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Avant-propos

Ce mémoire de maitrise est constitué de deux chapitres, dont le deuxieme chapitre, «
Ecophysiology and growth of white spruce seedlings from various seed sources along a
climatic gradient support the need for assisted migration » a été soumis a la revue Frontiers
in plant science le 21 septembre 2017 et accepté pour publication le 18 décembre 2017
(sous presse). Guillaume Otis Prud’homme en est le principal auteur. |l a effectué la récolte
et la saisie des données, leurs analyses statistiques et leurs interprétations. La rédaction de
I'article a également été entiérement faite par I'étudiant, avec un suivi constant des co-
auteurs Jean Beaulieu, Mohammed Lamhamedi et Lahcen Benomar. Les co-auteurs André
Rainville, Josianne DeBlois et Jean Bousquet ont également contribué au projet et a la
conception de l'article et Josianne DeBlois, a aussi participé a l'analyse statistique des
données. Cette étude a été financée par une subvention octroyée a Jean Beaulieu,
Mohammed Lamhamedi, André Rainville et Jean Bousquet par le programme « Partenariat
sur 'aménagement et I'environnement forestiers » du Fonds de Recherche Nature et
Technologies (FRQNT). Un support additionnel majeur a également été fourni a Mohammed
Lamhamedi et André Rainville par la Direction de la recherche forestiére du ministére des
Foréts, de la Faune et des Parcs (MFFP). André Rainville a participé a I'élaboration du
dispositif expérimental par la conception des tests génétiques, I'approvisionnement des
semences et |'établissement et le maintien des sites de plantations. Le laboratoire de chimie
organique et inorganique de la DRF a effectué les analyses de sols et des éléments nutritifs
dans les tissus. Mohammed Lamhamedi et son équipe ont installé les stations météo sur

les sites de plantations pour I'acquisition des données environnementales.
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Introduction générale

L’industrie forestiére au Canada est trés importante économiquement, générant a elle seule
1,25% du produit intérieur brut (PIB) réel (Gouvernement du Canada, 2016a). Le Canada
est le leadeur mondial dans la balance commerciale (exportations) des produits forestiers,
qui atteignait, en 2013, un total de 19,3 milliards de dollars. Cependant, avec les
changements climatiques prévus dans I'’hémisphére nord, le secteur forestier canadien
pourrait étre assujetti & des conséquences négatives majeures, hotamment une diminution

significative de la productivité des principales essences commerciales.

En effet, la forét boréale du Canada subira, selon le Groupe d'experts intergouvernemental
sur |I'évolution du climat, des variations environnementales plus importantes que la moyenne
mondiale en ce qui concerne la température et les précipitations (GIEC, 2014a). Ainsi, déja
en 2100, on prévoit des augmentations de température atteignant jusqu’a 6°C, selon le
scénario RCP8.5 (GIEC, 2014c), accompagnées d'une augmentation générale des
précipitations. Au Québec, I'organisme Ouranos prévoit des augmentations similaires pour
les années 2071-2100, alors que les températures annuelles moyennes pourraient
augmenter entre 4°C et 7°C, étant de plus en plus importantes a mesure que I'on monte
vers le Nord québécois. Le régime des précipitations annuelles devrait également
augmenter de facon générale pour la province, mais des périodes de sécheresse en été

pourraient étre observées dans le sud du Québec (Ouranos, 2015).

L’ampleur et la rapidité de ces changements engendrent plusieurs incertitudes quant a la
capacité d’adaptation du secteur forestier. Durant les derniers millénaires, les espéces
d’arbres des régions boréales ont su s’adapter ou migrer au rythme des changements
climatiques (Davis et Shaw, 2001). Ce processus a mené a des adaptations locales et a
une différenciation des populations le long de gradients climatiques a I'intérieur de l'aire de
distribution des espeéces forestieres (Aitken et al., 2008; Aitken et Whitlock, 2013). Or, les
projections climatiques générées par les différents groupes d’experts (e.g. GIEC, 2014a;
Ouranos, 2015) suggeérent que le rythme des changements climatiques durant le prochain
siécle sera beaucoup plus rapide que ce qui a déja été observé, celui-ci étant jusqu’a dix
fois supérieur aux capacités de migration des essences forestieres (Aitken et al., 2008;
Gouvernement du Canada, 2016b). Ceci entrainerait inévitablement des difficultés

d’adaptation et de migration des essences forestieres face aux changements climatiques



(Davis et Shaw, 2001). En effet, les niches climatiques correspondant aux essences
forestieres se déplaceront vers le nord ou en plus haute altitude, entrainant un décalage
entre les populations adaptées localement et leurs conditions optimales de croissance,
causant ainsi des mésadaptations (Williamson et al., 2009; Gray et al., 2011). De plus,
'augmentation d’événements climatiques extrémes menant a la hausse de la fréquence et
de lintensité des feux, des sécheresses ou encore des infestations d’insectes pourrait
grandement affecter la survie et la productivité des foréts du Canada (Williamson et al.,
2009; Allen et al., 2010). C’est pourquoi les gouvernements du Canada et des différentes
provinces tentent d’aider les intervenants du secteur forestier a atténuer les effets des
changements climatiques grace a l'acquisition de nouvelles connaissances sur les capacités
d’adaptation des arbres aux stress environnementaux (Johnston, 2009; Edwards et al.,
2015). Ces connaissances pourraient ainsi permettre de réduire la vulnérabilité de nos
foréts, mais également potentiellement permettre, a long terme, de tirer profit des
changements climatiques, notamment grace a I'allongement des conditions favorables lors
de la saison de croissance (Andalo et al., 2005). En effet, les études sur la productivité des
foréts observée depuis le milieu du 20*™ siécle semblent montrer que les régions n'ayant
pas connu de limitations des précipitations ont vu leur productivité augmenter (Boisvenue
et Running, 2006). Cette tendance est observable a I'échelle canadienne, alors que dans
l'ouest, ou le régime des précipitations a diminué, on observe une baisse de la production
(Ma et al., 2012; Girardin et al., 2016) et a I'est des Grands Lacs, ou les précipitations sont
restées abondantes, on observe un gain (Girardin et al., 2016) ou aucun changement (Ma
et al., 2012) de production. Cette différence de précipitations occasionnerait des stress
hydriques plus importants dans I'Ouest et ainsi un taux de mortalité (4,9%) supérieur a celui
ayant cours dans les régions de I'Est (1,9%) (Peng et al., 2011). De plus, cette méme
tendance est trouvée dans les modeéles de prédiction de croissance pour les années 2050
et 2100 (Price et al., 2013).

Une des solutions présentement a I'étude a I'échelle internationale (FAO, 2014; GIEC,
2014b) et au Canada (Johnston, 2009; Pedlar et al., 2011; Pedlar et al., 2012; Ste-Marie,
2014) pour maintenir ou augmenter la production des foréts est la migration assistée, qui
consiste a déplacer une espéce ou une population forestiére vers un territoire ou le climat
anticipé correspond a celui auquel elle est actuellement adaptée (Ledig et Kitzmiller, 1992;
Mueller et Hellmann, 2008). Plusieurs études ont déja été effectuées au Canada pour

connaitre l'impact d'un transfert de sources de semences sur les performances en



croissance (hauteur, diamétre et survie) pour des especes forestieres comme le pin tordu
(Pinus contorta Dougl. ex Loud) (e.g. Wang et al., 2006; O'Neill et al., 2008; Wang et al.,
2010), le peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michaux.) (e.g. Gray et al., 2011,
Hamann et al., 2011; Schreiber et al., 2013), le pin gris (Pinus banksiana (Lamb.)) (e.g.
Savva et al., 2007; Thomson et Parker, 2008; Pedlar et McKenney, 2017), I'épinette noire
(Picea mariana (Mill.) (e.g. Beaulieu et al., 2004; Thomson et al., 2009; Pedlar et McKenney,
2017) ou encore de I'épinette blanche (Picea glauca [Moench] Voss) (e.g. Andalo et al.,
2005; Beaulieu et Rainville, 2005; Lu et al., 2014; Gray et al., 2016). De plus, certaines
provinces ont déja commencé a mettre en application la migration assistée sur leur territoire
comme le Québec qui utilise les modéles de transfert de Beaulieu et al., (2004) et Matyas
et Yeatman (1992) pour effectuer des transferts semences de I'épinette noire et le pin gris
vers le nord (Carles et Rainville, communication personnelle), la Colombie-Britannique qui
a fixé des distances de transfert maximales pour le pin tordu, I'épinette d’intérieur (Picea
glauca [Moench] Voss, P. engelmannii Parry ex Engelm.) ou encore le Douglas taxifolié
(Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) (O’'Neill et al., 2008; O’Neill et al., 2017) par
exemple, et I'Alberta pour les peupliers faux-trembles et I'aulne rouge (Alnus rubra Bong)
(Gray et al., 2011; Pedlar et al., 2011). Les provinces de I'Ontario (Eskelin et al., 2011;
Newaz et al., 2017) et du Québec (Benomar et al., 2015, 2016, 2017; Villeneuve et al., 2016;
Lamhamedi et al., 2017) sont activement impliquées dans la mise en place d’'une stratégie
de migration assistée efficiente et sont en train de peaufiner leurs modéles de transfert
d’espéces commerciales (Thomson et al., 2009 (Ontario); Rainville et al., 2014 (Québec)),
telles que le pin gris, I'épinette noire et I'épinette blanche avec des recherches sur la
contribution relative de la génétique et de la plasticité phénotypique sur la performance de
traits morpho-physiologiques des plants pour établir des distances de transfert optimales en

termes de risques d’acclimatation et d’adaptation.

Au Québec, I'épinette blanche figure parmi les essences résineuses commerciales les plus
utilisées dans les programmes de reboisement (Beaulieu et al., 2009; Rainville et al., 2014).
Elle est également celle dont le programme génétique est le plus avancé (Mullin et al.,
2011). En effet, plus de 98% des semences utilisées pour le reboisement proviennent de
vergers a graines de premiere et deuxieme générations établis depuis les années 1980
(Lamhamedi et Carles, 2012). Andalo et al. (2005) ont établi un premier modéle de transfert
de sources de semences pour I'épinette blanche, basé sur les résultats de tests de

provenances agés d’une vingtaine d’années. Un second modéle a plus tard été construit



pour représenter les conditions climatiques des lieux d’origine des sources de semences a
'aide d’'un ensemble de variables climatiques correspondant aux normales climatiques de
la période 1941-1970. Ce modeéle, jumelé a un modele d’indice de qualité de site
biophysique (Beaulieu et al., 2011), a une table de rendement en plantation (Prégent et al.,
2010) ainsi qu’a des données climatiques prédites par divers modéles de circulation
générale et de scénario climatiques permet d’obtenir des prédictions de rendement en

volume marchand (m?®ha) jusqu’a la fin du siécle (Rainville et al., 2014).

Ces modeéles de transfert ont pour but de prédire la performance des plants selon le climat
projeté ou encore selon la différence de climat entre deux sites. Bien qu’ils représentent des
avancées majeures dans I'élaboration d’'un plan de migration assistée pour le Québec, ces
modeles ne prennent pas en compte spécifiquement certains éléments important pouvant
affecter la survie et la performance des plants (Isaac- Renton et al., 2014), notamment les
traits physiologiques régissant la tolérance aux sécheresses et au froid. Il est connu que la
croissance est un caractere qui est fortement associé a la génétique des plants (degré
d'adaptation et de plasticité) et a I'environnement (fertilité, sol, eau, température,
précipitations, etc.) (Li et al., 2017). Or, pour réduire les risques associés a la migration
assistée, il apparait crucial d’inclure la réponse de certains processus morpho-
physiologiques aux modéles de transfert (e.g. traits photosynthétiques, phénologie,
tolérance au gel et a la sécheresse, acclimatation thermique, nutrition minérale, etc.) pour
mieux évaluer, et ultimement optimiser, la performance des essences forestiéres en fonction
des changements climatiques anticipés (Lamhamedi et al., 2017). L’évaluation de ces traits
durant la phase juvénile des plants forestiers, aprés leur mise en terre, est également
nécessaire puisque la phase d’établissement constitue la période la plus critique en raison
de la susceptibilité des plants aux stress environnementaux et a leurs interactions multiples
(Lamhamedi et Bernier, 1994; Grossnickle, 2000). Finalement, les effets directs des facteurs
non climatiques (propriété du sol, fertilité, mycorhizes, etc.) sur 'adaptation des populations
a I'environnement local devraient également étre considérés puisque ces derniers sont
souvent négligés dans les modéles de transfert, bien que leur importance ait déja été
démontrée (Lafleur et al., 2010; Kranabetter et al., 2015; Pickles et al., 2015).

C’est dans cette optique que ce projet, portant sur la variation de traits morpho-

physiologiques de différentes sources génétiques de I'épinette blanche dans un contexte de



migration assistée, a été mis en place. Des plants issus de huit vergers a graines d’épinette
blanche les plus utilisés pour le reboisement de cette essence au Québec ont été mis en
terre dans neuf sites répartis a raison de trois sites le long de trois transects latitudinaux.
Les plantations établies sur les trois sites situés sur le transect appalachien et couvrant un
gradient de normales de température de 1,7°C ont été utilisées dans le cadre de ce mémoire
de maitrise. Aprés quatre ans de croissance dans les trois sites de plantation, des mesures
de croissance, d’allocation de biomasse, de nutrition minérale et de photosynthése avant
débourrement ont été prises sur les plants des huit vergers et ont permis d’évaluer
I'importance relative de la contribution génétique (verger a graines) et de la plasticité (site
de plantation) dans la variation observée chez ces caracteres, puis de vérifier si la présence
d'une interaction génotype * environnement pouvait étre observée. Ces informations
contribueront a approfondir les connaissances sur I'impact des changements climatiques
sur la performance des plants d’épinette blanche, et éventuellement, a la détermination de
distances de transfert optimales des sources génétiques dans un contexte de mise en place

de la migration assistée dans les programmes de reboisement futurs.

Le premier chapitre de ce mémoire de recherche se consacre a une revue de littérature sur
la migration assistée et porte sur les différentes définitions de celle-ci, sur les risques qui lui
sont associés, sur les connaissances requises pour sa mise en place et sur I'élaboration
d’un plan de migration assistée avec quelques exemples d’application. La migration assistée

dans le contexte québécois est également discutée.

Le deuxiéme chapitre présente les résultats de recherche d’'une étude sur I'évaluation de la
performance de différentes sources génétiques d’épinette blanche le long d’'un gradient
climatique dans un contexte de migration assistée. Les résultats obtenus apres quatre ans
en plantation sur la croissance, l'allocation de la biomasse, la nutrition minérale et la
photosynthése avant débourrement y sont présentés. Finalement, le troisieme chapitre est
consacré a la conclusion générale qui résume les différents résultats obtenus et qui
présente les impacts et les limitations de la présente étude tout en proposant des

recommandations pour les recherches futures.



Objectifs et hypothéses de recherche

Objectifs

1) Modéliser I'évolution de la croissance juvénile de huit sources génétiques d’épinette
blanche utilisées actuellement dans le programme de reboisement du Québec. La
croissance juvénile est observée dans trois sites de plantation suivant un gradient

climatique, et ce, au cours des quatre premieres années en plantation.

2) Quantifier I'allocation du carbone réellement dosé et de la biomasse des différentes
sources génétiques d’épinette blanche testées, ainsi que ['évolution de leur statut

nutritionnel selon les sites de plantation.

3) Evaluer la réponse de la photosynthése avant débourrement des huit sources génétiques

d’épinette blanche évaluées sur les trois sites de plantation.

Hypotheses
1- Les sources génétiques d’épinette blanche auront des performances morpho-
physiologiques différentes en réponse aux différences climatiques observées le long

du gradient climatique.

a. Tous autres facteurs étant égaux, la croissance devrait augmenter en suivant
le gradient climatique des sites de plantation du nord vers le sud, c’est-a-dire

du plus froid au plus chaud.

b. Le rapport des parties racinaires sur les parties aériennes devrait diminuer

selon le gradient de température du nord vers le sud.

c. Le statut nutritif devrait s’améliorer en fonction du gradient de température,

soit du nord vers le sud.

d. La réponse de la photosynthése avant débourrement devrait varier

significativement selon les sites et les sources génétiques testées.
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Chapitre 1- Revue de littérature

1.1 Introduction

Au cours du temps, les espeéces forestiéres qui colonisent actuellement les zones tempérées
et boréales ont su s’adapter aux changements de climat. Bien que des changements
importants aient eu lieu a certaines périodes, les especes forestiéres ont pu migrer a un
rythme au moins équivalent a celui des changements climatiques passés (Jackson et
Overpeck, 2000). L’amplitude des changements climatiques initiés depuis le début de I'aire
industrielle est trés importante, mais c’est surtout la vitesse a laquelle ces derniers
s’effectuent qui inquiéte la communauté scientifique quant a la capacité des espéces
forestieres a s’adapter au nouveau climat ou a migrer pour y retrouver les conditions

auxquelles elles sont adaptées (Malcolm et al., 2002).

1.1.1 Changements climatiques observés et prévus

Les changements climatiques ne sont plus sujets a débat dans la communauté scientifique.
On peut déja observer des changements climatiques par rapport aux décennies
précédentes. En effet, pour la période 2000-2010, la surface de la Terre était plus chaude
de 0,8°C alors que I'écart atteignait 0,9°C pour I’hémisphére nord comparativement a la
période 1961-1990 (WMO, 2013). Les extrémes climatiques ont aussi augmenté de facon
considérable depuis la période 1951-1980. Ainsi, durant cette période environ 1% de la
surface terrestre était touchée par des événements extrémes de chaleur alors que la période

1981-2010 a vu ce pourcentage monter & 10% (Hansen et al., 2012).

Dans le dernier rapport du Groupe d’experts intergouvernemental sur I'évolution du climat
(GIEC), différents scénarios climatiques prévoient que les augmentations d’émissions de
carbone futures entraineront une augmentation globale de la température pouvant aller
jusqu'a 4,8°C (GIEC, 2014; Figure 1.1). La fréquence et la durée des vagues de chaleur en
été devraient également augmenter. Des hausses de précipitations sont aussi prévues de
facon générale aux hautes latitudes, mais des baisses sont plut6t attendues aux latitudes
moyennes selon le scénario RCP8,5 (GIEC, 2014; Figure 1.1). La méme tendance se
maintient a I'échelle québécoise alors que I'augmentation moyenne des températures
annuelles se fera sentir sur 'ensemble du territoire, allant de 4 a 7°C pour I'horizon 2071-

2100, et ou les plus grandes différences se feront sentir a mesure que 'on monte en latitude
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(Ouranos, 2015). Les précipitations totales annuelles devraient augmenter pour 'ensemble
des régions, passant d’augmentations de 5 & 15% (sud) a 30 a 45% (nord) pour I'horizon
2081-2100 comparativement a 1981-2000. En été et en automne, et donc pendant une
partie de la saison de croissance des arbres, elles devraient également augmenter pour le
centre et le nord du Québec. Cependant, les modéles ne s’entendent pas dans leurs
prédictions pour les régions du sud prédisant soit de faibles diminutions ou augmentations
des précipitations pour cette méme période. Les régions méridionales du Québec devraient
également voir leurs jours consécutifs sans précipitations s’allonger pour les mois de juin,
juillet et aolt, y causant possiblement des périodes de sécheresse durant la saison de
croissance pour l'horizon 2081-2100 (Ouranos, 2015). De plus, ces changements
climatiques seront également accompagnés d’autres facteurs engendrant des pressions
supplémentaires sur les écosystémes forestiers, comme [I'éclatement d’épidémies

d’'insectes ou des feux de forét (Allard et al., 2010).

