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croissance du bouleau glanduleux a I’échelle du paysage et de déterminer les principaux

facteurs responsables de sa croissance.
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revue de littérature portant sur le projet de recherche, le second est composé d’un article
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RESUME

En réponse au réchauffement climatique, des modifications structurelles de la végétation
dans les écosystémes nordiques sont observées et ont des influences majeures sur les
boucles de rétroactions climatiques en altérant ’albédo, le régime des précipitations,
la dégradation du pergélisol et la disponibilité en nutriments. On ignore encore comment
les plantes vont répondre a ces modifications du paysage a court et a long terme.
Une augmentation rapide du couvert arbustif a été rapportée en milieu subarctique au
Nunavik en zone de pergélisol discontinu ainsi que dans la majeure partie du
Bas-Arctique. Méme s’il semble y avoir une tendance généralisée d’une augmentation de
certaines especes arbustives, la réponse a 1’échelle du paysage est tres hét€rogene avec
des secteurs qui démontrent une importante croissance d’arbustes érigés alors que d’autres
n’ont pratiquement pas changé. Les composantes abiotiques (température du sol,
exposition au vent, humidité de sol, hauteur du couvert nival, etc.) et biotiques (espéces
présentes, diversité des microorganismes dans le sol, qualité de la litiere, herbivorie, etc.)
sont tres variables a I’échelle du paysage ce qui influence la croissance arbustive dans le
temps.

Nos principaux objectifs étaient de quantifier la croissance de Betula glandulosa Michx.
et de déterminer les principaux facteurs qui régulent cette croissance localement a travers
le paysage pres d’Umiujaq (Nunavik). Cette région est affectée par la dégradation du
pergélisol et subit, de maniere générale, une forte croissance arbustive, dominée par le
bouleau glanduleux. Les sites étudiés ont €té sélectionnés pour représenter un gradient
d’humidité de sol allant de sites saturés en eau a xériques.

Pour déterminer comment la variation des conditions de sol affecte la croissance de
B. glandulosa, nous avons mesuré son taux de croissance en utilisant deux mesures
complémentaires : le taux de croissance relatif et I’élongation annuelle des tiges par unité
de surface. Pour évaluer la disponibilité¢ en éléments nutritifs, nous avons utilisé des
membranes qui captent les ions dans le sol permettant ainsi d’estimer la quantité d’azote
inorganique soluble et le phosphore disponible dans le sol. De plus, des feuilles de
B. glandulosa ont été récoltées avant la sénescence pour des analyses chimiques afin
d’obtenir une deuxieéme mesure d’¢léments nutritifs disponibles (C, N, P). L’humidité du
sol a ét€¢ mesurée periodiquement a I’aide d’une sonde a main et la température du sol aux
heures a ’aide d’enregistreurs de données enfouis dans le sol pendant une année entiére.
Les données ont été analysées a I’aide de deux approches : modeles linéaires mixtes et
€quations structurelles.

Les résultats de ce projet indiquent que le taux de croissance du bouleau varie
significativement entre les sites dans le paysage de 3 m/m? a plus de 80 m/m?.
La température du sol, la quantité d’azote dans les tissus foliaires, I’humidité du sol et
[’age des peuplements étaient les variables qui permettaient d’expliquer la croissance de
cet arbuste dans cette région.



Vi

Cette grande variabilité dans le paysage des composantes €daphiques et biologiques qui
interagit avec la croissance du bouleau démontrent a quel point il est important de récolter
davantage de données sur terrain dans différentes régions de 1’ Arctique pour avoir une
meilleure compréhension des phénoménes d’arbustation et de brunissement. Ces données
sont essentielles pour la validation des modeles qui tentent de prédire les changements a
venir dans le grand biome de I’ Arctique.

Mots-clés : bouleau glanduleux, arbustation, croissance, subarctique, humidité du sol,
éléments nutritifs, température du sol, paysage
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CHAPITRE 1

INTRODUCTION

1.1 Contexte de I’étude

Au cours des 100 derniéres années, la température annuelle moyenne sur la Terre a
augmenté de 0,85 °C et les hautes latitudes sont les plus touchées par cette hausse (IPCC
2013). En réponse a ce réchauffement, la composition, la densité ainsi que la distribution
de la végétation ont changé dans I'Arctique (Elmendorf ef al. 2012b). Cette modification
structurelle dans les écosystemes nordiques peut avoir une influence majeure sur le climat
en modifiant I'équilibre de I'énergie de surface, le régime des précipitations, la dégradation
du pergélisol ainsi que la disponibilit¢ en éléments nutritifs (Lantz et al. 2010,

Myers-Smith et al. 2011).

A ce jour, beaucoup d’attention a été portée sur I’augmentation du couvert arbustif
prés de la limite des arbres (Sturm et al. 2001, Tape et al. 2006, Forbes et al. 2010).
L’augmentation rapide de la hauteur, de la densité et du couvert arbustif dans ces régions
a le potentiel de modifier les propriétés et les processus écosystémiques a différentes
échelles (Myers-Smith et al. 2011). Les modifications de la captation et de I’émission du
CO, atmosphérique et de I’albédo sont au centre des boucles de rétroaction pouvant agir
a I’échelle globale en affectant le réchauffement atmosphérique (Figure 1.1). A plus petite
échelle, le recrutement des arbustes peut étre facilité par des perturbations écosystémiques
tel que I’approfondissement de la couche active (Tape et al. 2012), ’augmentation des
feux (Tollefson 2007), de méme que par les activités humaines et animales (Forbes et al.
2001, Barrio et al. 2016) (Figure 1.1). De ce fait, ces types de perturbation pourraient
faciliter ou nuire a I’implantation de nouveaux individus et ainsi affecter le phénomene
d’arbustation. Une croissance accrue des arbustes érigés par exemple, peut favoriser la
captation de neige en période hivernale (Paradis er al. 2016) et augmenter I’effet

d’ombrage au sol en période estivale (Frost et al. 2018). Ainsi, les arbustes peuvent



interagir et modifier les composantes de leur environnement a une échelle plus locale en
altérant les composantes thermiques, hydrologiques et chimiques du sol (Pelletier et al.

2018) (Figure 1.1).

FEEDBACKS

Figure 1.1  Boucles de rétroaction engendrées par |’augmentation de la densité du

couvert arbustif qui ont le potentiel de modifier les propriétés et les
processus €cosystémiques.
Les fleches rouges indiquent les relations positives et les fleches bleues
indiquent les relations négatives entre les deux facteurs; les fleches grises
indiquent que les relations sont encore indéterminées (Tirée de Myers-
Smith et al. 2011).

L’augmentation du couvert arbustif a été documenté en milieu subarctique au
Nunavik (Ropars and Boudreau 2012, Tremblay ef al. 2012, Provencher-Nolet et al. 2014,
Pelletier et al. 2018). Malgré le caractere généralisé de ce phénomene, certaines régions
semblent montrer une plus grande augmentation du couvert alors que d’autres ont peu
changé (Provencher-Nolet et al. 2014). Cette recherche étudiera cette variabilité de la
croissance arbustive en lien avec les composantes du paysage en prenant en considération
les variables locales de I’environnement telles que "humidité du sol, la température et la

disponibilité des éléments nutritifs.



1.2 Revue de la littérature : facteurs influengant la croissance arbustive dans
’Arctique

L’ Arctique connait des changements majeurs tels que la fonte de la calotte polaire
et augmentation des températures de |’air qui affectent tous les écosysteémes et en
réponse a ces changements, certaines régions arctiques et subarctiques montrent une
augmentation rapide de la croissance végétale (Tape et al. 2006, Elmendorf et al. 2012a,
Pearson et al. 2013, Myers-Smith et al. 2015). Au cours des trois dernieres décennies,
Epstein et ses collaborateurs (2012) ont étudié par télédétection 13 sites a travers le biome
arctique et ont noté une augmentation de 19,8 % de la biomasse aérienne, associée dans
la majorité des cas avec les régions bioclimatiques C, D, et E de la carte de végétation
circumpolaire Arctique (Walker et al. 2005). Ces trois grandes zones sont associées a
la présence d’especes arbustives allant de toundra arbustive arctique (C) a la toundra
subarctique (E). Les arbustes et les graminées montrent la plus grande réponse aux
changements climatiques présentement observés dans la toundra (Walker et al. 2006,

Elmendorf et al. 2012a).

La croissance des plantes dans les hautes latitudes est généralement limitée par une
courte saison de croissance et une faible disponibilité en nutriments (Shaver and Chapin
1980, Chapin and Kedrowski 1983, Zamin and Grogan 2012). Les principaux facteurs
ayant le potentiel d’influencer la croissance des arbustes tels que la température,
les précipitations et la disponibilité¢ des €léments nutritifs dans le sol sont présentés

ci-apres.

