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RESUME

De nombreuses études ont €t élaborées afin de prédire I’impact des changements
climatiques futurs sur la composition, la structure et la dynamique des écosystémes
forestiers. Elles utilisent généralement des parameétres basés sur les connaissances
paléoécologiques, la répartition actuelle des especes forestieres en lien avec le climat ou des
relations croissance-climat. Malgré I'importance de la reproduction par graine sur la
régénération et la migration des especes arborescentes, on connait mal le réle du climat sur
la production de graines viables notamment pour les angiospermes. L’objectif général de
cette €tude est d’évaluer la relation entre la somme thermique et le développement
reproductif des graines d’une angiosperme en utilisant deux indicateurs soit le stade de
développement anatomique femelle et le degré de maturité des graines. Le bouleau blanc
(Betula papyrifera sensu lato) a été choisi comme modele puisqu’il est largement distribué
dans les foréts boréales de I’Amérique du Nord. Un dispositif de mesure simultanée de la
température et du développement reproductif a été installé dans quatre sites le long d’un
gradient thermique altitudinal au Mont-Comi pres de Rimouski (Bas-Saint-Laurent). Dans
chaque site, une sonde thermique a ¢été installée pour évaluer la somme thermique
journaliére (degrés-jours >5°C, DI). Pour analyser le développement anatomique, un
minimum de trois chatons femelles a été récolté du début mai jusqu’a la fin octobre sur un
arbre par site. Afin d’évaluer la maturité des graines, un minimum de cinq chatons femelles
a été récolté de la fin aolt jusqu’a la fin octobre sur cing arbres par site. Le développement
anatomique femelle du bouleau blanc suit le schéma type du genre : aucune différenciation
des tissus de l’ovaire avant le printemps, formation du mégagamétophyte plusieurs
semaines apres la pollinisation. Une forte relation a été trouvée entre la somme thermique
et le stade de développement anatomique femelle (r>0,90), et la maturité des graines
(r*>0,72). Lorsque plus de 90% de la somme thermique locale est atteinte, les graines du
site 1 ont des pourcentages de germination comparables a celles des sites 3-4.
Parallelement, les bouleaux blancs des sites plus froids produisent moins de graines pleines
(p<0,001) mais les taux de développement anatomique femelle et de maturation semblent
doubler comparés aux sites plus chauds. Dans la présente étude, ces différences
fondamentales ont coincidé avec la dominance de la variété cordifolia dans les sites 1-2 et
de la variété papyrifera dans les sites 3-4.
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INTRODUCTION

Les effets anticipés des changements climatiques en cours depuis la fin du petit age
glaciaire sur les espéces arborescentes et les écosystemes forestiers boréaux, sont basées sur
des connaissances paléoécologiques (Davis et al. 2000) ou la simulation des processus de
croissance et de la dynamique forestiere (Kellomaki & Kolstrom 1994, Sirois et al. 1994,
Kellomaki & Vaisanen 1997, Iverson & Prasad 1998, Dullinger et al. 2004). Ces approches
proposent généralement une migration des especes arborescentes dans leur aire d’équilibre
thermique (Solomon 1986, Pastor & Post 1988), mais aucune ne considere les effets directs
des changements climatiques sur la production de graines viables. Pourtant, c’est un des

phénomenes préalables a la régénération et la migration des especes arborescentes.

La phénologie reproductive (de la floraison jusqu’a la maturité du fruit) est largement
dépendante de la chaleur regue (somme thermique) au cours de la saison de croissance. Par
exemple, le début de la floraison est déclenché par I’atteinte d’un seuil de la somme
thermique pour I’aulne glutineux (A/nus glutinosa L.), le bouleau verruqueux (Betula
verrucosa Ehrh.), le chéne pédonculé (Quercus robur L.), I’épinette de Norvege (Picea
abies L.) et le pin sylvestre (Pinus sylvestris L.) (Sarvas 1967). Chez le bouleau pleureur
(Betula pendula Roth), la floraison se produit vers 2000 degrés-heures (DH) et le primordia
de Dovaire devient visible vers 3000 DH (Dahl & Fredrikson 1996). La maturité
embryonnaire est également associée a I’atteinte d’une somme thermique minimale chez
plusieurs espéces conifériennes dont le pin sylvestre (Hentonnen et al. 1986), I’épinette
blanche (Picea glauca (Moench) Voss) (Zasada 1988) et I’épinette noire (Picea mariana
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Mill)) (Sirois et al. 1999). D’autre part, plusieurs espéces arborescentes tempérées et
boréales ont des taux de germination réduits dans les régions froides de leur aire de
distribution géographique comme 1’érable rouge (Acer rubrum) (Tremblay et al. 1996),
’épinette de Norvege (Almqvist et al. 1998), le pin sylvestre (Almqvist et al. 1998) et

I’épinette noire (Sirois 2000).

Aussl, la température est reconnue comme un facteur sélectif majeur dans la
différenciation des populations d’arbres le long des gradients latitudinal et altitudinal (Saxe
et al. 2001). Une espece ayant une plasticité phénotypique élevée survivra mieux aux
conditions adverses en favorisant la production de phénotypes adaptés a celles-ci. Ainsi, les
populations nordiques de l’érable rouge produisent des graines avec un haut degré de
dormance au contraire des populations méridionales (Tremblay et al. 1996). Les épinettes
noires semblent aussi dénoter une certaine plasticité phénotypique puisqu’elles peuvent
produire des graines pleines a des sommes thermiques tres différentes de son optimum
thermique (800-940DJ) selon la localisation géographique de la population (Sirois et al.

1999, Sirois 2000).

