not yet completed
(64%), preventing us from determining the effect of root grafting on tree growth. Root
grafts were significantly more prevalent in clone 915319 (70%) , and in trees that had
greater above and belowground growth (p <0.001). These results strengthen the
postulate that tree proximity enhances the frequency of root grafting and that trees in
plantations should be considered as a functional group where translocation of nutrients

and pathogens may take place.

Keywords: clone, edge effect, forest sustainable management, spacing, fast-growing

plantation, intensive silviculture
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2.2 Introduction

Competition is often viewed as one of the main driver of interactions between trees,
but this idea is being challenged with examples of cooperation or facilitation through
natural root grafting (Bertness & Callaway, 1994; Mclntire & Fajardo, 2014). Root
grafts are morphological and physiological unions formed between roots of distinct
trees (Tarroux & DesRochers, 2010). Solid contact and pressure between thick roots
developing parallel or across each other can initiate root grafting and lead to vascular
continuity and cambial fusion (Eis, 1972). Research on root grafting has provided
important insights into how common it is in both conifers and deciduous species, but
the struggles of surveying belowground tree attributes often hindered its assessment in
comparison to aboveground characteristics (Lev-Yadun, 2011). As a result, scientists
have few evidences on the processes leading to root graft formation, the factors
involved and how they operate. Several factors have been suggested to increase root
grafting occurrence including rooting depth, root morphology and density, soil
moisture and texture (Tarroux & DesRochers, 2010), genetic relatedness (Graham &
Bormann, 1966; Loehle & Jones, 1990), exposure to wind (Jelinkova et al., 2009),
stand density and age (Bormann & Graham, 1959). However, there is growing evidence
that distance between trees constitutes the most important factor as it leads to intimate
contact between roots of different trees (Fraser et al., 2005; Kiilla & Lodhmus, 1999;
Reynolds & Bloomberg, 1982; Tarroux & DesRochers, 2010).

The importance of root grafting resides in its ability to affect physiology and ecology
of the paired trees (Lev-Yadun, 2011). It can allow survival of stumps connected to
residual trees after thinning (Bader & Leuzinger, 2019; Tarroux et al., 2010), provide
mechanical support and windthrow resistance to connected trees (Basnet et al., 1993)
or enable trees to better cope with the negative impacts of insect outbreaks (Salomoén
et al., 2016). Connected trees can directly share water, nutrients or photosynthates

(Fraser et al., 2006; Schultz & Woods, 1967; Stone & Stone, 1975), in turn affecting
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radial growth of connected neighbors (Adonsou, Drobyshev, et al., 2016; Tarroux &
DesRochers, 2011).

Natural root grafts have also been found in tree plantations (Tarroux & DesRochers,
2010). Given that tree spacing affects tree growth (Benomar et al., 2012), one can
wonder on the role that root grafting could play in tree relationships in plantations under
different spacing conditions. Such relationships may play an important role in fast-
growing hybrid poplar (Populus spp.) plantations, considering their shorter rotation
length and the extensive financial investments that are made to maximize growth rates
and productivity of trees. To our knowledge, root grafting in hybrid poplar has only
been mentioned once (Mclvor et al., 2008) in a Veronese clone (Populus
euramericana: [Populus deltoides L. x Populus nigra L.]), but its frequency and timing
of initiation has never been investigated. Since root grafting is frequent in natural stands
of balsam poplar (Populus balsamifera) and trembling aspen (Populus tremuloides)
(Adonsou, DesRochers, Tremblay, et al., 2016; Jelinkova et al., 2009), we
hypothesized that root grafting would also occur in hybrid poplar and that reduced
spacing between trees would increase its occurrence. This study thus aimed at
determining the occurrence of natural root grafts in hybrid poplar plantations and if

present, how they would affect tree growth.

2.3 Materials and methods

2.3.1 Study site

The study area was located in the boreal region of Abitibi-Témiscamingue, Western
Quebec, Canada near the town of Amos (48°34°N, 78°08'W, 310 m). A plantation was
established in 2003 on an abandoned agricultural field, dominated by herbaceous
vegetation and shrubs (speckled alder (4/nus incana subsp. Rugosa (Du Roi) Clausen),

willow (Salix spp.) and sparse trembling aspen (Populus tremuloides Michx.) and was
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growing on a heavy clay soil. The mean annual temperature and precipitation are
respectively 1.5 °C and 929 mm and the mean number of growing degree days is 1 423
(above 5 °C, 30 years mean (1981 to 2010)) (Environment and Natural Resources
Canada, 2018). Mechanical site preparation consisted of ploughing at 30 cm depth and
then disking in order to level the soil surface and incorporate organic matter. Weedy
vegetation was controlled mechanically twice a year during the first five growing
seasons. Complete site preparation and planting techniques were reported by
Guillemette et DesRochers (2008). Planting material consisted of dormant bareroot
hybrid poplar trees of two clones: 747215 (Populus balsamifera L. x Populus
trichocarpa Torrey & A. Gray) and 915319 (Populus maximowiczii A. Henry x
Populus balsamifera L.), planted at 30-cm depth.

