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SOMMAIRE 

Les changements climatiques génèrent des conséquences importantes sur la distribution de 

nombreuses espèces végétales, qui migrent graduellement vers les pôles en réponse aux 

fluctuations de température et de précipitations. Néanmoins, les conditions biotiques (ex. : les 

communautés microbiennes) ainsi qu’abiotiques (ex. : la disponibilité en nutriments) 

permettront-elles l’établissement des espèces végétales au sein de nouveaux territoires ? Le 

présent projet a donc pour objectifs de (1) déterminer les facteurs biotiques et abiotiques 

impliqués dans la croissance ainsi que la santé foliaire de l’érable à sucre et (2) identifier les 

déterminants de la structure de ses communautés bactériennes, fongiques et mycorhiziennes 

racinaires le long de deux gradients d’élévation. Pour ce faire, 98 semis ont été identifiés, 

mesurés et récoltés le long de deux flancs de montagne, soit le Mont-Écho (Sutton) et le Mont 

Saint-Joseph (Mégantic), afin de caractériser la colonisation des communautés microbiennes 

racinaires par séquençage d’amplicons ainsi que par microscopie optique. De plus, une 

caractérisation des paramètres édaphiques et des communautés végétales de sous-bois autour 

des semis a été réalisée. Les résultats ont permis de déterminer que les semis d’érable à sucre 

démontraient une meilleure croissance à la limite supérieure de leur distribution, malgré la 

diminution du calcium et du magnésium foliaire avec l’altitude. Alors que la colonisation 

mycorhizienne totale n’était pas corrélée avec le gradient d’élévation, nous avons observé une 

diminution de vésicules ainsi que de la colonisation par les endophytes septés sombres, qui 

semblent être associée à une bonne performance des semis. La caractérisation taxonomique des 

communautés microbiennes a permis d’observer que les familles d’endophytes racinaires 

bactériennes les plus relativement abondantes étaient conservées entre les semis aux deux sites, 

alors que les communautés de champignons étaient hypervariables. Le pH ainsi que les cations 

alcalins ont été les meilleurs prédicteurs de l’assemblage des communautés, alors que les plantes 

de sous-bois sont déterminantes dans la structure des communautés endomycorhiziennes. 

L’ensemble de ces résultats suggèrent qu’il existe une relation complexe entre la disponibilité 

des cations alcalins, la structure des communautés microbiennes ainsi que la croissance de 
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l’érable à sucre, qui seront d’importants facteurs à considérer pour la migration de cette espèce 

en forêt boréale. 

Mots clés : Érable à sucre, endophytes racinaires, mycorhizes, gradients altitudinaux, limite de 

distribution, changements climatiques, microbiote, interactions hôte-microbe. 
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CHAPITRE 1  

INTRODUCTION  

1.1 Les conséquences des changements climatiques sur les populations végétales 

Les changements climatiques constituent une des plus grandes préoccupations contemporaines 

en ce qui a trait au maintien de l’intégrité des écosystèmes (Malhi et al. 2020). Exacerbés par 

les activités anthropiques, ces changements se traduisent par une hausse de la température 

moyenne globale, une augmentation de la fréquence des périodes de sécheresse de même qu’un 

nombre accru d’évènements météorologiques extrêmes (IPCC 2021). À titre d’exemple, les 

projections en matière de changements climatiques en Amérique du Nord estiment qu’on 

assistera à une hausse de température moyenne de 2 à 7oC d’ici la fin du siècle (Feng et al. 2014) 

ainsi qu’une température annuelle croissante au gré des années (IPCC 2021). Ces variations 

climatiques entraîneront des conséquences importantes sur les êtres vivants tant à l’échelle du 

gène que pour les services écosystémiques (Bellard et al. 2012). Comparativement à d’autres 

organismes, les plantes ont une vitesse de migration limitée et potentiellement plus lente que les 

projections en matière de changements climatiques (Bertrand et al. 2011). En addition, ces 

organismes contribuent à de nombreuses fonctions fondamentales au sein des écosystèmes ; leur 

diversité favorise l’activité microbienne des sols ainsi que la séquestration du carbone de 

l’atmosphère (Lange et al. 2015) en plus de supporter la biodiversité des écosystèmes assurant 

ainsi leur productivité (Tilman et al. 1997). Dès lors, la diversité taxonomique végétale et les 

fonctions qu’elle confère aux écosystèmes sont assujetties à de grandes modifications causées 

par les variations climatiques extrêmes et croissantes. À l’échelle de l’espèce, le taux de 

germination (Dantas et al. 2020; Liu et al. 2011; Walck et al. 2011), le taux de survie (McDowell 

et al. 2008; Corlett and Westcott 2013), la compétitivité (Usinowicz and Levine 2021), la 

croissance (Rötter and van de Geijn 1999; Mora et al. 2015) ainsi que la phénologie (Badeck et 

al. 2004; Prevéy et al. 2017; Piao et al. 2019) sont significativement affectées par les 

changements climatiques. À plus grande échelle, ces derniers altèrent les réseaux d’interactions 

des espèces, la distribution des populations (Figure 1) ainsi que la structure des communautés, 
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modifiant les fonctions des écosystèmes (Walther 2010; Mooney et al. 2009). À la lumière de 

ces propos, il existe sans équivoque un besoin d’approfondir les connaissances scientifiques 

quant aux conséquences des changements climatiques sur la distribution et la structure des 

populations végétales afin de contribuer à la conservation de la biodiversité de même que la 

productivité des écosystèmes. 

 

Figure 1.1 Scénarios de distributions végétales sous pressions climatiques, 

représentées selon les taux de persistance (species’ persistence rate; SPR) et 

de mouvement (species’ movement rate; SMR) des espèces, tiré de Lenoir 

et Svenning (2015). 

 

1.1.1. Les gradients de végétation comme modèles d’étude 

Parmi les différentes façons d’étudier la migration des plantes en réponse aux changements 

climatiques, les gradients d’élévation sont des environnements largement étudiés en écologie 
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(Kelly and Goulden 2008; Frei et al. 2014; Elmendorf et al. 2015; Alexander et al. 2018; Vellend 

et al. 2021). Ces gradients constituent des modèles idéaux pour mesurer les paramètres physico-

chimiques et biologiques pouvant expliquer la distribution des organismes – de même que les 

écosystèmes – en termes de tolérance environnementale. La règle de Rapoport constitue une 

théorie de biogéographie stipulant que la domaine vital des organismes serait plus petite à basses 

latitudes, expliquant ainsi le gradient latitudinal de diversité des espèces (Rapoport 1975; 

Stevens 1989). C’est un des mécanismes qui expliquerait la plus importante biodiversité des 

forêts tropicales comparativement à ce qui est retrouvé dans d’autres biomes, par exemple les 

forêts tempérées ou boréales. Quelques années plus tard, Stevens (1992) publiait une extension 

de cette théorie s’appliquant sur des gradients altitudinaux. On y observait  une tendance 

semblable en ce qui a trait à la diversité ainsi que la distribution des espèces expliquées selon  

des critères climatiques. Ces travaux pionniers ont notamment généré de nombreuses 

hypothèses écologiques afin d’expliquer les gradients de diversité, représentant l’un des plus 

grands défis de biogéographie au 21e siècle. Bien que le présent mémoire de maîtrise porte sur 

la distribution d'une seule espèce, comprendre les avancées historiques qui ont été permises 

grâce aux théories de Rapoport et de Stevens permet de mieux comprendre leur utilisation en 

écologie. Entre autres, ces théories ont permis d’instaurer les deux principaux types de gradients 

étant utilisés pour tenter de répondre aux questions quant à la distribution des espèces en 

écologie : les gradients latitudinaux ainsi que les gradients d’élévation (ou altitudinaux). 

1.1.1.1 Les gradients latitudinaux 

Supportés par la théorie de Rapoport mentionnée ci-haut, les gradients latitudinaux représentent 

des gradients de grande-échelle où l’on constate une décroissance de la biodiversité ainsi que 

de la coexistence des espèces de l’équateur jusqu’aux pôles (Stevens 1992). Ce type de modèle 

d’étude de biodiversité est particulièrement intéressant lorsqu’il est question de répondre à des 

questions de macroécologie, de phénomènes transcontinentaux ou de distribution des espèces à 

l’échelle mondiale. Bien que l’échelle (ex : locale, régionale, continentale, mondiale) demeure 

un facteur pouvant influencer la corrélation entre les variables étudiées (Hillebrand 2004), les 
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méta-analyses en biogéographie sont couramment utilisées et particulièrement pertinentes afin 

d’étudier l’influence des changements environnementaux (climat, migrations, espèces 

envahissantes, etc.) sur les communautés des différents biomes aux travers du globe (Eo et al. 