De toutes ces études primordiales a la compréhension de la régénération forestiere, un
nombre restreint porte sur les angiospermes des foréts de 1’Amérique du Nord (Joseph
1929, Bevington & Hoyle 1981, Bevington 1986, Tremblay et al. 1996). L’objectif de cette
étude est d’acquérir des connaissances sur les relations entre la température et le
développement reproductif d’une angiosperme en prenant le bouleau blanc (Betula
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papyrifera sensu lato) comme modele. Le bouleau blanc est une espece de succession des
foréts boréales et mixtes (Flora of North America Editorial Committee 1997). Il fait partie
d’un complexe taxonomique divisé en especes (Brittain & Grant 1965, Gleason 1968,
Hinds 1986, Farrar 1996, Flora of North America Editorial Committee 1997) ou en variétés
(Seymour 1969, Fernald 1970, Scoggan 1978). Les connaissances actuelles sur la
reproduction des bouleaux blancs sont incomplétes au niveau du développement
anatomique femelle (Benson 1894, Dahl & Fredrikson 1996). De plus, les travaux effectués
sur la relation entre la température et la germination des graines parviennent a des
conclusions divergentes (Joseph 1929, Bevington & Hoyle 1981, Bevington 1986, Ruel &

Ayres 1996).

Le premier objectif de cette étude est de documenter la séquence du développement
anatomique femelle du bouleau blanc. Le deuxieme objectif est d’étudier la relation entre la
somme thermique (DJ>5°C) et le développement reproductif. Elle sera évaluée selon deux
parametres soit le développement anatomique femelle et la germination des graines. Pour y
arriver, un dispositif de mesure simultanée de la température et du développement
reproductif a été installé le long d’un gradient thermique altitudinal. Selon toute
vraisemblance, les graines développées sous un régime thermique plus froid auront un
retard de développement et une maturité des graines plus faible comparées a celles

développées sous un régime thermique plus chaud.



MATERIEL ET METHODES

Site d’étude

La région d’étude est localisée prés de Rimouski au Bas-Saint-Laurent entre les
latitudes 48°0'0"N - 48°27'30"N, et les longitudes 68°10'30"W - 68°24'00"W (Fig. 1). Le
paysage, faiblement vallonné, est principalement constitué de roches sédimentaires des
Appalaches (Robitaille & Saucier 1998). Le climat continental tempéré est caractérisé par
une température annuelle moyenne de 3,1°C (1971-2000) avec les mois plus chauds (juillet)
et plus froid (janvier) atteignant respectivement 17,5°C et -12,3°C en moyenne. Les
précipitations annuelles moyennes sont de 929 mm dont 33% tombe sous forme de neige
(1971-2000). La saison de croissance s’étend sur 170 jours du début mai a la mi-octobre et

correspond a 1402 DJ(>5°C) (1971-2000) (Environnement Canada 2006).

L’aire d’étude se situe dans le domaine bioclimatique de la sapiniere a bouleau jaune
de l’est. Le sapin baumier (Abies balsamea L.), I'épinette blanche et le thuya (Thuja
occidentalis 1..) cotoient les bouleaux jaunes (Betula allenghaniensis Britt.) sur les sites
mésiques (Ressources naturelles et Faune Québec 2003). L’érable a sucre (Acer saccharum
Marsh.) et le bouleau jaune dominent dans les sites bien drainés et exposés au soleil
(Robitaille & Saucier 1998). Cependant, une grande partie du paysage forestier est dominée
par des peuplements feuillus ou mélangés composés de peuplier faux-tremble (Populus
tremuloides Michx.), de bouleau blanc, de sapin et des épinettes noire et blanche provenant

de feux survenus au début du siécle (1922-1923) ou de coupes (Grondin et al. 1999).
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Quatre sites ont été choisis selon un dénivelé variant entre 100-200m afin d’avoir un
maximum de différence entre les sommes thermiques. La variation de la valeur du dénivelé
provient de raisons logistiques telles la structure des arbres (hauteur et production de

chatons femelles) et la proximité des sites.
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Figure 1. Localisation géographique des quatre sites répartis le long d’un gradient thermique altitudinal dans la région de
Rimouski (Bas-Saint-Laurent). Encart : distribution géographique du bouleau blanc modifiée de eFloras (2006¢, 2006d); les
points représentent des stations disjointes de 1’aire de répartition. Les zones grises pales, noires et grises moyennes
représentent respectivement la distribution de la variété papyrifera, de la variété cordifolia et I’aire de répartition ol les deux
variétés sont présentes.



Acquisition des données

Régime thermique des sites

De la fin avril jusqu’au début décembre 2004, une sonde thermique Hobo®HS8 Pro
Series a €té installée sur un tronc d’arbre a deux metres de hauteur dans chaque site.
Pendant la méme période de temps en 2005, les sondes thermiques ont été réinstallées aux
quatre sites sélectionnés afin de mesurer la variation interannuelle de la somme thermique

locale.

La moyenne journali¢re de la température (T, en °C) a été utilisée dans 1’équation

suivante pour calculer la somme thermique (DJ) :

n
DI=} (Tra-5)
i=1
ou i représente tous les jours o la température moyenne journaliére était >5°C et n
est le nombre total de jours. La moyenne mensuelle de la somme thermique des trente

dernieres années (1971-2000) de la station météorologique de Mont-Joli (52m; 48°36'0"N,

68°13'0"W) a été utilisée pour fin de comparaison.

Espece étudiée
Le bouleau blanc est une espece monoique. Les chatons femelles, généralement
solitaires, sont de forme ovoide a cylindrique. Ils sont contenus dans les bourgeons foliaires

durant I’hiver, et s’allongent lors de 1’éclosion foliaire. Le chaton femelle est composé d’un
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axe sur lequel s’insere des bractées trilobées contenant chacune trois fleurs. Les fruits sont
des samares a deux ailes latérales membrancuses généralement aussi larges que longues.
Les fruits et les bractées tombent a chaque année mais I’axe du chaton femelle est persistant

(Flora of North America Editorial Committee 1997).