Il semble donc évident que les essences forestiéres boréales, telles que I'épinette blanche,
auront des défis importants a affronter quant a leur capacité d’adaptation aux changements
climatiques. Bien que les augmentations des températures annuelles et du carbone
atmosphérique pourraient étre avantageuses pour la production forestiere, elles ne le
seraient pas nécessairement selon les régions si hon couplées avec une augmentation des
précipitations durant la saison de croissance. Ainsi, des stress hydriqgues importants
pourraient potentiellement limiter les gains de croissance en certains endroits (Price et al.,
2013; Girardin et al.,, 2016). De plus, les génotypes d’essences forestieres sont
généralement adaptés a leur climat local et donc, la vitesse des changements climatiques

pourrait occasionner d’importants délais d’adaptations (Beaulieu et Rainville, 2005).
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Figure 1.1 : Augmentations de température (en haut a droite) et des précipitations (en bas
a droite) pour 'Amérique du Nord selon les scénarios RCP2,6 et RCP8,5 et selon I'horizon
2046-2065 et 2081-2100 par rapport aux moyennes de 1986-2005. Tiré du 5¢ rapport du
GIEC (2014).
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1.1.2 Adaptation et différenciation des populations

Historiquement, les espéces forestiéres ont su s’adapter aux changements de climat et se
sont distribuées le long de gradients environnementaux. Ceci a permis aux populations
d’une méme espéce de développer des adaptations dites locales qui leur ont permis de se
différencier d’autres populations de la méme espéce le long de leur aire de distribution
(Savolainen et al., 2013). Cette différenciation se manifeste par des différences de caractére
en réponse a l'environnement. On peut penser, par exemple, aux différences de
débourrement et d’aoltement des bourgeons qui permettent aux populations ayant une plus
longue saison de croissance, généralement celles du sud, d’avoir une croissance annuelle
en hauteur supérieure (Li et al., 1993; Li et al., 1997; Beaulieu et al., 2004). De leur c6té,
les populations du nord développent des traits leur permettant de résister a des périodes de
gel tardif au printemps et hatif a 'automne, ce que les populations du sud ne développent
pas nécessairement (Loehle, 1998). Ces adaptations locales permettent aux populations
d’étre les mieux adaptées a leur environnement local et ces derniéres devraient donc y

performer de maniére optimale (Soolanayakanahally et al. 2009; Momayyezi et Guy, 2017).

Les populations ont su migrer pour s’adapter aux variations climatiques au cours des
derniers siécles (Davis et Shaw, 2001). Cependant, le rythme des changements climatiques
actuels est sans précédent. Ces changements rapides occasionneront un déplacement des
niches climatiques du sud vers le nord ou en plus haute altitude a une vitesse qui dépasse
largement le rythme naturel de migration des especes forestiéres (Davis et Shaw, 2001,
Iverson et al., 2004; Aitken et al., 2008). En effet, I'espérance de vie élevée des arbres ainsi
que leur lente dispersion pourrait empécher une migration adéquate en plus d’abaisser
considérablement les capacités d’adaptation génétique, entrainant ainsi des
mésadaptations (Figure 1.2). Ces mésadaptations pourraient engendrer une baisse de la
production forestiere et méme, a plus long terme, nuire a la survie de certaines populations.
Certains auteurs évoquent tout de méme la possibilité d’'un effet bénéfique a court terme
(2046-2065) des changements climatiques sur la production forestiére de certaines espéeces
boréales, notamment I'épinette noire et I'épinette blanche (Rainville et al., 2014). D’ailleurs,
des observations en ce sens ont déja été rapportées pour les espéces nordiques (territoire
entre 45° et 70° de latitude) (Myneni et al., 1997). Cependant, méme dans le cas d’un effet
positif des changements climatiques, des périodes durant lesquelles la production forestiere
serait en baisse a cause des mésadaptations ne pourraient étre évitées (Etterson et Shaw,

2001; Beaulieu et Rainville, 2005) en raison du nombre de générations nécessaires aux
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populations pour s’adapter aux nouvelles conditions climatiques. De plus, ces périodes
durant lesquelles les plants sont moins bien adaptés occasionnent des stress biotiques et
abiotiques qui accentuent leur vulnérabilité aux maladies et aux attaques d’'insectes (Ayres
et Lombardero, 2000; Williamson et al., 2009).

Populations adaptées au ) Populations mal adaptées
. . Tempéré
__climat historique (TIPS _au climat futur

% Populations adaptées aux:

Y
ii;
%

zones froides

zones tempérées

:

4
% % zones chaudes
:

4

Figure 1.2 : Représentation de I'effet du déplacement du climat sur les populations
adaptées localement. Adapté de Aitken (2014).

Mortalité/difficulté

En réponse a ces périodes d’incertitudes et de pertes de production envisagées, le Conselil
canadien des ministres des foréts a développé des critéres pour 'aménagement durable
des foréts (Edwards et al., 2015). Ceux-ci permettraient d’assurer la viabilit¢ de nos
écosystemes forestiers en appliquant différentes stratégies, dont notamment la migration
assistée (Ste-Marie, 2014).

15



1.2 Migration assistée

1.2.1 Définitions

La migration assistée, également appelée colonisation assistée, délocalisation gérée ou
encore relocalisation aménagée, consiste a déplacer une espece, ou une population, vers
un territoire ou le climat prévu lui serait favorable, tout en respectant les conditions
environnementales auxquelles cette espéce, ou population, est présentement adaptée
(Ledig et Kitzmiller, 1992; Mueller et Hellmann, 2008). Il existe trois types majeurs de
migration assistée, ceux-ci étant plus ou moins risqués selon I'importance du déplacement
effectué (Winder et al., 2011; Figure 1.3). Ainsi, le premier type correspond au déplacement
d’'une population a l'intérieur de l'aire de distribution de son espéce. Il s’agit du niveau le
moins risqué puisque le déplacement est fait dans un territoire déja occupé par I'espéce. Le
second type, qui entraine un niveau de risque intermédiaire, est dit de 'expansion assistée.
Dans ce cas-ci, le déplacement de la population est effectué tout juste a I'extérieur de l'aire
de distribution de son espéce, comme elle aurait pu le faire naturellement. Finalement, le
troisieme type correspond a un déplacement sur de longues distances vers un

environnement qu’une espéce ne pourrait coloniser naturellement.

En plus de ces trois niveaux d’interventions, la migration assistée peut viser deux buts
distincts, soit la conservation des ressources génétiques ou encore la préservation ou
I'augmentation de la production forestiére (Loss et al., 2011; Pedlar et al., 2012; Figure 1.3).
La migration assistée visant la conservation est généralement utilisée pour protéger une
espéce végétale ou animale en voie de disparition ou en danger. Le fait de travailler sur une
espéece étiqguetée comme étant déja « a risque » pour sa survie entraine généralement
I'utilisation de plans de migration assistée sur de longues distances afin d’éloigner I'espéce
d'un environnement qui lui est défavorable. La migration assistée pour maintenir ou
augmenter la productivité de son cdté est théoriguement beaucoup moins risquée
puisqu’elle s’applique sur de plus petites échelles et généralement dans I'aire de distribution

de I'espéce ou tout juste en dehors.
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Figure 1.3 : Stratégies et échelles d’intervention de la migration assistée et représentation

graphique des distances de déplacement.
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1.2.2 Débat éthique

La migration assistée est au coeur d’'un débat continu sur la place de 'homme au sein de la
nature. Elle oppose deux idéologies fondamentales, soit que ’homme peut intervenir dans
la nature pour favoriser 'adaptation aux changements climatiques (anthropocentrique) et de
l'autre cété que 'lhomme ne devrait pas intervenir et que celle-ci s’adaptera par elle-méme
aux modifications du climat (écocentrique) (Aubin et al., 2011). Ces deux positions sont en
forte opposition quant aux actions humaines, mais s’entendent sur un but commun :
aménager de facon durable nos foréts face aux changements climatiques et éviter
I'extirpation ou I'extinction d’espéces végétales. C’est surtout au niveau de la gestion des
risques que les tenants des deux visions ne s’entendent pas. Les anthropocentriques voient
en la migration assistée une stratégie d’adaptation d’essences forestiéres face aux
changements climatiques (Ste-Marie, 2014). Les bénéfices d’'un déplacement sont vus
comme plus importants que les risques qui y sont associés, dans la mesure ou ces derniers
sont réduits avec des connaissances scientifiques solides (McLachlan et al., 2007). C’est
un argument souvent utilisé par les forestiers qui considérent cette stratégie sur des
essences commerciales importantes, comme I'épinette blanche ou noire, en se basant sur
d'importantes connaissances scientifiques acquises notamment grace aux tests de
provenances (Pedlar et al., 2012). De plus, les distances de migration envisagées sont
généralement courtes, ce qui diminue les risques associés au déplacement. Du c6té des
écocentriques, ils sont plus souvent associés a la conservation et voient en la migration
assistée une stratégie comportant plus de risques que de bénéfices (e.g. Fazey et Fischer,
2009; Ricciardi et Simberloff, 2009). L’absence de tests de provenances pour les especes
non commerciales, couplée aux incertitudes climatiques occasionne probablement plus
d’incertitudes quant a la réponse des espéces aux changements climatiques. Malgré tout,
face a limportance des changements climatiques anticipés, certains commencent a
proposer la migration assistée pour prévenir I'extinction de certaines especes (Vitt et al.,
2009; Minteer et Collins, 2010). Un bon exemple d’'une migration assistée effectuée avec
une vision de conservation est celui du torreya de Floride (Torreya taxifolia Arn.) dans des
régions plus au nord des Etats-Unis (par exemple la Caroline du Nord) par le groupe Torreya
Guardians (Barlow et Martin, 2005).

1.2.3 Risques de déplacement

Les risques associés a la migration assistée sont généralement plus élevés a mesure que

la distance de déplacement est importante (Mueller et Hellmann, 2008; Vitt et al., 2010).
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Plus deux territoires sont distants, moins I'environnement (ensemble de facteurs biotiques
et abiotiques) des deux endroits est susceptible de se ressembler. Ces différences entre les
territoires amenent des pressions environnementales qui pourraient potentiellement affecter

la croissance et la survie des populations/espéces déplacées (Ste-Marie, 2014).

En effet, un changement de territoire peut amener une population ou une espéce a étre en
contact avec de nouveaux organismes. De plus, cette situation est vraie dans les deux sens
(nouvelle population vs population(s) locale(s) du nouvel environnement). Ainsi, les plants
d’'une population déplacée peuvent étre mis en contact avec un nouvel insecte ou une
nouvelle maladie. Ces mémes plants pourraient également favoriser I'arrivée d’insectes ou
de maladies avec eux dans le nouveau territoire (e.g. Winder et Shamoun, 2006). La
compétition interspécifique avec d’autres espéces d’arbres ou bien intraspécifique avec des
individus d’une nouvelle population peut également amener certaines difficultés autant pour
la nouvelle population/espéce que celle(s) déja présente(s). On pourrait ainsi voir une
espéce devenir envahissante, bien que I'invasion intracontinentale (Mueller et Hellmann,
2008) ainsi que le risque d’extinction (Sax et al., 2009) soient peu probables. Finalement,
des déplacements d’espéces ou de populations pourraient également favoriser certains cas
d’hybridation interspécifiques non souhaités. Cependant, ces problématiques sont
habituellement associées a de longues distances de migration, ce qui est généralement
évité dans le cas de la migration assistée en faveur de la productivité (faible distance de
déplacement; Figure 1.3) (Pedlar et al., 2012). Bien que des déplacements importants, tels
que l'introduction du pin Monterey (Pinus radiata D. Don) en Nouvelle-Zélande (Mead, 2013)
ou encore celle du cédre d’atlas (Cedrus atlantica Manetti) dans le sud de la France (Allard
et al., 2013), entre autres, ont été effectués par 'homme depuis longtemps, il est important
de dissocier ces déplacements avec ceux de la migration assistée comme stratégie
d’adaptation aux changements climatiques (Aubin et al., 2011). En effet, les gestionnaires
forestiers impliqués dans le déplacement de matériel végétal aujourd’hui sont soumis a des
examens et des reglementations plus strictes et sont trés conscients des effets
potentiellement ravageurs de tels déplacements. De plus, la migration assistée est effectuée
dans un contexte ou I'’évolution du climat n’a jamais été aussi rapide et importante, ce qui
amene de nouveaux défis environnementaux. C’est pourquoi les déplacements
actuellement a I'étude se concentrent majoritairement sur les espéces commerciales, sur

lesquelles plus d’informations de base ont déja été recueillies grace aux tests de

19



provenances en particulier, et que ces déplacements sont envisagés sur de courtes

distances afin de minimiser les risques potentiels.

Certaines espéces profitent de symbioses et sont dépendantes ou fortement associées aux
mycorhizes dans le sol qui les aident dans I'absorption de I'eau et des éléments nutritifs. Un
déplacement sans ces organismes pourrait grandement nuire a I'établissement des plants
déplacés (Kranabetter et al., 2015). Comme rapporté par Ste-Marie (2014), un transfert de
portion de sol avec les plants pourrait faciliter I'établissement et la croissance de ces
especes dépendantes des mycorhizes, en supposant que ces derniéres parviennent a

s’adapter et a croitre dans leur nouvel environnement.

Finalement, la différence de climat influence grandement la performance des
populations/espéces. Ces dernieres ont développé au cours du temps des adaptations a
leur climat et un déplacement pourrait causer un appariement non optimal entre ces
adaptations locales (génétique) et la nouvelle niche climatique. La migration assistée a pour
but de diminuer I'impact négatif potentiel des changements climatiques. La température, les
précipitations et la concentration en CO2 sont ainsi souvent les variables visées. || demeure
toutefois important de ne pas négliger 'impact d’autres variables climatiques changeantes
comme par exemple les degrés-jours, les températures minimales et maximales ou encore
les jours de gels qui auront également une influence sur la performance et I'établissement
des populations et espéces. De plus, bien qu'’il semble y avoir beaucoup de risques associés
au déplacement de matériel végétal, I'inaction pourrait étre tout autant risquée et néfaste
pour les essences forestiéres (Gray et al., 2011; Sdenz-Romero et al., 2016). En effet, cela
pourrait également conduire a un appariement non-optimal entre les adaptations locales et
I'environnement de certaines essences forestieres dues a la reconfiguration des niches

climatiques causée par les changements climatiques.

1.2.4 Connaissances requises

Des connaissances scientifiques multidisciplinaires sont nécessaires avant d’appliquer un
plan de migration assistée. Pour ce faire, des études devraient d’abord étre conduites en
conditions contrdlées dans des pépiniéres, dont le climat est similaire dans la mesure du
possible a la région écologique visée par la migration assistée, afin de caractériser les traits

et la variabilité observée entre les populations d’'une espéce. Des conditions contrélées
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permettent de voir I'effet de la variation d’'un ou plusieurs facteurs climatiques, comme la
température et le CO; (e.g. Carles et al., 2015), l'irrigation (e.g. Lamhamedi et al., 2001), ou
encore la photopériode (e.g. Oleksyn et al., 1992), sur certains traits morpho-physiologiques
comme par exemple la croissance en hauteur et en diametre (e.g. Lamhamedi et al., 2001,
Carles et al., 2015; Villeneuve et al., 2016), I'allocation de la biomasse et des nutriments
(e.g. Oleksyn et al., 1992; Oleksyn et al., 1998), la nutrition minérale (e.g. Lamhamedi et al.,
2001; Carles et al., 2011; Villeneuve et al., 2016), la photosynthése (e.g. Benomar et al.,
2015, 2016, 2017), la phénologie des bourgeons (e.g. Li et al., 1993; Rossi et Bousquet,
2014; Rossi, 2015), la croissance racinaire (Zadworny et al., 2016) et tout autre trait

influencant la performance des plants dans les sites de reboisement.

Il est également important d’établir des plantations afin de mesurer ces traits en conditions
naturelles. Un dispositif comprenant plusieurs plantations permet également de simuler un
gradient climatique, ce qui apporte un regard plus complet quant a 'apport de la génétique
(adaptation locale), de I'environnement (plasticité phénotypique) et de l'interaction entre la
génétique et I'environnement (G x E). L’interaction est trés importante, puisque plusieurs
scientifiques présument que c’est en appariant les conditions locales d’'une population avec
celles du nouvel environnement que I'on obtiendra les meilleures performances de celle-ci.
Comme rapporté par Li et al. (2017), plusieurs études ont observé des interactions
génotype-environnement sur une multitude d’espéces et traits morpho-physiologiques
différents (Tableau 1.1). L’étude de la réponse de différents caractéres face a des conditions
climatiques extrémes devrait aussi faire partie intégrante des recherches futures. En effet,
des études avec de grands gradients thermiques ou encore qui simuleraient une sécheresse
en empéchant que les plants aient accés a I'eau venant des précipitations a I'aide de toiles
(e.g. Konépka et al., 2007; Gaul et al., 2008) permettraient de mieux faire ressortir les
interactions entre la génétique et 'environnement. Il serait alors plus facile de discerner les
différences d’adaptation entre les populations d'espéces forestieres boréales, et ainsi
d’élaborer des distances de migration optimales, ainsi que leurs limites respectives, afin

d’obtenir le meilleur rendement pour chacune de ces populations.
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Tableau 1.1 : Exemples d’interactions G x E pour différentes essences forestieres. Extrait de tableau de Li et al. (2017).

six séries de tests, plantés en Suéde dans trois zones de

verger a graine

Espéce Etude Variable Référence
Epinette de 913 clones testés en 2 séries de six et trois sites en Hauteur (Bentzer et al., 1988)
Norvege (Picea Suede
abies) Deux tests de descendances issues de pollinisation Diametre (Costa e Silva et al.,
contrélée (15 péres et 50 meres) et six tests de 2000)
descendance issues de pollinisation libre (87 méres) au
Danemark
24 clones dans 11 sites au Danemark et en Suéde Hauteur (Karlsson et al., 2001)
483 clones dans deux tests clonaux en Suéde Hauteur et (Hannrup et al., 2003)
diametre
Trois tests de descendances issues de pollinisation Diametre (Hallingbéack et al.,
contrblée avec 309 familles dans trois sites en Suéde 2008)
20 tests de descendances issues de pollinisation libre de | Hauteur (Chen et al., 2017)

Epinette noire

720 familles issues de pollinisation libre dans six sites de

Hauteur, diamétre

(Lu et Charrette,

trois zones d’amélioration au Canada et volume 2008)
Epinette blanche 19 provenances plantées dans huit sites au Canada Hauteur et (Rweyongeza, 2011)
diametre
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Ces évaluations & moyen et a long terme en plantation permettent également de mieux
cerner les effets d’autres facteurs abiotiques (e.g. la fertilité des sols, le drainage, la porosité,
etc.) qui font partie, comme le climat, d’'un ensemble de facteurs qui régissent le rendement
d’'une population (Lafleur et al., 2010). La possibilité de faire des suivis a long terme en
plantation est également fort intéressante puisque cela permet de valider les observations
sur les traits tout au long du développement des plants. Ces observations sur le long terme
pourraient également permettre de trouver des traits qui varient de la méme facon au cours
du temps, et donc, qui pourraient servir de critéres de sélection a un jeune age afin de
sélectionner les populations les plus performantes a I'intérieur d’'une espéce (Williams et al.,
1987; Li et al., 1993; Wahid et al., 2013).

1.2.5 Elaboration de plans de migration assistée

Pedlar et al. (2011) ont proposé une liste des principales étapes d’élaboration d’'un plan de
migration assistée dans le contexte des foréts canadiennes. Bien qu’ils aient discuté de la
possibilité de migration assistée de conservation, seules les étapes concernant la migration
assistée visant le maintien ou 'augmentation de la productivité d’espéces commerciales

seront ici résumées.

