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RESUME

Bien que I'utilisation des cones d’épinette noire (Picea mariana) par |’écureuil
roux (Tamiasciurus hudsonicus) semble affecter I’architecture et le potentiel de
reproduction de I’épinette noire, trés peu d’études ont tenté de quantifier ce phénomene.
L objectif principal de cette étude est de reconstituer I’histoire d’exploitation des
épinettes noires, en datant les cicatrices laissées par I’écureuil lorsqu’il préleve les
cones. La réalisation de cet objectif a été possible grace au développement d’une
nouvelle technique de datation. L’objectif sous-jacent est de décrire les caractéristiques
des branches attaquées par |’écureuil. Le site d’étude se situe dans le nord de la forét
boréale du Québec (53°35°N, 77°38’W), dans la région de Radisson. Au total, treize
épinettes noires ont été sélectionnées systématiquement, en utilisant en plus des criteres
visuels. Toutes les cicatrices de prélevement retrouvées sur chacun des arbres ont été
récoltées puis datées par dendrochronologie (comptage des cernes annuels de
croissance). Le nombre total de datations s’éléve a environ 1000. Les résultats obtenus
montrent des variations d’intensité de prélévements entre les épinettes. Les épinettes
montrent a leur apex, une zone de chevauchement des prélévements indicatrice d’une
utilisation soutenue d’une année a la suivante. L’écureuil choisit de préférence des
petites branches, de 2 mm de diamétre et de 3 ans en moyenne. Celles-ci, une fois
attaquées ne survivent pas dans la majorité des cas plus que | an aprés le prélévement
des cones. Il est possible qu’en sectionnant ces branches de 3 ans, I’écureuil préléve une
double récolte de cones, (ceux de I’année situés sur I’élongation de 2 ans et ceux de
I’année précédente situés sur I’élongation de 3 ans). La période 1983-2002, montre une
faible variation du nombre de cOnes prélevés par I'écureuil. La sérotonie des épinettes
noires semble tempérer la variabilité interannuelle dans [’utilisation des cones par
I’écureuil. Par contre, en 1992 il y a eu une trés faible activité de I’écureuil alors que la
production de cones était forte. Un été froid cette année-la pourrait expliquer cette

observation.
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INTRODUCTION

Dans la forét boréale nord américaine, 1’épinette noire (Picea mariana (Mill.)
BSP) est de loin I’espéce arborescente la plus abondante (Janzen, 1971). Dans le sud de
son aire de répartition, on la retrouve fréquemment dans les milieux humides, mal
drainés tels que les tourbi¢res. Plus au nord, elle croit généralement dans une gamme
beaucoup plus étendue de conditions édaphiques (Viereck et Johnston, 1990). A sa
limite d’aire nordique, soumise a de fortes pressions nivéo-€oliennes, elle acquiert des
formes de tiges prostrées individuelles ou regroupées en formation (Krummholz)
(Payette, 1974). Le maintien de ces formes particulieres semble li¢ a la capacité de

réitération associée a la reproduction végétative par marcottage (Laberge ez al., 2001).

Dans I’ensemble de son aire de répartition, I’épinette noire (Picea mariana
(Mill.)BSP.) présente une cime irréguliere d’apparence touffue appelée cime en massue
ou « club-top » (Voir annexe A, p 44) (Johnson, 1956 ; Wong et al, 1959 ; Vincent,
1965 ; Hosie, 1979 ; Halvorson, 1986 ; Prévost, 1986 ; Potvin, 1994). Cette architecture
caractéristique et unique chez les coniféres, est due a la présence d’une ou plusieurs
zones sans ramilles qui sous-tendent un apex densément ramifié (Potvin, 1994). Ce
phénoméne semble sous le controle des activités de récolte des cones par I’écureuil roux
(Tamiasciurus hudsonicus) , activité alimentaire indispensable a la survie hivernale de
cette espece (Brink et Dean, 1966 ; Smith, 1968a, 1981 ; Kemp et Keith, 1970 ; Gurnell,

1987 ; Potvin, 1994). Malgré I"importance des graines d’épinettes noires dans la diéte



de I’écureuil roux (Lutz, 1958 ; Wong et al., 1959 ; Vincent, 1965), les connaissances
de I’impact de cette prédation sur la structure architecturale et la reproduction de

I’épinette noire restent marginales (Prévost, 1986 ; West, 1986, 1989 ; Potvin, 1994).

L’épinette noire produit des cones semi-sérotineux, qui favorisent a la fois une
bonne régénération apres feu et une libération continue des graines (Burns et Honkala,
1990). Les cones fermés par la résine permettent d’accumuler pendant plusieurs années,
une réserve de graines viables a la cime des arbres. Cette réserve de graines permet a
I’épinette de se régénérer rapidement aprés feu et en fait une espéce clef pour les

granivores boréaux.