1.2.1 La température de ’air

Au cours des derniéres décennies, la durée de la saison de croissance dans les hautes
latitudes (> 60°N) a augmenté (Zeng et al. 2011, Xu et al. 2013). Zeng et al. (2011) ont
noté que I’augmentation de la saison de croissance €tait principalement due a un début
plus rapide au printemps (environ 4,7 jours/décennie) et a une fin Iégerement plus tardive
a I’automne (1,6 jours par décennie) depuis 1982. Des résultats similaires ont €t€ obtenus

par Xu et al. (2013) montrant une augmentation (> 3 jours/décennie) dans la majorité de



I’Arctique depuis les années 80. Selon Linderholm (2006), la saison de croissance
a augmenté de 12 jours en Amérique du Nord entre les latitudes 40°N et 70°N de 1981 a
1999. D’autre part, Myers-Smith et al. (2019) ont récemment noté, apres un suivit a long
terme de 18 ans a I’fle Herschel (Canada), que la phénologie printaniére était devancée de
9 jours/décennie mais que la longueur de la saison de croissance réelle n’avait augmenté

que de 2 jours/décennie puisque la sénescence se produisait plus tot a I’automne.

La distribution des arbustes a I’échelle globale est généralement associée au gradient
de température. Selon la carte de végétation circumpolaire Arctique de Walker et al.
(2005), les arbustes érigés sont limités a la zone D (avec une température moyenne en
juillet de 7-9 °C) et les arbustes de grande taille (> 1.5 m) sont limités a la zone E (avec
une température moyenne en juillet de 9-12 °C). Ainsi, si la tendance se maintient,
ces températures plus chaudes pourraient faciliter la progression des especes arbustives

érigé€es dans I’ Arctique.

Des expériences de réchauffement dans différentes régions de 1’Arctique ont
évalué D’effet a court (1-3 ans) et a plus long termes (6-22 ans) de ’augmentation de
la température de I’air sur la végétation (Wookey et al. 1993, Chapin et al. 1995).
Les résultats de ces expériences varient considérablement selon la durée et ’emplacement
des études. Chapin et Shaver (1985) ont utilis¢ des serres fermées pour simuler une
augmentation moyenne de 5 °C de la température de I’air par rapport aux sites témoins en
toundra arctique herbacée en Alaska. Apres deux ans de réchauffement, une augmentation
significative de la croissance des arbustes a feuilles décidues et persistantes a €t€ observée.
Une méta-analyse sur les expériences de réchauffement a travers le biome de la toundra
a montré que sous |’effet d’un réchauffement modéré (1-3 °C) d’une durée variant de
trois a six saisons de croissance, les plantes vasculaires ont augmenté en taille et en
recouvrement principalement chez les arbustes a feuilles décidues et les graminoides
comparativement a celui des cryptogames qui a diminué¢ (Walker er al. 20006).
Des résultats similaires ont été observés dans la région de Daring Lake (T.N.-O.) apres

six ans de réchauffement a 1’aide de serres. Ils ont noté chez [’arbuste décidu



Betula glandulosa une augmentation de la croissance apicale moyenne 2,5 fois plus élevée

que dans les sites témoins (Zamin and Grogan 2012).

Sur une plus grande échelle de temps, 22 années de réchauftement en toundra
arbustive a éricacées (milieu subarctique, Abisko en Suede) ont mené a ’augmentation
du couvert arbustif principalement chez trois especes (Betula nana, Empetrum
hermaphroditum et Cassiope tetragona). Cependant, une augmentation significative
de I’élongation des branches n’a été observée que chez les deux espéces a feuilles
sempervirentes E. hermaphroditum et C. tetragona (Campioli et al. 2012). La plus faible
réponse de Betula nana a |’augmentation de la température comparativement aux especes
a feuilles persistantes dans cette étude suggere que ces derniers peuvent étre de bons

compétiteurs pour la ressource dans cet écosysteme.

1.2.2 Température du sol

En région subarctique, les arbustes €rigés peuvent entrainer des températures de sol
plus froides durant la période estivale par une plus grande interception des radiations
solaires par la structure arbustive (Marsh et al. 2010, Myers-Smith and Hik 2013).
Des données de température de sol en provenance d’Umiujaq (région subarctique) ont
montré une baisse de 2° a 3 °C sous couvert arbustif comparativement au milieu ouvert a
proximité pendant la période estivale (Lévesque comm. pers.). De plus, une expérience en
toundra sibérienne a montré que la présence d’arbustes de grande taille réduisait
I’épaisseur de la couche active de plus de 12 cm en aolit comparativement aux sites en
milieu ouvert (Blok et al. 2010). Par conséquent, I’augmentation de la température de 1’air
attendue dans la toundra n’aura peut-étre pas d’impact majeur sur dégradation du

pergélisol en €té sous couvert arbustif.

D’autre part, pendant I’hiver, la température du sol est principalement contrélée par
le couvert nival (Stieglitz et al. 2003, Paradis et al. 2016). La structure des arbustes agit
comme une cléture a neige et altere les propriétés isolantes de la neige (Dominé et al.

2016). Nobrega and Grogan (2007) ont simulé I’effet d’un couvert nival plus épais



(I m de neige comparativement a 30 cm dans les sites contrdles) sur la température du sol
en toundra arbustive pres de Daring Lake (T.N.-O.). Ils ont observé sous un couvert nival
plus épais un taux de refroidissement plus lent apres la mi-novembre. La température
moyenne du sol était plus stable et jusqu’a 7 °C plus chaude durant les périodes plus
froides de I’hiver. Les températures du sol étaient plus froides au printemps

comparativement aux sites témoins.

1.2.3 L’humidité de sol

L’eau est une composante essentielle pour les plantes. Elle est nécessaire a plusieurs
processus physiologiques comme par exemple : la photosynthese, le transport de la séve
ou la turgescence des cellules. Indirectement, dans le sol I’eau facilite le transport des
nutriments jusqu’a la plante. Et avec sa polarité, I’eau peut transporter des charges

positives et négatives (Jones 2012).

A ce jour, ’impact de I’humidité du sol sur la croissance arbustive a été tres peu
étudié dans les écosystemes nordiques. Les composantes des sols arctiques comme les
sols des autres régions du monde varient grandement d’un endroit a un autre que ce soit
par la présence ou absence de pergélisol, la variabilité¢ de la texture de la matrice du sol
(argileux, limoneux, sablonneux), les composantes organiques du sol ou la composition
végétale, etc.) (Loveland 2011). De ce fait, la réponse de la végétation face a une
modification du régime hydrique ne sera pas la méme d’un endroit a I’autre (a petite ou a
grande échelle). Une étude menée au Groenland par Gamm et al. (2018) a montré qu’une
augmentation de la sécheresse du sol affectait négativement la croissance de B. nana.
alors que dans d’autres régions une plus grande humidité du sol combinée avec des
températures plus chaudes favorisaient la croissance des arbustes érigés (Ropars et al.

2017, Bjorkman et al. 2018).

Chapin et ses collaborateurs (1988) ont comparé la productivité de la végétation
dans des zones ou il y avait de I’écoulement d’eau et en périphérie. La productivité était

2,4 fois plus élevée dans les zones ou il y avait de I’écoulement d’eau puisqu’il y avait un



recyclage plus rapide de I’azote et du phosphore (Chapin et al. 1988). Ces résultats
suggerent que dépendamment des conditions, un sol saturé en eau peut limiter ou

augmenter la disponibilité en nutriments dans |’environnement.

[’eau est aussi importante pour les organismes qui vivent dans le sol. Généralement,
les sols saturés en eau ou tres secs ont une influence négative sur la décomposition de la
matiére organique. En toundra arctique humide (Alaska), une augmentation de I’humidité
du sol (bien drainé a saturé en eau) a réduit la respiration du sol de 50 a 75 % (Shaver
et al. 2006). Cependant, méme si la saturation du sol ralentie la décomposition de la
matiere organique, I’écoulement de I’eau permet la mobilité des éléments nutritifs dans le
sol et facilite ainsi leur assimilation par les plantes (Rastetter et al. 2004). Les modeles
climatiques prévoient que les précipitations dans les écosystémes nordiques devraient
augmenter avec les changements climatiques (Bintanja 2018). Robinson et ses
collaborateurs (1995) ont évalué I’impact d’une augmentation de 50 % des précipitations
en période estivale en toundra arbustive a éricacées en milieu subarctique. IIs n’ont
observé aucun effet sur I’humidité du sol comparativement aux sites témoins mais ils ont
noté¢ une augmentation de la décomposition dans les sites qui ont subi I’arrosage.
De ce fait, ces résultats suggerent que I’augmentation des précipitations estivales n’aura
peut-&tre pas une grande influence sur I’humidité du sol directement mais pourrait faciliter

la décomposition de la matiere organique.

1.2.4 Eléments nutritifs

L’azote (N) et le phosphore (P) sont des macronutriments essentiels au
fonctionnement des plantes. [.’azote provient en grande partie de I’atmosphere sous forme
gazeuse et doit étre transformé en nitrate et en ammoniaque par les microorganismes dans
le sol avant de devenir assimilable par les plantes (Jones 2012). Le phosphore provient
de la matrice minérale du sol et la majorité du P assimilé par les plantes est relocalisé dans
la plante lors de la sénescence limitant ainsi la quantité¢ de phosphore dans la litiere.
De ce fait, un sol minéral sera généralement initialement limité en azote et avec le temps,

le phosphore deviendra limitant (Walker and Syers 1976, Vitousek 2004).