Ainsi, la premiére étape consiste a choisir 'espéce visée par le plan de migration assistée
(Vitt et al., 2010; Pedlar et al., 2011). Le choix de I'espéce sera basé sur le déclin potentiel
de productivité d’'une espéce commerciale face aux changements climatiques. Ce déclin
potentiel est souvent observé ou prédit pour les populations originaires des régions chaudes
(Pedlar et McKenney, 2017) comme il a été démontré pour I'épinette noire en Ontario
(Thomson et al., 2009), ou encore I'épinette noire et blanche au Québec (Rainville et al.,
2014). Ce déclin est présumé étre relié positivement au degré d’adaptation locale, ou une
population qui montre une forte adaptation génétique a son environnement local sera plus
sujette a un déclin de croissance causé par le déplacement de sa niche climatique (Aitken
et al., 2008).

Ensuite, il faut prévoir la distance de migration optimale pour le matériel déplacé
(population). Dans I’hémisphére nord, les conditions favorables aux essences forestieres

sont prévues de migrer vers le nord ou en plus haute altitude (Rehfeldt et al., 2012). Comme
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la migration assistée est basée sur I'appariement du climat présent et projeté, certains
logiciels ont été développés (e.g. Seedwhere; McKenney et al., 1999; Optisource; Beaulieu,
2010) pour estimer I'évolution du climat dans le temps et ainsi, apparier le climat des sources
geénétiques a déplacer avec celui d’'un nouvel endroit ou le climat projeté sera favorable.
Ukrainetz et al. (2011) suggerent d’utiliser une période de temps équivalent au tiers de la
rotation de 'espéce commerciale afin de la favoriser pendant la phase d’établissement, qui
correspond a la période la plus vulnérable. De leur c6té, Gray et al. (2011) suggérent
d'utiliser une projection du futur immédiat (10-20 ans) pour éviter les incertitudes de
projection a plus long terme. En visant ainsi une période a court terme, on s’assure de ne
pas causer de stress durant la période de croissance la plus importante, en plus d’avoir une

projection du climat beaucoup plus précise.

Des tests de provenances, qui consistent a planter plusieurs sources génétiques d’une
espéce donnée provenant de localisations différentes dans un endroit aux conditions
similaires, ont été effectués un peu partout au Canada. Ces tests sont maintenant réutilisés
dans plusieurs études (e.g. Beaulieu et al., 1989; Matyas et Yeatman, 1992; Li et al., 1993;
Beaulieu et al., 1996; Li et al., 1997a; Li et al., 1997b; Beaulieu et al., 2004; Andalo et al.,
2005; Savva et al., 2007; Thomson et Parker, 2008; Thomson et al., 2009; Rweyongeza,
2011; Pedlar et McKenney, 2017) et permettent d’'observer dans un milieu homogéne les
différences de performance entre plusieurs sources génétiques (Beaulieu et al., 2009).
L'utilisation de plusieurs dispositifs installés dans différentes régions permet également
d'observer ces mémes populations sous différents contextes climatiques. Il est alors
possible d’évaluer plusieurs caractéres morpho-physiologiques de plusieurs provenances
et d'observer les performances de ces derniéres selon la distance de transfert climatique
(climat local de la provenance vs climat du site de plantation). Ceci permet de simuler les
changements climatiques a 'aide des gradients formés par les sites, et ainsi de trouver les

distances de transfert optimales et critiques de chaque population de I'espéce visée.

Pedlar et al. (2011) suggérent également que les distances de migration ainsi calculées ne
prennent pas assez en considération les incertitudes reliées aux projections des
changements climatiques. lls présentent deux solutions pour y remédier. Premierement,
I'utilisation de plusieurs zones favorables de déploiement des graines pour une source

génétique donnée selon divers scénarios climatiques a été proposée par Rehfeldt et Jaquish
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(2010). Ainsi, différentes zones de déploiement pour chacun des scénarios climatiques sont
superposées les unes aux autres. Les régions ou plusieurs zones se chevauchent sont alors
considérées favorables aux déploiements de graines puisqu’elles sont appropriées pour
différents scénarios climatiques et les risques liés a l'incertitude des projections sont donc
moins grands. L’autre solution proposée serait de planter plusieurs sources génétiques
provenant de climats légerement différents et considérés favorables selon divers scénarios
climatiques pour un méme site de plantation, diminuant alors les risques de non-réussite

dus aux incertitudes des projections climatiques.

Une fois que suffisamment de données ont été acquises pour la détermination des distances
de transfert optimales, la prochaine étape est l'approvisionnement des semences
appropriées. Au Canada, la plupart des provinces, comme par exemple le Québec, ont des
vergers a graines produisant des semences de haute qualité pour le reboisement des
espéces commerciales (Beaulieu et al., 2009). Certains auteurs s’inquiétent des effets des
changements climatiques sur ces vergers, puisqu’ils pourraient avoir un impact sur la
production de graines et ainsi rendre plus difficile 'accés a une quantité suffisante de
semences. Pedlar et al. (2011) proposent d’ailleurs d’étudier cet aspect dans les prochaines
années pour voir si un déplacement des vergers en fonction des changements climatiques
pourrait étre bénéfique. Un autre probléme potentiel concerne les difficultés
d’approvisionnement de graines de populations localisées au sud de la frontiére canadienne
et qui seraient les mieux adaptées aux nouvelles conditions climatigues. Comme un
processus d’importation de semences des Etats-Unis est plus complexe et demande plus
de temps et d’argent, les auteurs proposent I'établissement d’éventuels vergers a graines
de ces semences en territoire canadien dans le but d’en assurer une réserve adéquate dans

le futur.

Finalement, I'établissement des plants dans les sites de plantation se ferait selon les mémes
procédures qu’aujourd’hui, sauf dans le cas ou plusieurs sources génétiques seraient mises
en terre sur le méme site, comme proposé plus haut pour diminuer les risques face a
l'incertitude des prévisions climatiques. Dans ce cas-ci, les auteurs proposent de mettre en
terre les plants des diverses sources de semences en grandes parcelles aléatoires plutot
que de tout mélanger les sources de semences ensemble pour éviter que les plants d’'une

d’entre elles finissent par dominer toute la plantation. Ceci faciliterait la comparaison du
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rendement des diverses sources de semences et laisserait la possibilité a certaines d’entre
elles, qui auraient plus de difficulté lors de I'établissement, de profiter éventuellement d’'un

meilleur appariement a long terme avec les conditions climatiques existantes.

1.2.6 L’étude des transferts de semences

Différentes approches existent pour modéliser les effets potentiels d’'un transfert de
semences. Les premiers modeéles de transfert pour contrer les changements climatiques ont
été proposés par Matyas et Yeatman (1992), Matyas (1994), Schmidtling (1994), et Carter
(1996). Ces derniers proposaient d’utiliser les tests de provenances déja existants pour
relier la croissance en hauteur a des variables climatiques d’un site donné afin d’obtenir des
fonctions de transfert. Des régressions permettaient de prédire la hauteur selon la différence
entre le climat d’ou provenait la provenance et celui du site ou elle était plantée. Ainsi, il était
possible d’obtenir plusieurs provenances potentielles a utiliser dans le cadre d’un transfert
vers un site donné. Par exemple, Andalo et al. (2005) ont utilisé cette approche pour
développer un modéle de transfert en évaluant 45 sources génétiques d’épinette blanche
dans trois sites de plantation. Le modele de transfert prédisait la performance (hauteur et
diameétre) des sources génétiques en se basant sur la différence retrouvée entre le climat
(température et précipitation) d’origine (origine de la provenance) et celui du site de
plantation. Ils ont entre autres observé que les populations locales (retrouvées a proximité
des sites a I'étude) montraient des adaptations optimales pour la température, mais pas
pour les précipitations. En effet, les populations soumises a des précipitations supérieures
a celles de leur site d’origine montraient généralement une meilleure croissance que les
populations locales. Ainsi, les auteurs ont suggéré que la croissance optimale des
populations d’épinette blanche s’obtient avec des transferts vers des sites ou la différence
de température avec le lieu d’origine est de 0°C, mais dans lequel on retrouve des conditions
plus séches. D’autres études ont également réutilisé les fonctions de transfert comme par
exemple celles de Rehfeldt et al. (1999a), Rehfeldt et al. (2003), O’Neill et Nigh (2011), et
O’Neill et al. (2017) (voir également Tableau 1.2).

Plus tard, Rehfeldt et al. (1999b) ont présenté les fonctions de réponses, qui permettent de
prédire la hauteur d’'une population en fonction des variables climatiques du ou des sites
dans lesquels elle est plantée. Ainsi, il est possible d’obtenir plusieurs environnements

optimaux potentiels pour le transfert d’'une population donnée. Les auteurs ont entre autres
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utilisé 118 populations de pin tordu dans 60 sites a travers la Colombie-Britannique pour
développer des fonctions de réponses spécifiques a chaque population (hauteur et survie)
en fonction de différents scénarios climatiques (climat actuel, climat actuel augmenté de
3°C et 5°C en température annuelle et scénario climatique futur selon un modéle de
circulation du Royaume-Uni). Les auteurs ont avancé notamment qu’en réponse au scénario
de changements climatiques, une diminution de 10 a 55% de la hauteur et la survie a 20
ans du pin tordu pourrait étre observé. Ces pertes seraient également corrélées a la latitude
ou les régions du sud seraient plus affectées que les régions du nord puisqu’elles étaient
déja dans leur environnement optimal alors que celles du nord représentaient un
environnement plus froid que l'optimum de croissance. D’autres études ont également
réutilisé cette approche, comme par exemple Rehfeldt et al. (2001), Rehfeldt et al. (2002),
Wang et al. (2006), Thomson et Parker (2008), Thomson et al. (2009) et Kapeller et al.
(2012) (voir également Tableau 1.2).

Ces deux approches ont cependant un probléme en commun, soit qu’elles sont
généralement spécifiques a un site (fonction de transfert) ou a une population (fonction de
réponse). De plus, la fonction de transfert générale utilise I'écart entre le climat d’origine et
le climat retrouvé au site de plantation pour obtenir des distances de transfert. Ainsi, le
transfert d’'une semence provenant d’un territoire ou la température annuelle moyenne est
de 5°C vers un territoire ou la température moyenne est de 2°C sera considéré étre un
transfert de -3°C tout comme le sera un transfert d’'un territoire de température annuelle de
10°C vers un territoire de température annuelle de 7°C par exemple, bien que ces deux
transferts pourraient occasionner des réponses bien différentes (Wang et al., 2010). Wang
et al. (2010) ont tenté de remédier a ce probléme en proposant le modéle universel de
fonction de réponse (URF). En utilisant des tests de provenances comprenant 140
populations de pin tordu réparties dans 62 sites, ils ont démontré que leur modéle, qui
englobe et I'effet des sites sur le phénotype et celui de 'adaptation locale existant entre les
populations, réussit & mieux prédire I'effet des changements climatiques sur la performance
des populations en plus de permettre de prédire la performance de chaque population dans
chaque site testé. D’autres variantes existent, comme par exemple Leites et al. (2012) qui
ont également réussi a combiner les effets de la génétique et de I'environnement dans un
seul modéle de transfert (modéle d’effet mixte), mais avec des méthodes statistiques
différentes. De leur coté, lkeda et al. (2014) ont présenté des fonctions de transfert de

communautés universelles (UCTF) intégrant la différenciations des populations en lien avec
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le climat dans un modele de diversité des communautés, alors que Koralewski et al. (2015)
ont développé un modéle de réponse universelle catégorique (CURF) pour prédire les zones
de déploiement du pin sylvestre. Ce dernier modéle a la particularité d’utiliser comme
variable réponse cinq catégories de performance représentées en volume, qui selon les

auteurs représentent bien la survie et la croissance.

En absence de tests de provenances, certains auteurs (e.g. Hamann et Wang, 2006;
Mbogga et al., 2010) ont proposé de travailler sur la distribution future des essences
forestiéres en utilisant une approche de zone climatique, ou d’enveloppes climatiques, pour
les transferts de semences. Cette fagon de faire est intéressante puisqu’elle englobe
plusieurs variables climatiques et géographiques a la fois (e.g. température, précipitations,
altitude, etc.). De plus, cette méthode permettrait, comme proposée par Pedlar et al. (2011),
de projeter différentes zones climatiques établies selon divers scénarios climatiques et de
les superposer pour délimiter des zones optimales pour 'ensemble de ces scénarios de
changements climatiques. Gray et al. (2011) ont utilisé cette méthode pour tester I'habitat
optimal du peuplier faux-tremble, et en arrivent aux conclusions que les populations
pourraient étre déplacées de 1° a 2° plus haut en latitude. Les auteurs sont d’avis que la
méthode des enveloppes bioclimatiques est une meilleure fagon, en plus d’étre plus
sécuritaire, de projeter des distances de transfert. lls argumentent entre autres que les
critiques associées a leur approche (e.g. Pearson et Dawson, 2003) sont généralement non-
applicables dans un contexte de reforestation, comme par exemple la compétition qui est
évitée avec I'espacement régulier entre les plants lors de la plantation. De plus, la critique
selon laquelle les enveloppes bioclimatiques projettent les niches réelles et non
fondamentales est, selon eux, un avantage en reforestation. lls citent notamment 'exemple
d’'une projection positive de la réponse de la croissance avec un climat plus chaud sans
limitation de précipitations. Bien qu’avantageuses, ces conditions pourraient également
favoriser le champignon Dothistroma pini occasionnant une réduction de la niche
fondamentale a une niche réelle. Ainsi, les auteurs sont d’avis que les enveloppes
bioclimatiques permettent des recommandations plus conservatrices qui limitent les risques
et qui correspondent davantage aux politiques de reforestation présentement en place.
D’ailleurs, Gray et Hamann (2011) ont utilisé cette approche avec cinq espéces
commerciales de I'Alberta, I'épinette noire, I'épinette blanche, le Douglas taxifoli€, le pin
tordu, et le pin gris. Les auteurs ont également ajouté le pin ponderosa (Pinus ponderosa)

a leurs analyses puisque les projections futures du climat suggérent un gain d’habitat
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propice a cette espece. lls ont ainsi simulé le climat pour les années 2020, 2050 et 2080 et
ont trouvé entre autres que les génotypes adaptés aux conditions séches constituent le
meilleur choix pour le climat futur et que les projections qui vont plus loin que 2050 sont trop
incertaines pour étre utilisées avec certitude. Cependant, il demeure important de
mentionner que cette approche ne teste pas la réponse adaptative des populations et des
espéces, comme le fait les modeéles de transfert de semences et les tests de provenances.
L’utilisation des enveloppes climatiques permet d’obtenir des résultats corrélatifs et ceux-ci

ne devraient étre utilisés qu’en I'absence de tests de provenances.

Au Québec, des premiers modeles de transfert considérant les projections climatiques de
températures et de précipitations ont été développés a l'aide de tests de provenances pour
I'épinette blanche (Andalo et al., 2005; Beaulieu et Rainville, 2005) et I'épinette noire
(Beaulieu et al., 2004). Ces modeles de transfert ont entre autres permis le développement
du logiciel Optisource qui permet d’aider les gestionnaires forestiers dans la décision des
sources a utiliser pour le reboisement et qui est utilisé par la Direction générale de la
production de semences et de plants forestiers (DGPSPF) pour les transferts de sources de
semences (Beaulieu, 2010). Cependant, les modeéles tels que celui de Andalo et al. (2005),
n’utilisent qu’un seul scénario climatique, ce qui laisse une incertitude quant aux prédictions
obtenues. Plus récemment, Rainville et al. (2014) ont élaboré un modéle de transfert pour
les principales essences commerciales résineuses (épinette noire, épinette blanche et pin
gris) qui utilise plusieurs modéles climatiques en plus de prendre en compte plusieurs
variables climatiques telles que les températures, les précipitations, les degrés jours, les
jours de gel, etc. lls prédisent entre autres une augmentation généralisée de la production
(m3/ha) de I'épinette blanche a court terme (2046-2065), mais une diminution dans le

domaine de I'érabliére et de la sapiniére a plus long terme (2081-2099).

Plusieurs autres études a travers le Canada et 'Amérique du Nord ont été effectuées a l'aide
de test de provenances pour développer des modeles de transfert ou des modéles de zones
climatiques afin d’obtenir les distances de transfert optimales pour différentes essences

forestieres. Le tableau 1.2 présente quelques études supplémentaires a titre d’exemple.
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Tableau 1.2 : Exemples supplémentaires d’études de transfert de semences au Canada et ailleurs en Amérique du Nord.

Région Etude Modéle Référence
Canada et 99 sources génétiques de pin gris et 192 provenances d’épinette noire Fonction de réponse | (Pedlar et
Etats-Unis réparties dans 16 et 19 sites, respectivement McKenney, 2017)
245 populations d’épinette blanche réparties dans 16 sites Fonction de réponse | (Lu et al., 2014)
universelle
Ontario 195 provenances de pin blanc et 192 provenances d’épinette noire réparties | Fonction de réponse | (Yang et al., 2015)
dans 18 et 15 sites, respectivement universelle
112 populations de pin blanc (Pinus Strobus L.) d’Ontario réparties dans Zone climatique (Joyce et Rehfeldt,
quatre sites d’Ontario (2), du Québec et du Maryland. 2013)
21 provenances de pin gris présentes sur un site Fonction de transfert | (Savva et al., 2007)
Colombie- 160 populations de pin tordu dans 62 sites répartis du sud de la Californie Fonction de réponse | (O’Neill et al.,
Britannique au centre du Yukon. 2007)
160 populations de pin tordu dans 62 sites répartis du sud de la Californie Fonction de transfert | (O'Neill et al.,
au centre du Yukon. universelle 2008)
112 populations de I'épinette de l'intérieur réparties dans quatre sites Fonction de transfert | (Ukrainetz et al.,
modifiée 2011)
Alberta 19 populations d’épinette blanche réparties dans huit sites Fonction de réponse | (Rweyongeza et
al., 2009)
Etats-Unis 236 populations de Douglas taxifolié réparties dans cing sites de plantations | Modele d’effet mixte | (Leites et al., 2012)
Mexique 11 populations de pin oocarpa (Pinus oocarpa Schiede) présentes sur un Fonction de transfert | (Saenz-Romero et

site de plantation

al., 2006)
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Ces différentes études qui ont recours aux anciens tests de provenances ou encore aux
enveloppes climatiques ont permis d’élaborer différents modéles de transfert pour plusieurs
espéces d’arbres. Bien que ces avancées soient importantes dans ['élaboration et
'application de la migration assistée, les tests de provenances n’ont pas été congus a cette
fin et les dispositifs utilisés ne sont donc pas optimaux. De leur c6té, les enveloppes
climatiques ne permettent pas de mesurer 'impact du climat directement sur des caractéres
adaptatifs. Pour répondre a ce manque, des tests dédiés a la migration assistée devraient
étre implantés dans les différentes régions pour obtenir des données scientifiques solides
pour supporter cette stratégie. Au Canada, seulement deux tests dédiés a la migration
assistée ont été mis en place pour l'instant. O’Neill et al. (2013) en Colombie-Britannique,
ont établi a partir 2009 un test dédié a la migration assistée (AMAT) composé de 48 sources
de semences représentant 15 espéces d’arbres réparties dans 48 sites de plantation entre
le sud du Yukon et le nord de la Californie. Ce dispositif leur permet de faire un suivi de la
croissance, de la santé et de la qualité du bois a chaque cing ans et aidera au déploiement
de la migration assistée pour favoriser 'adaptation de leurs foréts. Au Québec, un dispositif
expérimental comportant neuf sites de plantation a travers la province a été concu pour
évaluer huit sources génétiques d’épinette blanche et est décrit plus en détail dans la

prochaine section dédiée a la migration assistée au Québec.