Dans I’est du Canada, on trouve deux variétés fréquemment confondues soit
papyrifera (<900m) et cordifolia (>800m) (eFloras 20064, b). Bien que ’altitude maximale
de cette étude soit inférieure a celle reconnue pour contenir la variété cordifolia, les
conditions thermiques au sommet du Mont-Comi ne permettait pas d’exclure avec certitude
la possibilité de sa présence a cet endroit précis. Donc, chaque arbre échantillonné en 2004
a été examiné afin de I’identifier a la variété selon trois critéres soient la forme de la feuille,
des bractées et des fruits (Brittain & Grant 1965, Farrar 1996, Flora of North America

Editorial Committee 1997).
Développement anatomique femelle

Le suivi du développement anatomique femelle a été effectuée sur un arbre par site
choisi selon deux criteres : un acces relativement facile aux branches des arbres et une
bonne quantité de chatons males, indicateur possible d’une bonne récolte de graine (Safford
et al. 2004). A la fin mai 2004, des récoltes d’au moins trois bourgeons femelles ou chatons
femelles ont été effectuées a tous les trois jours sur un arbre par site. Lorsqu’il y a eu tout
lieu de croire que les premiers stades des structures reproductives femelles s’étaient

effectuées (débourrement complété sur tous les sites), les récoltes ont été espacées aux sept
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jours (début du mois de juin). Un mois apres la fin de la pollinisation (début juillet), la
récolte a été espacée aux 14 jours afin de tenir compte du ralentissement dans le
développement de I’embryon. Cette décision était aussi nécessaire afin de garder
suffisamment de chatons femelles pour assurer [’approvisionnement jusqu’a la

dissémination compléte des fruits.

Tous les échantillons, fixés dans du FAA au moins 48h, ont été transférés et
conservés dans de ’alcool 70% jusqu’a leur déshydratation et imprégnation a la paraffine
selon une méthode modifiée de Johansen (1940). Les bourgeons ont été ouverts sous une
loupe binoculaire pour en extraire le chaton femelle en formation. A partir du
débourrement, ce sont les fruits en développement dans la partie médiane des chatons qui
ont été extraits. Les blocs de paraffine ont ensuite été coupés en section de 7 um avec un
microtome électronique Shandon Finesse. Les sections ont été montées sur lame, et séchées
au moins une demi-journée. Les lames ont été colorées a I’hématoxyline et €osine (Ruzin
1999), et la paraffine résiduelle a été dissoute avec du Citrisolvyy dans un carrousel
automatique de coloration Varistain 24-4. Les lamelles ont ensuite €té€ fixées sur les lames a

I’aide d’un colleur de lame Consul.

L’identification des stades de développement s’inspire des travaux de Reiser et Fisher
(1993), Maheshwari (1950a, b) et (Owens & Blake 1986). Pour chaque récolte, au moins
trols chatons ou fruits par arbre ont été examinés pour déterminer le stade de

développement le plus avancé. Une analyse de covariance a une variable principale (somme
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thermique) et une variable concomitante (site) a été effectuée sur les stades de
développement anatomique. La somme thermique et les stades de développement
anatomique ont été transformés en log népérien pour respecter les conditions de 1’analyse

statistique.

Afin d’augmenter la portée des résultats de cette étude, un suivi de la phénologie
reproductive femelle a été effectué, deux fois par semaine, de la mi-mai jusqu’a la mi-juin
2005 (expansion foliaire maximale) sur trente arbres par site incluant les bouleaux
échantillonnés pour le développement anatomique femelle et la germination des graines.
Deux variables ont ¢té utilisées; la présence des chatons femelles et le stade de

développement foliaire.

Germination et viabilité

La germination des graines a été estimée sur cinq arbres par site, dont celui
¢chantillonné pour le développement anatomique femelle. Les arbres choisis avaient une
quantité¢ élevée de chatons femelles et une acces facile a ceux-ci. Un minimum de trois
chatons femelles a été récolté sur chaque arbre du début aoiit jusqu’a la dispersion compléte
des fruits a la mi-octobre a un intervalle de deux semaines. En tout, il y a eu six récoltes par

site.

Les chatons ont été séchés a ’air libre jusqu’a ce qu’ils commencent a libérer leur
fruit. Pour chaque site, les graines des cing arbres ont été mélées ensemble afin d’estimer la

germination de la population d’arbre. Puisqu’en nature les graines de bouleau sont
16



soumises a une période de froid avant la germination au printemps suivant, chaque récolte a
éte séparée en deux lots : sans (A) et avec (B) un traitement de vernalisation (21 jours a 3-
4°C, tissu de coton humidifié VersaPak™). Chaque lot avait trois répli(éations de 50 graines
faits de maniére aléatoirement pour un total de 144 lots (4 sites*6 récoltes*2 traitements*3
réplications). Afin de tester une seule fois toutes les graines, les lots ont été placés en
groupe de huit dans un plateau de germination de maniere fixe (deux récoltes et quatre
sites) pour un total de 18 plateaux de germination. Le test de germination a été fait dans une
chambre environnementale Conviron®CMP 3244 a 30:20°C, 8h:16h pendant 28 jours selon
une méthode modifiée de ISTA (1999). Le nombre de graines germées a été noté
quotidiennement. Une graine était considérée germée lorsque la radicule était >1 mm de
long (Farmer 1997). A la fin des 28 jours de germination, chaque graine a été examinée
sous binoculaire pour savoir le nombre exact de graines vides, mi-pleines ou pleines dans
chaque lot, selon la méthode mise au point par Patterson et Bunce (1931). Les pourcentages
de germination ont été calculés sur le nombre de graines pleines. Une transformation arcsin
a ¢t¢ faite sur les pourcentages de graines pleines, vides et germées. Les pourcentages de
graines pleines et vides ont été comparés entre les sites par un test de Kruskal-Wallis suivi
d’un test de Tukey. Une analyse de covariance a deux facteurs (somme thermique et
traitement) et une variable concomitante (site) a ¢été faite sur les pourcentages finaux de
germination pour chaque récolte. Pour ce dernier test, les résultats du site 2 ont été écartés

parce que les pourcentages de germination sont excessivement bas (0,22%).