Les sols de I’Arctique sont généralement trés pauvres en €léments nutritifs et les
plantes de ces €cosystémes sont bien adaptées a une faible disponibilité en nutriments
(Shaver and Chapin 1980). La disponibilité en nutriments est principalement controlée par
les conditions locales du milieu (ex : température du sol (Robinson 2002), qualité de la
litiere (Singh and Gupta 1977), humidité du sol (Shaver et al. 2006)) qui peuvent avoir
une influence directe sur la croissance arbustive (Hollesen ef al. 2015) mais aussi indirecte
en favorisant I’activité des microorganismes présents dans le sol (Holding et al. 1973,
Sundqvist et al. 2011). 1I est important de comprendre que ces conditions de sol peuvent
varier grandement dans une région donnée (Loveland 2011). Cette disponibilité en
¢léments nutritifs devrait augmenter sous des conditions climatiques plus chaudes a la

suite de I’augmentation de I’activité microbienne (Nadelhoffer ef a/. 1991, Hobbie 1996).

Il a été montré que des températures plus stables et plus chaudes en période
hivernale augmentent la respiration microbienne résultant en une plus grande dégradation
de la matiere organique (Schimel e al. 2004, Nobrega and Grogan 2007, Buckeridge and
Grogan 2010). Sous un couvert nival plus €pais et dans des parcelles témoins, Buckeridge
and Grogan (2010) ont observe un plus grand relachement des €1éments nutritifs pendant
la fin de la période hivernale et un déclin rapide des nutriments et des microorganismes
juste apres la période de fonte de la neige. Méme si le relargage des nutriments était
l[égerement plus €levé sous le couvert de neige le plus épais, il y avait tout de méme un
relargage de nutriments significatif dans les parcelles de toundra non manipulées.
La principale différence se traduisait par le moment du relargage des nutriments qui avait
lieu un mois plus tard (li€ au moment de la fonte) lorsque le couvert nival était plus €pais.
Les dates de ce relargage de nutriments ont une influence sur la disponibilité en nutriment
pour I’assimilation par les plantes pendant la fin du printemps. Larsen et ses collaborateurs
(2012) ont évalué a quel moment les différents groupes fonctionnels de plantes €taient
capables de commencer a assimiler de I’azote aprés I’hiver. Les arbustes a feuilles
persistantes étaient les premiers a assimiler ’azote dix jours apres la fonte de la neige
entre le début d’avril et le mois de mai tandis que les arbustes a feuilles décidues ont
commence a assimiler ’azote seulement au début du mois de mai. Ces résultats suggerent

que les arbustes a feuilles persistantes pourraient €tre en mesure de tirer avantage du



relargage des nutriments au printemps contrairement aux arbustes décidus qui dépendent

plus de I’activité microbienne apres la fonte de la neige pour I’assimilation de I’azote.

1.2.5 La décomposition

Robinson (2002) définit la décomposition comme la somme des processus
physiques, chimiques et biologiques qui se produit dans la matiére organique morte,
qui entraine la réduction de la taille des particules organiques et transforme les composés
organiques en compos€s inorganiques. Les communautés de microorganismes dans le sol
sont essentielles pour la minéralisation (derniére étape de la décomposition) du carbone
et de I’azote. Toutefois, en plus de décomposer la matiere organique, les microorganismes
utilisent les éléments nutritifs présents dans la solution du sol et entrent ainsi en

compétition avec les plantes (Foth and Turk 1972).

Dans les hautes latitudes, la minéralisation est principalement limitée par les
faibles températures, la faible quantité de matieres organiques dans le sol et la faible
concentration des éléments nutritifs dans la litiere des plantes (Robinson 2002, Aerts et al.
2006). Les constituants physiques et chimiques des feuilles des plantes ont une influence
directe sur leur taux de décomposition (Singh and Gupta 1977, Robinson 2002, Aerts et al.
2006). Les tissus foliaires avec une forte concentration en lignine ont tendance a ralentir
les taux de décomposition (Melillo et al. 1982, Robinson 2002). I a été¢ suggéré que
les composés phénoliques présents dans les tissus foliaires pourraient ralentir la
décomposition et limiter la disponibilit¢ des éléments nutritifs en inhibant la
minéralisation et en stimulant I’immobilisation. Ces composés forment des complexes
avec les protéines dans les tissus de la plante et dans les microorganismes qui sont

difficiles a dégrader (Hattenschwiler and Vitousek 2000).

Le ratio C:N de la matiére organique peut aussi jouer un réle clé dans la
décomposition de la matiére organique. Le contenu en C est relativement constant dans
les tissus organiques (40-50 %), alors que la proportion en N est plus variable (Foth and

Turk 1972). De ce fait, le ratio C:N est une maniere de représenter le contenu en N.
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Une faible teneur en N dans la litiere limite [’acces de 1’azote aux microorganismes et
ainsi réduit leur activité. Un faible ratio C:N (moins de 20) fournit suffisamment d’azote
pour satisfaire les besoin des organismes dans le sol et les surplus sont relachés sous forme
d’ammoniaque qui pourra €tre utilisé par les plantes (Foth and Turk 1972). Shaver et
Chapin (1980) ont observé une augmentation de la concentration des nutriments (N et P)
dans les feuilles de deux arbustes décidus apres un an d’enrichissement en N a forte
concentration (25g/m?). Ceci suggére qu’une plus grande disponibilité en éléments
nutritifs peut directement influencer la qualité de la litiere ce qui pourrait engendrer des

taux de décomposition plus élevés.

Aerts et ses collaborateurs (2006) ont observé apres trois ans de fertilisation en
toundra subarctique une augmentation du contenu en N dans les tissus foliaires de
Betula nana. 1ls ont aussi noté une plus grande immobilisation de I’azote dans le sol dli a
une grande teneur en composés phénoliques dans les feuilles. Cependant, la présence de
ces composés n’a pas affecté les taux de décomposition puisque les feuilles du bouleau
nain posseédent des composés a petites molécules (le rendant plus facile a se dégrader).
De ce fait, dépendamment de la quantité et du type de composés phénoliques présents
dans la plante, le taux de décomposition ainsi que la disponibilité en nutriments vont
varier. Une méta-analyse récente de 117 sites a travers la toundra Arctique a montré que
la quantité de N présente dans les tissus foliaires diminuait dans les sites les plus chauds

et secs mais augmentait dans les sites plus chauds et plus humides (Bjorkman ef al. 2018).

Finalement, la composition chimique et physique de la litiére est variable entre les
différentes espeéces et les différentes formes de croissance. Généralement, les arbustes a
feuilles décidues et les graminoides se décomposent plus rapidement que les arbustes a
feuilles persistantes, les mousses et les lichens dus a une meilleure qualité de la litiere

(Robinson 2002, Aerts et al. 2006, Dorrepaal et al. 2007).



1.2.6 Influence de la fertilisation sur la croissance des arbustes décidus

Les espéces de plantes répondent différemment a la fertilisation a travers la toundra
(Shaver and Chapin 1980). Les arbustes a feuilles décidues ont une plus grande
concentration de nutriments dans les feuilles nouvellement formées comparativement aux
espéces a feuilles persistantes (AERTS 2006). C’est peut-étre pourquoi les arbustes
décidus comparativement aux especes a feuilles persistantes sont plus sensibles a 1’ajout
de nutriments. Les arbustes décidus doivent investir a chaque printemps pour produire de
nouvelles feuilles. Plusieurs manipulations expérimentales ont été réalisées afin d’évaluer
les impacts d’une plus grande disponibilit¢ en nutriments sur les plantes (Shaver and
Chapin 1980, Chapin and Shaver 1985, Chapin et al. 1995). Une des principales
conclusions de ces expérimentations est que |’ajout combiné de N et de P a le plus
d’influence sur la croissance des arbustes décidus incluant un plus grand nombre de

nouvelles tiges, plus de feuilles et une plus grande élongation.

Shaver et Chapin (1980) ont €tudié la réponse de diverses plantes suite a une année
de fertilisation en toundra arctique a touradons (Alaska). IIs ont observé qu’un ajout
d’azote de forte concentration avait une influence positive sur la masse des nouvelles tiges
chez Betula nana comparativement au traitement de phosphore qui ne montrait aucune

différence avec les groupes témoins.

Sur une plus grande échelle de temps, Zamin and Grogan (2012) ont travaillé en
toundra arbustive mésique a hummocks en région subarctique pres de Daring Lake
(Canada). Apres six années de fertilisation, ils ont observé que Betula glandulosa était
I’espéce qui répondait le plus a I’enrichissement en nutriments. Encore une fois, 1’ajout
combiné de N et de P a entrainé la plus forte augmentation de la biomasse des nouvelles
tiges chez le bouleau glanduleux (neuf fois plus que les contrdles). Contrairement aux
résultats de Shaver et Chapin (1980), ils ont noté un effet positif de I’ajout en P apres
six ans de fertilisation sur la productivité des tiges de Betula glandulosa. Ces résultats a

moyen terme suggerent une co-limitation en N et P dans cette région.
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Apres trois ans de fertilisation en N et en P en toundra arctique a touradons (Alaska),
Chapin et ses collaborateurs (1995) ont observé une augmentation de la biomasse des
graminoides, des arbustes a feuilles persistantes, des mousses et des arbustes décidus.
Mais apres neuf ans, ces parcelles sont devenues dominées par le bouleau nain et les
graminoides, les arbustes a feuilles persistantes et les plantes non-vasculaire ont diminué
considérablement. Ceci suggere que les nutriments et la lumiére sont les principaux agents
qui contr6lent la diversité dans cet €cosystéme. Aprés 20 ans, cette expérience de
fertilisation (Alaska) a mené a un changement structurel de la végétation passant de
toundra a graminoides a toundra arbustive a dominance de bouleau nain (Mack ef al.
2004). Une expérimentation comparable a €t¢ menée en toundra arbustive a éricacées en
milieu subarctique en Suéde, et aprés 22 ans de fertilisation, Campioli et ses collaborateurs
(2012) ont observé une augmentation des graminoides au détriment des arbustes.
Ces résultats montrent que la réponse des arbustes varie grandement en fonction des
caractéristiques du site (biotiques et abiotiques) et de la durée de I’expérimentation

montrant ainsi I’importance des composantes locales du milieu.