1.2.7 Exemples d’application de migration assistée au Canada

Certaines provinces canadiennes ont déja commencé a adopter des plans de migration
assistée. C’est le cas du gouvernement de la Colombie-Britannique qui a mis en place des
regles de transfert de sources de semences de 100 a 200 metres plus haut en altitude pour
plusieurs espéces, notamment le Douglas taxifolié, le pin tordu ou encore I'épinette
d’intérieur (O’Neill et al., 2008). De plus, suite aux recommandations de Rehfeldt et Jaquish
(2010), la migration assistée du méléze de l'ouest (Larix occidentalis Nutt.) est aussi

autorisée en dehors de son aire de distribution.

En Alberta, des distances de transfert de 200 metres en altitude ou de deux degrés en
latitude vers le nord ont été adoptées (Williams et Dumroese, 2013; Gouvernement du
Canada, 2016b). De plus, le gouvernement de I'Alberta considére 'option d’introduire le pin

ponderosa et le Douglas taxifolié, actuellement absent de la province, afin de remplacer le
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pin tordu qui pourrait perdre en productivité et méme disparaitre a cause des changements

climatiques prévus (Williams et Dumroese, 2013).

Au Québec, les risques de mésadaptation sont gérés a I'aide des fonctions de transfert de
semences développées par le passé et des connaissances sur les conditions climatiques
des lieux d’origine et de déplacement des sources de semences. Des efforts sont déja en
place depuis quelques années pour I'épinette noire et le pin gris. En effet, depuis 2009 les
semences de classe « nordiques » de certains vergers a graines d’épinette noire sont
plantées plus au nord (limite sud et médiane de la pessiére a mousse) que leur lieu d’origine
(Carles et Rainville, communication personnelle). De plus, depuis 15 ans les besoins en
plants d’épinette noire se sont déplacés au sud et au nord du 50¢ paralléle. Ainsi, selon les
modeles de transfert prenant en compte les changements climatiques (Beaulieu et al.,
2004), un étirement des déplacements vers le nord a été effectué. Finalement, les
provenances de pin gris, en se basant sur le modéle de Matyas et Yeatman (1992), sont
déja plantées de 0,5° a 1° de latitude plus au nord que leur origine. La migration assistée
de I'épinette blanche et de I'épinette noire est en train d’étre mise en place selon les modéles
de Beaulieu et al. (2004) et Rainville et al. (2014) dans le but d’identifier, pour I'horizon 2050,
les vergers de premiere génération les plus enclins a la mésadaptation ainsi que ceux ayant
le meilleur potentiel de performance pour le climat futur. Ceci permettra d’assurer la

production de ces deux espéces dans le contexte des changements climatiques.

1.3 La migration assistée au Québec

1.3.1 Essences du Québec

Au Québec, trois espéces forestiéres, I'épinette noire, I'épinette blanche et le pin gris,
représentent 94% de la production forestiére des résineux (Beaulieu et al., 2009). De plus,
il a été démontré que des espéces telles que I'épinette noire (Périé et de Blois, 2016) et
I'épinette blanche (Rainville et al., 2014) sont particulierement vulnérables aux changements
climatiques. Un plan de migration assistée devrait donc viser de telles especes en priorité
pour assurer la productivité future du secteur forestier. Comme I'épinette blanche est
'espece ayant un des programmes génétiques des plus avancés (Beaulieu et al., 2009;
Mullin et al., 2011), les tests de migration assistée pourraient d’abord se concentrer sur

celle-ci. Une fois un bon cadre expérimental mis en place pour la détermination de distances
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de transfert optimales et I'acquisition de données permettant de comprendre comment les
risques associés au transfert peuvent étre minimisés, ce cadre pourrait alors étre appliqué
a d'autres espéces commerciales vulnérables, comme par exemple I'épinette noire ou le

sapin baumier (Périé et de Blois, 2016).

1.3.2 L’épinette blanche

L’épinette blanche est distribuée sur 'ensemble du territoire canadien et a la limite nord des
Etats-Unis, couvrant pratiquement I'ensemble du Québec (Figure 1.4). Elle regroupe un
ensemble de populations distinctes le long de son aire de distribution qui sont localement
adaptées a leurs environnements respectifs (Li et al., 1997; Jaramillo- Correa et al., 2001;
Namroud et al., 2008). Elle est également reconnue pour avoir une grande variabilité
génétique, et ce, tant au niveau des populations (Khalil, 1985; Li et al., 1997), des familles
(Lietal., 1997; Gravel-Grenier et al., 2011) que des clones (Lamhamedi et al., 2000; Wahid
et al., 2012). Pour tirer profit de cette variation génétique et dans le but d’améliorer la
production forestiére, des vergers a graines de premiéere génération, constitués de parents
choisis en milieu naturel et isolés pour éviter une pollinisation non désirée de maniére a
produire des semences de haute qualité pour leur région d’origine, ont été installés dans les
années 1980 (Beaulieu et al., 2009). L’'amélioration de ces semences vise différents
objectifs, généralement reliés a 'adaptation et la valeur commerciale des arbres. Ainsi, les
arbres supérieurs ont été sélectionnés pour des caractéres adaptatifs tels que la plasticité
(radaptation a diverses conditions environnementales), la rusticité, la résistance aux
maladies et insectes ou encore pour des caracteres économiques tels que la vigueur, la
croissance en hauteur et diamétre, la qualité du bois et du fOt (densité basale, rectitude,
faible défilement, etc.) et la stabilité temporelle. Les gains attendus de ces vergers de
premiére génération sont de lordre 14 a 28 miha a 45 ans et permettent un
approvisionnement important et continu de semences de haute qualité pour le reboisement.
A la fin des années 1990, de nouveaux vergers de deuxiéme génération ont été mis en
place. Ceux-ci renferment des génotypes supérieurs provenant de tests de descendances
et représentent les 25 meilleures familles uni-parentales a travers le Québec et I'Ontario
pour les domaines de I'érabliere et de la sapiniere (Beaulieu et al., 2009). Des gains allant
jusqu'a 40 m®ha sont attendus des semences produites par ces vergers a graines. Les
plantations d’aujourd’hui sont maintenant constituées d’arbres issus de semences

améliorées dans plus de 98% des cas.
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Figure 1.4 : Aire de distribution de I'épinette blanche (tirée de: http://aimfc.rncan.gc.ca/fr)

1.3.3 Etudes de migration assistée au Québec

Des études ont déja démontré des différenciations génétiques des populations d’épinette
blanche. Dans les derniéres années, d’autres études ont tenté d’approfondir la question de
la migration assistée en élaborant des fonctions de transfert de sources de semences.
Andalo et al. (2005) ont construit un modele basé sur les températures et les précipitations
pour des provenances d’épinette blanche agées de 22 ans et qui démontrait que les
meilleures performances de croissance en hauteur étaient obtenues en appariant la
température locale de la provenance avec celle du site de plantation. De plus, le modele
indiquait qu’'un déplacement vers des sites plus secs pourrait permettre d’augmenter la
production. Beaulieu et Rainville (2005), en utilisant le modéle de Andalo et al. (2005) couplé
a un modele de qualité de station biophysique et & des tables de rendement, ont prédit que
la productivité de I'épinette blanche pourrait augmenter entre 10 a 15% d’ici 2070 avec les
changements climatiques projetés, et que les populations naturelles auraient besoin de
quelques générations pour s’adapter pleinement et égaler la production des sources

évoluant présentement dans de telles conditions. Rainville et al. (2014) ont développé un
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nouveau modeéle pour évaluer I'évolution du volume marchand de I'épinette blanche dans
les nouvelles conditions climatiques prédites. lls ont utilisé des données climatiques plus
vieilles et qui correspondent mieux au climat auquel les essences ont développé leurs
adaptations locales. Selon ce modéle, I'épinette blanche devrait voir sa production en
volume marchand (m®ha) augmenter, pour I'ensemble des trois domaines bioclimatiques

étudiés (érabliere, sapiniére et pessiére) pour la période 2046-2065.

Un projet de recherche commencé en 2011 en collaboration avec le MFFP et l'université
Laval a pour but d’étudier spécifiquement la migration assistée de I'épinette blanche
(Lamhamedi et al., 2017). Un dispositif expérimental entierement dédié a la migration
assistée a ainsi été installé entre 2013 et 2015 dans neuf sites de plantation a travers la
province de Québec. Chaque site est constitué de semis provenant des huit vergers a
graines les plus utilisés dans le programme de reboisement du Québec. Ces nouveaux tests
permettent ainsi de simuler des gradients climatiques équivalents a 5,8°C ainsi que le
transfert de semences de huit sources génétiques provenant de vergers a graines. Le but
principal est de vérifier si les semis issus des vergers a graines sont les mieux adaptés,
dans un contexte de changement climatique, aux sites de reboisement pour lesquels ils sont
prévus étre destinés. Dans le cas contraire, et en se basant sur les résultats de fonctions
de transfert, il est possible de trouver les sites de reboisement optimaux tout en prenant en
considération les changements climatiques anticipés. Bien qu’il existe déja des modéles de
transfert pour I'épinette blanche au Québec, ce projet vise a mieux comprendre I'apport de
la génétique (adaptation locale) et la plasticité (environnements dans les sites de
reboisement) en évaluant différents traits morpho-physiologiques en conditions contrélées
(pépiniére) et en plantation. Ces informations pourront contribuer a raffiner les fonctions de
transfert et a sélectionner les génotypes idéaux pour le reboisement d’un territoire donné.
De plus, grace a un tel dispositif, il sera possible de construire un modéle de transfert optimal
puisqu’il sera construit a partir d’'un dispositif spécialement congu pour I'étude de la
migration assistée dans un contexte de changement climatique plutét que sur la réutilisation
d’anciens tests de provenances. Ainsi, Villeneuve et al. (2016) ont d’abord caractérisé
plusieurs traits fonctionnels en pépiniére avant d’évaluer lors de la phase d’établissement
des semis provenant des huit vergers a graines (six de 1™ et deux de 2° génération)
d’épinette blanche dans trois sites de plantation produisant un gradient latitudinal. Ils ont
rapporté une variation significative pour la hauteur entre les sites et les sources génétiques.

lls ont également noté un excellent taux de survie (98%) aprés une saison de croissance en
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plantation ainsi que I'absence de dommages dus au gel. Dans la continuité de ce projet,
Benomar et al. (2015 et 2016) ont également étudié des traits photosynthétiques et de
croissance en pépiniére et apres deux années en plantation forestiére. lls ont notamment
trouvé des différences significatives entre les vergers qui suivaient le gradient climatique de
ceux-ci, suggérant des adaptations locales ainsi que des différences entre les sites, ce qui
indiqgue une plasticité phénotypique des semis issus des vergers a graines. Cependant,
aucune interaction n’a été observée, ce qui suggére que la plasticité était semblable entre
les vergers. Dernierement, Benomar et al. (2017) ont également étudié I'acclimatation
thermale de la photosynthése et de la respiration et n’ont observé aucune acclimatation pour
la photosynthese et les traits associés et une acclimatation modérée pour la respiration.
Ceci suggeére qu’'une diminution de la croissance chez les populations locales d’épinette

blanche pourrait étre observée.

1.3.4 L’avenir de la migration assistée au Québec

La migration assistée est une stratégie qui demande beaucoup de connaissances avant de
pouvoir étre appliquée. Des fonctions de transfert ont déja été établies selon des scénarios
climatiques pour I'épinette blanche (Andalo et al., 2005; Beaulieu et Rainville, 2005;
Rainville et al., 2014). Bien que la migration assistée est souvent associée a un transfert
des essences du sud vers le nord pour suivre les changements climatiques anticipés, le
gradient longitudinal retrouvé dans la zone exploitable au Québec est important et apporte
des défis supplémentaires pour les modélisateurs (16° de longitude; voir annexe 1). En effet,
des variations de précipitations sont associées aux gradients longitudinaux (Benomar et al.,
2015). De plus, il a été démontré a l'aide de fonctions de transfert que les précipitations
jouent un role dans I'adaptation et la performance de I'épinette blanche (Andalo et al., 2005;
Beaulieu et Rainville, 2005). Il est donc important de raffiner nos modéles avec de nouvelles
données sur la variation des génotypes envers la tolérance aux sécheresses afin de
sélectionner les sources génétiques les moins a risque de montrer des effets de

mésadaptation causés par les sécheresses potentielles.

Des domaines et sous-domaines bioclimatiques ont déja été élaborés pour séparer la
province en différentes niches climatiques (Saucier et al., 2010). Rainville et al. (2014) ont
utilisé ces domaines bioclimatiques pour prévoir les rendements futurs des principales

essences résineuses commerciales. Une projection qui prendrait en compte les sous-
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domaines bioclimatiques pourrait donner un autre regard sur les zones possibles pour le
reboisement futur de [I'épinette blanche puisqu’il prend davantage en compte les

changements longitudinaux des précipitations.

L’étude de la variation inter-populationnelle devrait idéalement étre réalisée sur plusieurs
traits fonctionnels (Aubin et al.,, 2016). En effet, les études existantes sur la migration
assistée ont tendance, dans la plupart des cas, a ne considérer que la croissance en
hauteur. Bien que ce ftrait soit fort important et qu’'une bonne croissance refléte
généralement une bonne adaptation, plusieurs autres traits morpho-physiologiques
devraient aussi étre étudiés (Isaac- Renton et al., 2014). Ceci permettra de raffiner les
modeles de transfert et d’avoir une meilleure idée de I'adaptation et de la plasticité des
sources génétiques d’épinette blanche en plus de permettre la sélection de génotypes plus
tolérants aux événements climatiques extrémes (gel, sécheresse, chablis, etc.). C'est
pourquoi, dans le cadre du projet de recherche sur la migration assiste, Benomar et al.
(2015) et Villeneuve et al. (2016) ont caractérisé des traits morpho-physiologiques reliés a
la croissance, la photosynthése, la nutrition minérale et la cinétique du débourrement en
pépiniére et évalué la performance des vergers a graines lors de la phase d’établissement
des plants. Benomar et al. (2016) ont également évalué des traits de croissance et de
photosynthése pendant la saison de croissance de six sources génétiques le long de
gradients environnementaux durant la deuxiéme année en plantation, en plus de
I'acclimatation thermale de la photosynthése et la respiration de ces mémes sources lors de
la deuxieme et troisieme année en plantation (Benomar et al., 2017). D’autres variables
morpho-physiologiques devraient également étre étudiées dans les prochaines années pour
I'épinette blanche le long d’'un gradient climatique pour raffiner les fonctions de transfert. Par
exemple les échanges gazeux avant la saison de croissance (e.g. Kitao et al., 2004), la
phénologie (e.g. Li et al., 1993; Lu et Man, 2011), la résistance au gel (e.g. Lamhamedi et
al., 2005) et aux sécheresses (e.g. Tan et al., 1992; Montwé et al., 2016) ou encore le
développement et I'utilité des racines fines et adventives au niveau de I'absorption de I'eau
et des nutriments (e.g. Zadworny et al., 2016) sont tous des traits ayant une influence sur la

performance de plants forestiers.

1.4 Conclusion

La migration assistée est une pratique qui pourrait s’avérer trés efficace pour contrer les

effets néfastes des changements climatiques sur la production forestiere. Son application a
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déja commenceé dans I'Ouest canadien, ou des migrations assistées en latitude et en altitude
ont été déployées en Colombie-Britannique et en Alberta (Gouvernement du Canada,
2016b). D’autres provinces canadiennes ont élaboré des fonctions de transfert (e.g.
Thomson et al., 2009 (Ontario); Rainville et al., 2014 (Québec)) et certaines, comme le
Québec, ont des pratiques déja en place qui sont en train d’'implanter la migration assistée
pour I'épinette noire et I'épinette blanche. Des tests dédiés a la migration assistée établis le
long de gradients climatiques permettront d’observer les variations de performances entre
les populations dans des conditions variées de chaleur et de précipitations. Elles
permettront également d’apporter un éclairage sur I'apport de I'adaptation génétique des
populations ainsi que de I'acclimatation phénotypique dans la performance observée dans
différents environnements climatiques. Ces informations pourront permettre de raffiner les
modéles climatiques de transfert de semences afin de réduire les risques de la migration

assistée.

C’est dans cette optique que le prochain chapitre, qui fait suite aux travaux de Benomar et
al. (2015, 2016, 2017) et Villeneuve et al. (2016), présente les résultats d’'une étude portant
sur la variation des traits de croissance, de la nutrition minérale et de la photosynthése avant
débourrement de huit sources génétiques d’épinette blanche (six vergers a graines de
premiére génération et de deuxiéme génération) dans trois sites de plantations simulant un

gradient climatique nord-sud de 1,7°C.
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Chapitre 2 - Ecophysiology and growth of white
spruce seedlings from various seed sources along
a climatic gradient support the need for assisted
migration

Ce chapitre présente l'intégral d’'un article publié en langue anglaise dans la revue
Frontiers in Plant Science avec quelques modifications mineures suggérées par les
évaluateurs du mémoire.

This chapter presents a full article published in English in Frontiers in Plant Science with
some minor changes suggested by the M.Sc. thesis examiners.

Otis Prud'homme, G., Lamhamedi, M., Benomar, L., Rainville, A., DeBlois, J., Bousquet, J.,
Beaulieu, J. 2017. Ecophysiology and growth of white spruce seedlings from various seed
sources along a climatic gradient support the need for assisted migration. Frontiers in Plant
Science. DOI :10.3389/fpls.2017.02214
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Résumé

Les changements climatiques pourraient induire un déplacement des conditions favorables
aux especes arborescentes, ce qui entrainerait une mésadaptation locale des populations.
La réponse de traits morpho-physiologiques de huit sources d’épinette blanche a été
évaluée dans trois sites de plantation simulant un gradient climatique. Aucune interaction
n’'a été observée entre les vergers a graines et les sites pour aucun trait, suggérant une
plasticité semblable entre les sources génétiques. Les sources du sud ont montré la
meilleure croissance en hauteur alors que la croissance optimale se trouvait dans le site
central. Le rang des sources génétiques et des sites est resté le méme durant les quatre
années pour la croissance en hauteur. L’analyse vectorielle n’a montré aucune déficience
en azote aprés quatre années en plantation. Ni les sites, ni les sources génétiques n'ont eu
d’'effet sur les traits de photosynthése avant débourrement. Ces résultats supportent le

besoin de la migration assistée.
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Abstract

With climate change, favourable growing conditions for tree species are shifting northwards
and to higher altitudes. Therefore, local populations are becoming less adapted to their
environment. Assisted migration is one of the proposed adaptive measures to reduce the
vulnerability of natural populations and maintain forest productivity. It consists of moving
genetic material to a territory where future climate conditions correspond to those of its
current location. Eight white spruce seed sources representing as many seed orchards were
planted in 2013 at three forest sites simulating a south-north climatic gradient of 1.7°C in
Québec, Canada. The overall objectives were to 1) evaluate the morpho-physiological
responses of the different seed sources and 2) determine the role of genetic adaptation and
physiological plasticity on the observed variation in morpho-physiological traits. Various
seedling characteristics were measured, notably height growth from nursery to the fourth
year on plantation. Other traits such as biomass and carbon allocation, nutritional status,
and various photosynthetic traits before bud break, were evaluated during the fourth growing
season. No interaction between sites and seed sources was observed for any traits,
suggesting similar plasticity between seed sources. There was no change in the rank of
seed sources and sites between years for height growth. Moreover, a significant positive
correlation was observed between the height from the nursery and that after four years in
the plantation. Southern seed sources showed the best height growth, while optimum growth
was observed at the central site. Juvenile height growth seems to be a good indicator of the
juvenile carbon sequestration and could serve as a selection criterion for the best genetic
sources for carbon sequestration. Vector analysis showed no nitrogen deficiency four years
after planting. Neither seed sources nor planting sites had a significant effect on
photosynthesis before bud break. The observed results during the establishment phase
under different site conditions indicate that southern seed sources may already benefit from
assisted migration to cooler climatic conditions further north. While northern seed sources
are likely to benefit from anticipated local global warming, they would not match the growth

performance of seedlings from southern sources.