Application du modele de Weibull

Nous avons utilisé le modele de Weibull pour décrire et comparer les profils de
germination des graines provenant des six récoltes aux sites 1, 3 et 4. 11 a été appliqué au
pourcentage de germination de chaque récolte avec le logiciel SAS 9.1.3. Le modéle
s’exprime de la maniere suivante :

y = M(1-exp(-(k(1-)))))

ou M et [ représentent respectivement le pourcentage total de germination et le
premier jour ou la germination dépasse zéro, le parametre k est le taux de germination
lorsque 63% de la germination totale est atteinte et ¢ exprime la forme de la courbe (Plait
1962, Brown 1987, Brown & Mayer 1988). Le méme modele a été appliqué a la somme
thermique puisqu’ils sont aussi des variables cumulatives et que leur distribution est de type
sigmoide. Les parametres de 1’équation restent les mémes, mais leurs significations
changent selon la situation modélisée. Puisqu’il est impossible de tester statistiquement la
valeur des paramétres, les intervalles de confiance ont été utilisés pour comparer les

courbes entre elles. Dong, les différences trouvées n’ont pas de seuil de signification.
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RESULTATS

Régime thermique des sites

Les sites 1, 2 ,3 et 4 montrent une belle gradation de la somme thermique annuelle en
2004 (1:973 DJ; 2:1099 DJ; 3 : 1266DJ; 4 :1359 DJ) et en 2005 (1 : 1146 DJ; 2:1310 DJ ;
3:1474DJ; 4 : 1566 DIJ). Les différences thermiques entre les deux années varient entre
173-211 DJ pour tous les sites. L’année 2004 est considérée froide pour tous les sites
puisque la différence entre la somme thermique moyenne de la station météorologique de
Mont-Joli (1402 DJ) et la somme thermique annuelle de chaque site varie entre -43 et -429
DJ. Malgré une année 2005 plus chaude, la somme thermique annuelle des sites 1 et 2 se
situe en dessous de la moyenne régionale (1:-256 DJ et 2:-92DJ). Par contre, les sites 3-4

ont accumulé respectivement 72 et 154 DJ au-dessus de la moyenne régionale de Mont-Joli

(Tableau 1).

Tableau 1. Somme thermique annuelle (DJ>5°C) atteinte en 2004 et 2005 dans quatre sites
(1, 2, 3, 4) répartis le long d’un gradient thermique altitudinal et différence entre la somme
thermique moyenne a la station météorologique de Mont-Joli.

Somme thermique annuelle A avec la moyenne de la station
(DJ>5°C) météorologique de Mont-Joli'
Sites 2004 2005 2004 2005
1 973 1146 -429 -256
2 1099 1310 -303 -92
3 1266 1474 -136 72
4 1359 1566 -43 154

' La somme thermique moyenne de la station météorologique de Mont-Joli est 1402 DJ, et a été
calculée pour une période de trente ans entre 1971-2000.

En 2004 et 2005, la somme thermique s’ajuste parfaitement au jour de ’année pour
tous les sites (rzadj =1,00) (Tableau 2). La somme thermique annuelle (parametre M)
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augmente du site 1 au 4. A I’exception du site 3 et 4 en 2005, la somme thermique annuelle
semble différente entre les années et les sites puisque les intervalles de confiance ne se
chevauchent pas. En 2004, le jour ou la somme thermique dépasse zéro (parametre /) est
différent seulement pour le site 4. En 2005, le jour ou la somme thermique dépasse zéro
(parametre a) n’est pas différent entre les sites. En 2004, le taux d’accumulation de la
somme thermique (parametre k) des sites 1, 2 et 3 est semblable tandis que le site 4, plus
rapide, est semblable au site 2. L’année 2005, plus chaude, s’est traduite par un taux

d’accumulation de la somme thermique (parametre k) plus homogene entre les sites.

(Tableau 2).
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Tableau 2. Valeur des parameétres /, k, ¢, M et les indices d’ajustement (rzadj et SE,.) du modele de Weibull ajusté a la somme
thermique (DJ>5°C) de quatre sites distribués le long d’un gradient thermique altitudinal en fonction des jours de I’année

2004 et 2005

Moyenne et intervalle de confiance a 95 %

Année Sites / k10” 4 M g SEres
1 97,0% (89,3; 104,7) 8,05 (7,55: 8,55) 3,62%(3,35; 3,90) 967,19(961,9;972,3) 099925 11,55

200s 2 103,4%(97,5; 109,3) 843P (8,01, 9,84) 32997 (3,08:349)  10982°(1092,3; 1104,1) 0,09927 11,62
3 97,0¢(92,3; 101,7) 8,01¢(7,72; 8,31) 3,33%(3,17; 3,49) 1269,67 (1264,3; 1274,9) 0,09958 10,04

4 11257 (111,2;113,7) 8,70" (8,61; 8,79) 3,11°(3,06; 3,15) 1374,0° (1372,0: 1376,0) 099996 3,26

1 115,0% (110,1; 119,9) 9,68°%(9,25; 10,1) 2,70%(2,53; 2,87) 1167,0(1159,2; 1174,9)  0,99906 14,42

2005 2 110,0°(103,7; 116,3) 9,00" (8,51; 9,49) 2,73%(2,52; 2,93) 1336,4° (1324,0; 1348,9)  0,99903 19,56
3 1112%(107,1; 115.2) 8,077 (8,66: 9,28) 2,64%(2,50; 2,77) 1521,87 (15113; 1532,3)  0,09966 14,66

4 121,0°(109,7; 132,3) 9,99%(8,92;11,1) 2,44%(2,05; 2,83) 159947 (1525,0; 1593,8)  0,99505 50,82

Note : Le modéle de Weibull s’exprime de la maniére suivante : y=M(1-exp(-(k(t-])))) ou M représente la somme thermique annuelle, / est le
jour ou la somme thermique dépasse zéro, £ est le taux d’accumulation de la somme thermique lorsque 63% de la somme thermique totale est atteinte
et ¢ représente la forme de la courbe. Les lettres grecques indiquent des différences mais aucun seuil de signification ne peut y étre associé.
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Espece étudiée
Dans les sites 1 et 2, les bouleaux échantillonnés pour le développement anatomique
femelle et la germination des graines étaient tous de la variété cordifolia tandis que les sites

3 et 4 contenaient la variété papyrifera (Annexe 1).

Phénologie reproductive femelle

En 2004, les arbres échantillonnés avaient une abondance de chatons femelles
moyenne a chargée (Annexe 2), tout comme pres du quart ou de la moitié des trente arbres
observés dans tous les sites en 2005 (1 : 25; 2 : 23%; 3 : 40; 4 : 45%) (Annexe 3). En 2005,
les stades de développement foliaire des bouleaux échantillonnés sont pratiquement
toujours les mémes que pour la majorité des trente arbres observés dans chaque site
(Annexe 4). En 2005, "ouverture des bourgeons foliaires s’effectue sur une plus longue
période thermique pour les sites 1-2 (1 : 32-71DJ; 2 : 54-104DJ) comparés aux sites 3-4 (3 :

33-33DJ; 4 : 35-35DJ) (Annexe 5).