2008; Yuan et al. 2011; Cameron et al. 2016; Kivlin et al. 2017; Nishizawa et al. 2022). 

1.1.1.2 Les gradients d’élévation 

Ces gradients constituent un modèle de l’étude de la diversité en fonction de l’altitude – 

généralement réalisée en montagne – démontrant un patron similaire de diversité de ce qui est 

retrouvé au sein des gradients latitudinaux (Stevens 1992) mais sur une plus courte distance 

physique. Dans ce sens, les gradients d’élévation et latitudinaux s’apparentent également quant 

à leurs  précipitations, à la vélocité du vent ainsi qu’à leur  substrat (Sundqvist et al. 2013). Un 

des principaux avantages de l’étude des gradients altitudinaux constitue leur accessibilité, en 

comparatif avec les gradients latitudinaux qui s’étendent sur des centaines – voire des milliers 

– de kilomètres, afin de répondre à certaines questions écologiques. Ils sont d’ailleurs reconnus 

comme étant des systèmes d’étude puissants afin de mieux comprendre la réponse sur le long 

terme et à plus grande échelle des communautés et des écosystèmes, d’une façon ne pouvant 

être réalisée en expérimentations contrôlées (Fukami and Wardle 2005; Walker et al. 2010). 

Parmi les principaux facteurs variant le long de gradients d’élévation, la diminution de la 

température a été corrélée à un déclin de croissance (Hoch and Körner 2012), une modification 

des  d’interactions (positives, négatives, neutres ; Callaway et al. 2002), de la diversité des 

communautés (Rahbek 2005) de même que des processus écosystémiques tels que la 

minéralisation de l’azote (Powers 1990), le stockage du carbone (Harrison et al. 1995) et le taux 

de décomposition (Schinner 1982). Réaliser des expérimentations sur de tels modèles d’étude 

permet notamment d’évaluer l’importance des facteurs biotiques et abiotiques, de même que 

des processus locaux et régionaux, dans l’assemblage des communautés en contexte de 

changements climatiques (Sundqvist et al. 2013). 
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1.2 Le cas de l’érable à sucre (Acer saccharum Marsh.) 

 

Figure 1.2 A. Distribution de l’érable, tiré de Elbert L. Little, Jr., USGS, B. Structures 

morphologiques 1) Rameau et bourgeons, 2) tige primaire en inflorescence, 

3) fleur mâle, 4) fleur femelle, 5) rameau en fructification, possédant des 

samares, tiré de Dame et Brooks (1901). C. Profil d’un arbre mature, photo 

de Bruce Marlin.). 

L’érable à sucre est une espèce clé emblématique des forêts décidues nord-américaines. Sa 

distribution s’étend notamment du centre-ouest des États-Unis allant jusqu’au sud du Québec et 

des maritimes (Horsley et al. 2002). Cette espèce est notamment reconnue pour la valeur de son 

bois au sein de l’industrie forestière, pour la saveur sucrée de sa sève ainsi que pour sa 

contribution aux couleurs chaudes des paysages automnaux lors de sa sénescence. Par son 

importance écologique, économique, sociale et culturelle, l’érable à sucre demeure une espèce 

grandement documentée et monitorée et ce, par une vaste diversité de parties prenantes dans les 

A B 

C 
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milieux scientifiques et forestiers. La conservation de cette essence représente donc une 

excellente opportunité de parfaire les connaissances scientifiques quant aux préoccupantes 

conséquences des changements climatiques sur la distribution, l’abondance et le rendement de 

cette espèce emblématique. 

1.2.1. Écologie 

L’érable à sucre constitue une essence tolérante à l’ombre, de grande longévité (± 200 ans) étant 

associée aux environnements frais, humides, possédant des sols riches et moyennement bien 

drainés (Leboeuf 2007). Ses conditions optimales de croissance incluent un pH d’environ 6,5 et 

une température estivale de 24oC (Online Encyclopedia of Life). Il a été documenté que l’érable 

à sucre se retrouve sur une grande variété de sols, mais une étude américaine a observé une plus 

forte abondance sur des tills glaciaires à forte teneur en carbonates (Cogbill 2000). En ce sens, 

l’équilibre ainsi que la teneur du sol en cations alcalins – tels que le calcium, le magnésium et 

le potassium – ont été identifiées comme facteurs considérables pour la santé de cette espèce 

(Ouimet et al. 1996; St Clair and Lynch 2005; Juice et al. 2006). Cette essence cohabite avec 

d’autres espèces telles que le hêtre à grandes feuilles (Fagus grandifolia Ehrh.), le bouleau jaune 

(Betula alleghaniensis Britton), la pruche du Canada (Tsuga canadensis L.), le sapin baumier 

(Abies balsamea Mill.) ainsi que d’autres espèces d’érables et de conifères (Bormann et al. 1970; 

Horsley et al. 2002; Vellend et al. 2021). Considérant que cet arbre démontre une croissance 

lente, il arrive que les jeunes pousses survivent de nombreuses années en sous-bois, jusqu’à la 

formation d’une trouée laissant pénétrer de la lumière au sol, essentielle à leur maturation. Les 

érablières constituent des écosystèmes ayant une grande valeur pour la biodiversité : elles 

assurent une source importante de nourriture pour de nombreuses espèces de mammifères et 

d’insectes, en plus de conférer un habitat de reproduction optimal pour une grande variété 

d’oiseaux (Wild Adirondacks 2022). L’érable à sucre, contrairement à de nombreuses autres 

essences d’arbres, entretient une relation symbiotique  avec les mycorhizes arbusculaires 

(MacDougall 1914; Brundrett and Tedersoo 2020). 
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1.2.2. Valeur historique, culturelle et économique 

L’érable à sucre constitue l’essence la plus socialement, culturellement et économiquement 

importante en Amérique du Nord. Il est fondamental de mentionner que, bien avant le 

développement économique exponentiel entourant l’extraction de ses multiples ressources, 

l’érable à sucre constitue une plante culturellement importante pour les nations autochtones et 

initialement développée par celles-ci (Murphy et al. 2009). Pour les Premières Nations et les 

Métis, cette essence était utilisée – parallèlement avec le miel – comme source de sucre. Alors 

que les Dakotas, les Cherokees, les Micmacs et les Ojibwés l’utilisaient pour agrémenter les 

repas, de nombreuses Nations Iroquoises s’en servaient également à des fins thérapeutiques et 

médicales (Wild Adirondacks 2022). L’utilisation culinaire de l’érable s’est transmise aux 

peuples colonisateurs et constitue aujourd’hui une source économique non-négligeable en 

Amérique du Nord. Au Canada, l’industrie de l’érable a rapporté plus de 550 millions de dollars 

en 2020 (Statistiques Canada 2022) tandis qu’aux États-Unis elle s’élevait à 132 millions (US$). 

Le Québec produit d’ailleurs plus de 70% des produits de sirop d’érable à travers le monde 

(Wild Adirondacks 2022). On constate cependant une diminution de production de 21% en 2021 

représentant un phénomène interannuel pouvant être particulièrement variable (Statistiques 

Canada 2022). En addition à l’industrie de sa sève, l’érable demeure une ressource forestière 

particulièrement lucrative. Le Canada exporte des produits bruts (copeaux, pâte, billes), des 

produits de pâtes et papiers ainsi que des produits fabriqués (contreplaqués, panneaux, placages) 

s’étant élevés à une valeur totale de plus de 315 millions de dollars (Statistiques Canada 2022). 

Au-delà de sa valeur économique, des chercheurs autochtones et non-autochtones travaillent en 

synergie afin de non-seulement monitorer à long terme les effets des changements climatiques 

sur la productions du sirop d’érable, mais également d’offrir des nouvelles perspectives quant à 

l’importance de valoriser les voix des groupes marginalisés (Murphy et al. 2009). Somme toute, 

l’importance sociale et culturelle de l’érable à sucre pour de nombreuses populations présentes 

sur le territoire offre plusieurs opportunités de collaboration inclusive afin de mieux comprendre 
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et de limiter les conséquences des changements climatiques sur les populations d’arbres 

indigènes. 

1.3 Facteurs déterminants dans le recrutement et la croissance de l’érable à sucre 

Depuis des décennies, de nombreuses recherches menées au Québec et au nord des États-Unis 

s’intéressent à la santé des populations de l’érable à sucre. À la fin des années 1990 et au début 

des années 2000, on constatait notamment une diminution importante et groupée de l’abondance 

d’érable à sucre au États-Unis ainsi qu’au sud du Québec. Les signes du déclin de l’espèce 

s’observent par une croissance particulièrement lente, un faible taux de recrutement sur 

plusieurs niveaux d’élévation ainsi qu’une haut taux de mortalité au sein des populations 

d’arbres matures (Siccama et al. 2007). Dès lors, les recherches d’hier à aujourd’hui permettent 

d’identifier les facteurs abiotiques et biotiques étant importants dans le recrutement et la 

croissance de l’érable à sucre afin d’assurer le suivi ainsi que la pérennité des populations.  