50



2.1 Introduction

The geographic distribution of forest species is influenced by climate (Davis and Shaw,
2001). Over the course of recent millennia_forest tree species have adapted to local

conditions and populations often Vfary genetically along a clinal gradient (Andalo et al., 2005;

Aitken and Whitlock, 2013). With the global warming predicted by General Circulation
Models (GMCs) and various scenarios envisioned for the boreal zone (GIEC, 2014), we
should expect a shift of current climatic niches northwards or to higher altitudes (e.g.
Papadopol, 2000; Davis and Shaw, 2001). In response to this pressure, forest tree
populations will have to adapt to changing local conditions or migrate to environments
matching their present climate. However, the speed of migration of forest species is 10 to
100 times slower than that predicted for the shift in climatic niches (NRC, 2016), which leads
us to anticipate maladaptation, even of minor importance, of local populations to new

conditions.

Assisted population migration, which consists of relocating seed sources used for
reforestation to habitats to which they are optimally adapted within species range, is
currently one of the proposed strategies to mitigate the effect of climate change on forest
productivity and to reduce the vulnerability of forested ecosystems (Mueller and Hellmann,
2008; Aubin et al., 2011; Pedlar et al., 2012). Assisted population migration is less risky
compared to assisted range expansion and long distance species migration (Pedlar et al.,
2012). However, its implementation must be based on solid scientific knowledge to minimize
the associated risks. Seed source transfer models have already been developed for many
tree species, using growth measurements collected in provenance trials replicated on
several sites (Beaulieu et al., 2004; Andalo et al., 2005; Thomson and Parker, 2008;
Thomson et al., 2009; O’'Neill et al., 2017). These models establish a relationship between
tree growth and climatic variables. The first model for white spruce in Québec was developed
by Andalo et al. (2005). It was later refined by using estimates of a set of climate variables
either obtained from weather station 30-year-normal records or various GMCs and scenarios
to predict plantation yield (m®/ha) as a function of climate differences between two periods

and/or sites (Rainville et al., 2014).

Growth is a characteristic that is strongly influenced by the interaction between seedling

genotype and available resources (water, soil fertility, etc.), as well as by environmental
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stresses (Li et al., 2017). Therefore, it would be advisable to complement growth
measurements with the assessment of other variables in order to reduce the risks associated
with assisted migration (Isaac- Renton et al., 2014). Evaluating morpho-physiological traits
of seed sources used in reforestation programs in response to their growing conditions
should contribute to the development of operational recommendations that are not only more

exhaustive, but also less risky in terms of optimal transfer distances.

White spruce is one of the most important commercial species in the North American boreal
forest (Beaulieu et al., 2009). Its genetic improvement programs are among the most
advanced (Mullin et al., 2011). For example, more than 98% of the seedlings produced for
reforestation in Québec are grown from improved seed (Lamhamedi and Carles, 2012). It is
already known that certain morpho-physiological traits (e.g. traits related to growth or
photosynthesis) of white spruce seedlings vary between seed orchards and regions (Carles
etal., 2011; Benomar et al., 2015; Villeneuve et al., 2016), families (Carles et al., 2012), and
somatic clones (Lamhamedi et al., 2000; Wahid et al., 2012a; Wahid et al., 2012b), attesting
to local genetic adaptation. Some of these traits may also be highly influenced by site and
environmental characteristics (soil properties and fertility, temperature, precipitation, etc.),
demonstrating the existence of considerable physiological plasticity (Benomar et al., 2016).
However, our previous studies carried out under controlled conditions showed a stability of
morphological characteristics in response to the interaction between a simultaneous

increase in CO; concentration and temperature (Carles et al., 2015).

Until now, few studies have evaluated morpho-physiological responses of seedlings
originating from seed orchards representative of geographically distinct sources several
years after planting on different sites that simulate assisted migration along a climatic
gradient. Furthermore, few tests dedicated to assisted migration have been established,
such as the Assisted Migration Adaptation Trial (O’Neill et al., 2013), and the test developed
by the ministére des Foréts, de la Faune et des Parcs du Québec (MFFP) (Lamhamedi et
al., 2017). These assessments will permit identification, at a young age, of seed sources
presently used in reforestation programs that possess the broadest genetic adaptation and
the largest phenotypic plasticity, which should consequently perform better under future
environmental conditions of planting sites. In tree plantations, the juvenile phase of
establishment is considered to be the stage where seedlings are the most sensitive to

different environmental stresses (Lamhamedi and Bernier, 1994; Grossnickle, 2000). Our
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hypothesis is that under anticipated climate change, morpho-physiological traits will only be
optimized in plantations by matching sites to seed sources from regions where the climatic
conditions are currently similar to those predicted in future scenarios for the reforestation
sites, since local genetic adaptation is significant in white spruce in eastern Canada (Andalo
et al., 2005; Beaulieu and Rainville, 2005). The assessment of morpho-physiological traits
in the context of assisted migration tests should contribute to a better characterization of the
different seed sources with respect to their lag in adapting to local conditions, capacity to
acclimatize, tolerance to environmental stresses, efficiency in using environmental
resources (water, mineral elements etc.), and ability to sequester carbon. Over the long
term, a better knowledge about the various levels of genetic adaptation and plasticity under

various environmental conditions will be obtained.

This article is the fourth of a series of papers addressing the anticipated impacts of climate
change on the adaptation of the most frequently used white spruce seed sources in
Québec’s reforestation program. Recent work has focused on morpho-physiological
characterization under controlled conditions (greenhouse), in a nursery and during the first
two years of establishment on reforestation sites (Benomar et al., 2015, 2016; Villeneuve et
al., 2016). This characterization has revealed differences between seed sources (seed
orchards) and established links between seedling performance and the climatic conditions
of the original location of the parental trees that were sampled to provide grafts for orchard
establishment (Villeneuve et al., 2016). The present study continues this investigation by
examining these traits in experimental plantations established on a number of forest sites
along a climate gradient. The study was conducted during the first few years after

outplanting, which are generally the most critical for seedling survival.

To our knowledge, the present study is the first to address the contribution of genetic
adaptation and phenotypic plasticity in response to a climatic gradient for traits such as
photosynthesis before bud break, the allocation of carbon and biomass between different
parts of the tree, and the evolution of the nutrient status of the seed sources as a function
of site quality using vector analysis (Haase and Rose, 1995). The specific objectives were
to: 1) model the evolution of juvenile growth of the different white spruce seed sources on
three sites along a climatic gradient for the first four years after outplanting; 2) quantify the

allocation of carbon and biomass of the different white spruce seed sources and the
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evolution of their nutrient status with respect to planting sites; and 3) evaluate the response
of photosynthesis before bud break of the different white spruce seed sources on the three
planting sites.

2.2 Material and Methods

2.2.1 Vegetative material

The seed sources used in this study are representative of the most commonly used seed
orchards in Québec’s reforestation program. Of the eight sources, six represent first-
generation clonal seed orchards (SO1-1 to SO1-6) and two represent second-generation
clonal seed orchards (SO2-1 and SO2-2) (Figure 2.1). The first-generation seed orchards
consist of plus-trees selected from local natural populations that were reproduced by
grafting. They were intended to produce high quality seed to meet the needs of the
surrounding regions (Beaulieu et al., 2009). The two second-generation orchards have
origins covering a much larger geographical range and were designed to respond to the
reforestation needs in the balsam fir and sugar maple forest domains, respectively, which
constitute distinct zones of genetic adaptation for white spruce (Li et al., 1997a). These
orchards are composed of trees selected for superior height, stem form and branching in
progeny tests conducted at about 15 years of age and represent the 25 best-performing
open-pollinated families in each of these two forest domains. Most of the families are
common to both seed orchards and were originally from natural white spruce populations in
Québec and Ontario. These seed orchards therefore possess a genetic composition

representative of a larger geographic territory than the first-generation seed orchards.

The seeds used for seedling production in this study were extracted from cones harvested
in two consecutive seed years (2008 and 2009), to obtain an optimal representation of the
genetic pool of each seed orchard. The seeds were sorted by size and those with a diameter
between 1.5 and 2.5 mm were stratified by le Centre de semences de Berthier (Berthier
Seed Center; MFFP) following operational standards. Seed size has been shown to affect
growth and mineral nutrition of white spruce seedlings (Lamhamedi et al., 2006b). Generally,
seeds with diameters less than 1.5 mm have a slow rate of germination and the resulting
seedlings do not meet the 28 morpho-physiological criteria (Veilleux et al., 2012)

contractually required before delivery to reforestation sites. Following stratification, the

54



seeds were germinated under a polyethylene production tunnel at the St-Modeste forest

nursery (47.50° N, 69.23° W) (Figure 2.1), where the seedlings were grown under standard
nursery cultural treatments during their first growing season (1+0) (2011) (Lamhamedi et al.,
2001). The seedlings were moved outside for their second growing season (2+0) (2012).
Irrigation was optimized in accordance with growth stage during the first growing season
(Lamhamedi et al., 2001), and maintained between 40 and 45 % (v/v) during the second
growing season (Lamhamedi et al., 2006a). Fertilisation was adjusted bi-weekly using the
PLANTEC software (Girard et al., 2001) during both growing seasons. The seedlings were
planted on three reforestation sites (Watford, Asselin and Deville) in the spring of 2013
(Figure 2.1).

2.2.2 Planting sites

The experimental design is composed of nine planting sites, distributed across the province
of Québec. Three sites (Watford, Asselin and Deville), established in the spring of 2013
within three bioclimatic domains representative of a climatic gradient along the Appalachian
range, were used for this study (Figure 2.1). Watford Township, in the Beauce region, is
located in the sugar maple-yellow birch domain and characterized by the most temperate
climate (Saucier et al., 2010). Asselin Township is located in the Témiscouata region, within
the balsam fir-yellow birch domain and has an intermediate climate. These two first sites are
characterized by loamy soils. The third site is located in Deville Township on the Gaspé
Peninsula, in the balsam fir-white birch domain and is characterised by sandy-loam soils. It

is also the most northerly site of the three sites and has the harshest climate (Figure 2.1).

A total of 4608 seedlings were planted on each site (density of 2000 seedlings/ha with
spacing of 2.25 m x 2.25 m) and distributed in four randomized complete blocks. Each block
consisted of eight plots, each occupied by one of the eight seed sources being evaluated.
Each plot contained 144 seedlings (12 x 12). The seedlings in the two outside rows of each

plot were excluded from the measurements in an effort to reduce the border effects.
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Asselin Squatec 47.84 68.52 370 2.31 14.46 361.5
Deville Robidoux 48.62 65.72 530 1.64 12.94 357.7

4LAT, latitude; LLON., longitude: ELV, elevation above sea level; MAT, mean annual temperature; MTGS, mean growing season temperature; TPGS,
total growing season precipitation.

Figure 2.1: Location, coordinates and climatic data for the three planting sites (Watford,
Asselin and Deville) simulating a climatic gradient and eight white spruce seed orchards
that were used as seed sources in this study. For SO1-1 to SO1-6, latitude, longitude and
elevation of the seed orchards are those of centroid of selected trees that make up the
orchards. The climatic data correspond to those of the same centroids for the period 1981-
2010. For seed orchards SO2-1 and SO2-2, only latitudinal and longitudinal data of
orchard locations are presented because the orchards were composed of trees
representing multiple widespread provenances from Québec and Ontario in Canada.



2.2.3 Climatic data

Climatic data on each of the three sites was registered continuously during the four growing
seasons using weather stations. The stations were installed on May 27, 2013 (Watford),
June 3, 2013 (Asselin) and June 11, 2013 (Deville). They were equipped with rain gauges,
as well as probes to measure relative humidity (HMP50, Vaisala, Helsinki, Finland), air
temperature (HMP45C, Campbell Scientific, Logan, UT, USA), and incoming photosynthetic
active radiation (PAR) (Li 190 Campbell Scientific, Logan, UT, USA). Soil temperature was
also measured at three depths (10, 20 and 30 cm) using 107B probes (Campbell Scientific,
Logan, UT, USA).

The gradient of average annual temperature over the three sites (1.7°C) and the climatic
data from the seed orchards of origin were derived from simulations generated by BioSim
software (Régniére et al., 2014) over a period of 30 years (1981-2010) using climate data
collected in neighboring weather stations.

2.2.4 Characterization of the soil on the planting sites

Ten random soil samples were collected on each of the three planting sites (total of 30
samples) to obtain a fair representation of the spatial variability of soil characteristics. After
removal of the superficial layer of organic matter, samples were taken from the top 20
centimetres of soil using an auger. These samples were used to determine soil particle size,
texture and fertility on each of the study sites. After sieving (2 mm) and air-drying, a portion
of each sample was ground using a Pulverisette-7 (Fristch, Idar-Oberstein, Germany) to
determine concentrations of mineral nutrients (N, P, K, Ca, Mg) and micro-nutrients.
Nitrogen analysis was conducted using the high combustion method (LECO analyser, Leco
Corporation, St-Joseph, Michigan) (Yeomans and Bremner, 1991). An extraction with a
Mehlich-3 solution permitted separation of the other mineral nutrients and micronutrients
(Ziadi and Tran, 2006). The concentration of each of the mineral nutrients was then
determined using plasma emission spectroscopy. Cationic exchange capacity (CEC) and

pH of the soil were also evaluated (Baize, 2000).
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2.2.5 Initial characterization of white spruce seedlings

Before outplanting, seedlings were characterized in May 2013 (Villeneuve et al., 2016). Data
was collected on 15 seedlings/seed orchard for height and diameter growth. Moreover, three
composite samples per seed orchard (five seedlings per composite sample) were used to
determine the nutrient content (concentration * dry mass) of the shoot and root tissues.

2.2.6 Growth, root morphology and allocation of biomass

Seedling height and diameter growth from the different seed orchards were evaluated each
year during the four-year study (2013 to 2016). The mortality and presence of dead apical
buds were also noted. All measurements were made on the 64 seedlings at the centre of
each plot. A total of 6144 seedlings (64 seedlings * eight seed orchards * four blocks * three
sites) were evaluated in 2013, 2014, and 2015. In 2016, only 63 of the 64 seedlings were
measured, since one seedling from each plot (one seedling * eight orchards * four blocks *
three sites = 96 seedlings in total) was removed at the beginning of the growing season for
laboratory analysis of growth and mineral nutrition.

Ninety-six seedlings were also destructively sampled before bud break in May 2016 for
assessment of root morphology and allocation of biomass. The position of the first seedling
sampled was randomly selected in the first plot. Other seedlings were systematically
selected from the same relative position in the other plots and blocks for each of the three
sites. Care was taken to conserve the majority of the root system during harvesting. The
seedlings were taken to the MFFP laboratory where they were cleaned with compressed air
and washed to remove all traces of soil and debris. The root systems of the 96 white spruce
seedlings were photographed in their entirety before being oven dried at 63°C for three days.
The root systems were then trimmed of fine roots and shortened to expose the main
secondary and adventitious roots. The 32 seedlings harvested from each of the three sites
were used to conduct a qualitative analysis following the criteria established by Gingras et
al. (2002). In addition, an assessment of the presence of adventitious roots (1 or 0) and the
differentiation between normal (0) and deformed (1: J-shaped, 2: L-shaped, 3: twisted, 4:
swollen) root systems was conducted. The horizontal distribution of the roots was also
evaluated by differentiating between a system that was equally distributed on each side of
a central axis (0), tended towards one side (1) or completely oriented to one side (2). Finally,

the degree of persistence of the plug root system form was noted as poor (0), moderate (1)
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or strong (2).

Total height, diameter as well as the number of first-order lateral branches and adventitious
roots, were determined for each of the seedlings. After separation, the constituent parts
(adventitious roots, roots, shoots without needles, needles) of each seedling were oven

dried at 63°C for three days before determining their dry masses with a precision balance
(0.1 9).

2.2.7 Mineral nutrition and carbon allocation

Mineral nutrient analyses were conducted on the same seedlings used for determination of
dry masses (roots, shoots without needles, and needles). Pre-grinding (grinder model: Willy-
Mill #3. Arthur H. Thomas Co., Philadelphia) was used to reduce the size of the large roots
and the main stems. The constituent tissues (roots, shoots without needles, needles) were
then subjected to a finer grinding before analyses. The carbon concentration of the woody
tissues, roots and needles was determined by the same process used for soil nitrogen, which
is high combustion. However, once the carbon was oxidized, its presence was determined

using infrared detection rather than thermal conductivity (Yeomans and Bremner, 1991).

The nutritional status of the different seed sources on the three sites was evaluated in 2016
using vector analysis (Munson and Bernier, 1993; Haase and Rose, 1995). The values for
nutrient status and seedling growth for each seed orchard, as determined during the pre-

planting characterization in 2013, were used as reference points.

2.2.8 Gas exchange

Gas exchange measurements were conducted before bud break (early May 2016) for each
seed source on each site. Average air and soil (20 cm depth) temperatures, five days prior
to gas exchange measurements were 8.2 and 5.5°C respectively, for Watford, 8.9 and 8.1°C
for Asselin, and 7.1 and 6.5°C for Deville. Gas exchange was measured on one-year-old
needles using a portable infrared gas analyser LI-6400 (Li-Cor Inc. Lincoln, NE). As buds
can photosynthesize, they were removed before each measurement (Benomar et al., 2015),

so that only the net photosynthesis (An) and stomatal conductance (gs) of the needles was
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captured. The measurements were conducted under optimal environmental conditions
inside an opaque conifer chamber (temperature of 20°C, CO, concentration of 400ppm,
relative humidity of 60 = 10%, constant vapor pressure deficit (VPD) of 1.0 + 0.2 kPa, and
saturated light intensity of 1000 pmoles/m?/s). To determine the level of saturated
photosynthetically active radiation (PAR), light response curves were produced for six
seedlings from seed orchards SO1-1 and SO1-5 (3 seedlings per orchard). The obtained
values were similar to those previously reported (Lamhamedi et al., 2003; Benomar et al.,
2015). Gas exchange measurements were conducted on a total of 96 randomly selected
seedlings (one seedling * 8 seed orchards * 4 blocks * 3 sites). The branches used for the
measurements were excised and conserved at -20°C for future determination of the

projected foliar surface area and subsequent adjustments to the photosynthetic rate.

2.2.9 Specific leaf area, nutrient use efficiency (NUE) and water use efficiency
(WUE)

The projected surface area of the needles, as well as their length (mm) and width (mm),
were measured using the WinSeedle (Version 2007 Pro. Regent Instruments, Québec,
Canada) image analysis software. The needles were then dried at 63°C for three days and
subsequently weighed. The specific leaf area (SLA) corresponds to the relationship between
projected surface area (cm?) and needle dry mass (g).

Other branches previously cut from the same whorl used for photosynthesis measurements
were harvested, ground and subjected to high temperature combustion (Leco Corporation.
St-Joseph. Michigan) for determination of foliar nitrogen and phosphorus concentrations and
estimation of photosynthetic nitrogen-use (PNUE) and phosphorus-use efficiencies (PPUE).
These latter two measurements correspond to the relationship between light-saturated
photosynthesis (Amax) and leaf nutrient concentration/unit area (Narea, Nitrogen; Parea,

Phosphorus). Intrinsic water-use efficiency (WUE) is defined as the ratio of Amax t0 gs.

2.2.10 Statistical analyses

Soil characteristics of the three sites were analyzed using a linear model (model 1) with the
MIXED procedure of SAS (version 9.4, SAS Institute, Cary, NC, USA) where site was

considered a fixed effect factor and the block within the sites as a random effect factor.
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Growth traits and mineral nutrition four years after outplanting, as well as photosynthetic
traits before bud break in the fourth year were also analyzed with the MIXED procedure
using the average values for each experimental unit (plot corresponding to a single
combination of orchard/block/site), where site, seed orchard, and their interaction were
treated as fixed effect factors and the block as a random effect factor. When the seed
orchard effects were significant at the 5% significance level, contrast analyses were
conducted to test whether there was a significant difference between the first- and second-

generation seed orchards.