Développement anatomique femelle

Formation des ovules

Nous avons ¢tabli le premier stade de développement anatomique femelle lorsque les
bractées et les ovaires sont formés, mais qu’aucune structure n’est différenciée a I’intérieur
de ceux-ci (stade 1). Ensuite, une zone de tissu préovulaire ronde se forme a I'intérieur de
’ovaire (stade 2) pour devenir deux lobes ovulaires(stade 3) qui prendront de I’expansion

vers les cotés de 1’ovaire (stade 4) (Fig.2).
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Mégasporogénese

Suite a la formation du nucelle, une cellule s’élargit et contient un noyau proéminent;
c’est la cellule-mére de la mégaspore. Elle se situe en dessous de 1’épiderme constitué de
deux couches de cellules. Les deux téguments ont commencé a se former (stade 5), et

lorsque les téguments recouvrent plus de la moitié du nucelle, la mégaspore haploide est

formée (stade 6) (Fig. 2).

Mégagamétophyte

La mégaspore haploide subit une premiere mitose pour former un mégagamétophyte
a deux noyaux. Le cytoplasme est concentré autour des deux noyaux, et le reste forme une
mince couche périphérique. A ce stade, les téguments recouvrent complétement le nucelle
(stade 7). Le meégagamétophyte mature (stade 8) contient deux noyaux polaires, trois
cellules antipodales (cliché 8a) et une oosphere est bien visible (cliché 8b), mais les

synergides n’ont jamais été observées (Fig.3).

Embryogenese

Suite a la double fécondation, 1’oosphere subit une premicre mitose pour créer une
cellule basale, et une cellule apicale (stade 9). Les divisions mitotiques successives de la
cellule apicale créent une structure a 4 cellules (stade 10), et formeront ensuite une masse
globulaire appelée le stade embryonnaire globulaire (stade 11). Les divisions successives

de la cellule basale formeront un suspenseur tres court (Fig.3).
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Figure 3. Stades 7 a 10. 7- MN:mégaspore a deux nuclei, N:nucelle, T:téguments, 8-
Mégagamétophyte mature, 8a: CAP:cellules antipodales, NP:noyaux polaires,
OO:oosphere, N:nucelle, T:téguments; 8b: OO:oosphere, N:nucelle, T:téguments 9-
Proembryon a deux cellules; CA:cellule apicale, CB:cellule basale, E:endosperme de type
acellulaire, 10- Proembryon a 4 cellules; PE:proembryon, CB:cellule basale, 11-
Embryon globulaire; EG:embryon globulaire, S:suspenseur, CB:cellule basale
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Developpement anatomique femelle et somme thermique

La succession des stades de développement est positivement corrélée a la somme
thermique pour tous les sites (Pearsong—os; r2>0,90). L’analyse de covariance montre une
interaction entre les sites et la somme thermique (p<0,001) (Annexe 5). Un test de
comparaison de pente montre que les sites 1-2 sont semblables (Tukey q=0,75<qos5(28,4)) €t
3-4 sont semblables (Tukey q=1,57<qp0s028,4)). La pente du site 1 est différente des pentes 3
(Tukey q=5,71>qo0s28,4)) et 4 (Tukey q=8,03>qo0s5028.4)). La pente du site 2 est aussi
différente des pentes 3 (Tukey q=4,93>qo0s528,4)) €t 4 (Tukey q=7,12>qo 0528.4)). Les valeurs

des pentes aux sites 1 et 2 sont approximativement le double comparées aux sites 3 et 4

e KT (O

(my:1,14; my:1,07; my:0,63; mac0,50) (Figdy.
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Figure 4. Stade de développement anatomique femelle du bouleau blanc en fonction de la
somme thermique (DJ>5°C) dans quatre sites (1, 2, 3, 4) répartis le long d’un gradient
thermique altitudinal en 2004 (n=1). Certains stades se répétent pour la méme somme
thermique, d’ou ’apparente variation dans le nombre de points.

Germination

Le nombre de graines vides est plus élevé dans les sites 1-2 compar€ aux sites 3-4
(Kruskwall-Wallis p<0,001). Le plus haut pourcentage de graines vides se trouve au site 2,
mais il n’existe pas de différence significative avec le site 1 (Tukey q=2,28<qo 0s(04)8). L€

nombre de graines pleines est plus bas dans les sites 1-2 comparé aux sites 3-4 (Kruskwall-
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Wallis p<0,001). Le plus bas pourcentage de graines pleines est au site 2, mais il n’existe

pas de différence significative avec le site 1(Tukey q=3,01<qo 05(a,4)8) (Fig.5).

80 ~

O  Graines vides
® Graines pleines

60 +

1 %
20 + E §

10 A

Nombre de graine (%)

Site
Figure 5. Pourcentage de graines pleines et vides du bouleau blanc dans quatre sites répartis

le long d’un gradient thermique altitudinal. Les graines de morphologies intermédiaires
sont exclues, d’ou un total <100% (n=36).

Germination et somme thermique

Le pourcentage de germination est positivement corrélé a la somme thermique pour
tous les sites sans (1:1°=0,79, 3:1°=0,72, 4:r°=0,81) ou avec (1:r’=0,74, 3:1°=0,74, 4:°=0,82)
un traitement de vernalisation (Fig.6). L’analyse de covariance montre qu’il n’y a pas
d’effet du traitement (p=0,719), ni d’interaction entre le traitement et le site (p=0,893), pas
d’effet entre le traitement et la somme thermique (p=0,717), ou entre ces trois variables
(p=0,955). Par contre, il existe une interaction significative entre le site et la somme
thermique (p=0,007) (Annexe 7). La pente est deux fois plus élevée au site 1 comparée aux
sites 3 et 4 (a:m;=0,11, m3=0,07, m4=0,05; b:m,=0,11, m3=0,05 m,=0,04) (Fig.6).
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Figure 6. Pourcentage de germination des graines du bouleau blanc en fonction de la
somme thermique atteinte (DJ>5°C) aux six récoltes sans (a) et avec (b) un traitement de
vernalisation pour les sites 1, 3 et 4 distribués le long d’un gradient thermique altitudinal
(n=3).
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Pour tous les sites, les pourcentages de graines germées varient entre 0-15% pour les
récoltes du 30 juillet et 12 aolt. La majorité des récoltes du 27 aofit et du 11 septembre a
obtenu un pourcentage de germination entre 11-17% soit environ la moitié du pourcentage
maximal de germination. Par contre, la récolte du 11 septembre au site 1 affiche un
pourcentage €élevé de germination (42%). Dans presque tous les sites, le pourcentage
maximum de germination est atteint lors de la récolte du 24 septembre et du 8 octobre soit