1.3.1. Les facteurs abiotiques  

Les communautés végétales sont fortement modifiées par les conditions environnementales 

instables et changeantes. Ces conditions incluent non-seulement le climat, mais également 

d’autres paramètres abiotiques plus spécifiques tels que  la physico-chimie du sol, les 

précipitations, l’humidité, la température, la lumière, le pH, la saisonnalité, l’assise rocheuse, 

etc. Bien que les modèles permettent de prédire les conséquences du climat sur la distribution 

de l’érable, d’autres facteurs abiotiques sont fondamentaux à la santé, la croissance et 

l’établissement de cette espèce. 

1.3.1.1 Le climat  

En ce qui a trait aux effets du climat sur les populations d’érable à sucre, Solarik et al. (2016) 

ont notamment démontré qu’une augmentation de température moyenne aura pour effet 
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principal de réduire le taux de germination des graines de l’érable à sucre au sud de sa 

distribution, en opposition à ce qui a été retrouvé au nord de celle-ci. Ces résultats suggèrent 

que l’établissement de cette espèce serait plus propice au-delà de la limite nord. Selon sa 

capacité de persistance aux multiples stress générés par les changements climatiques ainsi que 

sa capacité de migration (Lenoir and Svenning 2015), la distribution de l’érable à sucre pourrait 

s’étendre, se maintenir ou, dans une situation moins optimiste, se rétrécir voir disparaître (Figure 

1). Les études portant sur l’influence du climat sur les populations d’érable à sucre ont 

notamment pour objectif de déterminer si cette essence sera en mesure de s’adapter ainsi que de 

coloniser de nouveaux territoires. Néanmoins, les effets directs et indirects du climat sur les 

composantes abiotiques et biotiques des écosystèmes forestiers demeurent à ce jour 

particulièrement difficiles à anticiper. 

1.3.1.2 La disponibilité des cations alcalins et l’acidité du sol 

Une conséquence également limitante associée à la physico-chimie du sol réside dans la 

disponibilité en cations alcalins, tels que le calcium et le magnésium. À titre d’exemple, Kolb 

et McCormick (1993) ont identifié que les carences en magnésium et en calcium ont mené à un 

important déclin de l’érable à sucre au sein de quatre érablières en Pennsylvanie. En addition, 

une étude plus récente a également identifié une faible régénération de l’érable en présence 

d’une déplétion  en calcium (Cleavitt et al. 2018). La disponibilité en cations alcalins semble 

non-seulement être directement impliquée dans la santé et le recrutement de cette essence, mais 

il semble également y avoir une corrélation entre la santé foliaire de l’érable ainsi que la 

colonisation racinaire par ses symbiotes fongiques dans une forêt au sud du Québec par (Ouimet, 

Camiré et Furlan, 1996). En présence de pH acide, on observe un lessivage des cations alcalins 

ainsi qu’une réduction de la saturation alcaline (Juice et al. 2006). Cette réduction de la 

saturation du sol en cations alcalins, en parallèle avec une tendance similaire de capacité 

d’échanges cationiques (CEC), ont été observées de la forêt tempérée à la forêt boréale (Carteron 

et al. 2020). Ces observations ont été notamment associées à une contrainte majeure quant à 

l’établissement de l’érable à sucre au-delà de son aire de répartition, où l’on retrouve un pH plus 
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acide qu’en forêts tempérées. Lorsque des amendements en cations alcalins sont ajoutés sur des 

sols acides, il est possible de constater non-seulement une meilleure activité photosynthétique 

des semis d’érable à sucre, mais également un meilleur taux de colonisation par ses symbiotes 

mycorhiziens (St Clair and Lynch 2005). Cette étude a également démontré que ces 

amendements étaient couplés aux concentrations des nutriments foliaires de l’érable à sucre, 

suggérant qu’il s’agit potentiellement d’un bon indicateur de la teneur du sol en cations alcalins. 

1.3.2. Les facteurs biotiques  

Au cours du dernier siècle, beaucoup d’efforts ont été réalisés dans le domaine de l’écologie 

forestière afin de caractériser les facteurs abiotiques optimaux et contraignants associés à la 

santé des populations d’érable à sucre. En contrepartie, l’évaluation des paramètres biotiques 

constitue un domaine commençant à être plus extensivement étudié (Gravel et al. 2011; Brown 

and Vellend 2014; Urli et al. 2016; DeBellis et al. 2019; Carteron et al. 2020). Ces travaux 

permettent non-seulement de tester de nombreuses théories écologiques tentant d’expliquer la 

distribution des espèces, mais contribuent à parfaire la littérature sur l’importance relative des 

interactions interspécifiques négatives, neutres ou positives sur la régénération et la croissance 

de l’érable à sucre. 

1.3.2.1 Les prédateurs, parasites ou pathogènes 

Au cours des dernières décennies, plusieurs organismes ont été identifiés comme étant des 

agents nuisibles à la santé et le recrutement de l’érable à sucre. Parmi ceux-ci, on retrouve les 

champignons, les chancres, les insectes défoliateurs, foreurs et suceurs, les cochenilles ainsi que 

les tordeuses de bourgeons (Godman et al. 1990). Une étude menée en 2011 a permis d’identifier 

que l’agent pathogène responsable du plus haut taux de mortalité chez les semis de l’érable à 

sucre appartient au genre Rhizoctonia, un champignon s’attaquant aux racines et au système 

vasculaire de la plante (Cleavitt et al. 2011). En addition, les champignons appartenant au genre 

Armarillia de même que la thrips du poirier (Taeniothrips inconsequens) ont été identifiés 
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comme des organismes pouvant infecter autant des arbres sains que affaiblis par d’autres sources 

de stress (Horsley et al. 2002). Une importante prédation par les insectes et mammifères 

herbivores a également été observée au cœur de la distribution de l’érable à sucre, alors que des 

semis plantés au-delà de la limite de distribution démontraient des signes minimaux de prédation 

(Urli et al. 2016). Le brout du cerf de virginie a d’ailleurs été identifié comme un facteur majeur 

sur la densité (Godman et al. 1990) et la regénération (Henry et al. 2021) d’érable à sucre. En 

ce qui a trait aux pressions de prédation,  l’hypothèse de la libération de l’ennemi (provenant de 

l’anglais Enemy release hypothesis) stipule qu’une plante exotique (ou non native d’un 

environnement donné) peut obtenir un gain de performance significatif en s’affranchissant des 

pressions de co-évolution avec certains agents pathogènes ou prédateurs provenant de leur 

distribution native (Keane and Crawley 2002). Cette hypothèse complémente d’autres théories 

importantes en écologie, notamment celle de la dépendance négative à la densité (negative 

density dépendance) aussi connue sous l’hypothèse de Janzen-Connell. Élaborée à partir 

d’observations en forêts tropicales au début des années 1970, ce concept stipule que la présence 

de prédateurs spécifiques à une espèce rend l’environnement inhospitalier pour l’établissement 

de conspécifiques à proximité de celle-ci (Janzen 1970; Connell 1971)..Quelques décennies plus 

tard, les analyses complémentaires de Moorcroft et al. (2006) ont démontré qu’en contexte de 

changements climatiques, la vitesse de colonisation d’espèces compétitrices homologues 

pourrait dépendre des interactions secondaires avec les pathogènes spécifiques. Ces travaux ont 

permis de théoriser l’effet Janzen-Connell transitoire, stipulant que les espèces colonisatrices de 

nouvelles niches constituent temporairement des « super-espèces » compétitrices au détriment 

des espèces résidentes jusqu’à ce que leurs pathogènes spécifiques migrent à leur tour. 