Yijk = b+ Bi+ vj + Byij + bry + eiji 1)

Where Y, is the dependant variable, u is the grand mean, g; is the fixed effect of site i, y;
is the fixed effect of seed orchard j, By;; is the fixed effect due to the interaction between the
site i with the seed orchard j, by ;) is the random effect of the block k within the site i and e; j

is the residual error.

When required, Tukey’s multiple comparison tests were used to assess differences while
taking into account multiple testing. When the interaction was significant, seed orchard
means were compared within each of the sites. The assumptions of normality and
homogeneity of variance were verified by graphical analyses of the residuals. When they
were not satisfied, the data were transformed (logarithmic transformation). However, if only
the hypothesis of normality was not met, a non-parametric analysis (rank test) was

conducted, confirming, in all cases, the results of the parametric analysis.

For height growth, a repeated measurements model was applied to the mean values of each
experimental unit (plot) at the end of each growing season (2013 to 2016). In this model,
years, seed orchards, planting sites and their interactions were considered as fixed effect
factors and the blocks nested within the sites and their interaction with seed orchards were
considered as random effect factors. A variance-covariance structure was used to take into
account the autocorrelation existing between measurements made on the same
experimental unit. Because the variance increased with time, structures considering a
different variance for each assessment time were tested. The Toeplitz heterogeneous

covariance structure (TOEPH) (Littell et al., 2006) was finally retained. Weights
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corresponding to inverse variances of combinations of site-time were also used, since the
variance increased differently with time for each site. This procedure also permitted to
validate the assumptions of normality and homogeneity of variance without having to
transform data. Contrast analyses made also possible to verify height differences over time
between seedlings originating from first- and second-generation seed orchards.

A non-linear logistic growth model was selected to model the juvenile growth, because it
was the most appropriate for representing the observed values over the time of the study
(four years). Growth curves were modelled for each of the sites using the SAS NLMIXED
procedure, as preliminary analyses showed that there was no significant difference between
the curves of the different seed orchards at each site. The following model was employed:

_ o
hijii. = T =eempsp + Biok Tt Eijke (2)

where f_lijkz is the average height of the seedlings from seed orchard k situated in block j on
site i at time I; a;, the final height (asymptote of the curve) for site i; b;, time at which half of
the final height was attained (inflection point) for the site i; c;, the rate of growth for the site
i; e, the base of the natural logarithm function; ;). the random effect of the experimental
unit corresponding to the seedlings from the seed orchard k situated in block j of site i and

&ijkL.» the residual error.

Pearson correlation coefficients were estimated to test the relationship between the means
of the initial (end of the 2012 growing season in a forest nursery) and 2016 growth data, as
well as the association between photosynthetic traits before bud break in the fourth year,
using the SAS CORR procedure.

Finally, the SAS GLIMMIX procedure was used to verify the differences among the average
values for sites, seed orchards and their interaction for survival traits and the presence of
adventitious roots, the persistence of the plug root system form, the presence of abnormal
root system orientation and deformed roots, considering the binary distribution and the logit

link function.
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2.3 Results

2.3.1 Soil characterization

The majority of soil fertility and chemical properties exhibited significant differences among
sites, with the exception of carbon (P=0.15), phosphorus (P=0.58), potassium (P=0.12), zinc
(P=0.11) and sulphur (P=0.42) (Table 2.1). Soil pH (P=0.01), nitrogen (P<0.0001), calcium
(P=0.01), magnesium (P=0.05), manganese (P=0.05), and sodium (P=0.0002) were all
significantly higher at Watford than at Asselin and/or Deville (Table 2.1). Aluminium
(P=0.001) and C.E.Cia (P=0.02) were significantly lower at Watford than at Asselin and
Deville, whereas iron (P=0.003) at Watford was only lower than at Asselin. The Watford and
Asselin sites had similar average soil temperatures at 20 cm depth throughout the four

growing seasons (data not shown). However, the soil at Deville was 2°C cooler.

Tableau 2.1: Comparison of soil characteristics of the three planting sites located along a

climatic gradient.

Traits Sites

Watford Asselin Deville

(south) (intermediate) (north)
PHcaci2 450+0.31 a* 3.89+0.28 b 3.89+0.16 b
C.E.Ciota (M€qg/1009) 2597+215 b 33.24+253 a 34.61+7.38 a
Carbon (g/kg) 41.60+5.42 a 30.88+7.53 a 33.63+9.61 a
Nitrogen (g/kg) 3.14+0.37 a 229+025 b 1.93+0.38 b
Phosphorus (mg/kg) 12.10+£5.26 a 12.13+8.98 a 9.125+3.36 a
Potassium (mg/kg) 76.90+£ 2793 a 55.25+17.18 a 53.63+10.17 a
Calcium (mg/kg) 608.90 + 455.15 a 169.71 +170.12 ab 79.90£42.95 b
Magnesium (mg/kg) 34.30+£12.40 a 23.57 £12.32 ab 18.75+7.27 b
Manganese (mg/kg) 19.10+9.11 a 7.29+4.07 b 10.25+4.40 ab
Aluminium (mg/kg) 1586.00 £ 198.06 b  1995.00 + 383.88 a 2305.00 + 245,59 a
Iron (mg/kg) 233.20+66.10 b 452.25+67.71 a 331.25+93.63 ab
Zinc (mg/kg) 1.76 +0.84 a 250+ 1.07 a 1.58+0.80 a
Sodium (mg/kg) 8.00+4.31 a 5.86+6.13 b 486+364 b
Sulphur (mg/kg) 1710+ 4.31 a 14.13+6.13 a 14.87 +3.64 a

* For a given row, the means (n = 10), followed by their standard errors, having the same
letter are not significantly different according to a Tukey test at a = 0.05.
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2.3.2 Growth characteristics of progeny from white spruce seed orchards four
years after planting

At the end of the fourth growing season, overall survival was 95%. When data for all orchards
and sites were combined, the average seedling height was 112.4 + 23.6 cm and the average
root collar diameter was 24.3 £ 5.0 mm. No site * seed orchard * year interaction (P=0.66)
was found for height over time, although site * year and seed orchard * year interactions
both showed a significant effect (P<0.0001). No site * seed orchard interaction was found

for any of the other growth traits analyzed.

Tree survival was significantly different among the three sites where Deville was the highest
(99.6%), followed by Watford (95.9%) and Asselin (88.6%). The analysis of variance
indicated a significant site effect for height (P<0.0001) over time. The sites maintained the
same ranking over the four years, where Asselin, which was intermediate in terms of climate
and geography, showed the best height growth, followed by Watford (more southerly) and
Deville (more northerly) (Figure 2.2). Comparison of the parameters a (asymptote), b
(inflection point) and c (growth rate) of the logistical height growth models for each site
showed that the models for the Watford and Deville sites did not differ significantly for the
three parameters. Therefore, a hew model was created to generate two height growth
curves, one for Asselin and one for Watford and Deville combined (Figure 2.3), and showed
a significant difference between the curves for the three parameters. With the exception of
diameter (P=0.574, results not shown) and dry mass of adventitious roots (P=0.30), all other
growth traits (dry mass of roots (P<0.0001), shoots without needles (P<0.0001), needles
(P=0.01), and R/S ratio (P<0.0001, results not shown) and total seedling dry mass
(P<0.0001)) were significantly different between sites (Figures 2.2 and 2.4).
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Figure 2.2. Height growth as a function of seed orchard and forest planting site at the end
of the fourth growing season (n=768 seedlings per seed orchard and n=2048 seedlings
per site for a total of 6144 seedlings). The means (x standard error) with the same letter
are not considered to be significantly different according to a Tukey test at a = 0.05.
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Figure 2.3. Cumulative height growth curves representing the growth of seedlings from
eight seed orchards on the Asselin (intermediate), Watford (south) and Deville (north)
forest sites during four growing seasons after outplanting, and their associated equations
(Asselin site in black and the Watford and Deville sites in blue, not significantly different).
Each point for time zero corresponds to the average for each seed orchard (n=15) just
before planting and each other point represents the average of an experimental unit
(orchard/block/site; n=63).
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Figure 2.4. Mean distribution of the dry mass from the seedling parts (adventitious roots,
roots, branches & stems and needles) as a function of seed orchard and planting site (n=96).
For the same part of the seedling, the means with the same letter are not considered to be

significantly different according to a Tukey test at a = 0.05.
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No significant difference was noted between first and second-generation seed orchards for
any of the growth traits except height (P=0.0004). Contrasts showed that, on average,
seedlings from second-generation seed orchards were significantly taller than those from
first-generation seed orchards. After four years in plantation, the seedlings from the second-
generation seed orchards exhibited an average height of 115.9 + 23.5 cm, while those from
the first-generation seed orchards had an average height of 111.2 + 23.8 cm. The orchard
ranking remained essentially the same throughout the four-year plantation study. Only the
seedlings from seed orchards SO1-6 and SO2-1, which were significantly shorter than those
of seed orchards SO1-2 and SO2-2 one year after outplanting, increased slightly in rank,
and did not differ significantly from those from the same seed orchard at the end of the study.
After four growing seasons, seedlings from seed orchards SO1-2 (119.5 + 25.3 cm) and
S02-2 (117.8 £ 23.1 cm) were significantly taller than those from SO1-3 (106.6 + 21.1 cm),
S01-4 (109.2 £ 22.6 cm) and SO1-5 (105.1 + 21.8 cm). The effect of seedling origin (seed
orchard) was also significant for all other growth traits studied, except for dry mass of
adventitious roots (P=0.21) and R/S ratio (P=0.64). The seedlings from seed orchard SO1-
2 (26.1 £ 4.6 mm) had average diameters significantly larger than those from seed orchards
SO1-1 (23.9 + 5.0 mm), SO1-3 (23.6 £ 4.2 mm), SO1-4 (23.1 £ 4.9 mm) and SO1-5 (23.78

*+ 4.3 mm).

The correlation coefficients between average values before outplanting and at the end of
the current study for the various seed orchards were significant for both height (P=0.02) and
diameter (P<0.001), with positive Pearson correlation coefficients of 0.47 and 0.63,
respectively. No significant correlations were observed between initial and final dry mass

values.

With regard to root morphology, the proportion of seedlings with adventitious roots was
31.3%. No significant site * seed orchard interaction or differences between sites or seed
orchard were observed for the presence of adventitious roots, as well as for orientation,
deformation and persistence of the plug system form (Figure 2.5). In addition to the dry
mass, the root systems of the seedlings grown at Asselin and Deville also seemed to have

more fine roots than those grown at Watford (Figure 2.6).
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Figure 2.5: Examples of the observations and classification conducted on the roots, dried
and cleaned of fine roots, of seedlings from different seed orchards grown on the three
plantation study sites. The first column shows the presence/absence of adventitious roots
(adventitious roots are separated from the root mass by a white line); (A) many
adventitious roots, (B) one adventitious root and (C) no adventitious roots. Second column
shows root orientation; (D) equal distribution on each side, (E) tendency towards one side
and (F) only one side. Third column shows examples of root deformation; (H) Lroot, (1)
swollen root and (J) J-root.
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Figure 2.6: Examples of the differences in complete intact root systems (not dried and
with fine roots) as a function of plantation study sites. The columns represent the forest
sites of Watford (south), Asselin (intermediate) and Deville (north), respectively, and the
rows represent the seed orchards SO1-4 (upper) and SO1-2 (lower).

2.3.3 Mineral nutrition and evolution in nutrient status

No significant interaction was observed between planting site and seed orchard for carbon
and all other mineral contents and concentrations measured in the different parts of
seedlings. All mineral contents in seedlings showed a significant effect of site, with the
exception of adventitious roots for all nutrients (P=0.17), Ca content in roots (P=0.31),
needles (P=0.06) and shoots without needles (P=0.16) and Mg (P=0.52), K (P=0.31) and C
(P=0.08) in the needles (Figure 2.7). Apart from calcium, the general tendency indicates a
higher nutrient content in constituent parts of seedlings grown at Asselin compared with
those from Watford. In terms of mineral concentrations (content per dry weight) in roots of
the different seedlings, each element differed significantly among sites. Compared to other
sites, seedlings from Asselin had higher N and P concentrations, those from Watford
showed higher Ca and lower Mg concentrations and Deville seedlings were higher in K. For
the needles, no significant difference among sites was noted for N and P, which had average
concentrations of 14.6 + 2.2 mg/g and 1.5 + 0.2 mg/g, respectively. Foliar K concentration
from Asselin (3.7 £ 0.4 mg/g) was significantly lower (P=0.0004) than those from Deville (4.5
= 0.8 mg/g) and Watford (4.8 £ 0.9 mg/q).
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A significant effect of seed orchard was observed for all mineral element contents in the
roots except N (P=0.10) and P (P=0.13), for all of the mineral elements in the shoots without
needles except P (P=0.07), and for foliar P (P=0.02) and K (P=0.01) (Figure 2.7). The
general tendency indicated that seed orchards SO1-2, SO1-3, SO1-6 and SO2-2 had higher
nutrient contents than those from SO1-4. In terms of mineral concentrations in roots of the
different seedlings, no nutrient element showed a significant difference among seed
orchards. For the needles, no significant difference among seed orchards was noted for N
and P, while K concentration of seedlings originating from seed orchard SO2-2 (5.0 + 1.1
mg/g) was significantly higher (P=0.02) than those from seedlings originating from seed
orchards SO1-4 (4.1 + 0.8 mg/g) and SO1-2 (4.0 £ 0.7 mg/qg).

Vector analysis showed that since the time of planting, the evolution of the nutritional status
within each site generally exhibited a dilution or sufficiency of mineral elements (N, P, K, Ca,
Mg) in aboveground seedling parts. These dilution effects were greatest in Asselin seedlings
and only seedlings from Deville showed effects of sufficiency (SO1-1 for N) or a slight
deficiency (SO1-1, SO1-2, SO1-6 and SO2-2 for K) (Figure 2.8).
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Figure 2.7 Average distribution between seedling parts (adventitious roots, roots, shoots
without needles and needles) as a function of seed orchard and planting site (n=96) for (a)
carbon, (b) nitrogen, (c) phosphorus, (d) potassium, (e) calcium and (d) magnesium
contents. For the same seedling part, means with the same letter are considered not to be
significantly different according to a Tukey test at a = 0.05.
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Figure 2.8: Vector analysis of the evolution of nutritional status for nitrogen (a) and
potassium (b) in aboveground parts of seedlings from each seed orchard growing at the
northerly site of Deville. The reference point (100) represents the initial characterization
just before outplanting, whereas the final coordinates of each vector represent the
nutritional status of seedlings from each seed orchard after four growing seasons on the
planting site with respect to the reference point.
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2.3.4 Photosynthetic traits before budbreak

None of the photosynthetic traits measured before bud break during the fourth growing
season showed any significant site * seed orchard interaction. The effect of site was
significant for the majority of traits (Table 2.2), except for Amax (P=0.09), PPUE (P=0.17),
WUE (P=0.31) and needle width (P=0.06). Only specific leaf area (SLA) differed between
seed orchards (P=0.03), while seedlings from seed orchard SO1-5 (34.3 + 5.2 cm?g) had a
significantly superior SLA to that of SO1-4 (29.6 + 3.9 cm?/g).

Tableau 2.2. Difference in the level of photosynthetic traits of seedlings from the eight
seed orchards as a function of the three planting sites located along a climatic gradient.

Traits® Sites

Watford Asselin Deville

(south) (intermediate) (north)
Amax (Umol CO, m™2 s™) 83+14 a 95+15 a 9.7+10 a
gs (mol m2s™) 0.09+0.02 b 0.11+0.02 ab 0.12+0.02 a
SLA (cm2g™) 30.3+25 b 295+34 b 352+39 a
PNUE (umol CO.g' Ns™) 20+0.4 ab 1.8+03 b 24+05 a
PPUE (umol CO, g' P s™) 16.1+39 a 143+28 a 16.7+3.2 a
WUE (umol CO2/mol H,0) 91.7+20.6 a 89.7+8.1 a 80.6+£129 a
DM (g) 0.50+0.10 a 0.55+0.08 a 0.37+0.09 b
Length (mm) 129+19 b 15.2+24 a 13.3+25 ab
Width (mm) 0.90+0.06 a 0.91+0.07 a 0.80+0.10 a
N (g/kg) 126+13 b 155+15 a 145+25 a
P (g/kg) 1.6+03 b 21+03 a 20+£0.2 a
K (g/kg) 6.1+£0.9 a 53+0.7 b 6.4+0.7 a

a Trait abbreviations: Amax, light-saturated photosynthesis gs, stomatal conductance; SLA,
specific leaf (needle) area; PNUE, photosynthetic nitrogen use efficiency; PPUE,
Photosynthetic phosphorous use efficiency; WUE, Water use efficiency; DM, needle dry mass;
Length, Average needle length; Width, average needle width; N, nitrogen concentration in
needles; P, phosphorus concentration in needles; K, potassium concentration in needles. For
the same line, the means followed by the same letter are not considered to be significantly
different according to a Tukey test at a = 0.05.

The correlation coefficients estimated between these various photosynthetic traits showed
that several of these were significantly correlated as well as with the seedling height

observed at the end of the fourth growing season (Table 2.3).
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Tableau 2.3. Pearson correlation coefficients (r) 2 of average seed orchard photosynthetic traits measured after the fourth growing
season on three planting sites located along a climatic gradient (n=24).

haote  Amax 9s SLA  PNUE PPUE WUE DM Length  Width N P
Amax 0.08

9s 012 077

SLA 061 014  0.39

PNUE 062 033 059 0.76

PPUE 055  0.05 023  0.62 0.76

WUE 0.08 -0.30 -0.81 -0.39 -0.48 -0.18

DM 0.65 -039 -053 -0.78 -0.76 -0.52 0.33

Length 054 023 007 -0.20 -0.16 -0.14 0.04 043

Width 044 022 -022 -0.73 -0.54 -0.51 0.06  0.58 0.17

N 037 057 027 0.3 -0.34 -0.42 -0.02  -0.03 0.28 -0.13

= 004 072 062 031 0.16 034  -0.35 -0.44 0.06 025 074
K 064 -008 024 058 0.58 0.32 -0.30  -0.56 -0.50 045 -033 0.14

2 Significant correlations are in bold (P<0.05). h2o16, cOrresponds to the seedling height at the end of the 2016 growing season; the
other abbreviations are described in Table 2.2.

75



2.4 Discussion

With predicted climate change for boreal forest, trees will likely lack ability to adapt or
migrate, and become maladapted to the new conditions. Assisted population migration may
help local populations to adapt to climate change by relocating them to environments
experiencing climatic conditions similar to those to which they were adapted. The evaluation
of eight seed sources on three planting sites located along a climatic gradient made it
possible to simulate the effect of different climatic transfers. Through this study of morpho-
physiological traits of four-year-old seedlings, it was possible to gain knowledge on the
contribution of genetics and plasticity, during the critical phase of stand establishment, on
the variation of traits such as growth (height and diameter), biomass and nutrient allocation,

nutrient status and photosynthesis before budbreak.

No interaction between sites and seed orchards was found for any of the studied traits,
indicating that seed sources had similar phenotypic plasticity. Photosynthetic-related traits
before budbreak were similar among seed orchards and did not allow explaining the
observed variation in growth along the climatic gradient. Height growth varied clinally with
better performance of southern seed sources in each site. Use of southern seed orchards
and second-generation seed orchards should help improve plantation productivity in

northern environment under climate change.