lorsque I’on a atteint plus de 90% de la somme thermique locale (Fig.7).
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Figure 7. Profil de germination des graines du bouleau blanc pour les six récoltes dans les

sites 1, 3 et 4 distribués le long d’un gradient thermique altitudinal tous les traitements
confondus (n=6).
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Le modele de Weibull ne converge pas pour les récoltes du 30 juillet, du 12 aoit et du
28 aoflit. Aussi, a I’exception du site 3, les récoltes du 11 septembre ne convergent pas. Le
mod¢le de Weibull converge seulement pour les récoltes du 24 septembre et du 8 octobre.
A ces derniéres dates, le taux moyen de germination (paramétre k), indicateur de la vigueur
des graines, varie entre 0,03 et 0,49. Il y a des différences pour la germination totale entre
les trois sites (parametre M) et le début de la germination (parametre /) seulement pour la
récolte du 8 octobre. Le site 1 posseéde les taux moyens de germination (parametre k) les

plus bas (Tableau 3 et annexe 8).
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Tableau 3. Valeur des paramétres /, k, ¢, M et les indices d’ajustement (rzadj et SEres) du modele de Weibull ajusté a la
moyenne de la germination cumulative des graines (n=6) pour trois sites (1, 3 et 4) distribués le long d’un gradient thermique
altitudinal en 2004

[ k c M r’agj  SEres

11/09

1 n.c. n.c. n.c. n.c. n.c. n.c.
Sites 3 6,98 (6,94; 702) 0,25 (0,21; 0,29) 0,66 (0,57; 0,75) 17,28 (16,38 ;18,18) 0,995 0,322

4 n.c. n.c. n.c. n.c. n.c. n.c.
24/09

1 56,70 * (-33,61;
Sites 8,36 “ (7,20, 9,49) 0,03 *(-0,10; 0,17) 0,61 “(0,19; 1,03) 147,00) 0,986 0,956

3 6,53 P (6,26; 6,80) 0,30 b (0,27; 0,33) 0,84 % (0,71, 0,97) 36,25 *(35,45;37,05) 0,995 0,603

4 8,42 % (7,67, 9,18) 0,40 b (0,26; 0,54) 0,68 % (0,34;1,03) 20,91 *(19,44;22,38) 0,970 0,717
8/10

1 10,02 % (8,96; 11,09) 0,22 * (0,08, 0,35) 0,53 “(0,22;0,84) 50,05 %(37,78;62,33) 0,990 0,822
Sites 3 6,064 B (6,55; 6,72) 0,49 b (0,46, 0,52) 0,77 *(0,72; 0,83) 30,21 p (30,02; 30,40) 0,999 0,206

4 5,597 (4,85; 6,33) 0,22 *(0,18; 0,25) 1,64 B (1,27;2,01)  31,69"(31,23;32,14) 0,995 0,714

Note : Le modéle de Weibull s’exprime de la maniére suivante : y=M(1-exp(-(k(t-/))")) oi M représente la germination totale, / est le jour ou la
germination dépasse zéro, ¢ représente la forme de la courbe et k est le taux de germination lorsque 63% de la germination est atteinte. Les lettres
grecques indiquent des différences mais aucun seuil de signification ne peut y étre associé. Les récoltes du 30 juillet, 12 aoiit et 27 aolit ne convergent

pas.
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DISCUSSION

Développement anatomique

Selon Owens & Blake (1986), le développement des bractées et du gynécée du
bouleau blanc s’amorce a automne aux aisselles de 1’axe du chaton femelle, et reprend
apres la dormance hivernale. Notre analyse anatomique confirme qu’aucune structure n’est
visible a I'intérieur du gynécée lorsque les chatons femelles sont encore inclus dans les
bourgeons foliaires. A la suite de leur éclosion, les chatons femelles et leur pédoncule
s’allongent rapidement et la formation des structures reproductives reprend. La cellule-
mere de la mégaspore se forme en dessous de 1’épiderme comme rapporté par Benson
(1894) pour Betula. La formation du mégagamétophyte est de type monosporique
Polygonum puisqu’une seule cellule participe a la formation du mégagamétophyte, et que
les deux noyaux de la premiere mitose sont situés aux deux pdles (Maheshwari 1950a).
Dahl & Fredrikson (1996) ont rapporté le méme type de développement pour Betula
pendula. Lors de la pollinisation, simultanée a 1’éclosion des bourgeons foliaires, le
mégagameétophyte n’est pas formé comme chez un grand nombre de Fagales (Benson 1894,
Dahl & Fredrikson 1996, Sogo & Tobe 2005, 2006). Pendant les premiers stades du
développement embryonnaire, [’endosperme est de type acellulaire, et forme une bande de

cytoplasme caractéristique du type hélobial (Maheshwari 1950b).