L’ensemble des théories préalablement mentionnés permettent conjointement de supporter 

l’importance des interactions hôtes-pathogènes dans la distribution des espèces forestières tel 

que l’érable à sucre.   
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1.3.2.2 La compétition 

Des études réalisées sur le long terme ont identifié des changements de dominance marquée au 

sein des dynamiques de populations entre l’érable à sucre et le hêtre à grandes feuilles. En effet, 

une augmentation de l’abondance du hêtre à grandes feuilles a été observée en présence de 

l’érable à sucre, qui se traduit par une réduction de l’établissement de ce dernier ayant débutée 

il y a environ 50 ans (Gravel et al. 2011). Ces auteurs mentionnent donc qu’un élément central 

au sein des changements dans la dynamique des populations serait davantage associé aux taux 

du recrutement plutôt que de croissance, d’où l’importance d’évaluer la survie et l’établissement 

des jeunes arbres. De plus, une récente étude a démontré qu’en présence de nouveaux stress 

(ex : variations climatiques) l’érable à sucre démontre une croissance légèrement plus lente et 

semble moins résilient que le hêtre à grande feuilles (Nolet and Kneeshaw 2018). Ces 

observations soulèvent la complexité des interactions biotiques et abiotiques en contexte 

d’intensification des évènements climatiques particulièrement stressants pour les populations 

végétales. Un second exemple de pression de compétition s’observe au nord de son aire de 

répartition, qui est caractérisée par une diversité végétale surtout composée de conifères. Ces 

essences, par le processus de rétroactions plante-sol, contribuent à modifier les paramètres 

physico-chimiques de l’environnement défavorisant ainsi l’établissement de nouvelles espèces. 

À titre d’exemple, les feuilles de conifères contribuent à acidifier le pH de la litière ce qui limite 

la croissance de certaines espèces végétales. Il a d’ailleurs été démontré que la composition 

végétale a une incidence sur la capacité de recrutement des espèces décidues – par exemple 

l’érable à sucre – par le type de litière et de bois en décomposition que l’on retrouvait (Solarik 

et al. 2020). Cette composition défavorable génère de forts effets de priorités, ce qui signifie 

que les espèces préalablement établies ont des avantages quant à leur recrutement en comparatif 

aux autres espèces. À plus grande échelle, Solarik et ses collaborateurs (2020) soulignent que 

ces effets de priorités pourraient générer un décalage entre l’évolution du climat et la vitesse de 

migration des espèces décidues en forêts mixtes ou boréales. 
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1.3.2.3 Les symbiotes 

La présence de symbiotes spécifiques au sein d’un environnement permet de favoriser la santé 

et la croissance végétale par l’échange de ressources, l’atténuation des stress ainsi que la 

protection contre les agents pathogènes. De nombreuses études se sont notamment intéressées à 

la relation entre l’érable à sucre et les mycorhizes arbusculaires (Spitko et al. 1978; Yawney and 

Schultz 1990; St Clair and Lynch 2005; De Bellis et al. 2022). Ces études ont permis de non-

seulement caractériser ces associations d’une perspective microscopique, mais également leur 

influence sur la croissance et la santé de l’érable à sucre. Il a notamment été démontré qu’il 

existe une relation entre le taux de colonisation et les nutriment foliaires tel que le calcium et le 

magnésium (St Clair and Lynch 2005). Bien que la colonisation mycorhizienne serait 

positivement corrélée au pH ainsi qu’au magnésium du sol, un statut nutritionnel déséquilibré 

ne serait pas associé avec une faible colonisation mycorhizienne (Ouimet et al. 1995), suggérant 

que d’autres mécanismes sont responsables d’une carence nutritive. En ce qui a trait au rôle des 

symbiotes sur la distribution des espèces végétales, il a été suggéré que la disponibilité en 

ectomycorhizes peut favoriser l’établissement d’espèces exotiques au sein de nouveaux 

environnements (Pringle et al. 2009). Toutefois, il existe peu d’évidences quant au rôle facilitant 

des mycorhizes arbusculaires dans la colonisation de l’érable à sucre en sol boréal.  Au contraire, 

une expérimentation réalisée en serre a permis d’observer une diminution significative de la 

colonisation par les champignons mycorhiziens lorsque les semis sont plantés sur des sols 

boréaux, pouvant constituer une limite à sa colonisation au nord de sa distribution (Carteron et 

al. 2020). Il existe à ce jour peu d’études portant sur la colonisation, la disponibilité ainsi que la 

diversité de ces symbiotes fongiques en association avec l’érable à sucre le long de gradients de 

végétation, tels que ceux retrouvés entre les forêts tempérées et boréales. En addition, peu 

d’études se sont intéressées à d’autres types d’organismes potentiellement bénéfiques pour la 

croissance et le recrutement de l’érable. L’étude des relations symbiotiques entre plantes et les 

microorganismes représente néanmoins un champ de recherche actuellement en plein essor, où 

la disponibilité, l’abondance et la diversité des organismes symbiotiques ont non-seulement des 

conséquences sur la diversité végétale (van der Heijden et al. 1998, 2008; Carteron et al. 2022), 
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mais également sur les fonctions des écosystèmes (Hart and Klironomos 2003; Laforest-

Lapointe et al. 2017; Powell and Rillig 2018; Wagg et al. 2019). 

1.4 Interactions plantes-microorganismes 

Beaucoup d’attention a été portée quant aux diverses fonctions des mycorhizes sur la diversité 

(Klironomos et al. 2000; Hart et al. 2003; Horn et al. 2017; Carteron et al. 2022), la nutrition 

(Van Der Heijden et al. 2006; Smith et al. 2011; Makarov 2019) ainsi que la résilience des 

plantes (Rodriguez et al. 2008; Evelin et al. 2009; Begum et al. 2019). Toutefois, il existe une 

vaste diversité de microorganismes qui interagissent avec les tissus externes et internes des 

plantes, pouvant également contribuer à la performance de l’hôte (Yuan et al. 2010; Peñuelas 

and Terradas 2014; Saleem et al. 2017) et aux fonctions des écosystèmes (Laforest-Lapointe et 

al. 2017; Wagg et al. 2019). Ces organismes ont longtemps été étudiés et cultivés pour leur 

potentielle pathogénicité, mais le développement et la démocratisation des technologies de 

séquençage à haut débit ont permis de révéler leur diversité taxonomique et fonctionnelle, ainsi 

que leur rôle au sein des écosystèmes (Huttenhower et al. 2012; Banerjee et al. 2018; Jansson 

and Hofmockel 2020; révisé dans Perreault and Laforest-Lapointe 2022). 

Les plantes sont d’ailleurs intimement associées à diverses communautés microbiennes 

structurées sur le plan taxonomique. Elles comportent notamment des bactéries, des 

champignons, des protistes, des archées, des virus et des nématodes qui sont retrouvées au sein 

de plusieurs types de tissus végétaux (Trivedi et al. 2020). Les interactions complexes et 

dynamiques entre les plantes et les microorganismes sont notamment définies par l’identité de 

la plante hôte (Laforest-Lapointe et al. 2016), le compartiment et la localisation des tissus 

(Andrews and Harris 2000). Les organismes colonisant la surface des tissus constituent des 

épiphytes, alors que ceux associés au compartiment interne des tissus sont appelés endophytes. 

Ces derniers sont fortement influencés par l’environnement et sont notamment reconnus comme 

étant des organismes pouvant améliorer la résilience végétale aux différents stress 

environnementaux (Naylor and Coleman-Derr 2018; Singh et al. 2020; Trivedi et al. 2020, 2021, 
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2022). Une meilleure compréhension de la relation plante-endophytes est nécessaire afin de non-

seulement mieux comprendre l’assemblage des communautés microbiennes, mais ultimement 

de développer des techniques de biocontrôle permettant d’atténuer les impacts des changements 

climatiques sur la productivité primaire ainsi que sur la diversité végétale. 

1.4.1. Endophytes racinaires 

Les endophytes – qu’ils soient de nature bactérienne ou fongique – colonisent l’intérieur des 

tissus et sont notamment à l’interface entre leur environnement et la physiologie de leur hôte. 

Ils peuvent être classifiés comme étant des endophytes systémiques (également nommés 

« vrais » endophytes) ou non systémiques (Wani et al. 2015). En opposition aux non 

systémiques, les endophytes systémiques constituent des mutualistes, en coévolution avec leur 

hôte, ne lui causant aucune réponse immunitaire et étant strictement bénéfiques pour celui-ci 

(théorisé par Mostert et al. 2000). L’effet du processus d’endophytisme sur la spécialisation de 

la niche de sa plante hôte variera en fonction du génotype de celle-ci, des ressources disponibles 

ainsi que des stress environnementaux (Wani et al. 2015). Les endophytes non-systémiques 

démontrent, quant à eux, une certaine plasticité fonctionnelle  pouvant osciller entre symbiote, 

commensal ou pathogène (Wani et al. 2015). Dès lors, la diversité microbienne endophytique 

de même que les conditions environnementale ont des conséquences majeures sur la 

productivité végétale (Tkacz and Poole 2015). 