2.3.2 Experimental design

Clone 727215 Clone 915319

Ix1lm |:| Non-excavated trees

|:| Excavated trees

. Dead trees

3x3m

Figure 2.1 Experimental design of the study representing 78 excavated trees . White
squares show the non-excavated trees, grey squares represent the excavated trees and

yellow squares are the dead ones
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The Amos site was chosen because it was located on a gentle slope near the Harricana
River that allowed hydraulic excavation of root systems of a hybrid poplar plantation.
Thirty-six trees of each clone were planted in monoclonal blocks across two spacings
(1 x I m and 3 x 3 m) (Figure 2.1), equivalent to approximatively 10,000 and 1,000
stems ha'!. After 15 years, trees had reached a mean diameter at breast height (diameter
at 1.3 m, DBH) under the 1 x 1 m spacing of 9 cm and 11.1 cm respectively for clones
747215 and 915319; and 13.2 and 14.8 cm under 3 x 3 m spacing. Mean height was
respectively 10.1 m and 13 m for clones 747215 and 915319 under the 1 x 1 m spacing
and 9.2 m and 13.2 m under the 3 x 3 m spacing. Mean stem volume was respectively
0.03 m* and 0.05 m® for clones 747215 and 915319, corresponding to a yield of
approximatively 308.6 and 570 m> ha™!, under the 1 x 1 m spacing. Under the 3 x 3 m
spacing, mean stem volumes were 0.06 and 0.10 m® for clones 747215 and 915319,
corresponding to yields of 4.3 and 7.5 m® ha! year'!. Root characteristics were detailed

for each clone and spacing in the appendix (Tables A.1 et A.2).
2.3.3 Measurements and data compilation

Sampling was done between May and July 2018. DBH, basal diameter and height of
each tree were measured to determine the influence of tree size on root grafting (or
vice-versa). We calculated each tree stem volume outside the bark as the sum of the
volume of two sections — from the base to breast height and from breast height to the

top the tree — using the following equations:
Vi () = (Z) (d? +d3 +dd,) L
(Ordre des ingénieurs forestiers du Québec et al., 2009) 2.1

V, (m?) = (E) 2L (West, 2009) 2.2)
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Where V is the volume of the section, d; is the basal diameter, d» is the DBH, and L is
the length of the section. In equation (2.1) L corresponds to 1.30 m, while it is the tree

height minus 1.30 m in equation (2.2).

Slenderness index, an indicator of tree stability and resistance to windthrow (Wang et
al., 1998), was also computed as the ratio of tree height (m) to DBH (m). Trees were
cut down with a chainsaw and cross-sectional disks of the stems were collected at

ground-level (0 m).

Hydraulic excavation with a high-pressure forestry water pump (Mark III; Wajax,
Lachine, Quebec) was done to expose root systems and root grafts of each tree (Tarroux
& DesRochers, 2010) (Figure 2.2a). Small hybrid poplar roots (< 2 cm) and herbaceous
roots were cut and pulled by hand to ease the hydraulic excavation. The 1 x 1 m plots
— containing 35 and 32 surviving trees in clones 747215 and 915319, respectively, were
excavated (25 m?). Since it would have been too cumbersome to excavate the whole
planted areas in the 3 x 3 m plots (324 m?), we excavated the roots of 10 randomly
chosen trees by following each root from the stump to where it became < 2 c¢cm in
diameter for each tree. In total, the root systems of 87 trees were excavated and we
decided to exclude from the analyses nine trees that had died some years before the

excavation.

Root systems were mapped by hand and cross-sections of each proximal root > 2 cm
nearest to the stump was collected and its diameter recorded. Proximal roots
(Domenicano et al., 2011) are referred here as the roots that start directly from the
stump and which further branch into subsequent roots or secondary segments. These
roots are larger close to the stem base allowing easier growth ring visibility and

avoiding missing rings (Krause & Morin, 2005).
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2.3.4 Dendrochronological analyses

Stem and root discs as well as grafts were collected and brought to the laboratory for
dendrochronological analyses. Stem discs (n = 78) and root discs (n = 926) were
prepared, measured and analysed conforming to standard dendroecological protocol
(Krause & Morin, 1995). All discs were air-dried and sanded progressively from 80 to
400 grit to enhance the visibility of growth rings. Ring counts were done to confirm
tree and root ages using a binocular microscope. Root diameters were measured using
a Velmex unislide table (Bloomfield, New York, USA). As hybrid poplar roots were
mostly elliptical with a T-shape, the largest and shortest perpendicular diameter were
measured and averaged to obtain root diameter (Ruel et al., 2003). Root cross-sectional

area (CSA) was calculated using the surface area of a circle:

2
CSA =2n (g) , where d is the averaged root diameter (Ruel et al., 2003)(2.3)

We also computed the mean diameter of roots per tree and per plot. Total root surface
of one tree was calculated as the product of the number of roots and the average root
diameter (Bilodeau-Gauthier et al., 2013). Height-root ratio of each tree was calculated
as the ratio between height and total root surface indicating the importance of tree

height compared to the roots belowground (Bilodeau-Gauthier et al., 2013).

Root grafting was assessed at three levels: the presence, frequency and age of each root
graft. First, root grafts were validated with visual confirmation of vascular fusion of
the cambium of the two roots by cutting through each graft with a wood saw. Root
grafting was recorded when absent (0) or present (1) for all trees during the survey.
The number of root grafts per tree was assessed by noting 0 (when absent) or the
counted number. Since root grafting can take several years to complete (Tarroux &
DesRochers, 2010), the first year of graft formation was identified as the ring where

tissues began to merge, i.e. the year following the last complete and independent
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growth ring in both roots. The last year of graft formation was identified as the first
complete common growth ring surrounding the two roots (Tarroux & DesRochers,
2010). As root grafting might also be related to tree exposure to wind (Keeley, 1988),
the location of the grafted trees within each plot was noted as interior or exterior:
exterior trees were part of the bordering row of plots, while interior trees grew inside
the plots. The age of root grafts allowed us to determine that all root grafts found in
this study were only at the beginning of their formation; the effect of root grafting on

tree growth could thus not be assessed at this time.