Lors du développement des pessieres noires, les cOnes femelles se développent
tout d’abord sur les axes d’ordre 2 en position proximale et médiane puis en position
terminale sur les axes d’ordre 3. Les cOnes récemment formés demeurent généralement
fermés quelques mois & quelques années a I’apex de I’épinette, alors que les plus
anciens, qui sont souvent déja ouverts et qui ont libéré leurs graines, se répartissent plus
bas le long du tronc (Bégin et Filion, 1999). Méme si quelques cOnes peuvent étre
produits des 1’age de 10 ans, la production d’une quantité appréciable de cdnes survient
entre 30 et 250 ans, avec un maximum de production entre 100 et 200 ans (Viereck et
Johnston, 1990). La production de cOnes est soumise a des variations cycliques avec des
années de forte production tous les 2 a 6 ans (Vincent, 1965 ; Smith, 1970).
L’occurrence intermittente de forte production de graines est appelée « masting » ou

« mast seeding » (Janzen, 1969 ; Silvertown, 1980 ; Kelly, 1994 ; Kelly et Sork, 2002).



Le masting est considéré comme une adaptation anti-prédateur (Hirokazu et al., 2005 ;
Koening et Krops, 2005). En effet, les années de forte production de graines, peuvent
occasionner un phénomeéne de satiété chez le prédateur, ce qui favorise la survie d’une
plus grande proportion de graines. A I’inverse lors des années de faible production, une
diminution de la densité de prédateur pourrait étre liée a une forte émigration vers un
habitat plus prolifique (Silvertown, 1980 ; Kelly, 1994 ; Koening et Krops, 2005).
Enfin, il a été montré qu’un été particulierement froid limite la production de bourgeons

femelles et conséquemment la production de cones I’année suivante (Sirois, 2000).

Les graines d’épinette ont une forte valeur énergétique et sont trés prisées par de
nombreux prédateurs (Brink et Dean, 1966). Par exemple, les graines d’épinette de
Norvége procurent environ 25,1 Kj.g' de matiére séche (Grodzinski et Sawicka
Kapusta, 1970) comparativement a 25,8 Kj.g" pour I’épinette d’Englemann (Smith,
1968a). Cette haute qualité nutritive est due a leur contenu élevé en lipides (Ferron et
al., 1986). La digestibilité¢ de ces graines est trés élevée (88 a 96%) ce qui permet a
’écureuil de retirer le maximum de nutriments possible (Gurnell, 1987). Avec une
consommation journaliere estimée a 88 cones, soit un besoin annuel de 32120 cones
(Finley, 1969 ; Potvin, 1994), I’écureuil roux est un fort consommateur des graines de
coniféres (Smith, 1970 ; Benkman, 1984 ; Halvorson, 1986). Il est aussi un des
mammiféres les plus communs en Amérique du Nord (Kiugh, 1927) ou sa densité varie
de 2 a 25 écureuils / hectare (Coté, 1999). [l a été suggéré que I’écureuil pourrait nuire a
la bonne régénération aprés feu de |’épinette noire par la consommation d’une grande

portion de la réserve de graines (Potvin, 1994). Lorsque I’écureuil récolte les cones



femelles, il les sectionne individuellement avec ses dents, ou coupe les rameaux
porteurs d’amas de cones. Cet élagage se produit a la cime de I’épinette noire, la ou les
coOnes récents sont concentrés (Caron et Powell, 1992 ; Potvin, 1994). Ce prélevement
entraine |’apparition de zones dénudées qui conférent cet aspect touffu a la cime. Chez
I’écureuil, I’ensemble des activités alimentaires (recherche, nourrissement, et mise en

réserve) représente 60 a 90% du temps passé a I’extérieur du nid (Gurnell, 1987).

Les écureuils sont des animaux solitaires et trés territoriaux qui défendent
vigoureusement leur territoire contre leurs congénéres (Rush et Reeder, 1978 ; Smith,
1981 ; Gurnell, 1987). La taille de ces territoires est définie par la quantité de nourriture
disponible (Kilham, 1954 ; Smith, 1968b ; Kemp et Keith, 1970 ; Gurnell, 1983) et par
la capacité de chaque individu & défendre son territoire face aux compétiteurs (Sullivan,
1990). Plusieurs études ont démontré I’existence d’un lien causal entre la disponibilité
de la nourriture et la densité d’écureuil. Lorsque la quantité de nourriture augmente, on
observe une augmentation de la densité des écureuils, probablement due & une
immigration importante (Koford, 1992 ; Klenner et Keith, 1991 ; Sullivan, 1990). Lors
d’une pénurie annuelle de cdnes, la densité des écureuils varie peu car les réserves
accumulées I’automne précédent sont suffisantes pour maintenir les populations. Mais,
si cette pénurie dure 2 années de suite, la densité d’écureuil va diminuer drastiquement,
faute de réserve (Smith, 1968b). Toutes ces études ont été effectuées sur I’épinette
blanche (Picea glauca) qui, contrairement a |’épinette noire, porte des cones non
sérotineux et non persistants sur I’arbre. La quantité de cones produite chaque année

correspond donc a la quantité disponible pour I’écureuil. On peut se demander si ce lien



existe aussi dans le cas de I’épinette noire. Malheureusement trés peu d’études ont été

réalisées jusqu'a présent (Potvin, 1994).