Les microorganismes de la phyllosphère sont associés à la productivité d’un écosystème 

(Laforest-Lapointe et al. 2017) d’autant plus que  les microorganismes racinaires sont 

fondamentaux en matière de nutrition (Van Der Heijden et al. 2006; Smith et al. 2011) et de 

tolérance à de nombreux stress environnementaux (Malinowski and Belesky 2000; Rodriguez 

et al. 2008; Rolli et al. 2015; Gonzalez Mateu et al. 2020). Parmi les types d’endophytes les plus 

documentés, on retrouve surtout les bactéries, les actinomycètes et les champignons (incluant 

les mycorhizes arbusculaires; Kaul et al. 2016). Donc, l’étude de la relation inter-domaine entre 

les plantes et les endophytes constitue un axe de recherche fondamental dans la lutte des plantes 
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contre les stress environnementaux ainsi que pour leur capacité à s’établir au sein de nouveaux 

territoires. 

1.4.1.1 Les bactéries 

Parmi les bactéries endophytes les plus caractérisées, on retrouve les bactéries favorisant la 

croissance des plantes (PGPR, provenant de l’anglais plant growth promoting rhizobacteria). 

Des bactéries appartenant aux classes des Alphaprotéobactéries, Betaprotéobactéries et 

Gammaprotéobactéries ont été identifiées comme ayant des propriétés de PGPR (Rodríguez-

Díaz et al. 2008). À titre d’exemple, une famille de PGPR bien reconnue et associée aux 

actinomycètes, les Frankiaceae, sont des organismes en interaction avec les aulnes (Alnus sp.) 

et contribuent à leur croissance en fixant l’azote atmosphérique via la formation de nodules au 

niveau des racines (Benson and Silvester 1993). Bien que certains microorganismes ont la 

fonction de favoriser la croissance végétale, une étude a démontré que la présence de certaines 

classes endophytes bactériens telles que les Betaprotéobactéries (Burkholedriaceae) et 

Gammaprotéobactéries (Pseudomonadaceae) n’avaient pas d’influence directement sur la 

croissance mais plutôt sur l’allocation différentielle du carbone au sein de la plante (Henning et 

al. 2016). 

Au-delà de leur implication au niveau de l’acquisition et la translocation de nutriments, les 

endophytes bactériens peuvent occuper une niche conférant une protection à leur plant hôte. À 

titre d’exemple, une alphaprotéobactérie appartenant au genre Sphingomonas est non-seulement 

en mesure d’être transférée verticalement entre les générations de plants de riz, mais celle-ci 

confère une protection contre un pathogène affectant significativement le rendement des 

cultures (Matsumoto et al. 2021). Une autre fonction intéressante de ces organismes est la 

capacité de réduire les stress de toxicité en plus d’améliorer la phytoremédiation de sites 

contaminés (Mukherjee et al. 2018). Il a été également rapporté qu’un consortium d’endophytes 

contenant plusieurs souches bactériennes ont permis d’atténuer le stress associé à la sécheresse 

chez une espèce de peuplier (Khan et al. 2016). Les endophytes bactériens sont donc des 
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organismes ayant la capacité de promouvoir la santé de leur hôte lorsque les conditions de 

croissance ne sont pas optimales. Néanmoins, les endophytes en association avec les essences 

d’arbres en milieu forestier demeurent à ce jour peu caractérisés, ce qui contraste avec l’effort 

considérable déployé pour étudier la diversité microbienne retrouvée en milieux agricoles. 

1.4.1.2 Les champignons  

Les champignons représentent un grand groupe d’endophytes non-obligatoires accomplissant 

plusieurs fonctions non-seulement pour leur plant hôte mais également pour de nombreux 

services écosystémiques. Tout comme certains endophytes bactériens, les champignons de 

l’endosphère contribuent à la nutrition végétale (Zabalgogeazcoa et al. 2006; Behie and 

Bidochka 2014; Siddikee et al. 2016; Ikram et al. 2018), à la protection contre les pathogènes 

(Rúa et al. 2013; Pérez et al. 2013; Busby et al. 2016; Mousa et al. 2016) et la médiation des 

stress abiotiques (Lewis 2004; Azad and Kaminskyj 2016; Ali et al. 2018; Ikram et al. 2018; 

Gonzalez Mateu et al. 2020). À l’échelle écosystémique, ils contribuent à la séquestration du 

carbone (Clemmensen et al. 2013), à la décomposition (Lemons et al. 2005) et leur diversité 

serait corrélée avec la diversité végétale (Carteron et al. 2022). Leur distribution semble donc 

être grandement influencée par la distribution ainsi que la diversité d’hôtes disponibles (U’Ren 

et al. 2019). En ce sens, l’identité de l’hôte a été rapportée comme étant un facteur structurant 

davantage les communautés d’endophytes foliaires et racinaires que l’altitude le long de 

gradients d’élévation (Kivlin et al. 2022). 

En plus de leurs fonctions écologiques fondamentales, les champignons colonisant les tissus 

internes racinaires peuvent accomplir différentes fonctions. Sur ce sujet, les endophytes septés 

sombres (traduit de l’anglais dark septate endophytes; DSE) constituent des organismes 

fongiques dont leur écologie ne fait pas consensus au sein de la littérature. Les DSE représentent 

un groupe paraphylétique d’ascomycètes classifiés selon des critères morphologiques, dont 

l’écologie demeure à ce jour peu caractérisée. Leurs fonctions en tant qu’endophytes varient de 

symbiotiques à pathogéniques (Jumpponen 2001). Des études ont permis d’associer une 
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influence négative des DSE sur la croissance (Mayerhofer et al. 2013), la performance et la 

survie (Tellenbach et al. 2011) de jeunes arbres. Toutefois, les conséquences de leur colonisation 

sur la performance végétale demeurent mitigées. Une récente revue de littérature identifiait que 

47 % des études observaient une influence négative des DSE à la croissance végétale (Gibert et 

al. 2019). Les champignons constituent des organismes pouvant non-seulement s’associer à des 

plantes, mais peuvent également interagir avec d’autres microorganismes tels que les bactéries, 

afin de conférer des avantages à leur hôte. À titre d’exemple, un basidiomycète appartenant au 

genre Serendipita combiné avec des communautés bactériennes, procure des effets synergiques 

bénéfiques chez l’orge commune (Hordeum vulgare) et l’arabette (Arabidopsis thaliana : Mahdi 

et al. 2022). La récente étude de Mahdi (2022) souligne  l’importance d’incorporer des analyses 

de diversité inter-domaine quant  à l’étude    des communautés microbiennes sur la croissance 

et la productivité végétale. 

1.4.1.3 Les mycorhizes arbusculaires 

Les mycorhizes arbusculaires (également connues sous le nous d’endomycorhizes) constituent 

des symbiotes fongiques obligatoires en association avec plus de 80% des plantes terrestres 

(Smith and Read 2008). Ce type de champignon mycorhizien aurait notamment été responsable 

de la colonisation rapide des continents par les plantes vasculaires lors du Paléozoïque (Delaux 

2017). Il est reconnu que les mycorhizes arbusculaires sont non-seulement des organismes 

hautement bénéfiques en matière d’acquisition d’éléments essentiels à la croissance végétale et 

moins accessibles (George et al. 1995; Burghelea et al. 2015; Chen et al. 2018; Begum et al. 

2019) par exemple le phosphore (Jasper et al. 1979; Smith et al. 2011; Yang et al. 2014) et 

l’azote (George et al. 1995; Hodge and Storer 2015), mais elles contribuent également à atténuer 

les stress abiotiques tels que la sécheresse (Augé 2001), la salinité (Evelin et al. 2009), le pH 

(Clark 1997) et la toxicité des métaux (Miransari 2011). S’associant avec une grande diversité 

d’espèces végétales, ces symbiotes ont notamment co-évolué avec certaines espèces ligneuses 

telles que les érables (Acer sp.), les frênes (Fraxinus sp.) et le thuya occidental (Thuja 

occidentalis L.; Bainard et al. 2011). De plus, ces organismes sont impliqués dans les 
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dynamiques de populations végétales (Eck et al. 2019; Eagar et al. 2020; Tedersoo et al. 2020)  

et pouvant influencer la productivité végétale (Klironomos et al. 2000). Dès lors, ce sont des 

organismes considérés comme des espèces clés (concept de keystone species, provenant de 

l’anglais) des écosystèmes forestiers (Wall et al. 2020) et agricoles (Banerjee et al. 2018). 