1.2.7 Le pergélisol

Le pergélisol défini comme un sol qui reste sous 0 °C pendant au moins deux ans
est une composante marquante des sols de la toundra arctique (French 1987). Il peut €tre
continu, discontinu et sporadique (Loveland 2011). L’impact de la dégradation du
pergélisol sur la croissance des végétaux est variable en fonction des composantes locales
de celui-ci et de son environnement. Il difféere grandement a travers le paysage tout
dépendant du type de sol, de la diversité végétale, de I’humidité du sol et du couvert nival.
La profondeur de la couche active (portion de sol qui dégele pendant la saison estivale) a
une incidence sur la température du sol ainsi que sur les ressources disponibles pour les
plantes. Le contenu en glace du pergélisol influence la capacité thermique du sol et le
temps nécessaire pour geler et dégeler un sol. De plus, lors du dégel d’un pergélisol riche
en glace, I’eau peut soit s’écouler (entrainant I’affaissement de la surface) ou étre retenue
menant a la formation de mares. Ces mares thermokarstiques favoriseront a court terme

la croissance des plantes de milieux humides et 1’établissement des arbustes €rigés en
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pourtour. Avec le temps la mare va se drainer et deviendra une dépression favorable a

I’établissement des arbustes (Yang et al. 2010).

1.2.8 Espéce a I’étude

Betula glandulosa (Michx.), le bouleau glanduleux, est un arbuste décidu de la forét
boréale nord-américaine qui fait partie de la famille des Bétulacées. Dépendamment des
conditions environnementales, la taille de ce bouleau peut varier grandement allant
d’arbuste prostré a arbuste érigé (moins de 2.5 m) (De Groot and Thomas 1997).
Il se reproduit par croissance végétative et par graines. Durant les dernieéres décennies,
Betula glandulosa a augmenté en abondance au Nunavik (nord du Québec) principalement
en association a une augmentation de la croissance végétative (Ropars and Boudreau
2012, Tremblay et al. 2012, Lemay et al. 2018). Les bouleaux ont la capacité de former
des rameaux longs et des rameaux courts qui ont le potentiel de promouvoir une croissance
rapide lorsque les conditions deviennent favorables. [l a ét€¢ montré que cette plasticité de
développement a favoris€é I’expansion du bouleau nain, Betula nana, en Alaska

(Bret-Harte et al. 2001).

1.2.9 Objectifs

A ce jour, plusieurs études ont démontré I’augmentation du couvert arbustif
principalement a la limite des arbres (écotone), dans le nord du Québec (Nunavik) (Ropars
and Boudreau 2012, Tremblay ef al. 2012, Ropars ef al. 2014, Lemay et al. 2018, Pelletier
et al. 2018). Ce secteur a subi d’importants changements (physiques et biologiques) tels
que la modification de la structure végétale et la dégradation du pergélisol. La strate
arbustive de la région d’Umiujaq a augmenté rapidement au cours des 20 dernieres années
(Provencher-Nolet et al. 2014). Méme si ce phénomene semble grandement généralisé
dans ce secteur du Nord du Québec, certains sites n’ont pratiquement pas changé au cours
des deux dernieres décennies. C’est dans ce contexte d’étude que s’insé€re ce projet de

maitrise.
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L’objectif général de ce projet était d’évaluer le taux de croissance de

Betula glandulosa Michx. dans I’hétérogénéité du paysage pres de la limite des arbres au

nord du Québec.

De cet objectif général découle deux sous-objectifs :

Quantifier la croissance de Betula glandulosa Michx. a travers I’hétérogénéité

du paysage pres de la limite des arbres.

Déterminer les principaux facteurs qui régulent la croissance de

Betula glandulosa Michx. a I’échelle du paysage dans ce secteur.

Hypotheses :

1.1

1.2

1.3

L humidité du sol influence le taux de croissance de Betula glandulosa.

P1: La croissance du bouleau glanduleux sera maximale sur des sols
mésiques.

P2 : La croissance du bouleau glanduleux sera plus faible sur un sol sec.

P3: La croissance du bouleau glanduleux sera plus faible sur un sol saturé

€n cau.

La température du sol influence le taux de croissance de Betula glandulosa.

P4: La croissance de B. glandulosa sera plus grande dans des sites avec des

températures de sol plus chaudes.

La hauteur et la densité du couvert arbustif influencent le taux de croissance de

B. glandulosa.

P5: Les sites de bas couverts et de faible densité auront une plus faible

croissance a cause des conditions abiotiques limitantes.
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P6: Les sites de hauts couverts et de haute densité auront des taux de
croissance plus faible a cause des condition biotiques comme la

compétition et le vieillissement des tissus de la plante elle-méme.

P7: La croissance de B. glandulosa sera plus grande (maximale) dans les

sites avec une hauteur de couvert moyenne et une densité moyenne.

La disponibilité¢ en éléments nutritifs dans le sol aura une influence sur la

croissance de B. glandulosa.
P8 : Une plus grande quantit¢ d’ammonium et de phosphate dans le sol
favoriseront la croissance de B. glandulosa.

P9 :  Le phosphate aura un effet plus grand que I’ammonium sur la croissance

de B. glandulosa.

P10 : Un ratio ammonium/phosphate élevé dans le sol limitera la croissance

de B. glandulosa.
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Abstract

Shrub cover has increased in many subarctic areas underlain by discontinuous permafrost
in Nunavik, as well as across much of the Low Arctic. The response in shrub growth is
very heterogeneous at the landscape scale with some areas showing a great increase
while others have hardly changed. Our main objective was to assess the growth of
Betula glandulosa Michx. along a soil moisture gradient across the landscape near
Umiujaq (Nunavik, Canada).

We evaluated the growth rate of Betula glandulosa using two measurements: annual stem
elongation per unit of ground area, and relative growth rate. Thirty sites were selected
along gradients of soil moisture (wet to dry), birch height (10 to 130 ¢cm) and shrub cover
(10-100%). Minimal age of birch per site was measured by dendrology at the base of the
five branches that were used to calculate the relative growth rate. Soil nutrient availability
(soluble inorganic nitrogen and phosphorus) was assessed with ion exchange membranes.
Prior to senescence, birch leaves were collected for chemical analyses (total C, N, P).
Soil moisture was measured during the summer and soil temperature recorded hourly over
one year at 5 cm in the ground. Trends were analysed with mixed linear models and
structural equation modeling.

Birch growth varied significantly among sites (from 3 m to 80 m/m?). Growth rate
variation was positively correlated with the nutrient content of the foliar tissues
(mostly N), soil temperature and the average canopy height of the shrub cover. The growth
was negatively correlated with the soil moisture and the minimal age of the shrub cover.
Overall, the growth of B. glandulosa varied throughout the landscape and the edaphic
factors that affect its growth varied also through the space and time.

Key words: shrubification, growth, RGR, soil moisture, nutrients availability,
soil temperature
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Introduction

Arctic tundra is experiencing major changes (e.g. melt of ice sheets, increase air
temperature, modification of the precipitation regime) affecting its ecosystems, as for
instance the rapid augmentation in shrub cover in some regions in the Arctic and Subarctic
(Tape et al. 2006, Myers-Smith et al. 2011, Elmendorf et al. 2012, Pearson et al. 2013).
To date, shrub growth is mainly associated with warmer temperature and greater soil
moisture (Ropars et al. 2017, Bjorkman et al. 2018). Even if warmer temperatures are
mostly increasing the plant productivity in Northern regions (mostly tall erect shrubs),
some areas such as western Greenland and Svalbard (in high Arctic) started to show a
decline of plant growth (Forchhammer 2017, Gamm et al. 2018, Cooper et al. 2019).
Since 2011, a new phenomenon is observed in the northern latitudes: the browning of the
Arctic (Epstein et al. 2018, Trehamne ef al. 2019). This recent decline is mostly associated
to extreme climatic events (mostly in winter), dryness, melt of the sea ice, fires and insect
outbreaks. Yet, this heterogeneity of plant response is not well understood at the landscape

scale.

Plant growth is mainly controlled by local conditions which differ largely
throughout the landscape. For example, soil moisture, soil temperature, topography,
nutrients availability, plant composition, soil texture are all factors that affect plant growth

and how they will respond under current climate change (Fig. 1).
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Fig. 1 Theorical model of the interactions between the edaphic factors and the plant that
can potentially affect the plant growth.