[.’objectif principal de cette étude est de reconstituer I’histoire d’utilisation d*un
peuplement d’épinette noire par I’écureuil roux, dans le nord de la forét boréale au
Québec. En comparant cet historique d’utilisation avec les données de production de
cones disponibles, il devrait étre possible de voir si le lien causal entre la productivité en
cones et I'intensité de la prédation par I’écureuil existe aussi dans le cas de I’épinette
noire malgré sa capacité a accumuler une réserve de cones. Le développement d’une
nouvelle technique d’analyse par la datation des ramifications floriféres de 1’épinette
noire a permis d’obtenir cet historique. L’objectif sous-jacent est de décrire les
caractéristiques (4ge, diametre et position de la branche sur le tronc) des branches

présentant des cicatrices de prélévement de cones par |’écureuil roux.






METHODOLOGIE

|. REGION D’ETUDE

Cette étude a été réalisée dans la région de Radisson, dans la partie la plus
nordique de la forét boréale continue au Québec (Figure 1). Cette région se situe sur le
Bouclier canadien constitué¢ en grande partie de roche granitique et gneissique
(Stockwell ez al., 1968). Elle présente un climat caractérisé par de longs hivers froids et
de courts étés chauds. Les données enregistrées a la station de la Grande A entre 1976 et
2000 montrent que les températures moyennes sont de -3,1°C, avec un maximum en
juillet de 13,7°C et un minimum en janvier de -23,2°C. Les précipitations annuelles sont
de 680 mm dont 39% sous forme de neige (Environnement Canada, 2007).

Dans la forét boréale, la structure et la composition des peuplements forestiers
sont déterminées en grande partie par la fréquence et I’intensité des feux (Heinselman,
1981 ; Payette et al., 1989). En éliminant particllement ou totalement les végétaux et la
matiére organique recouvrant le sol, les feux initient la succession forestiére et
fagonnent une mosaique de foréts équiennes caractéristique du paysage boréal (Black et
Bliss, 1978 ; Heinselman, 1981 ; Payette et al., 1989). Ainsi, dans la région de
Radisson, la période de rotation de feux est estimée a environ 100 ans (Payette er al.,
1989 ; Parisien et Sirois, 2003). Le couvert forestier est dominé principalement par
I’épinette noire et le pin gris (Pinus banksiana Lamb.) (Parisien et Sirois, 2003). Dans
cette région la quasi-totalité des épinettes noires présente une cime caractéristique en
massue (voir annexe A, p 39). Ce paysage typique reflete le fort taux d’utilisation des

épinettes noires par I’écureuil roux possiblement associé a une forte densité d’écureuil.
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Figure 1 : Carte de la région montrant I’emplacement du site d’étude

II. METHODE

Des séries de photos aériennes de 1959 et 1984 ont permis de repérer une pessiere
noire agée de plus de 100 ans. Ce peuplement est encore dominé par les tiges issues de
la régénération sexuée aprés le dernier feu survenu vers 1880 plutdt que par des
marcottes de seconde venue. Le site est situé sur une petite colline de quelques hectares,

allongée dans I'axe est-ouest et bien délimitée par des tourbi¢res. Le drainage est



mésique et homogeéne sur I’ensemble du site. Les photos aériennes de 1959 et des
données sur I’histoire régionale des feux (non publiées) indiquent que les collines

voisines vers le nord ont été incendiées en 194 1.

L’échantillonnage a été réalisé, au cours de I’été 2004. Trois transects furent
établis le long de la ligne de créte de la colline et au centre de chaque versant, au nord et
au sud (Figure 2). Afin de limiter un éventuel effet de bordure, une zone tampon de 25
m a été laissée a la périphérie de la colline avant de commencer I’échantillonnage. Les
épinettes ont été systématiquement sélectionnées a 100m d’intervalle le long de chaque
transect. Les individus retenus devaient étre vivant, issus du dernier feu (une taille
comparable aux individus dominants) et présenter des cicatrices de prélevement dues a
I’écureuil. Si aucun arbre n’était présent au point d’échantillonnage, le choix se portait
alors sur I'arbre le plus proche répondant aux criteres de sélection. Au total treize
épinettes ont ainsi €té échantillonnées. Pour chacune d’elle, nous avons mesuré la
hauteur totale et estimé son dge par une lecture des cernes annuels de croissance sur une
section basale. Un schéma de ramification de la cime était réalisé et plusieurs photos ont

été prises.