2.3.5 Data analysis

Statistical analyses were conducted with R software 3.6.0 version (R Core Team,
2019), using a significance level of p < 0.05. The influence of spacing, clone, tree size
and root size on root grafting was investigated. To reduce the number of variables, an
exploratory visualization of correlations between variables was done using the
Principal Component Analysis (PCA). PCA results confirmed that some variables
could be excluded as they were strongly correlated with one another. Slenderness Index
was strongly negatively correlated with mean root diameter and CSA. Basal diameter
and DBH were also positively correlated with stem volume and root surface and
negatively with height-root ratio. Finally, the number of roots was positively correlated
with tree height. We thus only retained tree volume, number roots > 2cm and CSA as
they included tree and root sizes that might influence root grafting (Reynolds &
Bloomberg, 1982). Differences in tree volume, number of roots and CSA between
grafted and non-grafted trees were statistically tested using a two-way analysis of
variance with clone and grafting status as categorical predictors, followed by a Tukey-
Kramer multiple comparisons test when independent variables were significant. Tree

volume, number of roots and CSA were further added as predictors to test the models
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explaining the presence of root grafts (PRESENCE), the number of grafts per tree
(NUMBER) and the timing of root grafting initiation (TIMING).

Stepwise regression selection was used to find the most appropriate model explaining
root grafts PRESENCE, NUMBER and TIMING by testing the model containing all
the predictors (clone, spacing, tree volume, CSA and number of roots) and removing
the least significant variable (Pekar & Brabec, 2016). Additionally, generalized linear
models were used to test the influence of tree size and spacing on root graft formation.
PRESENCE was best represented with a binomial distribution, while NUMBER and
TIMING were characterized by Poisson distributions (Table 2.3). Generalized linear
models create estimated values that correspond to response constraints and allow
nonlinear relationships between predictors and fitted values (Pekar & Brabec, 2016).
In order to reduce bias, we used the “brglm” package when there was uniform root
grafting in some spacings (too many zeros in the matrix) (Kosmidis, 2007). Otherwise,
only the trees in the 1 x 1 m spacing plots were introduced in the models. Models
assumptions such as deviation of residuals from normality, homoscedasticity, and
independence of variables were checked prior to doing the tests (Pekar & Brabec,
2016). Model selection was performed among all plausible models for each response
variable, based on the Akaike information criterion corrected for small sample sizes
(AICc). Best fit statistical models were supported by the lowest AICc and the highest
Akaike weights which is a model having the greatest statistical support (Burnham &
Anderson, 2004). If more than one model had a delta AICc < 2, multimodel inference

was done to merge both plausible models.

2.4 Results
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Intraclonal root grafts were found in the two excavated 1 x 1 m plots, while there were
no grafts under the 3 x 3 m spacing. Overall, 38% of trees in the 1 x 1 m spacing were
grafted to at least another tree. Grafted trees were connected to one, two or three other
trees and the mean number of root grafts per tree was 1.14 (Table 2.1). Grafts had

formed between trees distant of 1 m, while no graft was found between trees that were

planted more than 1 m away within plots. There were significantly more grafted trees

in clone 915319 than in clone 747215 (70% vs. 17%; Table 2.1).

Figure 2.2 Photographs of (a) hydraulic excavation of a 1 x 1 m plot of clone 747215
(Populus balsamifera x Populus trichocarpa), and (b) Root graft example between
hybrid poplar trees under the 1 x 1 m spacing for clone 915319 (Populus maximowiczii

x Populus balsamifera)
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Table 2.1 Root grafting characteristics and tree and root sizes in a 15-year-old hybrid
poplar plantation for the 1 x 1 m spacing and the two clones. Numbers in brackets are

standard error of the mean between grafting status and clone

Study variables (units) Clone 747215 Clone 915319

Non-grafted Grafted Non-grafted  Grafted
Excavated surface (m?) 25 25
Nb. of excavated trees 35 23
Nb. of grafted trees 29 6 7 16
Nb. of root grafts n.a. 3 n.a. 22
Percentage of grafted trees 83 17 30 70
(%)
Nb. of root grafts per tree n.a. 0.5 (0.09) n.a. 1.4 (0.05)
Interior trees (%) 40 2.8 21.6 8.7
Exterior trees (%) 42.8 14.4 8.7 61
Mean age of trees at n.a. 14.7 (0.2) n.a. 14.4 (0.4)
grafting initiation (years)
Mean age of roots at the n.a 10.0 (1.4) n.a 10.7 (0.9)
time of grafting (years)
Mean diameter of grafted n.a 5.2(0.9) n.a. 5.4(0.5)
roots (cm)
Mean number of roots 8.6 (0.6) 8.0 (0.9) 11.6 (2.0)*®  13.2(0.8)°
Mean diameter of roots 4.0 (0.2) 5.0 (0.7)2 3.6 (0.5)* 4.7 (0.2)
Mean root CSA (cm?) 13.5(1.3)* 21.5(5.4)® 11.4 (2.9) 17.9 (1.8)*
Mean tree DBH (cm) 8.8 (0.3)* 10.0 (0.9)® 9.1 (1.1 11.9 (0.4)°
Mean tree height (m) 10.0 (0.1)* 10.2 (0.06)* 12.3 (0.6)° 13.2 (0.2)°
Mean stem volume (m?%) 0.03 (0.00)*  0.04 (0.01)*  0.04(0.01)*  0.07 (0.00)°
Mean tree slenderness 1182 (4.2)* 107.5(11.4)* 144.8(14.0)* 112.4(3.5)*
index
Mean root surface (cm) 33.0 (2.1 38.5(4.4)  44.01(9.2)* 61.2(3.8)°
Mean height-root ratio 341 (22)*  29.1 (4.5)®  41.4(12.5)* 23.2(1.8)°

Notes: DBH: Diameter at breast height, CSA: root cross-sectional area. 747215:
Populus balsamifera x Populus trichocarpa, 915319: Populus maximowiczii x Populus
balsamifera. Superscript letters within a row indicate Tukey post hoc results; Means
with the same letter are not significantly different at p < 0.05.
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The majority of root grafts (64%) had only started the grafting process, i.e. the last
growth ring was shared in part between two roots, but the graft was still incomplete
(not a single growth ring around both roots). The other 36% of root grafts were
complete but had only recently completed (between 1 and 6 years ago at the time of
sampling). For this reason, the influence of root grafting on tree growth could not be
assessed at this time. Most of the grafts were formed when lateral roots of trees came
in contact with those of other trees (Figure 2.2b) or bumped into the stump of a
neighboring tree. Roots also grafted when proximal roots of one tree were intercepted
between the ramifications of roots of other trees. Root grafts were established when
trees were between 10 to 15 years old, for both clones (Table 2.1). Older (p <0.05) and
wider (p <0.05) roots grafted later and more frequently than younger and smaller roots