Water is an essential component of the soil since water facilitates the transport of
nutrients to the plants and is part of several essential physiological processes for the plant
(Jones 2012). The impact of soil moisture on shrub growth has been poorly studied in
northern ecosystems. To date, in some cases, greater soil moisture promoted shrub growth
under warmer temperature (Ackerman et al. 2017, Bjorkman et al. 2018) whereas in
another, saturated soils tended to limit the shrub growth and even kill the shrub by root
anoxia (Cooper et al. 2019). In Greenland, dryer soil under warmer climatic conditions
led to a decrease in shrub growth (Gamm et al. 2018). Water is also important to the
microbial community present in the soil. Generally, oversaturated soils or extremely dry
soils have a negative influence on decomposition which could influence nutrient
availability (Holding et al. 1973, Glanville et al. 2012). Thus, soil moisture can have both

direct and indirect effects on plant growth.

Nutrient availability is mainly controlled by the activity of soil microorganisms
which in turn are affected by local micro-environmental conditions (e.g. soil temperature
(Robinson 2002), soil moisture (Shaver et al. 2006), litter quality (Singh and Gupta

1977)). In subarctic regions, erect shrubs can modify the thermal regime of their
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environment by promoting cooler soil during the summer due to higher solar radiation
interception by the shrub structure (Marsh et al. 2010) and warmer soil in winter with the
protection by the snow cover (Paradis et al. 2016, Pelletier et al. 2018). Shrub structure
acts as a snow fence allowing greater snow retention around them. Deeper snow cover
increases soil insulation and provides more stable conditions for the soil microorganisms
(Nobrega and Grogan 2007, Buckeridge and Grogan 2010). Higher and more stable soil
temperatures promote greater soil respiration and nitrogen mineralization (Schimel et al.

2004, Nobrega and Grogan 2007, Buckeridge and Grogan 2010, Christiansen e al. 2018).

To date the importance of the shrub ground phenology on the shrubification process
remains understudied even if the edaphic conditions in the fall may have an incidence on
the shrub growth. Blume-Werry ef al. (2016) studied root phenology in alpine toundra in
northern Sweden on shrub and compared it to the length of the above ground phenology.
They found that the growing season was 50% longer below than above ground.
This suggests that the roots can remain active while the above ground biomass is shutting
down. This late season production of fine roots increases the nutrient uptake and allows

the plant to take adventage of these nutrient pulses.

Thus, mineralization occurs faster under deciduous shrubs and this could favour an
increase of the shrub cover. This suggests that the importance of soil temperature on shrub

growth could be underestimated in the process of the greening of the Arctic.

As aplant gets older and larger, the relative growth rate of the plant tends to decrease
(Mark Rees et al. 2010). In time, the plant can limit its own growth by self-shading,
tissue aging and tunrover as well as by allowing ressources to maintain structural
components (Evans 1972). From these informations, the recent and rapid increase in shrub
cover may be expected to become limited by the shrub itself independently of the

environnemental factors.

During the last decades, erect shrub (dominated by Betula glandulosa) showed great

expansion in Nunavik mainly associated to an increase in vegetative growth (Ropars and
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Boudreau 2012, Tremblay et al. 2012, Lemay et al. 2018). In this study, our main objective
was to evaluate the growth of Betula glandulosa across the landscape and determine the
main environmental factors that influence birch growth in subarctic western Nunavik near
Umiujaq, a region highly affected by permafrost degradation and increasing birch cover

(Pelletier et al. 2018).

Materials and methods
Study area

The study took place from June 2013 until June 2014 near Umiujaq, an Inuit
community located on the east coast of the Hudson Bay, in Nunavik, subarctic Québec
(56°33° N and 76°32” O). The landscape of this region, located at the forest-tundra
ecotone, is characterized by exposed cuestas (up to 350 m ASL) and vegetated valleys
(ARK 2007), dominated by mesic shrub tundra with Betula glandulosa as the most
common erect shrub species (Provencher-Nolet 2014). The discontinuous permafrost
found in the region has experienced important degradation in response to recent warming

(Payette and Delwaide 2000, Payette et al. 2004).

Site selection and characterisation

To test if the growth of Betula glandulosa vary across the landscape and how it is
associated with local edaphic factors, 30 sites (> 400m?*) were selected to represent three
environmental gradients: soil moisture (wet to dry), birch height (10 to 130 cm) and shrub
cover (10-00%). Average birch cover height was measured at ten random points in
June 2013 while shrub cover was visually estimated over a 20 m x 20 m plot using the
Domin-Krajina cover-abundance scale modified in eight classes ([0-1%][, [1-5%],
[5-15%], [15-25%][, [25-50%[, [50-75%[, [75-90%[, [90-100%]). Daily mean
temperatures were calculated from hourly soil surface temperature (5 cm) recorded at
every site from June 2013 to June 2014 with temperature data loggers (ONSET HOBO

pendant temp/light, Bourne, US). Soil temperature above 5 °C were summed up over the
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year to obtain the Soil Growing Degree Days (SGDD). Soil moisture (top 10 cm) was
probed at six points per site five times from June to September 2013 with a HH2 Handheld
Moisture Meter using the WET sensor from Delta-T Devices Ltd (Burwell, UK).

Soil analyses

Soil samples were collected (10 cm x 10cm x 10 cm) from the rooting zone
(0 to 10 cm below the litter), dried at 60 °C until constant weight and sieved at 2 mm to
remove coarse material and fine roots. Soil samples were sent to the department of forestry
at Laval University for analyses. Soil texture was quantified by granulometry by the
hydrometer method (Bouyoucos 1936). Soil total carbon (STC) was determined using a
modified Mebius procedure as describe in Yeomans and Bremner (1988). Soil total
nitrogen (STN) was obtained by the Quikchem method 13-107-06-2-D (FIA Quikchem
8500 series 2, Lachat Instruments Divison, US) and soil total phosphorus (STP)
determined by spectrometry using an ICP Optima4300Dv (Perkin-Elmer inc, US).

[on exchange membranes (IEM) from Membranes International Inc. (Ringwood,
US) were used to quantify soil nutrient availability in situ (NHs" and PO4*> flux). We used
CMI-7000 to measure the ammonium availability and AMI-7001 for the phosphate
availability in the soil solution. Membranes were cut into square pieces of 25 cm?, cleaned
and regenerated in 0.5M NaHCOj3 solution for anion and in 0.5M HCI solution for cation,
following the procedure described by Carter (2007).

Five times in the season in June, July and August, membranes were buried in pairs
(1 anion and 1 cation) at six random points within each site. To minimize disturbance,
the soil was cut at 45° with a knife and the membranes were inserted in place with the
center of the membrane at 5 cm from the soil surface. Membranes were pooled per site
and recovered after 96 hours, brought to the lab where they were fully washed with
demineralized water and stored frozen in plastic bags. They remained frozen until

extraction in March 2014.
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In the laboratory, extractions required I[EM to be shaken for one hour in IM H2SO4
solution for phosphate (Rathore and Tarafdar 2012) and in 1M KCI solution for
ammonium (Turrién et al. 1999). All the solutions were then filtered and frozen until
analyses. Phosphate and Ammonium concentrations were measured by colorimetric

analysis with an autoanalyzer (Seal AA3, Moquon, US) (Kedrowski 1983).

Leaf nutrient content

The leaf nutrient content is a good indicator of the soil nutrient availability (Vitousek
et al. 1995, Mo et al. 2015). Prior to senescence (mid-August), ca. 200 birch leaves were
collected randomly throughout each site, dried for 48 hours at 60 °C and ground into
powder for subsequent foliar analyses. Foliar N and C content (% of dry mass) were
determined by catalytic combustion using an Elementar (vario MACRO cube, Hanau,
Germany) while P was extracted by micro-Kjeldahl digestion (Parkinson and Allen 1975)
and measured by colorimetry using an automated flow analysis approach (Seal AA3,

Moquon, US) (Kedrowski 1983).

Growth measurements

To evaluate birch growth, we used two complementary approaches: the annual
new shoot elongation (NSE) per area (m/m?) and the relative growth rate (RGR).
These two growth measurements are taking into consideration only the primary growth,

1.€. the axial elongation of the birch and not the radial increment.

Stem growth may be very heterogeneous within a site, we used the annual stem
elongation (NSE) per unit of ground area to assess the overall growth. Birch biomass at
the end of the growing season was harvested in two randomly selected 0.25 m? quadrats
per sites. Total elongation (the total length of branches per unit of surface) and annual new
shoot elongation (the total growth of the year by unit of surface) (based on the position of

the terminal bud scar) were measured in the laboratory on all the ramifications.
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For RGR, we randomly selected and cut at ground level five stems per site at the

end of the growing season. The RGR was calculated with the following equation:
Equation I: RGR=(In(x +y)—1In(x))/time

where x represents the total elongation of the stem (combining the primary and
secondary axes) at the beginning of the growing season and y the total length of the annual
new growth at the end of the growing season. The time interval was considered as one full

growing season for all stems and did not differ among sites.

Minimal age of birch stems was estimated by dendrochronology at the base of each
stem collected for RGR analyses. Samples were boiled in water for two to three hours
(depending of the size) and sliced (ca. 15-20 pm) using a GSL1-microtome. To enhance
the growth ring identification, slices were colored with safranin (1%) and dried prior to
being permanently fixed on a microscope slide (Ropars et al. 2014). Growth rings were

then counted under a microscope.