2.4.1 Growth and performance of different white spruce seed sources grown under
contrasted environmental conditions

The average survival rate (95%) of the seedlings from the different seed orchards after four
growing seasons on the three planting sites was very high, indicating a good seedling
establishment capacity and good tolerance to environmental stresses, even for the most
northerly site, Deville. The height growth of the seedlings showed a negative relationship
with latitude of the planting sites, which is in accordance with past observations for white
spruce (Li et al., 1997a; Lu et al., 2014). When first-generation seed orchards representing
distinct genetic sources were compared, the seedlings from the most southerly sources
exhibited significantly superior height growth than those from more northerly seed sources
(Figure 2.2). Only seedlings from seed orchard SO1-6 did not follow this tendency, which

may be due to fewer environmental constraints in the region surrounding SO1-6 compared
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to those of other northern sources represented by orchards SO1-3, SO1-4, and SO1-5
(Figure 2.1). The length of the growing season may also partially explain these results, given
that southern provenances of white spruce (Li et al., 1993) and other boreal species (Li et
al., 1997b; Grossnickle, 2000; Beaulieu et al., 2004) generally exhibit late bud set.

Although seedlings from second-generation seed orchards showed better height growth
than those from first-generation seed orchards, their response to variations of climatic
conditions on plantation test sites was similar to those of first-generation sources. This trend
suggests a similar plasticity to the climatic gradient tested between seedlings from first- and
second-generation seed orchards. Many genetic studies involving forest tree species have
shown that selective breeding has little or no effect on the degree of adaptation to local
conditions (MacLachlan et al., 2017a, 2017b). In the case of white spruce, the species is
essentially undomesticated and has a wide genetic diversity (Jaramillo- Correa et al.,
2001), which has not been reduced after one generation of selection (Namroud et al., 2012).
Therefore, one would expect a similar response to variations in site conditions, whether
seedlings are from natural provenance stands, first-generation orchards or second-
generation orchards. Meanwhile, the lack of more southerly plantations in this study, which
would be more representative of the climatic conditions at the origin of the plus trees that
made up the second-generation orchards (in particular, the trees that were originally from
Ontario and southern Québec), limits the ability to verify this hypothesis. In fact, it is possible
that the differences in plasticity between the two seed orchard types would be more visible
in more southerly site conditions. To verify this, field tests of genetic material from the two

generations of seed orchards would need to be established in southern Ontario, for example.

Height growth of seedlings from each of the seed sources was highest on the intermediate
site (Asselin) (Figures 2.2 and 2.4). Better height growth in the central parts of the natural
range of black spruce and jack pine have been observed previously (Thomson and Parker,
2008; Thomson et al., 2009; Pedlar and McKenney, 2017). These studies suggested that
more southerly populations may benefit from a cooler environment that better corresponds
to their historical adaptation optimum prior to recent climatic warming (Andalo et al., 2005),
and northern populations from a milder climate south of their native origin due to their
physiological plasticity. Indeed, average growing season temperatures on the three test sites

during the four-year study were higher than the climatic normal over a 30-year period (1981-
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2010). Conditions at the intermediate Asselin site (14.6°C) were more in line with the climate
normals experienced by southern populations (Figure 2.1) than conditions at the southerly
Watford site (15.8°C). The highest average precipitation during the growing season (460
mm), observed at the Watford site, and the small numbers of consecutive days without
precipitation (5.8 to 6.7 days) confirmed that this difference could not be explained
alternatively by a period of drought.

Our results show the beneficial use of assisted migration for the southern seed sources,
which would have a better performance in actual cooler conditions. Northern sources would
benefit from the local warming, but without being able to attain the growth performance of
southern sources. Further studies regarding the cold tolerance of southern sources planted
on northern sites (e.g. thermal acclimation, cold hardiness, drought tolerance) should be
undertaken to provide information on the risks of assisted migration, such as those due to
epigenetic effects as illustrated in Norway spruce (Skrgppa et al., 2007).

Recently, several studies have highlighted the relative contribution of epigenetics
phenomena, which might explain some of the variation in tree performance and other
adaptive traits by the maternal environment effect (climatic conditions during seed
production) (Yakovlev et al., 2012). This phenomenon has been reported to influence bud
burst, bud set and cold acclimation in Norway spruce (Johnsen et al., 2005; Skrgppa et al.,
2007; Skrgppa et al., 2010), and early growth in maritime pine (Pinus pinaster) (Zas et al.,
2013). Similar results have been reported for white spruce (Stoehr et al., 1998). However,
seeds used in this study were produced under very narrow climatic conditions (two years),
which did not deviate from climate normals for each genetic source. As such, we might
conclude that the results reflect local adaptation to climate of seed origin. Nevertheless,
more research is needed to disentangle the contribution of epigenetic memory and local
adaptation in tree performance and adaptation capacity in order to put in place a more

efficient climate change adaptation strategy.

The chipping of tree branches on the southerly Watford site before the seedlings were
planted may have caused a temporary immobilization of nitrogen (elevated C/N) (Holland
and Coleman, 1987) inducing the reduced growth on this site. While symptoms of nitrogen

deficiency were observed in some seedlings during the first growing season, four years after
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planting, the C/N ratio at the Watford site decreased substantially, reflecting good
decomposition of organic matter and the availability of nitrogen. In addition, the vector
analysis did not show any nitrogen deficiency.

During the four years after planting, few changes were observed in the ranking of seed
sources for height growth on each of the sites. The significant correlation observed between
the initial height at planting (measured under nursery conditions at the end of the 2012
growing season) and height after four growing seasons in plantation (2016) corroborates the
results of other studies that showed correlations between nursery and plantation growth of
white spruce at different ages (from 4 to 8 years) for families (Li et al., 1993) and clones
(Wahid et al., 2013). This relationship has also been documented for black spruce seven to
13 years after outplanting (Williams et al., 1987). This trend indicates that an early selection
in the nursery, or at a young age, of the best performing genotypes should be considered to
provide improved juvenile growth during the critical phase of seedling establishment on
forest sites.

Seed sources presenting the best height growth also exhibited a greater accumulation of
biomass, for both roots and aboveground tissue (Figures 2.2 and 2.3). The proportion of
total seedling biomass that was allocated to roots, or the R/S ratio, increased with latitude
of test sites, as previously reported for several other forest tree species (Reich et al. 2014).
A shorter growing season at the northerly site of Deville may have favoured root growth,
which is usually most vigorous before and after the growing season (Lahti et al., 2005).
However, certain authors have shown that root growth decreases with temperature
(Lamhamedi and Bernier, 1994; Grossnickle, 2000; Lahti et al., 2005). The present results
are not congruent with this tendency (Figure 2.2), and suggest that seedlings modified their
allocation of biomass in response to harsher environmental conditions. For instance, the
northerly Deville site received, on average, less precipitation (333 mm) than the intermediate
Asselin site (388 mm) and the more southerly Watford site (460 mm) during the four growing
seasons. Moreover, a lower soil temperature, as observed at the more northerly Deville site,
would typically result in an increased water viscosity and a reduction in the active absorption
of water and nutrients (Grossnickle, 2000). The addition of these factors may emulate the

effect of water or nutrient stress, forcing the seedlings to allocate more resources to root
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growth in an attempt to improve the absorption of available water and mineral elements
(Zadworny et al., 2016).

Regarding the presence of adventitious roots, the absence of any significant effect of
planting sites, seed sources, and their interaction four years after outplanting, indicates a
similar expression of this trait among sites and seed sources. However, a pronounced
variation was observed within seed sources (from 0 to 21 adventitious roots per plant). This
variability may be due, for the most part, to the genotype of the individual and the
environmental conditions of the microsite specific to each seedling, notably planting depth
(Aubin, 1996), the accumulation of organic matter which may be favoured by the micro relief
(presence of depressions), soil water content (Aubin, 1996), soil fertility, and the young age
of the plantation being studied. With respect to this last factor, the development of
adventitious roots was only observed five to six years after planting on reforestation sites
(Gingras et al., 2002; Parent et al., 2003; Tarroux et al., 2014). In addition, white spruce is
characterized by high variation in root growth among clones (Lamhamedi et al., 2000; Wahid
et al.,, 2012; Wahid et al., 2013) and in growth and architecture of adventitious roots of
cuttings among families (Gravel-Grenier et al., 2011).

2.4.2 Carbon allocation and nutritional status of seedlings

The absence of interaction between the sites and seed orchards indicates that the seed
sources have a similar plasticity for this trait. Seedlings from four seed sources (SO1-2,
S01-3, SO1-6 and SO2-2) displayed the best carbon sequestration, while three sources
(S01-2, SO1-6 and SO2-2) also showed better height growth. Similarly, the best carbon
sequestration was observed at the intermediate site, Asselin, which also exhibited the best
height growth. Therefore, juvenile growth seems to be a good indicator of juvenile carbon
sequestration and could likely be used as a criterion when selecting the best genetic sources

for carbon sequestration.

Nitrogen concentrations observed in the aboveground seedling parts (shoots and needles)
at the nursery stage (1.50 to 1.68%) (Villeneuve et al., 2016) decreased to values between
1.08 and 1.27% at the southerly Watford site, between 1.10 and 1.17% at the intermediate

Asselin site and, between 1.02 and 1.32% at Deville, the northerly site. Vector analysis
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showed that this reduction in concentration was accompanied by an increase in dry mass
and nitrogen content, which translated into a general dilution of nitrogen content in the
aboveground parts (Figure 2.8). Successful establishment after outplanting is largely
dependent on foliar nitrogen reserves (Grossnickle, 2000). In Québec, a minimum foliar
nitrogen concentration of 1.5% is recommended for good seedling growth (Gagnon and
Lamhamedi, 2011), but a threshold of 2% should assure optimal performance (Landis,
1989). It is well known that nitrogen is limited in the boreal forest ecozone (Foster and Bhatti,
2006; Lupi et al., 2013) and that during planting and establishment, demand is primarily met
by the seedling’s reserves (Munson and Bernier, 1993). Furthermore, some authors
proposed intensive nitrogen loading as an approach to reach the target concentrations and
favour optimal growth after outplanting (Timmer, 1997). This strategy promotes luxury
consumption and a strong accumulation of nitrogen in foliar tissues. These nitrogen
reserves, during the establishment phase, allow the seedlings to achieve high
photosynthetic rates before (Table 2.3) and after bud break (Gagnhon and Lamhamedi,
2011), thus favouring the accumulation of the sugars necessary for bud break, the formation
of new shoots (Tranquillini, 1979; Grossnickle, 2000) and root growth (Gagnon and
Lamhamedi, 2011). Moreover, it has been shown that good survival and juvenile growth are
positively correlated with high foliar nitrogen concentrations (Thiffault and Jobidon, 2006), in
addition to better biomass production and nutrient absorption (Timmer and Munson, 1991).
Good seedling establishment on the three planting sites and the general nitrogen dilution
observed in the present study support these observations and clearly show that foliar
nitrogen concentrations of at least 1.5% under nursery conditions favour good seedling

establishment after outplanting.

2.4.3 Photosynthetic traits before bud break

Photosynthesis before bud break allows seedlings to replenish energy reserves depleted by
respiration during the winter (Tranquillini, 1979) and accumulate the sugars necessary for
bud break and the subsequent elongation of new shoots (Tranquillini, 1979; Grossnickle,
2000). The absence of a significant difference between sites and seed sources
demonstrates the lack of local adaptation to climatic conditions for this trait as well as good
plasticity for all of the seed sources tested in this study. The present northerly conditions did
not appear limiting for photosynthesis before bud break and the more northerly seed sources

used in this study did not exhibit a significant advantage under these conditions. In addition,
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northward migration of southern genetic sources does not appear to incur significant risks
for photosynthesis before bud break, within the geographical limits and climatic gradient
tested in this study. However, these results are drawn from a study of juvenile seedlings in
plantation and can only be confirmed through continued monitoring until the trees reach

maturity.

The light-saturated photosynthesis before bud break was significantly correlated with
stomatal conductance, as was similarly demonstrated for photosynthesis during the growing
season (Benomar et al., 2015, 2016). Stomatal conductance was lowest in the southern site,
which may be due to a lower average soil temperature at this site (5.5°C) when
photosynthetic measurements were made. Note that photosynthetic measurements were
first made at Watford and subsequently at Asselin and Deville, respectively, with at least 5
days required for each site. This explains why soil temperature was lower at Watford when
data were collected and could have led to an increased water viscosity (Grossnickle, 2000)
during the sampling period at this site. This state of water reduces its absorption by the roots
and negatively affects stomatal conductance (Lamhamedi and Bernier, 1994). Larger root
systems with more fine roots, like those observed at the intermediate Asselin and northerly
Deville sites, could have also favoured better water absorption (Zadworny et al., 2016),

partially offsetting this negative effect.

2.5 Conclusions and implications for assisted migration

In this study, we evaluated growth, nutritional status and variation in photosynthetic traits
before bud break of seedlings of eight distinct white spruce seed sources four years after
outplanting. Overall, this study revealed that the eight seed orchards have similar plasticity
as indicated by the lack of interaction between sites and seed orchards. Photosynthetic-
related traits before bud break and root morphology were similar among seed orchards and
were not correlated with height growth. Mineral deficiencies were not observed for any seed
orchard at any site, suggesting that the high accumulation of foliar nitrogen in the nursery

(>1.5%) favoured good seedling establishment.

These results obtained for young seedlings after four growing seasons indicate that the
southern seed sources may already benefit from a migration to cooler conditions. Otherwise,

a decrease in growth, stemming from partial maladaptation to warmer local conditions, could
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be observed. On the other hand, the northern seed sources could probably benefit from the
predicted warmer regime, due to their physiological plasticity, but their growth performance
would likely never attain that of southern sources moved to more northern locations,
because they are better genetically adapted to a warmer climate. Studying a larger latitudinal
gradient would also be beneficial and could further highlight the differences in local genetic
adaptation of white spruce seed sources, while helping to better detect the presence of
genotype-environment interactions and identify the functional limits of physiological

plasticity.

Because of the positive correlations between height performances in nursery and four years
after outplanting on forest sites, early selection of seed sources with the best height growth
could be conducted. Moreover, juvenile height growth seems to be a good indicator of the
juvenile carbon sequestration and could serve as a selection criterion for the best genetics
sources for carbon sequestration. Nonetheless, long-term monitoring remains necessary to

confirm that these early results hold over time.
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Chapitre 3 - Conclusion générale

3.1 Sommaire des résultats

Les changements climatiques prévus dans I'hémisphére nord devaient occasionner une
hausse de la température moyenne pour I'ensemble du territoire, allant de 4°C a 7°C pour
le territoire québécois selon I'horizon 2071-2100 pour un scénario de fortes émissions (RCP
8,5) (Ouranos, 2015). Des périodes de sécheresse, surtout dans les régions méridionales,
pourraient également avoir lieu durant la saison de croissance des essences forestieres au
Québec, étant donné la hausse des températures et I'absence d’augmentation des
précipitations en été et en automne pour le sud du Québec. Les essences forestieres sont
généralement adaptées a leur climat d'origine, et de tels changements climatiques
provoqueraient des délais d’adaptation pour ces essences (Beaulieu et Rainville, 2005). La
migration assistée est une stratégie proactive d’adaptation aux changements climatiques
qui est présentement étudiée a I'échelle mondiale (FAO, 2014; GIEC, 2014). Elle consiste
en un déplacement de matériel végétal vers un territoire ou le climat projeté correspond a

celui auquel il est présentement adapté.

Au Canada, certaines provinces ont élaboré et raffiné certains modéles de transfert des
sources de semences pour I'épinette blanche, par exemple, Lu et al. (2014) a I'échelle
nationale, Rweyongeza et al. (2009), et Gray et Hamann (2011) en Alberta, ou encore
Andalo et al. (2005), Beaulieu et Rainville (2005) et Rainville et al. (2014) au Québec.
L’épinette blanche figure parmi les essences commerciales résineuses les plus utilisées en
reboisement au Québec (Beaulieu et al., 2009). De plus, il s’agit de I'espéce dont le
programme génétique est le plus avancé (Beaulieu et al., 2009; Mullin et al., 2011). Il s’agit
donc d’'une espéce modéle pour élaborer un cadre expérimental afin d’étudier la migration
assistée, et pour éventuellement l'appliquer a d’autres espéces commerciales, notamment

le pin gris, I'épinette noire, etc.

D’ailleurs, neuf dispositifs expérimentaux destinés a I'étude de la migration assistée pour
I'épinette blanche a I'échelle de la province du Québec ont été installés entre 2013 et 2015
(Lamhamedi et al., 2017). Dans chaque site, le dispositif comprend les huit sources
génétiques issues de vergers a graines les plus utilisés dans le programme de reboisement

de I'épinette blanche au Québec. Ces sources génétiques ont été mises en terre dans neuf
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sites de plantation couvrant différents environnements bioclimatiques retrouvés au Québec
(Annexe 1). Chaque source est représentée par 64 plants dans chacun des quatre blocs
présents dans chacun des sites (total de 256 plants/source génétique/site). Ces sources
génétiques sont composées de plants provenant de vergers a graines qui ont été produits
a partir de graines extraites de cones récoltées lors de deux années semenciéres différentes
(2008 et 2009) pour obtenir un matériel génétiquement diversifié. Les traits morpho-
physiologiques des plants ont déja été caractérisés pendant les deux premiéres années en
pépiniére (Benomar et al., 2015; Villeneuve et al., 2016). D’autres études ont également été
conduites afin d’évaluer la survie, la réponse des traits morpho-physiologiques tels que la
croissance et la photosynthése aprés la mise en terre des plants en plantation forestiére
(Benomar et al.,, 2016; Villeneuve et al.,, 2016) et l'acclimatation thermique de la

photosynthése et de la respiration (Benomar et al., 2018).

Dans le cadre de ce projet sur la migration assistée, nous avons évalué la performance
morpho-physiologique de huit sources génétiques d’épinette blanche pendant la phase
juvénile, a l'intérieur d’un gradient climatique (1,7°C) constitué de trois sites de plantation
(Deville au nord, Asselin au centre et Watford au sud) répartis sur un transect nord-sud. Les
objectifs étaient de (1) modéliser I'évolution de la croissance juvénile des différentes sources
génétiques d’épinette blanche dans trois sites de plantation suivant un gradient climatique,
et ce, au cours des quatre premieres années en plantation; (2) quantifier I'allocation du
carbone réellement dosé et de la biomasse des différentes sources génétiques d’épinette
blanche, ainsi que I'évolution de leur statut nutritionnel selon les sites de plantation; et (3)
évaluer les échanges gazeux avant débourrement des différentes sources génétiques

d’épinette blanche sur les trois sites de plantation.

Tout d’abord, I'établissement et la survie des plants pendant cette phase juvénile sont
exceptionnels, atteignant un pourcentage moyen de survie de 95% aprés 4 ans en
plantation. L’évaluation de la croissance durant quatre années a permis de démontrer qu'’il
n’y avait pas d’interaction entre les sources de semences et les sites pour la croissance
juvénile en hauteur, ce qui signifie I'existence d’une plasticité semblable entre les vergers.
Cependant, la croissance en hauteur differe entre les vergers a graines, les vergers
méridionaux ainsi que les vergers de deuxieme génération ayant une meilleure croissance

en hauteur, et entre les sites, celle-ci étant plus élevée au site central du gradient climatique.
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Au cours des quatre années, le rang des sources génétiques (vergers a graines) et des sites
est resté le méme. En effet, les vergers V1-2 et V2-2 ont constamment montré la meilleure

croissance durant les quatre années en plantation, et ce, dans chacun des trois sites.