(Tables 2.2 and 2.3).
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Table 2.2 Chosen models to explain root grafting in a 15-year-old hybrid poplar
plantation using stepwise regression with significance value for each logistic
regression. PRESENCE: the probability of root graft presence, NUMBER: number of
grafted roots per tree, TIMING: initiation of root grafting. SEM: standard error of the

mean, 915319: Populus maximowiczii X Populus balsamifera

Model Selected factors Estimated SEM z-value P-value
values

PRESENCE Spacing (3 x 3 m) -8.09  2.25 -3.60 0.003
Volume 87.57 25.63 -3.59 <0.001

Number of roots 0.13 0.12 1.15 0.26

NUMBER  Clone (915319) 1.60  0.49 3.26 0.001
Volume 27.80 7.26 3.83 <0.001

TIMING Number of roots 0.69 0.18 -0.6 0.57
CSA 0.00002 0.000 0.07 0.95

Root age 1.3 0.17 7.67 <0.001

Notes: Significant p-values are indicated in bold, CSA is the root cross-sectional area.
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Table 2.3 Models explaining root graft presence, number of grafts and timing of root
grafting according to results of small sample adjusted Akaike Information Criterion.

PRESENCE: the probability of root graft presence, NUMBER: number of grafted roots

per tree, TIMING: initiation of root| grafting

Global Type of Factors tested AAICc weights
model model
PRESENCE Logistic Volume + Spacing 0.00 0.58
regression Volume + Spacing + Number 0.66 0.42
of roots
Spacing + Number of roots 17.30 0.00
Spacing 23.33 0.00
Number of roots 33.98 0.00
NUMBER  Poisson Volume + Clone 0.00 0.99
regression  yolume 1019 0.00
Clone 15.54 0.00
TIMING Poisson Root age 0.00 0.62
regression Root age + Number of roots 2.35 0.19
Root age + CSA 2.76 0.16
Root age + CSA + Number of 5.74 0.03
roots 3427 0.00
CSA + Number of roots

Notes: CSA represents the root cross-sectional area, AICc stands for the Akaike
Information Criterion for small samples
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Figure 2.3 Principal component analysis between grafted and non-grafted trees under
the 1 x 1 m spacing. Dotted horizontal and vertical lines represent the origin of the

axes. CSA: root cross-sectional area, DBH: diameter at breast height

The first two principal components accounted for 86.1 % of the total variance in the
data. The first principal component explained 65.6% of the variance and was associated
with tree size (DBH, basal diameter, stem volume). The second principal component
explained 20.5% of the variance and was mainly associated with root size (CSA, root

diameter and number of roots). Grafted and non-grafted trees were mostly
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differentiated by size, showing that grafted trees were larger and had larger root
systems than non-grafted trees, that had greater slenderness indices and height-root
ratios (Figure 2.3; Table 2.1). Grafted trees of clone 915319 were larger (DBH, height,
volume) (Fi58 = 17.1, p<0.001, Figure 2.4a; Table 2.1) than non-grafted trees, while
there was no significant difference in size between grafted and non-grafted trees of
clone 747215 (Figure 2.4a). Though grafted trees had slightly wider and more roots in
clone 915319, the difference was not significant from non-grafted trees (Fi,58=0.091,
p = 0.75; Figure 2.4b, c; Table 2.1). Likewise, grafted trees of clone 915319 also had
greater stem volumes and number of roots than grafted trees of clone 747215 (Figure
2.4a and 2.4b). Mean CSA of grafted trees was also greater than for non-grafted trees
(F158=16, p<0.001, Figure 2.4c¢), but the difference was not significant for both clones
(Figure 2.4c).
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Figure 2.4 Mean (a) tree volume, (b) number of roots and (c) root cross-sectional area for
grafted and non-grafted trees of two hybrid poplar clones (915319: Populus maximowiczii x
Populus balsamifera, 747215: Populus balsamifera x Populus trichocarpa) planted under the
1 x 1 m spacing. Bars correspond to standard errors of the mean (n = 58). Different letters
between bars within a graph indicate significant differences. CSA: root cross-sectional area
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The following model (equation 2.4) predicting the probability of finding root grafts
according to tree volume and spacing had the best fit (p<0.001, pseudo-R? = 0.35,
Figure 2.5):

Predicted logit of ( root grafting presence) =-3.53 +
(70.27 * Volume) + (-7.57 * Spacing) (2.4)

According to the model, log of the odds of a tree forming root grafts was positively
related to tree volume (p < 0.001) and negatively related to spacing (p < 0.001; Table
2.2). In other words, larger trees planted close together were associated with a greater
frequency of root grafting for both clones (Table 2.2). An increase in tree volume of
0.01 m® increased the probability of root grafting by a maximum of 20%. Among
grafted trees, clone and volume had significant effects on the number of root grafts per
tree (Table 2.2). Trees of clone 915319 had five times more root grafts per tree than
clone 747215 (Table 2.2). Furthermore, the number of root grafts per tree doubled with
a tree volume increase of 0.01 m> (Table 2.2). Root grafts were mostly found at the
outer part of the plots. For both clones, 86% of the grafted trees were found in the
border rows (Table 2.1). For both clones, tree and root size such as stem volume (F1 ss
=96.07, p <0.001), slenderness index (Fi,ss= 87.1, p < 0.001), number of roots (Fiss
=13.1, p <0.001) and root CSA (F1,58=18.0, p <0.001) of trees that were positioned in
the exterior of the plots were greater than the interior trees. Self-grafts — i.e. grafts

between roots of the same trees — were frequently observed but were not recorded.