Data analysis

Birch growth variation throughout the landscape was tested on NSE and RGR with
a one-way ANOVA. Data were tested to check the normality of the residuals.
Subsequently, a mixed linear model approach was used to determine the main factors
influencing the birch RGR with the package nlme (version 3.1-113) (Pinheiro et al. 2013).
We used the variable “Site” as random effect and leaf nutrient content, soil moisture,
summer soil temperature (SGDD), soil pH, stem age, shrub cover height, NH4" flux,
PO4* flux, STN and STP as fixed effects to build the different models. Since we had only
two NSE measurements per site, we used the average value and we used a linear model
approach to determine the main factors influencing the NSE with the same fixed variables
as above. For both growth measurements, the model selection was based on the akaike
information criterion (AICc) and was made with the package AICcmodavg (version 2.00)
(Mazerolle 2014). A structural equation modelling (SEM) was performed to highlight

interactions between birch growth and the environmental variables using the package
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Lavaan (version 0.5-17) (Rosseel 2012). By combining several models (network models),
SEM provides a useful tool to see the direct and indirect links between variables and help
understanding the network causal relations (Grace et al. 2012). A latent variable “growth”
was created to combine the two growth measurements (RGR and NSE) and determine the
different interactions among variables. All statistically significant effects (P < 0.05) are
reported in the text. All statistical analyses were done using the R software version 3.0.3

(R Core Team 2014).

Results

Birch cover in the 30 sites varied from 10% to 82.5%. Other erect shrub species
found at the sites had a lower cover (Salix spp.: 0% to 38%; Alnus viridis ssp. crispa,
0% to 10%) for a total erect shrub cover varying from 10% to 120%. Total vascular plant
cover across the sites varied from 40 to 175% whereas bryophyte and lichen cover ranged
from 0.5 to 82.5% and 0 to 82%, respectively, (see suppl. material S1). Sites with low
erect shrub cover were generally dominated (> 50% cover) either by graminoids in
the wetter sites or by lichen and prostrate shrubs such as Vaccinium uliginosum L.,
Salix uva-ursi Pursh, and Empetrum nigrum L. in dryer sites. Higher birch cover sites were
generally dominated by a dense shrub cover with a continuous layer of moss underneath.
Birch cover height varied from 15 to 129 em. There was no strong relationship between
birch average height and cover among site except that low cover sites had low height

(<40 cm) (Fig. 2).
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Fig. 2 Relation between the Betula glandulosa mean cover height (m) and the cover (%)
(n=130), July 2013, in Umuijaq (Nunavik, Canada).

Summer mean soil moisture ranged from 17% to 82% (%/vol) among sites. While soil
moisture was relatively stable in some sites (less than 3%/vol between the different
measurements), it was highly variable in others (more than 30%/vol between the different
measurements). This intra-site variability was observed at two levels: in space (high intra
date variance) and in time (high inter date variance). Greater soil moisture was generally

recorded in sites with pH > 4.5 (n = 30, Fig. 3).
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Fig. 3 Seasonal variation of the soil moisture content (%/vol) in relation to soil pH and
birch cover (%) across the landscape in Umiujaq (Nunavik) during the summer
2013.
Birch growth

To quantify the growth of B. glandulosa, a total of 5773 m of branches were

measured. Total shoot ramification (old and new stems, m/m?) per site varied from

37.5 to 436.2 m/m? (u=227.7 £ 108.6, n=130) and the annual new shoot elongation
(NSE) per unit of ground area varied from 2.5 to 80.3 m/m? (z =30.5 m/m? £ 18.1 m,

n =30). Even if taller and denser sites tended to have greater total shoot elongation

(m/m?), there was a great variability among of the B. glandulosa cover classes (Fig. 4).
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Fig. 4 Total shoot elongations (m/m?) of B. glandulosa in relation to Betula glandulosa
cover class (%) for each site at the shrub-forest ecotone in Umiujaq (Nunavik)
during the summer 2013.

Stems collected for RGR determination varied greatly in their total elongation
(0.2 mto 134.1 m, x4 = 12.9 £ 183 m; n = 149) and in age (from 6 to 58 years).
Birch growth varied significantly among sites with the mean RGR ranging from 0.03 to
0.34 (f-value: 2.9, p-value <0.001). The two growth parameters were positively associated

(R? =0.35, p-value: 0.0003) (Fig. 5).
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Fig. 5 Relation between the relative growth rate (RGR, mean (n = 5)) and the new shoot
elongations (NSE, mean (n = 2)) of Betula glandulosa for the 30 sites at the limit

of the treeline near Umiujaq (Nunavik).

Birch growth drivers

The mixed linear model analysis revealed that summer soil growing degree days
(SGDD) (0.0003 +£0.0001; t-value: 2.13, p-value: < 0.05) (Fig. 6), leaf N content (%)
(0.21 £0.061; t-value: 3.41, p-value: <0.05) (Fig. 6), soil moisture (-0.002 £ 0.0006;
t-value: -2.989, p-value:< 0.05) (Fig.6) and the minimal age of the shrub cover
(0.005 £ 0.002; t-value: -3.026, p-value:<0.05) (Fig. 6) were the four main factors
influencing the birch RGR while the NSE (m/m?) was mainly correlated with soil moisture
(-0.461 £ 0.128; t-value: -3.589, p-value:< 0.05) (Fig.7) and shrub cover height
(0.263 £ 0.074; t-value: 3.544, p-value:< 0.05) (Fig. 7).
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Fig. 6 Measured and predicted relative growth rate (RGR) of Betula glandulosa with the effect of a. summer soil growing degree days
(above SC, SGDD) on birch RGR; b. nitrogen leaf content (%); c. summer soil moisture (%/vol); and d. minimal age of the
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Our results indicate that warmer soil temperature during the summer (SGDD)
promoted birch growth (mostly RGR). Soil texture was the main factor influencing soil
temperature and it varied considerably throughout the landscape from sandy loam to
marine clay deposit. Sites with higher clay content tended to be cooler than sites with

higher sand content (Fig. 8).

Leaf nitrogen was also an important factor correlated to the birch growth. We used
a linear model approach to determine the main environmental variables influencing the
leaf N content. Soil pH and Soil total N (STN) had a negative influence on the leaf
N content. The NH4" flux in the soil solution, the soil moisture and the STP were

positively correlated with the leaf N content (Fig. 8).

For both growth measurements, soil moisture was a limiting factor. The leaf
P content was not directly linked to the birch growth but there was a strong negative
correlation with the soil moisture content. The leaf P content was also negatively
influenced by the shrub cover height while the PO4* flux in the soil solution and the litter
thickness were positively correlated with the leaf phosphorus content (Fig. 8). Sites with
higher soil moisture content tended to have lower PO4* flux in the soil solution. Even if

the wetter sites had greater NH4" flux in the soil solution (Fig. 8).
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Fig. 8 Path diagram of the principal variables regulating the birch growth, near
Umiujaq, Nunavik.
Birch Growth is a latent variable defined by the relative growth rate (RGR) and
the annual new shoot elongation (NSE). Squared multiple correlations (R?) are
displayed for each dependant variables. The size of the arrows is proportional to
the coefficient estimate. Red arrows indicate a negative relationship and the green
arrows a positive relationship between the variables.



34
Discussion

To our knowledge, this study is the first attempting to quantify the growth of
Betula glandulosa along a soil moisture gradient across the landscape in a subarctic area.
Our results highlight that the growth of this shrub was directly affected by the age of
the plant population, the soil growing degree days (SGDD), the leaves nutrient contents

(mainly N) and the soil moisture.

Shrub-height-growth relation

Total birch ramification (m/m?) per site varied from 37.5 to 436.2 m/m?. This great
variability illustrates how this species can form very dense patches of branches and can
have a direct incidence on its own environment. Shrub average height was positively
associated to the new shoot elongation (NSE). Taller shrub covers were generally
associated with a higher density of the shrub cover. Since there was no more space in those
environments for infilling patches, most of the growth occurred vertically leading to
greater shoot elongation (m/m?). Similar results were observed by Paradis et al. (2016),
they found that the vertical growth was greater in taller shrub patches than in lower ones
and that shrub height was positively associate with the age of the shrub cover. Even if we
also observed that older shrub patches were usually taller, they had a lower relative growth
rate (RGR). This decrease of the RGR as the plants get larger can be explained in part by
self-shading, tissue aging, turnover and allocation to structural components (Evans et al.
1961, Hunt 1982, Mark Rees et al. 2010). Thus, independently of the environmental

conditions, the plant itself has an incidence on its own growth.

Soil temperature (SGDD)

Independently of the shrub average height and the density of the shrub cover,
warmer soil temperatures were recorded in sandy soils. Previous studies have shown that
shrub height alters soil temperature and could promote a negative feedback during the
summer period by a shading effect (Blok et al. 2010, Myers-Smith and Hik 2013, Frost
et al. 2018, Pelletier et al. 2018). Yet, we did not detect a negative effect of the shrub
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average height on the soil temperature during the summer period. The high gradient of
soil types ranging from marine silt deposits to sand in the region had a greater influence
on SGDD than the shading that could be created by a dense shrub cover. Experimental
studies of warming report a rapid increase of plant biomass during short- (1-6 years;
Chapin 1996, Walker ef al. 2006, Zamin and Grogan 2012) and long-term experiments
(10-20 years; Campioli ef al. 2012, Sistla et al. 2013). Sundqvist ef al. (2011) observed a
direct effect of an increase in growing season length on the growth and an indirect effect
of nutrient availability on the growth. In our research, there was no clear evidence that
warmer soil temperature was increasing the nutrient availability in our plots.
Similar results were obtained by Ropars ef al. (2015). They used dendroclimatic analyses
to determine the main climatic factors that were driving the recent expansion of
B. glandulosa in northern Quebec and found that the radial growth of this shrub was
positively associated with warmer summer temperatures. Furthermore, Hollesen et al.
(2015) also found similar results for B. nana in Greenland. The radial growth of B. nana
was positively associated with GDD as well as winter and spring soil temperature which

allowed the soils to drain and warm earlier.