Des courbes non-linéaires de croissance en hauteur des différentes sources de semences
ont été modélisées aprés 4 ans de croissance pour vérifier la présence de différences entre
les vergers et les sites quant a leurs effets sur la croissance depuis leur mise en terre dans
les trois sites de plantation. A I'aide de trois paramétres, 'asymptote (hauteur finale), le point
d’inflexion (temps ou la moitié de la hauteur finale est atteinte) et le taux de croissance, il a
été déterminé que les vergers ont suivi le méme patron de croissance a l'intérieur de chacun
des sites. Des courbes de croissance ont également été réalisées pour les trois sites. Le
site d’Asselin (central) a montré une meilleure croissance en hauteur durant les quatre
années en plantation; les trois paramétres des courbes de croissance étaient
significativement supérieurs a Watford (sud) et Deville (nord). Puisque les trois parametres
ne différaient pas entre le site de Watford et Deville, un modéle final comprenant deux
courbes, une pour Asselin et une pour Watford et Deville, a été généré. La croissance en
hauteur aprés 4 ans de croissance juvénile en site de plantation était donc similaire entre
les vergers, mais différait entre les sites, étant supérieure au site central (Asselin). Les
vergers V1-2 et V2-2, qui montraient déja la meilleure croissance en pépiniére, ont gardé
leur supériorité comparativement aux autres vergers apres guatre années en plantation.
Ceci renforce l'idée de la sélection hative et que les gains de croissance réalisés en
pépiniére devraient servir de critéres de sélection hative des meilleures sources génétiques
pour le reboisement (Li et al., 1993; Wahid et al., 2013). D’ailleurs, une corrélation positive
et significative entre la hauteur des plants (2+0) en pépiniére, c.a.d. avant leur mise en terre,
et celle observée dans les sites de plantation aprés quatre ans de croissance a été observée
(Otis Prud’homme et al., 2017). Peu de modéles de croissance pendant la phase juvénile
existent actuellement. Ces modeéles contribueraient a prédire la croissance des sources
génétiques selon les sites dans le cadre des programmes de migration assistée. |l s’agit de
la période la plus critique pour la croissance des plants forestiers et les gains réalisés a un
jeune age devraient se refléter également sur le long terme (Ying et Morgenstern, 1979;
Williams et al., 1987; Lamhamedi et Bernier, 1994; Grossnickle, 2000), a moins que des
facteurs biotiques et abiotiques ne viennent affecter de facon différentielle les diverses

sources génétiques.
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L’allocation du carbone et de la biomasse a suivi la méme tendance entre les vergers et les
sites. En effet, aucune interaction n’a été observée pour le carbone et les biomasses, et ce
pour les différentes parties des plants (racines adventives, racines, rameaux sans aiguilles
et aiguilles). Les mémes vergers, soient V1-2 (121,6 g de C), V1-3 (122,1 g de C), V1-6
(120,2 g de C) et V2-2 (126,9 g de C) ont montré les meilleurs contenus totaux aussi bien
pour le carbone que pour les masses seches totales alors que les plus faibles contenus
étaient observés pour le verger V1-4 (75,7 g de C). Dans le cas des sites, Asselin (127,2 g
de C) a montré le plus grand contenu total de carbone par plant de méme que la plus grande
biomasse totale. Pour 'ensemble des vergers, le carbone séquestré a été alloué davantage
dans les rameaux sans aiguilles (46,2%), suivi des aiguilles (36,0%) puis des racines
(17,5%). Une matrice de corrélation a d’ailleurs démontré que la hauteur et le diamétre
étaient fortement corrélés aux biomasses et contenus en carbone dans les rameaux sans
aiguilles de méme qu’aux biomasses et contenus en carbone total (Annexe 4). Ainsi, la
croissance en hauteur et le diamétre juvénile pourraient servir de critere de sélection pour
les sources génétiques démontrant la meilleure séquestration du carbone. Pour ce qui est
des sites, l'allocation du carbone change en fonction de I'environnement. En effet, Asselin
(centre), qui montre la meilleure croissance en hauteur, montre également une meilleure
séquestration du carbone au niveau des rameaux sans aiguilles (49,2%) que Watford (sud;
45,8%) et Deville (nord; 43%). Au niveau racinaire, bien qu’aucune différence notable de
séquestration n’est observée entre les vergers, on observe que Deville (nord) montre une
meilleure séquestration du carbone vers les racines (19,9%) qu’Asselin (centre; 16,3%) et
Watford (sud; 16,8%). Ceci suggeére une plasticité des diverses sources génétiques, qui, en
réponse a des conditions nordiques plus difficiles et probablement a cause de 'aoltement
précoce, allouent une grande partie des produits de la photosynthése a la croissance

racinaire.

Tout comme pour l'allocation de la biomasse et du carbone, les différents éléments nutritifs
ont montré la méme tendance, alors qu’aucune interaction n’était observée. De méme, les
vergers V1-2 V1-3 V1-6 et V2-2 et le site d’Asselin (central) montraient constamment les

meilleurs contenus minéraux a travers les différentes parties du plant.

Le statut nutritionnel est un indicateur de performance morpho-physiologique des plants qui

influence fortement leur potentiel d’établissement. En effet, la nutrition minérale est un
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processus qui affecte plusieurs traits morpho-physiologiques, notamment la croissance, la
photosynthése, etc. En condition boréale, I'azote est un facteur qui est souvent limitant
(Foster et Bhatti, 2006; Lupi et al., 2013). Par conséquent, la réussite de I'établissement des
plants dépend fortement des réserves d’azote foliaire lors de la phase de reboisement
(Grossnickle, 2000; Thiffault et Jobidon, 2006). Afin d’assurer la réussite de cette phase
critique pour les plants de fortes dimensions, le Québec a établi des normes pour assurer
un pourcentage d’azote foliaire minimum de 1,8% chez les plants de fortes dimensions.
D’ailleurs, I'excellent taux de survie observé dans cette étude (95%) a certainement été
favorisé par cette accumulation d’azote foliaire en pépiniére avant la phase de plantation.
L’analyse vectorielle a également permis de montrer qu'aucune déficience en azote ou
autres nutriments (P, K, Ca, Mg) n’était observée dans les trois sites de plantation pour
chacune des sources génétiques. Cette analyse a permis d’évaluer I'évolution du statut
nutritionnel depuis la phase de plantation de chacun des vergers a l'intérieur de chaque site
en observant I'évolution de trois variables (contenu, concentration et masse séche) durant
les quatre années en plantation. Dans tous les cas, 'augmentation de la masse séche
relative a été accompagnée d’'une augmentation du contenu relatif et d’'une diminution ou
une stagnation de la concentration relative, indiquant que les réserves en éléments nutritifs
dans les plants lors de la plantation étaient abondantes ou suffisantes pour favoriser

I'établissement et la croissance des semis.

La photosynthése avant débourrement est un trait qui a été peu étudié. Pourtant, c’est celle-
ci qui permet de reconstituer les réserves perdues durant I'hiver a cause de la respiration,
et qui contribue a 'augmentation des réserves en sucres pour permettre le débourrement
au printemps, ainsi que I'élongation subséquente des nouvelles tiges (Tranquillini, 1979;
Grossnickle, 2000). L’étude des traits photosynthétiques avant débourrement dans cette
étude n’a montré aucune interaction entre les sources génétiques et les sites de plantation
de méme qu’une photosynthése a lumiére saturante similaire entre les sites et les vergers
a graines. Ces résultats sont contraires a ce qu’avaient rapporté Benomar et al. (2016, 2017)
et Villeneuve et al. (2016) qui montraient des différences entre les sites et les vergers a
graines pour des traits photosynthétiques tels que la photosynthése a lumiére saturante ou
encore la conductance stomatique apres débourrement. Ceci suggére donc l'absence
d’adaptation locale pour les traits photosynthétiques avant débourrement et une forte
plasticité pour 'ensemble des sources génétiques a I'étude. Ainsi, les conditions retrouvées

au nord du gradient climatique a I'étude ne sont pas limitantes pour la photosynthése avant
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débourrement. De plus, les sources génétiques montrent une photosynthese a lumiére
saturante similaire indiqguant que les sources du nord ou du sud ne démontrent aucun
avantage pour ce trait. La migration assistée de sources génétiques du sud vers le nord (a
l'intérieur du gradient étudié) semble donc sans risque pour ce trait, tout au moins sur un

gradient ne dépassant pas 1,7°C.

3.2 Portée opérationnelle

L’ensemble de ces résultats au stade juvénile, soit la phase la plus critique d’installation des
plants forestiers dans les sites de reboisement, a des implications reliées a la mise en
application opérationnelle de la migration assistée spécifique a I'épinette blanche au
Québec. Tout d’abord, I'absence d’interaction entre les sources génétiques et les sites de
plantation pour 'ensemble des traits étudiés permet de sélectionner les meilleures sources
génétiques pour le reboisement, et ce, peu importe le site de plantation. De plus, la
corrélation significative et positive pour la croissance en hauteur entre la phase de pépiniére
et suite a quatre années en plantation indique qu’une sélection hative est possible. De plus,
certains vergers a graines (V1-3, V1-4 et V1-5) ont montré constamment des performances
inférieures, et ce, peu importe le site. Ainsi, en se basant sur ces résultats préliminaires,
I'entretien et les efforts devraient étre consentis vers les vergers a graines qui ont montré
une bonne performance durant la phase juvénile. La sélection hative et I'entretien dirigé vers
les vergers qui montrent une bonne performance occasionneraient alors d’importantes
économies reliées aux colts associés a la sélection et a I'entretien des meilleures sources

génétiques dans un programme de migration assistée.

Les courbes de croissance ainsi que les différences observées entre les sites pour les traits
morpho-physiologiques indiquent que la meilleure performance est constamment observée
au site d’Asselin (centre). Ceci implique qu’une migration des sources du sud vers des sites
un peu plus froids pourrait déja étre bénéfique pour leur croissance et qu’avec le
réchauffement climatique, les régions plus au nord devraient voir leur rendement en

croissance augmenter.

Le dispositif expérimental utilisé dans cette étude est unique au Québec, puisqu’il a été
elaboré expressément pour un test de migration assistée et qu’il permet I'observation directe
des réponses morpho-physiologiques de différentes sources génétiques face a un transfert

dans neuf niches climatiques a travers la province de Québec. Ainsi, les résultats obtenus
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(Benomar et al., 2015, 2016, 2017; Villeneuve et al., 2016; Otis Prud’homme et al., 2017)
pourraient contribuer a I'élaboration d’'un premier modele de transfert spécifique au stade
juvénile des sources génétiques d’épinette blanche les plus utilisées pour le reboisement
au Québec. Ce modéle de transfert pourrait servir de base pour un transfert durant la phase
juvénile (période la plus critique) et continuer a étre raffiné durant les prochaines années en
utilisant le dispositif expérimental complet. En effet, les neuf sites de plantation représentent
un gradient climatique plus grand (5.8°C; Lamhamedi et al., 2017) que celui utilisé dans
cette étude (1.7°C), et permettraient donc d’obtenir de nouvelles informations par rapport a
la réponse des traits morpho-physiologique face a des conditions plus extrémes, tout en

permettant le suivi a plus long terme des huit sources génétique d’épinette blanche.

3.3 Limites de I’étude

Cette étude avait pour but d’observer la réponse de plusieurs traits morpho-physiologiques
chez huit sources génétiques d’épinette blanche dans trois sites de plantation et d’évaluer
'apport de la génétique (vergers a graines) et de I'environnement (site de plantation) ainsi
que de la présence d’une interaction entre les deux. L’hypothése de base derriére la
migration assistée est 'appariement des sources génétiques avec un territoire ou les niches
climatiques anticipées par les modéles de changements climatiques sont similaires aux
niches climatiques auxquelles ces sources sont présentement adaptées. Cependant, cette
étude a montré I'absence d’interaction entre les effets génétiques et environnementaux.
Ceci pourrait étre di a un manque de conditions plus extrémes qui aurait pu faire ressortir
davantage les adaptations locales de méme que les limitations de la plasticité phénotypique
reliées a des conditions chaudes et froides. En effet, aucun dégat relié au gel hatif ou tardif

n’a été observé sur les trois sites de plantation.

Bien que ces résultats sont fort pertinents puisqu’ils représentent la réponse des traits
morpho-physiologiques durant la phase la plus critique d’établissement des plants
forestiers, il faut prendre en considération que ces résultats proviennent de plants d’un jeune

age (quatre ans en plantation) et qu’il faut les confirmer a plus long terme.
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3.4 Perspectives de recherche

La présente étude a permis d’évaluer la réponse de différents traits morpho-physiologiques
de huit sources génétiques a l'intérieur de trois sites de plantation qui créaient un gradient
climatique nord-sud de 1,7°C. L'utilisation des autres sites du dispositif expérimental
permettrait non seulement d’évaluer la performance des différentes sources a l'intérieur d’'un
gradient climatique plus important (5,8°C) (Annexe 1), mais également de prendre en
compte les gradients climatiques est-ouest. L’élargissement du gradient climatique serait
aussi profitable pour de futures recherches afin de faire ressortir les adaptations locales et
les limites de la plasticité phénotypique pour mieux discerner les différences entre les

sources génétiques et leur capacité d’adaptation face au climat.

Ces résultats en phase juvénile pourraient contribuer a une premiére phase de sélection
des meilleures sources génétiques et des meilleures zones pour le reboisement dans un
contexte de changement climatique. Cependant, un suivi a long terme est essentiel pour
confirmer les résultats observés et ainsi assurer la sélection des meilleures sources et des
sites les plus propices pour la migration assistée. L’ensemble de ces résultats sur les traits
morpho-physiologiques pourra ainsi servir a raffiner nos modéles de transfert et a réduire

les risques qui y sont associés.

Aubin et al. (2016) ont effectué une revue de littérature portant sur différents traits
fonctionnels et leurs mécanismes influencant la persistance ou la migration des arbres de
la forét boréale. On y voit toute la complexité et les défis auxquels font face les
modélisateurs pour créer des modeéles qui représentent bien la vulnérabilité des especes
face aux changements climatiques. Face a cette complexité, les auteurs proposent entre
autres d’accentuer les recherches sur la variation intra-spécifique de ces traits ainsi que
d’utiliser des banques de données telles que la banque mondiale TRY (Kattge et al., 2011)
ou encore la banque canadienne TOPIC (Aubin et al., 2012) qui permettent une importante
agrégation d’'un ensemble de données sur différents traits fonctionnels chez différentes
especes. Ces banques de données permettraient d’avoir un regard plus complet de la
variation des traits fonctionnels de chaque espece face aux changements climatiques et
permettraient éventuellement de viser les traits fonctionnels les plus stratégiques pour une
espéce donnée. Dans cette perspective, il serait important de contribuer & ces banques de

données et d'utiliser de telles informations pour compléter les informations manquantes et
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renforcer les résultats. D’autres parts, ces données pourraient permetire de batir des
modeles plus complexes prenant en compte a la fois la réponse de la croissance et la survie

ainsi que des traits fonctionnels.

Les fortes corrélations entre la hauteur et le diamétre avec la séquestration du carbone dans
les rameaux sans aiguilles ou encore la séquestration totale de carbone méritent d’étre
approfondies. En effet, ces corrélations pourraient permettre d’élaborer des modéles
prédictifs de séquestration du carbone dans différentes parties des plants a l'aide de
variables simples a mesurer telles que la hauteur et le diamétre au stade juvénile. Ces
modéles devraient étre validés a différents ages pour voir si les corrélations se maintiennent
au cours du temps, dans une perspective de prédire I'effet des changements climatique sur

la séquestration du carbone.

Des études axées davantage sur l'impact des facteurs non-climatiques, tels que
'association des arbres avec les mycorhizes ou les propriétés du sol sur la capacité
d’adaptation des essences commerciales devraient étre approfondies. En effet, bien que la
migration assistée se base généralement sur 'appariement de I'environnement climatique
entre les populations et les sites de plantations, il a été démontré que ces facteurs non
climatiques jouent également un réle essentiel dans la capacité d’adaptation des essences
forestiéres (Lafleur et al., 2010; Kranabetter et al., 2015; Pickles et al., 2015).

La tolérance aux stress environnementaux abiotiques séveres, tels que les sécheresses et
les périodes de gels, et biotiques, tels que les champignons pathogenes et les insectes, de
méme que linteraction entre les deux devront également étre étudiées pour les huit sources
génétiques. Des périodes de sécheresse et de gels hatif ou tardif ont été associées a des
dommages importants des parties aériennes et racinaires (Lamhamedi et al., 2005), a des
variations de croissance (Tan et al., 1995) et méme de la mortalité (Lamhamedi et al., 2005;
Allen et al., 2010; Peng et al., 2011). L’élaboration de seuils de tolérance aux événements
climatiques extrémes ainsi que la différenciation dans les stades de débourrement mais
surtout d’aoltement pourront servir pour la sélection des meilleures sources pour le
reboisement des sites au sud (sécheresse) et au nord (gel) (Tan et al., 1995; Lamhamedi
et al., 2005). Ainsi, il s'avére nécessaire de se pencher sur la physiologie de la sécheresse

(par exemple, conductivité hydraulique et cavitation) des coniféres boréaux et sur le niveau
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de différentiation génétique entre les vergers a graines pour les traits associés associé a la
tolérance a la secheresse. Les perturbations biotiques devront également étre étudiées
considérant que les changements climatiques auront des répercussions sur la distribution
d’'insectes ravageurs et de champignons pathogénes (Ayres et Lombardero, 2000;
Williamson et al., 2009). Une interaction entre les stress environnementaux biotiques et
abiotiques est également possible (Rasmann et al., 2014; Anderegg et al., 2015) et devra
également étre prise en compte dans les prochaines recherches pour réduire les risques

associés a une migration assistée.

Enfin, les phénoménes épigénétiques chez I'épinette blanche et leur ampleur restent
inconnus. Or, la compréhension de I'effet de la mémoire épigénétique sur I'adaptation des
arbres aux différents stress environnementaux est capitale et pourrait améliorer notre
efficience en amélioration génétique et foresterie clonale en plus d’avoir un impact réel sur

I'optimisation des stratégies opérationnelles de la migration assistée selon les essences.
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Annexe 1
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Dispositif expérimental complet, composé des huit sources génétiques les plus utilisées pour le reboisement de I'épinette blanche
et les neuf sites de plantation répartis a travers la province de Québec (gradient climatique : 5,8°C).
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Annexe 2
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Dispositif expérimental. Exemple de la disposition des plants du verger 1 a l'intérieur d’'un bloc, a l'intérieur d’un site.



Annexe 3

Dispositif expérimental & Watford.
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Annexe 4

Table de corrélation de Pearson (r)  de la moyenne des caractéristiques de croissance (Hauteur, diamétre, masse séche et contenu

en carbone) a la fin de la quatrieme saison de croissance (n=24).

H2016 Diamétre Mracines Maiguilles Mrameaux Mtotal Cracines Caiguilles Crameaux Ctotal
H2016 1
Diamétre 0,68 1
Mracines 0,28 0,36 1
Maiguilles 0,34 0,41 0,91 1
Mrameaux 0,65 0,52 0,83 0,87 1
Mtotal 0,50 0,47 0,92 0,96 0,97 1
Cracines 0,30 0,37 1,00 0,91 0,84 0,93 1
Caiguilles 0,31 0,39 0,90 1,00 0,86 0,95 0,91 1
Crameaux 0,66 0,53 0,81 0,87 1,00 0,96 0,83 0,86 1
Ctotal 0,50 0,47 0,91 0,96 0,97 1,00 0,93 0,96 0,97 1

2 Les correlations en gras sont significatives (P<0.05). H2016 : Hauteur a la fin de la saison de croissance 2016, Diamétre : diamétre
au collet, Mracines : masse séche des racines, Maiguilles : masse séche des aiguilles, Mrameaux : Masse séche des rameaux sans
aiguilles, Mtotal : Masse séche totale, Cracines : Contenu en carbone dans les racines, Caiguilles : Contenu en carbone dans les
aiguilles, Crameaux : Contenu en carbone dans les rameaux sans aiguilles, Ctotal : Contenu en carbone total.
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