32

o A Ao M4 A KO

P
M

Clone
=0= 747215
- 015319

Probability of root grafting presence
o ;

0.0 000 OCOOO&E O

0.000 0.025 0.050 0.075 0.100
Stem volume(m®)

Figure 2.5 Prediction of the probability of root graft presence in relation to stem volume
at 1 x 1 m spacing for clones 747215 and 915319 (747215: Populus balsamifera x
Populus trichocarpa, 915319: Populus maximowiczii x Populus balsamifera). Points
are the observed values of stem volume for trees with or without root grafts. Dashed
and full lines show the predicted values of the probability of root grafts presence,
respectively for clone 747215 and 915319. Grey colors indicate the 95% confidence
interval for each prediction. Horizontal dotted line represents a probability of 50% of

finding a root graft
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2.5 Discussion

Our study showed that intraclonal root grafting occurs in hybrid poplar plantations,
with an average of 38% of trees grafted to a neighbor in the 1 x 1 m plots. Although
clone and stem size were significant factors in determining the presence of root grafts
(Table 2.2), tree proximity appears to be determinant since no root grafts were found
under the 3 X 3 m spacing. Trees further apart have less contact between roots and take
longer to reach one another (Tarroux & DesRochers, 2010). Moreover, crossing roots
from further apart trees probably undergo less friction between them under the action
of wind, required to break the bark and allow the fusion of cambium tissues (Cook &
Welch, 1957). It is thus expected to find more root grafts as trees (and roots) grow older
and larger (Armson & van den Driessche, 1959; Reynolds & Bloomberg, 1982),
increasing the chances for roots to cross and fuse. In natural stands of balsam poplar
aged 43-103 years old, Adonsou, DesRochers, Tremblay, et al. (2016) found that
approximately 50 % of trees were connected by root grafts and that the mean distance
between grafted trees was 1.14 m, while Tarroux et DesRochers (2010) found that 90%
of root grafts occurred between jack pine trees less than 2 m apart. Natural stands tend
to have more clumped spatial arrangements where stems are closer to each other,
enhancing the occurrence of root grafts compared to plantations where trees are

distributed more evenly (Tarroux & DesRochers, 2010).

Tarroux et DesRochers (2011) showed that grafted trees generally had better growth
than non-grafted trees. However, since most grafts had only started to form or were just
recently completed, we could not assess the impact of root grafting on growth of our
trees. Thus, this hypothesis could not be confirmed. The sampling of older trees could
have increased the chance of measuring the effect of grafting on tree growth.
Nonetheless, root grafting initiated relatively early, when trees were 10 years old and
roots were around 4 years old (Table 2.1). Dendrochronological analyses allowed us to

determine that grafted trees of clone 915319 were larger than non-grafted trees at the
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time of root grafting (Table 2.1), suggesting that trees that would later form root grafts
had better growth rates than trees that would not (Tarroux & DesRochers, 2011). Trees
of clone 747215 were generally smaller and formed less root grafts (Figure 2.5). Larger
roots also tended to form more root grafts but showed high variability and differences
in root sizes between grafted and non-grafted trees were not statistically significant.
The two clones also had different root morphologies with the root system of clone
747215 composed of one large root (great CSA) and other small roots, whereas roots
of clone 915319 all had similar CSA. Finally, the root systems of grafted trees also
tended to be composed of more roots than the non-grafted trees (Table 2.1), again
increasing the chances for roots of different trees to cross (Reynolds et Bloomberg,
1982). P. maximowiczii hybrids, especially clone 915319, were reported to have higher
growth plasticity compared to clone 747215, taking advantage of the available space
(Benomar et al., 2012). Moreover, clone 915319 had older roots on average (Table
A.1), meaning that this clone produced more roots earlier in stand development

allowing roots to be in contact earlier than for clone 747215.

We found that exterior trees were larger than the interior ones and they formed more
root grafts. Ecological conditions at the edges of plantations may substantially vary
from the interior and phenomena such as inter-tree competition and mortality may
therefore be modified (York et al., 2003). Because border trees receive more light and
nutrients and have higher wind exposure, it is not unusual for them to be larger than
interior trees in plantations (Langton, 1990). Interestingly, 86% of root grafts were
formed by exterior trees, even though they have fewer neighbors than trees inside plots,
hence less chance for roots to meet. As shown in our predictive models (Tables 2.2 and
2.3) tree size was linked to root grafting occurrence and as tree DBH and height (stem
volume) increased, the probability of finding root grafts increased. Grafted and border
trees also had lower slenderness indices, i.e. lower ratios between height and DBH,
showing that border trees were more stable from mechanical disturbances than interior

trees. It could be argued that if root grafts conferred increased stability to trees (Basnet
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etal., 1993; Keeley, 1988), grafted trees would rather have greater slenderness indices.

Perhaps here the root grafts were too recent to have impacted tree shape.

In conclusion, this study showed that root grafting readily occurs and that root grafts
are initiated early in hybrid poplars. Roots grafts were more prevalent in clone 915319,
in trees that had greater above and belowground growth. Since no root grafts were
found in the larger spacing, our study strengthens the postulate that tree proximity
enhances the frequency of root grafting. Thus, trees in hybrid poplar plantations should
not be considered as single individuals competing for resources but as a functional
group. In the event that root grafting is beneficial to tree growth or detrimental in the
case of diseases spreading through root grafts (Gleason & Mueller, 2005), planting

density should be carefully considered by managers.

2.6 Acknowledgements

The research was funded by a Natural Sciences and Engineering Research Council
discovery grant to Annie DesRochers. We are grateful to Elizabeth Turcotte and

Ludovic Bouliane for their assistance with data collection and fieldwork.
2.7 Author contribution statement

AD and DTG conceived and designed the experiment. DTG collected the data and
carried out the laboratory work, analyzed and interpreted the data and prepared the
manuscript. AD supervised, reviewed and edited the manuscript. AD approved the final

version of the paper to be submitted.