Relation thermique
On peut considérer les sites 1-2 comme plus froid comparés aux sites 3-4 puisque
leurs sommes thermiques annuelles respectives sont systématiquement en dessous de la

moyenne régionale. D’autre part, I’interaction entre les sites et la somme thermique masque
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Ieffet réel de la température sur le développement reproductif puisque la différence entre
les sites, outre la variéte de bouleau, est I’altitude & laquelle la somme thermique peut étre
directement reliée. Malgré cela, les stades de développement anatomique femelle semblent
étre influencés différemment par la somme thermique pour les sites 1-2 et 3-4 ; ¢’est-a-dire
que ’atteinte d’un stade se produirait a des sommes thermiques plus élevées dans les sites
1-2 comparés aux sites 3-4. Cette différence peut étre provoquée par le débourrement tardif
de la variété cordifolia, une caractéristique répertoriée comme une valeur adaptative contre
les gels tardifs (Cannell & Smith 1986, Heide 1993, Gansert et al. 1999, Saxe et al. 2001,
Prozherina et al. 2003). En effet, aux sites 1-2, I'ouverture des bourgeons foliaires semble
s’effectuer sur une plus longue période de temps (53-104 DJ) tandis qu’elle s’effectuerait sur
une période de temps plus courte (11-38 DJ) aux sites 3-4. Des variations géographiques de la
somme thermique requise pour déclencher I’ouverture des bourgeons foliaires ont également été
montrées chez le bouleau verruqueux (Sarvas 1967), le bouleau pubescent (Billington &
Pelham 1991) et le bouleau pleureur (Billington & Pelham 1991). Le retard du
développement reproductif entrainé par cette différence entre les sites semble disparaitre a la
fin de la période de croissance (i.e. lorsque la température moyenne journaliére <5°C). En
effet, lorsque plus de 90% de la somme thermique locale est atteinte, le pourcentage de
graines germées est comparable entre le site 1 et les sites 3-4. Ces résultats de germination
different de ceux trouvés par Ruel et Ayres (1996) ou les populations provenant de hautes
altitudes (variété cordifolia) avaient des pourcentages de germination bas comparés aux
populations provenant de basses altitudes (variété papyrifera). Dans cette expérience, les
graines vides n’étaient pas enlevées dans le pourcentage de graines germées, ce qui pourrait
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expliquer les différences trouvées puisque la production de graines vides semble plus

¢levée en altitude.

Quoiqu’il en soit, il est étonnant de parvenir a un pourcentage semblable de
germination entre le site 1 et les sites 3-4. Deux observations semblent €tre associées a cet
ajustement. Premierement, les bouleaux blancs des sites 1-2 produisent moins de graines
pleines que dans les sites 3-4. La diminution du nombre de graines pleines a aussi été notée
sur I’épinette noire le long d’un gradient latitudinal (Sirois 2000). Deuxiémement, les
arbres soumis a des conditions thermiques plus froides semblent optimiser 1’apport de
chaleur regu. En effet, la valeur des pentes des droites de régression des stades anatomiques
femelles semble le double dans les sites 1-2 comparés aux sites 3-4. Aussi, la valeur des
pentes des droites de régression du pourcentage de graines germées semble le double dans
le site 1 comparée aux sites 3-4. Pour la méme quantit¢é de chaleur, les taux du
développement reproductif seraient plus rapides dans les sites plus froids permettant aux
graines d’atteindre un degré de maturité comparable a celles des sites plus chauds.
Cependant, le pourcentage de germination anormalement bas au site 2, suggére que la
chaleur ne soit pas le seul facteur a considérer pour le succes de la reproduction du bouleau
blanc. L’efficacité de la pollinisation (Pasonen et al. 1999, Pasonen et al. 2001, Pasonen et

al. 2002) influencent aussi la reproduction.

L’impossibilité de tester statistiquement les parametres de la fonction de Weibull
rend difficile I’interprétation de ces résultats. Cependant, si on utilise le profil de
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germination sigmoide (convergence de la fonction de Weibull) comme un indicateur de la
maturité¢ d’un lot de graine (Farmer 1997), on remarque que les graines des sites 1, 3 et 4
affichent ce profil de germination, en plus d’un pourcentage élevé de germination, lorsque
90% de la somme thermique locale est atteinte. Bien que les graines du site 1 au 11
septembre affichent un pourcentage élevé de germination, le modele de Weibull ne
converge pas ce qui pourrait signifier que les graines de ce lot ne se comportent pas
globalement comme des graines matures. Les chatons femelles récoltés ultérieurement
étaient encore bien verts ce qui signifie que les fruits n’étaient pas mirs donnant crédit a
cette explication. Le bouleau blanc semble diminuer sa production de graines pleines,
lorsqu’il est soumis a un régime thermique plus froid, afin de favoriser la maturité compléte

de celles-ci.

Pour parvenir a des résultats plus significatifs entre la relation de la somme thermique
et le développement reproductif, il aurait fallu avoir une véritable répétition de tous les
sites. Cependant, les résultats trouvés a l’intérieur des sites sont relativement solides
puisque les arbres échantillonnés suivent le méme développement foliaire et contiennent
une quantité de chatons femelles semblable a celle retrouvée dans une bonne partie de la

population.

Quoiqu’il en soit I’apparente capacité du bouleau blanc a moduler sa production de
graines et sa présence sur le territoire depuis 9200 BP (Richard & Larouche 1994) semblent
indiquer que cette espéce s’est ajustée aux conditions environnementales. Aussi, il
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semblerait que la variété polyploide (papyrifera) serait mieux adaptée au stress hydrique
que la variété diploide (cordifolia) d’ou la présence de cordifolia dans les environnements
humides et froids (Li et al. 1996). Si les auteurs de cet article mise beaucoup sur le stress
hydrique pour expliquer la répartition spatiale de ces deux variétés, le présent mémoire
semble ajouter la dimension thermique a leur conclusion. En effet, dans la partie inférieure
et supérieure du gradient d’altitude, on trouve respectivement la variété papyrifera et
cordifolia. De plus, Scoggan (1950) avait aussi répertori¢ la présence de la variété
cordifolia au Bic, a Rimouski et a Matane. Toutes les trois des villes cotiéres susceptibles
de subir un régime thermique plus froid que ’intérieur des terres a la méme altitude. Donc,
il semble aussi y avoir une sélection thermique qui favorise I’installation et la survie de la

variété cordifolia dans les sites ou 1l y a un régime thermique plus froid.
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CONCLUSION

Le développement anatomique des structures reproductives femelles du bouleau
blanc suit le schéma type pour ce genre; aucune différenciation des tissus de I’ovaire avant

le printemps et mégagamétophyte de type Polygonum se formant apres la pollinisation.