L’ensemble des treize épinettes a été soumis a un premier type d’échantillonnage
qui consistait a récolter toutes les branches présentant une cicatrice de prélevement dans
le prolongement immédiat d’une partie vivante. Ces cicatrices étaient en majorité

localisées dans la partie apicale des épinettes. La hauteur sur le tronc ainsi que la



distance entre le tronc et chaque cicatrice considérée ont été notées (figure 3). Ainsi les

cicatrices portées par des branches entierement mortes n’ont pas été considérées.

vy Limite du feu de 1941

‘*' Echantillonnage de type |

® Echantillonnage de type 2
~~  Transect

Figure 2 : a) photo aérienne du site d’étude b) schéma représentant le dispositif
d’échantillonnage. a) trait continu : limite du site d’étude ; trait pointillé : limite
entre la zone briilée en 1941 (en haut) et la zone épargnée (en bas)



De I’acétone a été utilisé pour dissoudre la résine qui recouvrait les cicatrices, afin
de ne pas confondre les cicatrices imputables a I’écureuil avec d’autres types de
cicatrices. Seules les cicatrices avec des traces de dents visibles ont été¢ datées en
laboratoire. Ces branches étaient coupées en biseau, ce qui est caractéristique des
rongeurs et une conséquence de leur dentition particuliére (Potvin, 1994) (voir annexe
B, p 40). Le diametre de chaque branche a été¢ mesuré immédiatement sous les traces de
dents, pour estimer la taille des branches coupées par |’écureuil (figure 3). La datation
des cicatrices a été réalisée de deux fagons différentes selon que le segment de
croissance annuel portant la cicatrice était mort a cause de I’élagage par |"écureuil, ou
que la branche était entiérement vivante (figure 4). Dans le premier cas, pour dater
chaque attaque, un dénombrement des cernes de croissance a été réalisé juste en dessous
de la cicatrice, puis un deuxiéme comptage des cernes a été effectué dans la partie
vivante de la branche. Considérant que le dernier cerne complet de la partie vivante
correspond a la saison de croissance de 2003 et sachant qu’a chaque nouvelle unité de
croissance il y a une perte d’un cerne, [’année de [’attaque (A) a été déterminée grice a
la formule suivante :

A =2003-(Na-Nb) + Nc¢
A= cerne de I’année du prélévement
Na= nombre de cernes dans la partie vivante
Nb= nombre de cernes sous la cicatrice
Nc= nombre d’unités de croissance mortes entre les coupes a et b

Dans le second cas, comme la branche est encore vivante, la datation correspond a

[’année du dernier cerne de croissance, donc 2003,
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distance entre le tronc et la cicatrice

Figure 3: Schéma montrant les différentes mesures prises sur les branches
attaquées par I’écureuil
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Figure 4 : Schéma illustrant la méthode de datation a) branche dont la zone
portant la cicatrice est morte mais dont les unités précédentes sont vivantes, le
prélévement est daté a 2002 ; b) branche entierement vivante, le prélévement est
daté a 2003




L’écureuil préleve les cones aussi bien au printemps précédent la saison de
croissance qu’a I’automne apres la saison de croissance. Comme il n’est pas possible de
distinguer ces deux saisons a partir des cernes de croissance de |’épinette, la datation est
précise a +/- 1 an. Afin de simplifier la compréhension du texte, les datations assument
un prélevement a [’automne. Par exemple un prélevement de cones reporté ici en 2002,
correspond en fait & I’automne 2002 ou au printemps 2003. Les branches dont la
cicatrice n’était pas dans le prolongement d’une partie vivante mais plutdt sur une
ramification morte portée par un axe vivant n'ont pas été considérées dans I’étude car
elles ne nous permettaient pas d’avoir une précision de datation de +/-1 an. Il est en
effet impossible de déterminer a quel point la différence du nombre de cernes de
croissance entre la partie vivante et la partie morte ramifiée est due & une mort ancienne
a cause de I’écureuil ou a un décalage lors de la mise en place de cette ramification.
L’ensemble des différents types de cicatrices relevées est présenté dans |’organigramme

suivant (figure 5)

Deux épinettes ont été sélectionnées au hasard parmi les treize récoltées pour faire
I’objet d’un deuxieme type d’échantillonnage plus détaillé. Sur I’ensemble du tronc, la
hauteur ainsi que le diameétre et le type de branches (vivante ou morte avec ou sans
cicatrices de prélevement) ont été notés afin de déterminer le patron de distribution et

d’abondance des branches prélevées par I’écureuil par rapport aux branches intactes.
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Figure 5 : Organigramme présentant les différents types de cicatrices relevées



RESULTATS

Les épinettes échantillonnées sont homogenes tant au niveau de leur hauteur que
de leur 4ge. Les arbres ont en moyenne 107 +/- 7 ans (moyenne +/-Erreur Type), la plus
jeune épinette était dgée de 94 ans et la plus ancienne de 119 ans (Tableau 1). La
hauteur des arbres échantillonnés varie entre 933 et 1690 cm, pour une hauteur
moyenne de 1209+/-195 cm. Ces arbres forment donc une population équienne

régénérée apres le feu survenu vers 1880.

Le nombre total de cicatrices présumement dues a un prélévement de cones par
I’écureuil varie beaucoup entre les épinettes, avec un minimum de 19 (épinette 06) et un
maximum de 367 (épinette 17) (Tableau 1). Le pourcentage de cicatrices confirmées,
varie entre 18,9% (épinette 01) et 100% (épinette 06). Le pourcentage de cicatrices
présumées qui ont pu étre datées s’échelonne entre 14,7% pour I’épinette 01 (beaucoup
de cicatrices sur des branches mortes) 94,7% pour |’épinette 06. Le pourcentage de
cicatrices confirmées datées au laboratoire varie entre 54,8% (épinette 21) et 94,7%
(épinette 06). Les plus anciennes datations relevées varient entre 1956 et 1996 selon les
épinettes. Par contre toutes les épinettes portaient des cicatrices correspondant a |I’année

2003 (Tableau 1).