Étant prépondérants dans les prairies, leur abondance diminue dans les forêts tempérées et 

boréales où d’autres types mycorhiziens – les ectomycorhizes et les mycorhizes éricoïdes – sont 

mieux adaptées pour ces écosystèmes (Fortin et al. 2015). Il a été démontré que les écosystèmes 

dominés par un type de champignon mycorhizien sont associés avec une réduction de la diversité 

végétale en milieux forestiers (Carteron et al. 2022). Dès lors, la diversité mycorhizienne peut 

favoriser la coexistence des espèces végétales (van der Heijden et al. 1998) ainsi que modifier 

la distribution  de nouvelles espèces ou espèces invasives en favorisant leur établissement 

(Pringle et al. 2009; DeBellis et al. 2019). Somme toute, les dynamiques de communautés 

végétales et mycorhiziennes demeurent un sujet particulièrement central en écologie afin de 

comprendre les différents processus biotiques responsables de l’altération des écosystèmes 

forestiers assujettis aux variations climatiques grandissantes. 

1.4.2. L’endosphère racinaire de l’érable à sucre 

L’étude des communautés microbiennes (ou microbiome) de l’érable à sucre a connu un 

important essor au cours des dernières années (Laforest-Lapointe et al. 2016; Wallace et al. 

2018; DeBellis et al. 2019; Lajoie and Kembel 2021; De Bellis et al. 2022). Avant le 

développement des technologies de séquençage à haut débit, la plupart des recherches portant 

sur les interactions entre l’érable à sucre et les microorganismes étaient limitées à la colonisation 

racinaire par microscopie optique (Yawney and Schultz 1990; Ouimet et al. 1996; St Clair and 

Lynch 2005). Parmi les résultats émergents des récentes études, Laforest-Lapointe et ses 

collaborateurs (2016) ont notamment démontré que l’identité de l’hôte était un facteur 

déterminant dans l’assemblage des communautés bactériennes de la phyllosphère, 

comparativement à d’autres variables telles que le site ou le moment d’échantillonnage. De plus, 
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une étude réalisée au Mont Saint-Joseph à Mégantic (Qc, Canada) a permis de déterminer que 

l’identité des espèces végétales voisines à l’érable à sucre contribuent également au 

communautés bactériennes de la phyllosphère (Lajoie and Kembel 2021). 

Nonobstant, ces facteurs potentiellement importants dans l’assemblage des communautés 

microbiennes de l’érable à sucre n’ont à ce jour pas été testés en ce qui a trait aux endophytes 

racinaires. Il a été observé que, le long d’un gradient latitudinal, la variation entre les sites était 

le facteur le plus significativement important dans l’assemblage des communautés bactériennes, 

fongiques et mycorhiziennes des racines et feuilles de l’érable à sucre, en référence à d’autres 

facteurs tels que l’origine des graines (De Bellis et al. 2022). Ainsi, l’environnement local 

semble être une variable plus importante que le génotype de l’hôte dans l’assemblage des 

communautés microbiennes le long de gradient latitudinaux. En ce qui a trait aux mycorhizes 

arbusculaires, une diminution significative de la diversité alpha le long du gradient latitudinal a 

été observée, suggérant une perte de symbiotes fongiques en forêts mixtes et boréales. De plus, 

Carteron et ses collaborateurs (2020) ont observé une diminution de la colonisation 

mycorhizienne de semis d’érables à sucre lorsqu’ils sont cultivés sur des sols provenant de forêts 

mixtes et boréales. Toutefois, les mécanismes expliquant ces changements de diversité et la 

colonisation mycorhizienne de l’érable à sucre in natura manquent à la littérature actuelle. 

Pour les autres classes de champignons ainsi que les bactéries, des pionniers quant à la 

caractérisation du microbiome de l’érable à sucre au Québec ont observés des différences 

significatives quant aux communautés d’endophytes le long d’un gradient altitudinal au Mont 

Saint-Joseph (Mégantic) (Wallace et al. 2018). Cependant, les facteurs responsables de ces 

patrons de diversité microbienne demeurent à ce jour inexplorés, de même que leur implication 

sur la croissance de l’érable. Il est donc nécessaire d’œuvrer à mieux comprendre les 

dynamiques de diversité taxonomique des communautés microbiennes en plus de caractériser 

les facteurs déterminants dans la variation de leur structure. Ces recherches contribueraient non-

seulement à mieux comprendre le rôle des interactions hôte-microbes pour la performance et la 

croissance de cette essence emblématique, mais cela offrirait également des perspectives quant 
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à la capacité de l’érable à sucre à s’adapter aux conditions environnementales changeantes 

découlant des changements climatiques. 

1.5 Objectifs et hypothèses 

Dans cette optique, les objectifs de la présente étude sont de :  

1. Quantifier l’influence relative de facteurs abiotiques et biotiques impliqués pour la 

croissance et les indices de santé foliaires de semis d’érable à sucre le long de deux 

gradients altitudinaux. 

2. Identifier les facteurs déterminants la composition ainsi que la diversité des 

communautés endophytes mycorhiziennes, fongiques et bactériennes des racines de 

l'érable à sucre le long de deux gradients altitudinaux. 

En m’appuyant sur la littérature, j’ai émis les deux hypothèses suivantes :  

1. La croissance ainsi que la santé foliaire de l’érable à sucre devraient diminuer avec 

l’élévation, dû aux conditions biotiques et abiotiques défavorables à sa croissance, tels 

que la colonisation mycorhizienne ainsi que les cations alcalins (Ouimet et al. 1996; St 

Clair and Lynch 2005; Carteron et al. 2020). 

2. La composition des communautés d’endophytes pour tous les groupes microbiens 

(bactéries, champignons et mycorhizes arbusculaires)devraient covarier avec les 

communautés végétales , en référence à l’importance des facteurs abiotiques (Carteron 

et al. 2020; Davison et al. 2021), l’hôte (Laforest-Lapointe et al. 2016; U’Ren et al. 2019) 

ainsi que des plantes voisines (Lajoie and Kembel 2021) sur l’assemblage des 

communautés microbiennes.
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2.1 Abstract 

Endophytic microbes can alleviate plant abiotic stress, thus potentially supporting host 

acclimatation to novel environments. While climate change is extending plant species 

fundamental niches northward, the distribution and colonization of mutualists (e.g., arbuscular 

mycorrhizal fungi (AM) and pathogens may constrain plant growth and regeneration in northern 

environments. Unfavorable soil properties may also act as abiotic constraints in range 

expansion. The relative importance of biotic and abiotic drivers of plant 

performance/recruitment at the edge of their distribution remains largely unknown. Here, we 

used short marker sequencing, coupled with microscopy, to study bacterial, fungal, and 

mycorrhizal root endophytic communities from 98 sugar maple seedlings distributed across two 

temperate-to-boreal elevational gradients in southern Québec, Canada. Seedling annual growth 

was positively correlated with altitude while mycorrhizal root colonization was not. Conversely, 

we found a decrease in dark septate endophyte colonization with altitude. Abundant bacterial 

endophytes tended to be conserved across seedlings and sites, whereas fungal endophytes were 

hypervariable across altitudes and between sites. We did not find any linear relationship between 

AMF diversity and altitude, although soil chemistry varied predictably with altitude at both sites. 

Host foliar nutrients, soil pH, and base cations were stronger determinants of endophyte 

community structure, as compared with altitude. In addition, AM communities showed a 

stronger covariation with surrounding plant communities than with abiotic environmental 

parameters. Overall, our results suggest that site characteristics (e.g., pH, soil base cations, and 

surrounding plant communities) might play a fundamental role in sugar maple migration by 

shaping root endophytic microbial community structure. 

 

Keywords: arbuscular mycorrhizae, bacteria, climate change, fungi, elevational gradients, 

endophytes, microbial communities, sugar maple.  
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2.2 Introduction 

Climate change, characterized by higher temperatures as well as by an increased frequency of 

extreme weather events and droughts, has major consequences on the diversity and distribution 

of organisms across kingdoms (Adler et al. 2022). Although climatic niches alone predict 

poleward migration of many plant species (Grabherr et al.1994; Walter et al. 2002; Yesson et 

al. 2007; Elsen and Tingley 2015; Boisvert-Marsh and de Blois 2021), there is now 

accumulating evidence that non-climatic factors may also play a critical role for plant 

colonization beyond their current geographic range, and potentially constrain range expansion 

(Solarik et al. 2020; Carteron et al. 2020). Accordingly, climatic conditions are often found to 

shift more rapidly than species range limits (Bertrand et al. 2011; Corlett and Wescott 2013; 

Savage and Vellend 2015). Plants’ ability to expand their geographic range in response to 

shifting climatic conditions relies on a complex combination of abiotic factors (e.g., 

temperature, soil pH and nutrients, water availability) and biotic interactions (e.g., with 

pathogens, nutritional symbionts, herbivores, pollinators, etc.). Previous studies have shown that 

soil chemistry, such as pH (Scarlett et al. 2021), base cations (Ouimet et al. 1996; Juic et al. 