CHAPITRE III

CONCLUSION GENERALE

Ce mémoire avait comme objectif global d’améliorer les connaissances et la
compréhension de la formation des greffes racinaires naturelles chez le peuplier
hybride. Les questions spécifiques auxquelles on a voulu répondre étaient (1) de
vérifier I’occurrence (la présence, la fréquence et le moment de la formation) des
greffes racinaires chez deux clones de peuplier hybride, (2) de caractériser I’effet de
I’espacement et de la taille des arbres sur la formation des greffes et (3) d’estimer

I’influence des greffes sur la croissance des arbres.

3.1 Facteurs influencant la formation des greffes racinaires : Importance de la
proximité

Grace a I’excavation hydraulique, on a pu exposer les systémes racinaires de deux
clones de peuplier hybride. Nos observations ont montré que les peupliers hybrides
formaient des greffes racinaires a des espacements réduits. En effet, des greffes ont été
observées chez 38% des arbres contigus au sein des placettes espacées de 1 x 1 m et
aucune greffe n’a été trouvée dans les placettes de 3 x 3 m. Ceci démontre que la
proximité entre les arbres est un facteur important favorisant la formation de greffes
par les racines. Les arbres qui sont plus ¢loignés ont moins de contact entre leurs racines
et/ou prennent plus de temps avant que le contact ne se fasse (Tarroux & DesRochers,
2010). Plusieurs études ont d’ailleurs démontré qu’une distance réduite autour de 1 a 2

m de distance entre les arbres favorisait la formation de greffes et que 1’augmentation



37

de la distance entrainait une diminution de leur fréquence (Gordon & Roth, 1976; Kiilla
& Lohmus, 1999; Tarroux & DesRochers, 2010). Pour les peupliers en forét naturelle
comme le peuplier baumier, la fréquence des greffes observées a été plus importante
(53%) (Adonsou, DesRochers, Tremblay, et al., 2016), vu ’agencement spatial qui est
plus regroupé contrairement a nos plantations de peupliers hybrides ou les arbres sont

espacés de fagon réguliere.

L’analyse dendrochronologique nous a permis de déterminer que les greffes avaient
commencé a se former lorsque les arbres avaient en moyenne 10 ans et les racines 4
ans. L’initiation de la formation des greffes racinaires est donc entamée
particulierement tot chez le peuplier hybride par rapport a d’autres espéces rencontrées
en forét naturelle ou en plantation (Adonsou, DesRochers, Tremblay, et al., 2016;
Tarroux & DesRochers, 2010). Nos régressions de Poisson ont montré que parmi les
arbres greffés, plus I’age des racines augmentait, plus on trouvait des greffes. Puisque
les greffes observées se sont formées au début du stade de développement des arbres,
on pourrait donc s’attendre par la suite a trouver plus de greffes lorsque le peuplement
vieillira (Bormann & Graham, 1959). Nos résultats ont également indiqué qu’au
moment de la formation des greffes, les arbres qui allaient plus tard se greffer étaient
plus gros par rapport aux arbres non greffés. Ceci confirme ce qu’a trouvé Tarroux et
DesRochers (2011) qui stipulait que les arbres qui allaient se greffer plus tard avaient
une croissance plus importante que ceux qui ne grefferont pas. Ces arbres ont de plus

grosses croissances radiales et ont donc plus de chances de rencontrer d’autres racines.

On a également observé que le clone influengait la fréquence des greffes. En effet, la
proportion d’arbres greffés était plus grande chez le clone 915319 que chez le clone
747215. Cela peut s’expliquer par le fait que les arbres du clone 915319 étaient plus
gros que ceux du clone 747215. Les hybrides du peuplier japonais (P. maximowiczii)
dont le clone 915319, sont réputés pour étre adaptés au site étudié et pour avoir une

meilleure plasticité de croissance (Benomar et al., 2012). Son systéme racinaire €tait
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aussi plus vieux, composé de plusieurs grosses racines latérales avec plus ou moins les
mémes surfaces racinaires, permettant donc de couvrir une plus grande superficie
faisant que les racines se croisent plus tot et plus fréquemment. A 1’opposé, le systéme
racinaire du clone 747215 était constitué de moins de racines avec souvent une seule

grosse racine dominante.

Un autre fait intéressant est que 86% des greffes ont été retrouvées sur les arbres en
bordure des blocs de plantation. Ce résultat a été surprenant, car ces arbres avaient
moins d’arbres avoisinants, ce qui réduit la probabilité de contact entre les racines.
Puisque ces arbres en bordure recevaient des conditions écologiques différentes par
rapport aux arbres au centre des placettes (plus de lumiere et de nutriments), ils avaient
généralement une croissance aérienne plus importante par rapport a ceux qui se
trouvaient au centre de la placette (Montoro Girona et al., 2016; York et al., 2003). En
effet, on a trouvé que leur DHP (Diameétre a Hauteur de Poitrine) et leur hauteur étaient
plus grands que ceux des arbres a I’intérieur des placettes. Nos modéles de prédictions
ont montré que plus la croissance aérienne (volume) était €levée, plus on observait des
greffes, ce qui pourrait expliquer pourquoi les arbres en bordure, plus gros, avaient plus
de greffes. De plus, les arbres greffés avaient également un coefficient d’élancement
plus faible, c’est-a-dire un rapport de hauteur et de DHP, qui traduit que ces arbres
greffés en bordure étaient plus stables face aux actions du vent et aux déracinements.
La propension de greffes sur les bordures améne a se poser des questions sur
I’adaptation des arbres face aux actions déstabilisantes du vent. Si les greffes conférent
a ces arbres une meilleure stabilité (Basnet et al., 1993), on s’attendrait a voir un
coefficient d’¢lancement plus important. Les greffes étaient peut-étre trop récentes

pour avoir pu impacter la physionomie des arbres.