Tableau 1 : Nombre de cicatrices présumées et succés de datation en fonction des arbres échantillonnés.

N° de Nombre total de Nombre (%) de Nombre de cicatrices % de cicatrices datées/ % de cicatrices datée / Cicatrice la plus  Cicatrice la plus
Age basal Hauteur (cm)

I'épinette cicatrices présumées cicatrices confirmées datées cicatrices présumées cicatrices confirmées ancienne récente
01 107 1124 95 18 (18,9) 14 14,7 77.8 1957 2003
04 98 1118 172 153 (88,9) 118 68,6 77,1 1961 2003
05 105 1183 156 118 (75,6) 89 57,0 75,4 1984 2003
06 116 983 19 19 (100) 18 94,7 94,7 1996 2003
11 * 1690 179 145 (81,0) 104 58,1 717 1971 2003
12 111 1484 165 157 (95,1) 106 64,2 67,5 1977 2003
13 108 1289 52 49 (94,2) 31 59,6 63,3 1956 2003
17 109 1297 367 262 (71,4) 163 44 4 62,2 1973 2003
18 105 1166 189 155 (82,0) 130 68,8 83,9 1975 2003
19 102 1122 25 23(92,0) 19 76,0 82,6 1975 2003
21 119 1189 53 31 (58,5) 17 32,1 54,8 1986 2003
22 111 1058 51 49 (96,1) 45 88,2 91,8 1991 2003
23 94 1020 120 114 (95,0) 94 78,3 82,5 1989 2003

* |”échantillon nécessaire a sa datation a été perdu



La répartition des branches présentant des cicatrices de prélévement sur le tronc
des deux épinettes décrites en détail est irréguliére (Figure 6). Les branches avec des
cicatrices de prélevement apparaissent vers 650 cm dans le cas de I'épinette 17 et 750-
800 cm pour I’épinette 01. Les deux épinettes étudiées en détail montrent que les
cicatrices de prélevement augmentent en fonction de la hauteur sur le tronc. Pour
I’épinette 17, cette augmentation se fait sur une longueur de 600 cm, elle commence
lentement, puis vers 1100 cm, elle est plus abrupte. Les dernieres cicatrices de
prélévement ont été observées a 1297 cm de hauteur, soit 54 cm sous |’apex. Pour
I’épinette 01, I'augmentation est plus rapide, elle a lieu sur 300 cm. Les derniéres
cicatrices ont €t€ observées a 1124 cm de hauteur c'est-a-dire 45 cm sous 'apex de
I’arbre. Pour les 2 épinettes, la présence de branches porteuses de cicatrices de
prélevement n’est pas constante sur la longueur de tronc considérée. Elle varie entre S et

95% pour I’épinette 17 et entre 5 et 30% pour I’épinette 01.

Pour I’épinette 17, en dega de 650 cm, le pourcentage des branches qui sont
vivantes et sans cicatrices, varie de 20 & 65% avec un profil en dents de scie
relativement irrégulier. Avec I’apparition des branches présentant des cicatrices de
prélévement (a 650 cm), le pourcentage de branches vivantes sans cicatrices, diminue a
S et 25% avec un profil en dents de scie plus régulier. Sur les 150 derniers cm, une
relation inverse forte est visible entre le pourcentage de branches qui sont mortes et sans
cicatrices et le pourcentage de branches présentant des cicatrices. Dans le cas de

I’épinette 01, il est plus difficile de comparer le profil des branches vivantes ou mortes



avant et apres ’apparition des branches présentant des cicatrices de prélévement, car

[’augmentation de celle-ci se fait sur une plus courte hauteur de tronc.
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Figure 6 : Pourcentage de branches vivantes, mortes ou attaquées par ’écureuil en
fonction de la hauteur sur le tronc des 2 épinettes étudiées en détail. L’abondance
des branches est exprimée en pourcentage par rapport au nombre total de
branches présentes (mortes ou vivantes avec ou sans cicatrice) A une hauteur
donnée. La hauteur est exprimée en classe de S0 cm. En noir, le pourcentage de
branches mortes. En gris, le pourcentage de branches présentant des cicatrices. En
blanc, le pourcentage de branches vivantes
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La datation des cicatrices causées par |’écureuil indique une perte exponentielle
d’information a mesure que I’on remonte dans le temps (Figure 7). En effet, 55% des
datations correspondent a P'année 2003, contre seulement 9% a I’année 2002. Cette
tendance refléte probablement une forte mortalité des branches attaquées I’année
suivant le passage de I’écureuil. L’année 2003 est en effet la seule pour laquelle toutes