2006), and nutrient availability (Terrer et al. 2019), affect plant growth and recruitment. For 

example, sugar maple (Acer saccharum Marsh.), a widespread temperate tree species native to 

North America, has long been known to perform poorly in soils with low cation exchange 

capacity (Carteron et al. 2020), and this may constrain its colonization of mixed and boreal 

forest sites as temperature increases. Nonetheless, its interactions with aboveground and 

belowground biota (e.g., herbivores, pathogens, mycorrhizal fungi) may act as further 

constraints to its range expansion northward. A major challenge will be to explore, along 

climatic gradients, how these abiotic and biotic drivers covary and jointly determine the 

propensity of plants to expand northward their ranges. 

In the last twenty years, next-generation sequencing technologies have evidenced the potential 

role for soil microorganisms in driving plant recruitment dynamics and range expansion 

(Callaway et al. 2004; Kaul et al. 2016; Liebhold et al. 2017). However, up to now, such studies 
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were typically restricted to narrow ecological guilds (with particular emphasis on arbuscular 

mycorrhizal fungi; AMF), neglecting most of the plant-associated microbial communities (van 

der Heijden et al. 1998; Parniske 2008; Smith and Smith 2011; Saks et al. 2014). Plant 

establishment and growth is influenced by a variety of microbial interactions, including 

endophytic associations. Endophytes are broadly defined as microorganisms (bacteria, fungi, 

archaea, and protists) colonizing inner plant tissues, which can have a range of impacts on their 

host along the parasitism-mutualism continuum (Hardoim et al. 2015). Beneficial endophytes 

can promote plant growth (Gaiero et al. 2013; Begum et al. 2019), nutrient acquisition (Behie 

et al. 2014), and/or stress tolerance (Hart et al. 2003; van der Heijden et al. 2008; Veresoglou et 

al. 2018; Gonzalez et al. 2020). Nevertheless, these benefits are rather the consequences of a 

myriad of dynamic interactions between the microbial communities and the associated host 

(Trivedi et al. 2020), as opposed to the influence of a single microbe or taxa. For example, 

interactions between bacteria and AMF can either promote (Sangwan and Prasanna 2022) or 

inhibit (Svenningsen et al. 2018) the activity of the symbiosis, which can have an impact on 

plant growth. Multi-kingdom studies are needed to better characterize microbial co-occurrence, 

functions, and interactions, based on their niche and resource use (Michalska-Smith et al. 2022). 

Studying plant-endophyte relationship in forest ecosystems remain challenging because of the 

broad diversity and functions of endophytes, as well as the lack of taxonomical and ecological 

characterization. Unraveling the structure of plant-associated microbial communities is crucial 

to better understand their implication on plant distribution and growth in a changing climate. 

In the hope of discovering the microbial mechanisms driving plant colonization, adaptation, and 

survival, previous work has focused on parasitic or pathogenic microbes to theorize ecological 

phenomenon explaining plant distribution. The enemy-release hypothesis stipulates that species 

introduced in novel environments experience reduced pathogen loads beyond their range limits 

(Keane and Crawley 2002). This hypothesis is often invoked to explain higher seedling density 

at species range limits, where propagule density is high and pathogen density is low (Urli et al. 

2016). Such balance between colonization and mortality is a direct extension of the Janzen-

Connell hypothesis, which describes a negative density-dependent process suppressing high 
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abundance competitively dominant species due to enemy recruitment (Janzen 1970; Connell 

1971). Plant species that successfully migrate beyond their current range limits have been shown 

to display less above- and below-ground enemy pressures (Engelkes et al. 2008). Another 

interesting theory is the enhanced mutualism hypothesis (Traveset and Richardson 2014; Sheng 

et al. 2022) based on the observations that plant colonization in their non-native ranges can be 

enhanced by associations with generalist mutualists (Reinhart and Callaway 2004) which can 

sometimes confer greater benefits compared to their native range (Reinhart and Callaway 2006). 

The latter hypothesis remains debated for AMF (Seifert et al. 2009; Callaway et al. 2011; Bunn 

et al. 2015) and seems context dependant (Nuske et al. 2021). Thus, the relative importance of 

negative and positive plant-microbial interactions influencing plant distribution is still poorly 

understood. 

Elevational gradients have been frequently used to study plant-microbe interactions in 

successional ecosystems (Cordier et al. 2012, Cobian et al. 2019; Kivlin et al. 2022), based on 

the space-for-time substitution method (Pickett 1989). This method is particularly useful to 

study ecological processes over short distance, as well as anticipating biotic interactions 

dynamics in the context of climate change. For example, plant-microbe specificity has been 

shown to peak within the core of a host distribution (Cobian et al. 2019). The lack of specificity 

at a host range limit can potentially lead to stochastic community assembly, which could partly 

explain the shift of microbial community composition with altitude (Cordier et al. 2012; Davey 

et al. 2013; Shen et al. 2015). Studies conducted on elevational gradients have notably shown 

that root fungal endophytes tend to be less influenced by climate than leaf endophytes (Kazenel 

et al. 2019), whereas host identity rather represents a stronger driver of endophytic community 

assembly than elevation (Kivlin et al. 2022). These findings highlight the importance of biotic 

factors, such as plant community composition, in the structure of endophyte communities. In 

addition, the influence of abiotic and biotic factors on root microbial communities differs 

between groups (Abrego et al. 2020; Guo et al. 2020), which could lead to variable distribution 

of beneficial, commensal, and pathogenic endophytes along plant species distribution under 

climate change. Therefore, gaining a better understanding of the relative importance of biotic 
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and abiotic factors structuring ecologically diverse plant-associated communities along 

elevational gradients will be crucial in our attempt to anticipate plant-microbe interactions 

dynamics in the context of climate change. 

Considering the clear chemical and plant gradient found across temperate to boreal forests 

(Vellend et al. 2021), the distribution and drivers of root endophytes along mountain elevational 

gradients have not been extensively characterized in the transition of these biomes. Sugar maple 

is a great example of a dominant, shade tolerant deciduous tree specie for which most research 

focused on AMF (Spitko et al. 1978; Moutoglis and Widden 1996; St-Clair and Lynch 2005; 

Brundrett and Kendrick 2011; Carteron et al. 2020). Seedlings productivity and mycorrhizal 

colonization are closely related to soil base cations availability, such as calcium and magnesium 

(St-Clair and Lynch 2005), but their influence on other root-associated microbes remain 

unknown. Variation of sugar maple microbiome along an elevational gradient has only been 

recently studied (Wallace et al. 2018). Yet, the type of associations, as well as the main factors 

structuring sugar maple root microbial communities remain poorly understood. Although it has 

been previously observed that sugar maple regeneration was greater at its northern edge through 

the release of predation pressure (Urli et al. 2016), others have found higher rates of seed 

infection beyond its range (Brown and Vellend, 2014). Characterizing the root microbial 

diversity and colonization, as well as their influence on plant growth, is fundamental to better 

understand the factors explaining sugar maple distribution in a changing climate. 

In this study, we assessed the influence of abiotic and biotic factors on sugar maple’s growth 

and colonization by fungal and bacterial endophytes along two small-scale elevational gradients. 

We hypothesized that (1) seedlings growth would decrease with altitude due to unfavourable 

soil conditions (e.g., low pH and base cations availability) as well as potential lack of 

mycorrhizae (Carteron et al. 2020), (2) community composition of bacterial and fungal 

endophytes should shift with altitude on both gradients and (3) arbuscular mycorrhizal 

community composition would be structured by understory plant communities, whereas non-
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obligated fungal and bacterial endophytic communities would covary more strongly with abiotic 

environmental parameters. 

2.3 Methods  

2.3.1. Study design 

 

Sampling was conducted along two altitudinal gradients located at Mont Écho near Sutton 

(45°6′46.09″N et 72°32′28.67″W) and Mont Saint-Joseph in Mont Mégantic National Park 

(45°26′51′′N, 71°06′52′′W) in southern Québec, Canada (Fig. 2.1a). For the remainder of this 

paper, we referred to both location as Sutton and Mégantic, respectively. From 1981 to 2010, 

the mean annual temperature of the region was 6.1°C and 4.0°C, and the total precipitation was 

1309.5 mm and 1370.9 mm, measured at the nearest weather station for Sutton and Mégantic, 

respectively (Canada Weather Database). Along these altitude gradients, variations in abiotic 

conditions are portrayed by a transition of dominant vegetation from temperate tree species such 

as sugar maple (Acer saccharum), american beech (Fagus grandifolia), and yellow birch (Betula 

alleghaniensis) to boreal tree species including balsam fir (Abies balsamea) and spruces (Picea 

sp.). 
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Figure 2.1  Sampling design. (A) The black dots indicate the two elevational gradients 

respectively in Sutton and Mégantic located in Southern Québec, Canada. 