Nutrients and soil moisture

Several short- and long-term fertilization experiments on B. glandulosa and B. nana
in Arctic and Subarctic regions revealed that their growth was mostly co-limited by N and
P (Shaver and Chapin 1995, Zamin and Grogan 2012). We found that there was a positive
correlation between N in the leaves and the birch growth. Leaf nitrogen content is an
indicator of photosynthetic capacity (Johnson and Tieszen 1976, Van Wijk et al. 2005).
This suggests that a higher growth rate may be link to higher photosynthetic activity,
but it may also be link to a greater amount of N available in the soil. Soil N availability
was positively correlated to the amount of N in the leaves and higher concentration of
NH4" was observed in wetter sites. Water is an essential component of the soil and the
higher N availability in wetter sites could be related to a greater mobility promoted by the
water movement into the soil (Jones 2012). Furthermore, wetter sites were generally

dominated by graminoids which produce litter with higher concentration of N and lower
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C:N ratio than the shrub litter and this could facilitate the nitrogen mineralization (Hobbie

1996, Aerts et al. 2006).

Even if the nitrogen availability (NH4") was greater in the wetter sites, soil moisture
had a negative influence on the growth of the birch for the two different growth
measurements (RGR and NSE). This result suggests that another factor is limiting the
growth in these environments. Higher soil pH had a negative influence on the N content
of the foliar tissues. One explanation may be that the pH limits the activity of soil
microorganisms which could affect the decomposition of the litter. A liming experiment
on acidic tundra heaths in Finland has shown that increasing soil pH from 5.67 (ctr) to
6.49 (limed) decreased the enzymatic activity for the cellulose degradation which could
limit the decomposition of the organic matter (Stark es al. 2014). The low amount of
P present in the foliar tissues and in the soil solution in the wetter sites might be a sign of
phosphorus limitation for the growth of B. glandulosa. This result is in accordance with
other studies. Giesler et al. (2012) observed similar results of P limitation in wet meadow
compared to dry heath in a subarctic area. In both types of vegetation, they found a good
amount of organic-P in the soil, but they observed a lower amount of P available in the
wet meadow. Generally, oversaturated soils or extremely dry soils have a negative
influence on decomposition (Holding ef al. 1973, Glanville et al. 2012). In Alaskan
tussock tundra, an increase of the soil moisture (freely drained to saturated moisture
condition) reduced the soil respiration by 50 to 75% (Shaver et al. 2006). Thus, the higher
soil moisture content might limit the mineralization rate and limit the P release. Also,
in the wetter sites, there was a major accumulation of organic matter over the soil matrix
and this could potentially limit the access to P for the plants since P comes mostly from
the mineral soil particles (Schachtman et al. 1998). During the senescence, most of the
P present in the foliar tissues (= 60%) is relocated in the plant at the end of the growing
season (Aerts et al. 2012). Thus, with the combination of the P resorption by the plants
and immobilization of the P by the microorganisms, the litter that accumulates on the soil

is poor in P and limits even more the P availability.
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Conclusion

This study demonstrated that erect deciduous shrubs growth was heterogenous
across a subarctic tundra landscape. The growth of the dominant deciduous erect shrub
Betula glandulosa studied across a soil moisture gradient, was mainly limited by soil
temperature, nutrient availability and soil moisture. The birch growth was highest in well
drained areas where there were more P available and warmer soils. In the context of
climate change, increasing active layer depth in permafrost area associated with warmer
temperatures could enhance birch growth and the process of shrubification in northern
latitudes by promoting soil drainage. To date, B. glandulosa growth is limited in wet areas,
but this species 1s already present in those areas and it could eventually grow faster with
an increase in drainage. The population of birch in this region is relatively young and it
will continue to expend across the landscape. In time, the growth might slow down due to
the aging of the birch population. There are several other erect shrub species in the Arctic,
and more research is needed to see how those species are responding to their changing

environment.
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CONCLUSION

Les travaux réalisés au cours de ce projet de maitrise visalent a caractériser la
croissance arbustive du bouleau glanduleux pres de la limite des arbres au Nunavik.
L’abondance de cette espece arbustive, qui peut croitre prostrée ou atteindre plus d’un
meétre et demi de hauteur, a augmenté de fagon marquée dans plusieurs sites au Nunavik.
Le bouleau glanduleux est une espece arbustive dont I’abondance augmente dans ce
secteur et qui est capable de coloniser plusieurs types d’habitats (ex. milieux humides,
pessieres, landes a lichen, caps rocheux). L’augmentation a pu étre détectée par
comparaison de photographies aériennes (Tremblay et al. 2012, Provencher-Nolet et al.
2014) ainsi que par des études dendroécologiques (Ropars et al. 2014, Ropars et al. 2015).
Cette augmentation est gén€ralement associée a |’augmentation de la température de I’air
a plus grande échelle sur le territoire mais aussi a la topographie du paysage
(ex. dépressions, collines, terrasses). Ces deux types d’approches permettent de détecter
les tendances générales du processus a grande échelle. Ce projet de maitrise adressait ces
mémes questions mais a une échelle locale en essayant de détecter les composantes
édaphiques (in situ) et biologiques qui influent sur cette espece afin de mieux comprendre

les processus de son expansion.

Une des choses qui €émerge des derniers travaux de recherche est que la réponse des
arbustes varie grandement dans le paysage. Alors que dans certains secteurs on observe
une hausse, dans d’autres la croissance du couvert arbustif diminue a travers le paysage.
Ces observations vont dans le méme sens que les résultats de ce projet de recherche.
Une grande hétérogénéité de la croissance de cette espece a €t€ observée tant au niveau
intra-site (i.e. a travers une méme parcelle) qu’inter-sites (i.e. entre les différentes
parcelles). Le bouleau glanduleux étant une espece arbustive qui peut facilement se
reproduire par croissance végetative, elle se trouve souvent a couvrir le sol sur de grandes

surfaces formant des individus étendus. De ce fait, I’allocation de la ressource aux
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différentes branches qui émergent du sol peut varier et ainsi causer une variation de la
croissance des branches a I’intérieur d’un méme site rendant ainsi plus difficile de capter
la variation de croissance a ’échelle du paysage. Une étude récente en dendroécologie
a montré que selon la partie ligneuse de I’arbuste utilisée pour effectuer les analyses
(collets vs branches) la réponse aux variables climatiques différaient liant ainsi la

variabilité de la croissance a la croissance chez cette espece (Ropars et al. 2017).

Une autre des principales constatations de ce projet fut a quel point les composantes
abiotiques variaient grandement a petite et a grande échelle dans le paysage mais aussi
dans le temps. Ainsi, pour un méme changement de température, la végétation ne réagira
pas de la méme maniére d’un endroit a I’autre a travers le paysage. La réponse des plantes
est ainsi déterminée par les composantes initiales du milieu (ex. diversité végétale,
humidité¢ du sol, type de sol, capacité de drainage, etc.) et des modifications qu’elles
subiront (ex. épaississement du couvert nival, augmentation des précipitations,
augmentation du couvert arbustif, etc.). Cette caractérisation de I’habitat du bouleau est
importante pour mettre en lumiére les principaux facteurs locaux qui influent sur sa
croissance et fournir des données de terrain pour valider avec les observations réalisées a

plus grande échelle.

L’arbustation de I’ Arctique est un phénomene relativement récent et quels seront les
implications de ce changement de végétation a court et a plus long terme demeurent
des questions auxquelles il est difficile de répondre. La croissance rapide de certaines
especes arbustives peut €tre comparable a celle des especes envahissantes profitant de
nouveaux espaces disponibles pour s’implanter et proliférer. Mais jusqu’a quel point?
Tout récemment, il a été¢ montré que des périodes de sécheresse combinées a une hausse
des températures pouvaient ralentir la croissance de certains arbustes responsable de ce
phénoméne (Gamm ef al. 2018). Un autre facteur pouvant ralentir cette productivité
arbustive est peut-étre 1’arbuste lui-méme. C’est la réponse phénotypique des especes
présentes dans le milieu qui va influencer le changement structurel de "habitat (Edwards

et al. 2005).
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A moyen et long terme, on peut se demander si la croissance arbustive et le stockage
de carbone associ¢ sera suffisant pour initier une dynamique de feu dans la toundra sous
des conditions climatiques plus chaudes. Des analyses de données paléoécologiques du
Nord de 1’Alaska (14 000-10 000 ans avant aujourd’hui) ont démontré que les feux de
toundra arbustive étaient aussi fréquents que les feux de forét boréale observés aujourd’hui
soit environ tous les 144 ans (Higuera ef al. 2008). Les principaux facteurs qui ont favorisé
cette dynamique de feu a cette période de I’Holocéne étaient principalement attribuable a
un faible taux d’humidité dans I’environnement et dépendait du couvert de végétation
présent. La résine présente dans les tissus du bouleau glanduleux (resin birch) facilite la
propagation du feu sous de bonnes conditions (Sylvester and Wein 1981). Selon Tollefson
(2007), la récurrence de feu pour les €cosystemes a dominance de B. glandulosa en
toundra arbustive se situe entre 80 et 230 ans. De plus, les feux de faibles et de moyenne
intensité favorisent la régénération rapide de cette espece puisqu’elle peut refaire ses tiges
a partir de ses bourgeons racinaires. Et, le feu remet en circulation dans le sol une grande
quantité de phosphate stimulant ainsi la croissance rapide de nouvelles tiges apres un feu.
Ces informations nous suggerent que méme dans un secteur comme Umiujaq (qui se situe
a la limite des arbres), une croissance accrue du bouleau glanduleux pourrait favoriser une

dynamique de feu.