les branches attaquées étaient vivantes au moment de I’échantillonnage.
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Figure 7 : Chronologie des prélévements de cones avec coupe des branches, pour
I’ensemble des treize épinettes noires (n=1061 cicatrices)
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Afin d’éliminer la forte tendance exponentielle et extraire des variations
interannuelles plus fines sur les derniers 20 ans, nous avons réalisé une régression log-
linéaire du nombre de datations en fonction des années en ne tenant pas compte des
cicatrices formées en 2003. Les résidus de la régression suggérent une faible variabilité
interannuelle dans [’utilisation des cones d’épinette par I’écureuil (Figure 8). Un
important creux du nombre de cicatrices en 1992 semble correspondre a un été froid.
Cette année-la, la température estivale était inférieure de 2°C par rapport a la

température moyenne enregistrée entre 1982 et 2003 (1992 exclus).
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Dans les cimes, il n’y a pas de zones bien délimitées caractéristiques a chaque
année d’utilisation par [’écureuil, mais plutdt un chevauchement des attaques
successives, les plus récentes recouvrant les anciennes (Figure 9). Les pentes des droites
de régression sont significativement différentes de 0 pour toutes les épinettes (p<0,001)
sauf pour les épinettes 13 (p=0,670) et 18 (p=0,130) et sont toutes supérieures a 0 (entre
1.4 pour I"épinette 13 et 13,6 pour I’épinette 23) ce qui indique que la hauteur des
cicatrices tend a augmenter avec le temps. En plus d’étre les plus nombreuses les
cicatrices de 2003 sont donc ainsi les plus hautes sur le tronc. Une zone de
chevauchement des cicatrices de prélévement se retrouve a |’apex de I’épinette, en
dessous des derniéres élongations, la ou les branches ne portent pas encore de cones.
Cette zone représente entre 3,7% (épinette 06) et 23% (épinette 11) de la longueur totale

de I’épinette (Tableau 2).

L’écureuil roux sélectionne des branches porteuses de cones frais, lesquelles sont
relativement jeunes et d’un faible diametre (Figure 10). Ce comportement varie peu
entre les années. Comme |’indique une grande stabilité du diamétre de la branche au
moment de I’attaque avec une moyenne de 2 mm +/-0,84 (Figure 10a) ainsi que de I’age
de cette branche avec une moyenne de 3 ans +/-0,91 (Figure 10b). Le coefficient de

variation de 1,069 indique une relative stabilité de la distance de la cicatrice au tronc.
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Figure 9 : Diagramme de dispersion de la hauteur sur le tronc des cicatrices de
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Tableau 2 : Description de la zone de chevauchement des prélévements de cones
dans la cime des épinettes (c'est-a-dire la portion du trone caractérisée par la
présence continue de cicatrices de prélévement de cones)

Hauteur totale Longueur du tronc  Portion de I’arbre  Distance entre la

Epinette de I’épinette attaquée (cm) attaquée (%) cicatrice la plus haute et
{cm) I’apex de I’épinette

(cm)

1 1124 59 5,25 45

4 [118 151 13,51 49

5 1183 124 10,48 144

6 983 37 3,73 24

11 1690 388 22,96 54

12 1484 192 12,94 27

13 1289 100 7,56 77

17 1297 157 12,11 54

18 1166 257 22,04 40

19 1122 79 7,04 54

21 1189 50 4,20 21

22 1058 101 9,55 21

23 1020 171 16,16 61

MOYENNE 143,54 11,35 51,62

SD 96,39 6,21 32,55
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DISCUSSION

Plusieurs auteurs ont reconnu que la modification de I’architecture de I’épinette
pour former une massue, est due a la perte importante des branches causée par les
coupes des rameaux par |’écureuil (Millar, 1936 ; Johnson, 1956 ; Lutz, 1958 ; Vincent,
1965 ; Frisque, 1977 ; Hosie, 1979 ; Prévost, 1986 ; Viereck et Johnston, 1990 ; Potvin,
1994). La coupe nette et en biseau des branches est caractéristique des rongeurs et les
traces de dents trés facilement observables permettent d’écarter I’hypothése de cassures
dues a la neige et la glace (Lutz, 1958 ; Fish et Dimock, 1978 ; Halvorson, 1986 ;
Snyder, 1992 ; Potvin, 1994). Il est possible que 'action des écureuils soit combinée a
d’autres facteurs. La croissance lente des branches ou la réduction de croissance a
I’apex pourraient avoir un impact potentiel sur la formation de la massue (Frisque,
1977 ; Hosie, 1979). Les insectes défoliateurs, comme la tordeuse des bourgeons de
I’épinette (Zeiraphera canadensis Mut. et Free. (Syn. de Chomistoneura fummiferana))
pourraient contribuer a la formation de la houppe en favorisant le développement des
¢longations latérales (Paradis, 1992 ; Gagnon et al., 1992, 1993), mais ils ne peuvent
étre responsables de la dénudation d’une zone entiere du tronc (Potvin, 1994). Cette
forme particuliére et caractéristique n’a pas €té mise en évidence chez d’autres espéces
d’épinettes. Chez les épinettes de Sitka (Picea sitchensis) et les épinettes blanches, qui
sont des espéces non sérotineuses, les cones femelles sont portées dans les branches
supérieures des cimes (Eis, 1967 ; Eis et Inkster, 1972 ; Owens et Molder, 1976, 1977).