Malgré que le développement anatomique du gamétophyte femelle soit amorcé plus
tard et sous une somme thermique plus élevée dans les sites plus froids (1-2), les taux du
développement et de maturation des graines sont plus rapides comparés aux sites plus
chauds (3-4). Ces caractéristiques du développement reproductif pourraient conférer a la
variété cordifolia un risque moindre de subir un gel tardif et un potentiel accru de produire
des graines matures. De plus, les bouleaux blancs semblent moduler leur production de
graines selon les caractéristiques thermiques des sites. Ainsi, les bouleaux blancs des sites
plus froids produisent moins de graines pleines mais ont des pourcentages de germination
comparables aux sites plus chauds. D’autre part, le bouleau blanc est représenté par deux
variétés taxonomiques distinctes le long du gradient d’altitude ; la variété cordifolia se

trouve dans les sites plus froids et la variété papyrifera se trouve dans les sites plus chauds.

Tout en respectant les limites inhérentes a cette étude, les résultats suggerent une
grande thermodépendance du développement anatomique femelle et de la maturité des
graines du bouleau blanc pouvant potentiellement étre liée a la présence deux €écotypes

différents.
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Annexe 2
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Site

Abondance relative de chatons femelles (n=30) produits dans les années subséquentes dans
quatre sites répartis le long d’un gradient thermique altitudinal. Les lettres A et G
représentent respectivement la présence de ’arbre échantillonné pour 1’analyse anatomique
et la présence d’arbres échantillonnés pour les tests de germination. Classes d’abondance
estimées a I’aide de jumelle Bushnell Nature View® Birding Series 8x30 : Absent, Peu : 1
a 10 chatons difficilement observables, souvent dans une seule partie de I’arbre, Moyen :
chatons peu regroupés facilement observables dans plusieurs parties de ’arbre, Beaucoup :
chatons regroupés facilement observables dans toutes les parties de I’arbre, Chargé :
chatons présents en masses denses dans toutes les parties de I’arbre.
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Annexe 3

Pourcentage des classes d’abondance relative de chatons femelles produits dans les années
subséquentes (n=30) pour chaque site. Classes d’abondance estimées a I’aide de jumelle
Bushnell Nature View® Birding Series 8x30 : Absent, Peu: 1 a 10 chatons difficilement
observables, souvent dans une seule partie de ’arbre, Moyen : chatons peu regroupés
facilement observables dans plusieurs parties de I’arbre, Beaucoup : chatons regroupés
facilement observables dans toutes les parties de 1’arbre, Chargé : chatons présents en
masses denses dans toutes les parties de I’arbre

Sites

1 2 3 4
Absent 50 36 7 11
Peu 75 68 46 48
Moyen 20 18 36 41
Beaucoup 0 9 14 7
Chargé 5 5 4 4
Total 100 100 100 100
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Annexe 4
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Distribution des stades foliaires atteints par le bouleau blanc (n=30) selon le jour de I’année
en 2005 dans quatre sites répartis le long d’un gradient thermique altitudinal. Les lettres A
et G représentent respectivement la présence de l’arbre échantillonnée pour I’analyse
anatomique et la présence d’arbres échantillonnés pour les tests de germination. La lettre T
est la présence combinée des arbres A et G. Stades de développement des feuilles estimés a
’aide de jumelle Bushnell Nature View® Birding Series 8x30. : 1:fermé, 2:expansion du
bourgeon foliaire, 3:sortie des feuilles, 4:expansion foliaire a 25 %, 5:50%, 6:75% et
7:100%.
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Annexe 5

Somme thermique atteinte lors de ’ouverture des bourgeons foliaires en 2004 et 2005.

Sites 2004 2005°
1 53 54-104 DJ
2 63 32-71 DJ
3 11 33-33 DJ
4 38 35-35 DJ

" Données recueillies sur I'arbre échantillonné pour le suivi des structures reproductives

femelles.

2 Données recuelllies sur les trente arbres échantillonnés pour le suivi de la phénologie

reproductive femelle.
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Annexe 6

Résultat de 1’analyse de covariance entre les stades de développement anatomique du
bouleau blanc en fonction de la somme thermique (DJ>5°C) dans quatre sites (1, 2, 3, 4)
répartis le long d’un gradient thermique altitudinal (n=1)

Somme  Degré de Moyenne des

Source des carrés  liberté carrés F-ratio P
Site 2,7002 3 0,9001 22,8014  0,0000
Lsomme thermique 15,5926 1 15,5926 395,0115 0,0000
Site * Lsomme thermique 1,8125 3 0,6042 15,3056  0,0000
Erreur 1,1053 28 0,0395
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Annexe 7

Résultat de ’analyse de covariance effectué sur le pourcentage de germination des graines
du bouleau blanc en fonction de la somme thermique atteinte (DJ>5°C) aux six récoltes
sans (a) et avec (b) un traitement de vernalisation pour les sites 1, 3 et 4 distribués le long
d’un gradient thermique altitudinal (n=3)

Somme Degré Moyenne

Source des de des F_. p
. . . . ratio

carrés liberté carrés
Site 0,333 2 0,017 2,142 0,139
Traitement 0,001 1 0,001 0,132 0,719
Somme thermique 0,578 1 0,578 74,369 0,000
Site * Traitement 0,002 2 0,001 0,114 0,893
Site * Somme thermique 0,094 2 0,047 6,044 0,007
Traitement * Somme thermgqiue 0,001 1 0,001 0,135 0,717
Site * Traitement * Somme thermique 0,001 2 0,000 0,046 0,955
Erreur 0,187 24 0,008
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Annexe 8 — Graphique des fonctions de Weibull

Fonction de Weibull : 11 septembre — Site 3
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Fonction de Weibull : 24 septembre — Site 1
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Fonction de Weibull : 24 septembre — Site 4
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Fonction de Weibull : 8 octobre — Site 1
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Fonction de Weibull : 8 octobre — Site 3
008
a3
3 o088 a-8-0 o-a
39 o.0-8-0°
el
S
"}.P
[
¢
J
!
22 P
i
ll
i
!
i
i
o
!
i
i
i
]
]
177
i
|
i
O
s{ oDooooao
————— ]
19 3 36

JCOR

57



Fonction de Weibull : 8 octobre — Site 4
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