A ce jour, le changement structurel qu’occasionne cette croissance arbustive a
plusieurs incidences sur le paysage mais aussi sur |’utilisation du territoire par les
communautés qui y habitent. Ces arbustes érigés rendent plus difficile les déplacements
sur le territoire tant pour la chasse que pour la cueillette de petits fruits. Les longues
branches envahissent les sentiers et rendent les routes difficilement praticables. Malgré la
taille des rameaux en bordure des sentiers, la reproduction clonale de ces especes relance

rapidement la croissance de ces tiges.

Une autre conséquence pour les communautés est la perte de territoire pour la
cueillette des petits fruits. Plusieurs témoignages d’ainés sur le terrain ont mentionné que
les plus beaux sites pour la cueillette des petits fruits étaient en train de se faire envahir

par ces arbustes et qu’ils devaient trouver d’autres sites de cueillette (Lussier 2017).
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Les petits fruits sont trés importants pour les communautés nordiques. Des espéces comme
Vaccinium uliginosum (bleuet), Empetrum nigrum (camarine noire), Vaccinium vitis-idea
(la canneberge) et Rubus chamaemorus (chicouté) poussent sur le territoire. Is produisent
des fruits riches en vitamines et en anti-oxydant et constituent une partie importante de

leur alimentation en période estivale (Cuerrier ez al. 2015).

Par ailleurs, depuis quelques années, les chercheurs ont commencé a observer,
par endroit, une diminution du signal photosynthétique (principalement évalué par
mesures satellitaires de I’indice NDVI) que I’on nomme le brunissement. Ce phénoméne
serait principalement occasionné par des événements climatiques extrémes
(principalement en période hivernale) comme des sécheresses occasionnées par le gel de
la végétation 1ié a ’amincissement du couvert nival di a des périodes chaudes en hiver ou
encore a une faible quantité de neige regue pendant la saison hivernale (Phoenix and
Bjerke 2016). D’autres facteurs comme des événements biologiques (ex. défoliation par
des insectes) et des évenement physiques (ex. le feu) peuvent aussi étre responsables du
brunissement de I’Arctique (Treharne er al. 2019). Ces changements sont présentement
détectables par imagerie satellitaire. Cependant, d’avantage de travaux de recherche sur
le terrain comme ce projet sont nécessaire afin de valider les modeles et avoir une

meilleure compréhension des dynamiques €cosystémiques.

Il est maintenant clair que I’Arctique se transforme et évolue rapidement.
Les hausses de température, la modification du régime hydrique, la dégradation du
pergélisol alterent le paysage. Par cette hétérogénéite, la complexité des interactions entre
tous les facteurs abiotiques et biotiques qui le compose rendent difficile de déterminer
quels seront les effets a long terme sur la faune, la flore ainsi que sur les communautés qui
habitent ce vaste territoire. Certes, des adaptations seront nécessaires et la transformation
est déja amorcée. Les travaux de recherches futurs devront se faire davantage de concert

avec les communautés nordiques afin de partager les connaissances du territoire.
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ANNEXE A

DESCRIPTION DES SITES ETUDIES EN 2013
DANS LA REGION D’UMIUJAQ (NUNAVIK)

Figure A.1  Carte des sites a I'étude a Umiujaq, Nunavik (Canada).



Tableau A.1 Caractéristiques végétales et édaphiques des 30 sites a 1’étude a Umiujaq (Nunavik)

Sites R W V P Z E S BB H Q N CCL O MK J U A AADD Y G C F I X B D T
Végétation

Mousse (%) 3 05 3 38 38 38 10 20 38 83 20 8 8 8 05 3 10 63 3 8 38 3 8 63 10 63 20 10 10 83
Lichen (%) 83 83 8 63 63 63 63 63 63 0O 8 0 20 05 8 83 8 10 63 3 383 20 0 0 0 20 20 0 0 0
Graminoides (%) 10 20 10 10 10 3 10 10 383 63 10 10 10 3 3 3 10 38 63 63 63 63 8 63 63 8 83 63
Arbuste prost.(%) 20 38 10 0 38 10 38 10 3 3 05 3 05 05 10 10 10 38 3 63 38 10 0O 38 63 38 10 38 20
Arbuste bas (%) 10 63 63 3 38 63 10 38 38 10 38 05 0 05 63 20 63 38 63 20 20 38 10 0 38 38 38 20 38 10
Arbustemoyen(%) 0 0 0O 63 0O 0O 0 20 10 10 38 63 8 10 O 38 0 38 0 63 10 0O 8 0 O O 0 10 38
Arbuste haut (%) 0O 0 O 10 0 0 O O 0 63 0 33 10 8 0O O O 20 0 38 3 0 10 8 0 0 0 0 20
Couv.Plant vasc (%) 40 120 83 86 85 76 58 78 54 123 81 164 106 104 73 71 76 108 110 161 158 138 175 145 158 163 138 123 164 150
Haut. arbustive(cm) 28 24 26 68 27 41 33 43 48 121 43 110 81 110 21 42 21 81 26 80 34 22 67 129 34 24 15 30 31 62
Couv. arbustif (%) 63 63 63 76 38 83 10 8 63 8 75 101 93 93 63 63 63 95 63 120 33 38 103 8 38 38 38 30 44 68
Couv. bouleau (%) 63 63 63 63 20 83 10 8 63 8 63 63 8 83 63 63 63 8 63 8 20 38 63 63 38 38 38 10 38 63
Age couv. bouleau 19 13 14 18 19 21 18 16 18 18 22 42 25 22 21 20 16 19 10 22 14 16 20 23 20 15 22 10 16 18
Var. édaphiques

Hum sol (%/vol) 16 16 17 17 17 18 18 19 19 19 20 21 21 23 24 24 25 25 27 31 35 38 43 50 51 52 60 68 77 79
pH 37 41 4 38 42 4 52 42 34 39 3.6 42 4 36 37 37 34 37 4 36 48 42 46 46 45 44 44 53 45 47
SGDD (> 5°C) 296 398 303 280 95 297 95 256 288 Ii/ 264 275 260 273 264 264 308 97 230 157 129 330 282 Ij\/ 12 222 Ii/ 240 335 335
Matiére org. (cm) 05 05 1 4 1 5 1 2 7 11 2 5 2 10 2 3 2 5 5 6 55 0 6 1l 7 5 9 10 7 20

Les sites sont classés en fonction du gradient d’humidité de sol (16 %/vol & 79 %/vol Umiujaq (Nunavik). Les mesures ont été prises pendant 1’ét¢ 2013. Couv. Plant. vasc. (%) :

Couvert des plantes vasculaires; couv. arbustif : couvert des especes arbustives; Age couv. bouleau : I’dge minimale du couvert arbustif (bouleau seulement).
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Variabilité saisonniére d’humidité de sol (%/vol) des 30 sites a I’étude dans la région d’Umiujaq (Nunavik).

Les données présentées ont été mesurées de juin & ao0t 2013 a 5 reprises pendant cette période.

Figure A.2
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Figure A.3

Vue générale du site A dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.4 Image de la végétation du site B dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.5 Image de la végétation du site C dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.6  Image de la végétation du site D dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.7 Image de la végétation du site DD dans la région d’Umiujaq
(Nunavik 2013).
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Figure A.8 Image de la végétation du site E dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.9 Image de la végétation du site F dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.10 Image de la végétation du site G dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.11 Image de la végétation du site H dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.12 Image de la végétation du site I dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.13 Image de la végétation du site J dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).



70

ARC LILLE K

Srfe \M
rOoM
|7 -06-20B

Figure A.14 Image de la végétation du site K dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.15 Image de la végétation du site L dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.16 Image de la végétation du site M dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.17 Image de la végétation du site N dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.18 Image de la végétation du site O dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.19 Image de la végétation du site Q dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).



76

L™

g . o e B

Figure A.20 Image de la végétation du site R dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.21 Image de la végétation du site S/Z dans la région d’Umiujaq
(Nunavik 2013).
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Figure A.22 Image de la végétation du site T dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.23 Image de la végétation du site U dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.24 Image de la végétation du site V dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.25 Image de la végétation du site W dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.26 Image de la végétation du site X dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).
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Figure A.27 Image de la végétation du site Y dans la région d’Umiujaq (Nunavik 2013).