Chez I'épinette noire, les cones sont confinés dans une zone étroite a ['apex
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(Heinselman, 1957 ; Vincent, 1965). 1l est possible que ce confinement des cones
associé a leur sérotonie entraine une concentration et une amplification des attaques
dans une zone particuliere pour aboutir finalement a la dénudation d’une zone enti¢re et

a la formation de la massue.

Si la relation « écureuil roux-€pinette noire » suivait I’hypothése de satiété, nous
devrions observer une diminution des prélévements par I’écureuil lors des années de
forte production de cones (Silvertown, 1980 ; Prévost, 1986 ; West, 1989 ; Kelly et
Sork, 2002 ). A I'inverse, les années de faible production de graines, les prélévements
augmenteraient pouvant atteindre 96% de la production de cénes comme il a déja été
observé (Silvertown, 1980 ; West, 1989). Au contraire de cette tendance anticipée, les
résultats obtenus ici (Figure 8), montrent une trés faible variabilité interannuelle dans le
taux de prélevement de cdOnes par |’écureuil, excepté en 1992. Le lien entre la
productivité en cones des épinettes et les fluctuations des populations des écureuils est
relativement facile & observer lorsque 1’on étudie une espéce comme 1’épinette blanche
dont le nombre de cdnes produits fluctue de maniére importante d’année en année. Par
contre I’épinette noire produisant des cones semi-sérotineux et persistant sur 1’arbre cela
lui garanti une réserve de graines relativement constante d’année en année. On peut
donc supposer que les populations d’écureuils qui dépendent des cdnes d’épinettes
noires présentent une relative stabilité, comme cela a été observé chez le pin tordu
(Pinus contorta), une autre espeéce a cones sérotineux (Finley, 1969 ; Smith, 1970 ;

Gurnell, 1984 ; Halvorson, 1986). La sérotonie favoriserait donc une relative stabilité
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des populations d’écureuil roux en tamponnant les variations dans la disponibilité de la

nourriture (Smith, 1970 ; Sullivan, 1987).

Plusieurs hypothéses expliquant la perte des cicatrices observée au cours du temps
peuvent étre émises. Premiérement, le fort pourcentage des branches mourant au cours
de la premiére année suivant le prélevement des cdnes (55% des prélevements en 2003
contre seulement 9% en 2002 (Figure 8)) peut étre lié a Iimportant traumatisme
provoqué par le prélevement de ceux-ci. Cette hypothese est illustrée grace a 1’épinette
17. En effet, sur cet arbre, la hauteur minimale de présence de cicatrices de
prélevements datant de 2003 est de 1150 cm (Figure 9). Cette hauteur correspond
¢galement a la forte augmentation du taux de branches qui sont mortes et sans cicatrices
(Figure 6a). Ensuite, il est reconnu que les branches présentes a ’apex des épinettes,
dans les 3 a 6 derniers métres, sont plus sujettes au bris par le vent a cause de leur petite
taille (Burns et Honkala, 1990 ; Benkman et Siepielski, 2004 ; Hadley et Smith, 1986).
De plus, plusieurs branches porteuses de cicatrices de prélévement ont probablement été
recouvertes par la croissance radiale du tronc en bas de la zone ou sont actuellement
présentes les cicatrices (Potvin, 1994). Finalement nos résultats montrent que |'écureuil
repasse plusieurs fois au méme endroit a des années différentes (Figure 9). Par
conséquent, en recoupant plus bas sur une branche déja prélevée précédemment,
I’écureuil efface ces propres traces, les cicatrices les plus récentes qu’il laisse sur les
branches masquent alors les précédentes (Potvin, 1994). Il est probable que ces
événements agissent conjointement pour aboutir au profil obtenu. Malheureusement il

ne nous est pas possible de déterminer I’importance de chacun.
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Chez de jeunes épinettes noires, les branches de 1, 2 et 3 ans portent
respectivement 25, 55 et 20% des cones, permettant ainsi de maintenir la concentration
de cbénes dans la cime (Caron et Powell, 1992). Les résultats obtenus (Figure 10)
montrent une utilisation soutenue de la cime, avec une certaine préférence de la part des
écureuils pour de jeunes rameaux (3 ans en moyenne), de faible diamétre (2 mm). En
coupant ces branches, I’écureuil récolte préférentiellement de jeunes cones fermés de la
méme année que le prélevement ou de I’année précédente (Bégin et Filion, 1999). Il est
possible qu’en coupant une branche de 3 ans, |’écureuil obtienne une double récolte de
cones (ceux de I’année situés sur I’élongation de 2 ans et ceux de ’année précédente
situés sur I’élongation de 3 ans). De plus, les jeunes cdnes étant encore fermés ils
contiennent toutes leurs graines contrairement aux cdnes plus anciens qui en ont déja

disséminés une proportion variable (Vincent, 1965).