Les greffes trouvées au sein des placettes étudiées étaient en début de formation, alors
que 64 % des greffes en étaient encore a leur premicre année de formation avec un seul

cerne commun entre les deux racines. La comparaison de la croissance avant et apres



39

la formation des greffes n’a pas alors encore pu étre mesurée. Bien que 1’on n’ait pas
eu "opportunité de mesurer I’apport des greffes racinaires sur la croissance radiale,
comme ce qui a été démontré par Tarroux et DesRochers (2011), leur présence dans
les plantations suggere la possibilité d’échanges de nutriments, d’eau ou de produits de
la photosynthése entre les arbres interconnectés (Adonsou, DesRochers& Tremblay,

2016).

32 Limites de I’étude

L'ensemble des résultats a permis de mettre en exergue l'importance de la proximité
des arbres pour expliquer la présence de greffes chez le peuplier hybride. La quantité
de travail nécessaire pour I’excavation de sols a diminué le nombre d’arbres
échantillonnés et le nombre de répétitions dans les parcelles de 3 x 3 m, ou une
excavation partielle a dii étre faite. Une estimation quantitative de la présence de greffes
dans cet espacement n’a donc pas pu étre réalisée. Cependant, 1’absence de greffes dans
les parcelles de 3 x 3 m ne signifie pas forcément que le peuplier hybride ne se greffe
pas a plus de 1 m de distance. Des greffes ont pu étre manquées malgré 1’observation
méticuleuse de toutes les racines. Toutefois, ['utilisation des espacements
intermédiaires (inférieure a 2 m) aurait pu accroitre les chances de trouver plus de
greffes. L’excavation d’arbres plus agés aurait aussi pu permettre la mesure de

I’influence de la formation des greffes sur la croissance avant et apres leur formation.

3.3 Signification écologique des greffes racinaires

La présence de greffes racinaires chez une essence en particulier peut avoir plusieurs
portées €cologiques pouvant étre selon le cas, avantageuses ou néfastes pour les arbres
interconnectés. La mise en commun des racines permet un échange de sucres et d’eau

entre les arbres connectés (Adonsou, DesRochers& Tremblay, 2016; Fraser et al.,
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2006). Grace aux connexions racinaires, les arbres qui sont soumis a un stress hydrique
important pourraient recevoir de leurs voisins, qui ont encore acces a un surplus d’eau,
I’eau nécessaire au maintien de leurs activités vitales (Adonsou, DesRochers&
Tremblay, 2016). De la méme maniere, les échanges de sucres lors des attaques
d’insectes permettent aux arbres défoliés de maintenir un taux de sucre nécessaire pour
subvenir a leur besoin et continuer leur croissance radiale (Adonsou, Drobyshev, et al.,
2016). En conditions difficiles, on s’attendrait ainsi a ce que les greffes tamponnent les
aléas du climat et les effets néfastes de la défoliation pour que ¢a soit moins perceptible

sur la vigueur des arbres.

Les systémes racinaires mis en commun permettent également une meilleure
exploitation de ressources sur une grande superficie (Graham & Bormann, 1966).
Grace au partage des racines via les greffes, les arbres peuvent bénéficier d’une
meilleure croissance ou d’un prolongement de la survie des arbres moins vigoureux.
C’est le cas par exemple des petits arbres qui sont au centre des placettes et qui
recoivent moins de lumiere que leurs voisins sur les bordures. Leur longévité pourrait
étre allongée en présence des greffes racinaires. La question demeure cependant si entre
les arbres qui sont greffés, le transfert est profitable uniquement aux arbres receveurs,
qui sont plus petits, au détriment des donneurs qui ne regoivent rien de I’échange ou

méme si cela participe directement a la mort du donneur (Bormann & Graham, 1959).

La transmission d’hormones comme 1’auxine pourrait éventuellement se faire entre les
arbres connectés (Bormann, 1966). Cette phytohormone, qui est synthétisée au niveau
des méristémes et des jeunes feuilles, est responsable de la dominance apicale ou de la
ramification des parties aériennes des plantes (Sundberg, 2000). Il est donc probable
que la transmission d’auxines aux petits arbres pourrait négativement perturber leur

activité mitotique et division cellulaire.

La pression de sélection sur des caracteres recherchés ou sur la productivité des

programmes d’amélioration génétique ont fait en sorte que les peupliers hybrides sont
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souvent plus vulnérables a certains types de maladies (Ostry & McNabb, 1983). Les
maladies fongiques causées par le chancre septorien entre autres (Sepforia musiva) sont
les plus destructrices et causent des dommages €tendus aux plantations de peupliers
hybrides de I’ Amérique du Nord et du Canada (Feau et al., 2010). Les symptomes du
chancre sont surtout les taches au niveau des feuilles et la destruction du tronc et du
houppier de I’arbre quelques années apres 1’établissement de la plantation. Les modes
habituels de dispersion de la maladie sont la dispersion des spores du champignon
Septoria musiva qui est transporté par les éclaboussures de pluies pendant la période
de croissance (Feau et al., 2010). Avec les nouvelles connaissances sur la fréquence
des greffes chez le peuplier hybride, on pourrait se demander si le mécanisme de

transmission est facilité par la voie des greffes racinaires.