L’important creux de prélevement des cones enregistré au cours de I’année 1992
(Figure 8), correspond a un été particuliérement froid cette année-la (température
moyenne de 8,5°C). Il a été démontré que les facteurs climatiques, influengaient la
différenciation des bourgeons reproductifs et déterminaient la production de cdnes
I’année suivante (Kemp et Keith, 1970 ; Sirois, 2000). Ainsi la froidure estivale de 1992
explique la faible production de cones en 1993. Parallelement, ces facteurs jouent aussi
un rdle important sur la dynamique de I’écureuil roux. Ainsi, le temps passé a
I’extérieur du nid et le taux d’activité diurne sont fortement li€s & la moyenne

journaliére de la température de I’air ambiant. A de basses températures, I’écureuil



28

passe plus de temps dans son nid de sorte que [’activité journaliére y compris
I"alimentation diminue (Pauls, 1978 ; Ferron et al., 1986). Quand les températures sont
trés froides, il arrive a I’écureuil de rester plusieurs jours dans son nid (Sharp, 1959 ;
Hougart et Flyer, 1981). Par conséquent, il se pourrait que ce creux d’activité en 1992
soit d0i & un début de recherche de cones plus tardif que les autres années ainsi qu’a une

diminution du temps allou€ a cette recherche.

Un été froid aurait aussi un impact sur le taux de reproduction de I’écureuil. En
effet, les années dont le taux de reproduction est élevé chez les écureuils sont celles ou
la reproduction commence tot dans la saison car I’initiation de la reproduction est liée a
la fonte des neiges printaniere (Rush et Reeder, 1978). Ainsi, 1’été froid de 1992 a pu
occasionner un retard dans les activités reproductives. De plus, il a été démontré que les
conditions climatiques et la disponibilité de la nourriture affectait la survie des néonates
(Stuart-smith et Kari, 1993). Mais ces impacts ne seraient visibles que I’année suivante,
soit en 1993. En théorie, on aurait donc di voir une diminution de [activité de
I’écureuil en 1993 correspondant a une diminution de leur densité, mais les données
recueillies montrent plutdt une apparente reprise de ['activité, combinée a une faible
production de cdnes, pour aboutir & un taux de prélevements déja atteint auparavant
(Figure 8). Il est possible qu’une fois encore la sérotonie, en garantissant une réserve de
graines dans |’épinette, masque |’effet de la froidure estivale sur la densité de la

population d’écureuils roux.



29

Comme nous ’avons constaté, les €cureuils n’attaquent pas toutes les épinettes
noires avec la méme intensité (Tableau 1). Cette sélectivité des écureuils pour certains
arbres a déja été mise en évidence chez I'épinette de Norveége (Picea abies) et le pin
sylvestre (Pinus sylvestris). Chez ces deux especes, les arbres visités par |’écureuil
présentaient des cones contenant plus de graines que les cones des arbres non visités
(Moller, 1986 ; Molinari et al., sous presse). Ainsi chez les pins sylvestres visités, le
poids des graines par cone était plus grand de 50% (Moiller, 1986). De plus, dans le cas
de I’épinette de Norvege, il semblerait que la quantité de graines contenues dans les
cones soit reliée a sa morphologie, ainsi, plus le cone est long plus il contient de graines.
La morphologie du coéne pourrait donc étre un critére de sélection pour [I’écureuil
(Molinari et al., sous presse). Mais nous n’avons pu mesurer ce facteur dans notre

étude.
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CONCLUSION

La persistance de cones sérotineux chez I’épinette noire permet de maintenir une
réserve relativement constante de cones d’année en année. Cette réserve garantit un
approvisionnement en graines pour I’écureuil qui nivelle les variations interannuelles de
production et de prélévement de cdnes et rend difficile I’étude de la relation « épinette
noire-écureuil roux ». Malgré cette faible variabilité interannuelle, les effets d’un été
particulierement froid sur [’activité des écureuils ont tout de méme pu €étre enregistrés
par la dendrochronologie. Par contre, il n’y a eu aucun effet visible de cette froidure

estivale sur la reproduction des €cureuils roux.

Ces prélévements sont centralisés a ’apex des €pinettes la ou sont situés les jeunes
cones femelles, fermés, provoquant ainsi [|’apparition de la cime en massue
caractéristique des épinettes noires. L’écureuil attaque préférentiellement des branches
de 3 ans en moyenne et dont le diamétre a été évalué a 2 mm. C'est-a-dire des branches
portant potentiellement une double récolte de cdnes ; ceux de I'année en cours et ceux
de Pannée précédente. Une grande majorité de ces branches meurent au cours de
I’année suivant le prélévement des cdnes, probablement parce que le traumatisme causé

est trop important.
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La méthode dendrochronologique utilisée dans cette étude nous a permis d’obtenir
des résultats a court et moyen terme sur la dynamique de la relation épinette-écureuil.
La principale limite de cette méthode reste la faible persistance des cicatrices externes
qui ne nous permet pas de remonter trés loin dans le temps. Il aurait été intéressant
d’aller chercher les cicatrices enfouies dans le tronc par la croissance radiale afin de

compléter la série chronologique.
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ANNEXE A : Paysage typique de la forét boréale du nord du Québec, montrant des
épinettes noires portant des cimes en massue (fléches)




ANNEXE B : Photos de cicatrices de dents

a) répartition des attaques de |’écureuil sur
une branche

b) Exemples de traces de dents
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