34 Implications pour I’aménagement forestier durable

Dans le contexte de la forét du Québec, avec une pression d’exploitation élevée sur les
foréts naturelles et une croissance lente en forét boréale, les plantations de peuplier
hybride a croissance rapide ont des avantages intéressants pour 1’aménagement
¢cosystémique durable. En utilisant les clones adaptés a la région, le peuplier hybride
permet d’obtenir sur une surface restreinte, un rendement supérieur par rapport aux
espéces couramment utilisées en forét boréale (Benomar et al.,, 2013). Vu les
investissements considérables qui sont effectués lors de 1’établissement des plantations,
la connaissance de la présence et de la fréquence de greffes racinaires au sein des
peupliers hybrides sont primordiales. En effet, depuis 1’établissement de la plantation,
le gestionnaire est confronté au choix de la configuration de la distance entre des arbres
pour avoir une meilleure productivité. La régulation de I’espacement en fonction de la
fréquence des greffes racinaires devient donc un nouvel élément a prendre en compte
afin que les arbres puissent potentiellement bénéficier d’un accroissement

supplémentaire et/ou éviter de faciliter la transmission de maladies. Les traitements
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sylvicoles tels que la fertilisation ou les produits phytosanitaires appliqués a certains
arbres pourraient aussi se propager a leurs voisins non traités a travers les liens
racinaires. Dans le cas ou les transmissions de maladies sont a craindre, les arbres
espacés sont a préférer pour éviter tout contact racinaire. De plus, si des coupes
partielles sont réalisées sur la plantation, bien que les arbres résiduels pourraient tirer
profit d’une extension de leurs systémes racinaires via les greffes racinaires (Bader &
Leuzinger, 2019), il serait important qu’ils ne supportent pas les souches qui sont

éventuellement laissées par les coupes.

Le choix du type de clone a planter est également important. Parmi les deux clones
étudiés, le clone 915319 est un clone qui présente une meilleure croissance aérienne et
souterraine. Il forme également plus de greffes racinaires naturelles, qui peuvent &tre

bénéfiques ou non pour la plantation.

3.5  Perspectives

La formation de greffes racinaires demeure une curiosité naturelle. Bien que communes
chez certaines especes, les mécanismes de la formation des greffes et leur portée
¢écologique demeurent largement incompris. Puisque les greffes racinaires existent en
proportion relativement importante, les résultats ouvrent des perspectives
considérables sur les recherches au niveau des espéces utilisées en foresterie de courte
rotation ou les plantations a croissance rapide. Des recherches approfondies devront
étre menées sur la signification précise des connexions racinaires pour comprendre ce
phénoméne naturel chez les especes ligneuses. Sont-elles bénéfiques pour
I’amélioration de la productivité en plantations forestieres et donc faudra-t-il les
favoriser en plantant les arbres plus proches les uns des autres? Ou au contraire, le
transfert de maladies est plus important et faudra-t-il éviter que le contact racinaire ne

s’établisse?
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La question a savoir si la formation de greffes racinaires naturelles est un trait adaptatif
chez une espéce ou si elle est de nature accidentelle demeure toujours aussi. Bien que
nos résultats aient montré que les facteurs amenant les racines a étre en contact les
favorisent, I’hypothése de la nature accidentelle de la formation des greffes racinaires
semble donc mieux étre appuyée par cette étude. Cependant, il pourrait s’agir de
substances chimiques ou phytohormones envoyées par les arbres qui initient la
formation de greffes. Des métabolites ou exsudats racinaires pourraient étre sécrétés
par les racines et déclencher leur fusion. Durant les différentes étapes de sélection, de
tests et de croisements génétiques, pourrait-on alors envisager de considérer les greffes

racinaires comme un caractere a favoriser et a exploiter?

Cette ¢tude a permis de mettre en exergue 1’étendue de la présence des greffes
racinaires et du fait qu’elles existent tot chez le peuplier hybride. En lumicre de ces
différentes implications, les arbres ne devront plus uniquement étre considérés en
termes d’individus en compétition pour les ressources, mais plus comme un groupe
fonctionnel ou des partages de ressources et de transmissions de maladies peuvent étre

facilités par les greffes racinaires.
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ANNEXE A

Tableau A.l1 Belowground characteristics of the two hybrid poplar clones (915319:
Populus maximowiczii x Populus balsamifera, 747215: Populus balsamifera x Populus
trichocarpa) under two spacings, after 15 growing seasons. Numbers between brackets

are standard error of the mean.

Clone 915319 Clone 747215
Plots

I1x1m 3x3m 1x1m 3x3m

Mean root diameter (cm) 4.4 (0.2)? 5.6 (0.2)° 42(0.2)? 5.7 (0.3)®

Mean CSA (cm?) 159 (1.6)*  25.0(1.5)°  14.9(L.5)°"  25.9(2.4)

Mean height-root ratio 28.8(42)*  15.8(0.9)° 332(2.0)* 17.8(0.8)"

Mean number of roots (>2
cm)

Mean root age (years) 12(0.2)® 11.2(02)*  10.5(0.2)® 10.7(0.3)°

13 (0.8) © 15 (0.8) © 8(0.5)" 9(0.6)"®

Mean root surface (cm) 5594.1)* 86.6 (6.1)° 34019 ¢ 529@3.6)*

Notes: CSA represents the mean cross-sectional area of the roots. Different letters
within a row indicate significant statistical differences using Tukey-Kramer adjustment
tests
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Tableau A.2 Two-way Analysis of variance giving sources of variation, degrees of

freedom (df), F values, and associated probabilities for the belowground parameters:

root diameter, CSA, height-root ratio, Number of roots, root surface and root age.

Sources of variation df F P-value
Root diameter (cm)
Spacing 1 24.9 <0.001
Clone 1 0.2 0.62
Spacing x Clone 1 0.12 0.68
CSA (cm?)
Spacing 1 23.6 <0.001
Clone 1 0.09 0.76
Spacing x Clone 1 0.2 0.68
Height-root ratio
Spacing 1 17.0 <0.001
Clone 1 1.5 0.23
Spacing x Clone 1 0.1 0.73
Number of roots >2c¢m
Spacing 1 7.3 0.008
Clone 1 41.6 <0.001
Spacing x Clone 1 0.8 0.31
Root surface (cm)
Spacing 1 46.3 <0.001
Clone 1 50.8 <0.001
Spacing x Clone 1 2.2 0.14
Root age (years)
Spacing 1 0.2 0.65
Clone 1 29.3 <0.001
Spacing x Clone 1 3.9 0.05

Notes: Significant p-values are indicated in bold, CSA represents the mean cross-

sectional area of the roots
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