Shades of grey indicate the bioclimatic domains. (C and D) Location of 

seedlings at each site along the elevation gradient displayed in meters 

above sea level (masl) on top of topographic maps. Starting at 567 and 675 

at Sutton and Mégantic, seedlings were randomly sampled until the limit 

of the species distributions at ~725 and ~796 masl respectively. (B) 

Schematic of analyses performed with the various seedling tissues. 

To study the impacts of abiotic conditions on sugar maple root endophytes across kingdoms, we 

randomly sampled a total of 103 sugar maple seedlings (mean age of 12.3 years ± 4.3 in standard 

deviation (SD)) across both sites (53 Sutton / 50 Mégantic) in stands that had not been managed 

for at least 60 years (Fig. 2.1b-d). For each seedling, we measured the mean annual tip growth 

(mm), age (years), height (cm), neck diameter (mm), and we also characterized the spring (late 

may) neighboring understory plant communities in a 1 m radius. We also evaluated canopy 
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openness (%) above every seedling using Gap Light Analyzer based on fisheye photgraphy. In 

addition, we collected seedling leaves, roots, and surrounding soil for chemical and molecular 

analyses. Soil and root samples were kept on ice and stored at -20oC.   Unfortunately, five 

seedlings were discarded due to damage caused by grazers leaving a total of 98 seedlings for 

further analyses (51 Sutton / 47 Mégantic). 

2.3.2. Root sample preparation 

 

Roots were cleaned using distilled water to remove residual organic matter. We divided them 

into two subsamples respectively for microscopy and molecular analyses. Subsamples intended 

for mycorrhizal colonization were stored in FAA solution (5:5:50:40 formaldehyde: glacial 

acetic acid: 95% ethanol: distilled water) until root staining was performed. The second portion 

of the acquisition roots were cleaned as described in Wallace et al. (2018) to remove epiphytic 

organisms.  Roots were submerged in 15 mL of ethanol and vortexed at high speed for five 

minutes. We vortex-rinsed them three times with DNA-free water for three minutes. Roots were 

subsequently stored in sterile 2 mL tubes at 80oC until processed. 

2.3.3. Soil sample preparation 

 

Soil samples were homogenized and 2 mL of soil per sample was transferred to a sterile tube 

for molecular analyses. The remaining sample was placed in one-liter aluminum containers and 

oven-dried at 65oC for 48 hours. The samples were then sieved (0.5 cm) to remove debris. Two  

grams of soil were used to determine samples’ pH according to a standardized method 

(Hendershot et al. 1993). A second subsample of approximately 10 mL was finely ground using 

a soil mill (Ball Mill). Subsequently, chemical analyses were carried out on two soil subsamples 

per seedling (for a total of 196 samples). Total carbon and nitrogen were determined by dry 

combustion (LECO CR-412, LECO Corporation, St. Joseph, MI, USA), while phosphorus and 

base cations (calcium, magnesium, and potassium) were extracted from 2.5 g dry soil with 25 
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ml of Mehlich-III solution (Mehlich, 1984) and quantified using inductively coupled plasma 

emission spectrophotometry (ICP-AES). 

2.3.4. Foliar elements quantification 

 

Leaf elements were quantified according to Renaudin et al. (2022). Samples were air-dried for 

72 h and ground in liquid N2. 50 mg of air-dried sample was weighed and placed in a trace 

metal-free tube (SCP Sciences) with 2 ml of nitric acid (trace metal-free grade, ThermoFisher 

Scientific) and 200 μl of hydrogen peroxide (trace metal-free grade, MilliporeSigma). Samples 

were digested at room temperature for 30 min followed by 1 hour at 45°C and 2 hours at 65°C 

in a heating block digestion system (DigiPREP, SCP Sciences). Digested samples were diluted 

with Milli-Q water (MilliporeSigma) to reach a 2% acid concentration. Ca, Mg, K, and P 

concentrations were measured by ICP-MS (X-Series II, ThermoFisher Scientific) using rhodium 

(Rh) as the internal standard. All leaf nutrient analyses were carried out in three replicates and 

concentrations were reported as ppm (μg of element per g of dry-weight leaf; Table 2.1). 

2.3.5. Root staining, AMF and DSE quantification 

 

Staining protocol of Vierheilig et al. (1998) was used to stain sugar maple roots (see 

supplementary material for details). Stained root samples were mounted on slides with glycerin 

jelly solution to promote preservation for assessment of mycorrhizal colonization (Widden 

2001; see Fig. S1). AMF root length colonization, arbuscule, vesicle colonization, and total DSE 

colonization, were determined using the gridline intersect method by McGonigle et al. (1990). 

2.3.6. DNA extraction, amplification, and sequencing 

 

DNA was extracted from approximately 150 mg of root sample using the PowerSoil DNA 

Isolation Kit (QIAGEN, Hilden, Germany) with two modifications following DeBellis et al. 

(2019) protocol. Soil DNA was extracted from 250 mg of the homogenized subsample with the 
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same extraction kit following the manufacturer's protocol. All extracted DNA samples were then 

stored at -20°C. 

To characterize the root bacterial community, we amplified the V5-V6 region of the bacterial 

16S ribosomal RNA gene using the chloroplast-excluding primers 799F-1115R (799F: 

AACMGGATTAGATACCCKG; 1115R: AGGGTTGCGCTCGTTG; Chelius and Triplett, 

2001; Redford et al. 2010). For the root fungal communities, the internal transcribed spacer 

(ITS) region was amplified using primers ITS-1F (CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA; 

Gardes and Bruns 1993) and ITS2 (GCTGCGTTCTTCATCGATGC; White et al. 1990) 

specific to fungi. To identify root and soil AMF communities, we used the Glomeromycota 

specific primer AML2 (GAACCCAAACACTTTGGTTTCC; Lee et al. 2008) and the universal 

eukaryotic primer WANDA (CAGCCGCGGTAATTCCAGCT; Dumbrell et al. 2011). The 

WANDA and AML2 primers amplify a portion of the small subunit (SSU) RNA gene, that are 

recommended for accurate taxonomy assignation at high similarity threshold (Egan et al. 2018). 

Reaction conditions were adapted for each microbial group and are presented in Table S1 (see 

supplementary materials for more details on library preparation). The sequencing was 

performed on MISEQ (CERMO-FC genomic plateform, Département des sciences biologiques, 

Université du Québec à Montréal) with MiSeq reagent kit v3 (600-cycles; Illumina). 

2.3.7. Bioinformatics 

 

Bioinformatic analyses were conducted using the dada2 package (Callahan et al. 2016) available 

in the R statistical language (R Core Team 2022) and included filtering for quality and excluding 

chimeras. To reduce the potential presence of bioinformatic artefacts, we filtered amplicon 

sequence variants (ASVs) with < 10 reads in their respective dataset, as well as ASVs not 

identified at the kingdom level. Summary statistics for (i) quality- and chimera-filtered 

sequences, (ii) final ASV counts as well as (iii) taxonomical annotation of the four final datasets 

are respectively presented in Table S2-S3. . For bacteria, we obtained a final dataset of 2 327 018 

sequences (�̅� = 22 776 per sample) assigned to 6 720 ASVs (�̅� = 441 per sample). For fungi, we 
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obtained a final dataset of 1 745 695 sequences (�̅� = 17 813 per sample) assigned to 8 463 ASVs 

(�̅� = 84 per sample). Finally, for root and soil mycorrhizae respectively, we obtained a final 

dataset of 1 037 179 and 454 110 sequences (�̅� = 10 583 and 4 634 per sample) assigned to 

4 431 and 2 008 ASVs (�̅�𝑅 = 48 and �̅�𝑆 = 85 per sample). From these databases, 2 405 bacterial, 

408 fungal, as well as 286 root and 431 soil mycorrhizal ASVs were shared between sites. From 

these databases, 2 405 bacterial, 408 fungal, as well as 286 root and 431 soil mycorrhizal ASVs 

were shared between sites. Taxonomy was assigned respectively for 16S with SILVA version 

138.1 (Quast et al. 2013), for ITS as well as AMF with UNITE version 8.3 (Abarenkov et al. 

2022). 

2.3.8. Statistical analyses 

 

All statistical analyses and visualization were conducted using the R statistical language 

(version 4.2.1 R Core Team, 2022) using vegan (Oksanen et al. 2022), FactoMineR (Lê and 

Husson 2008) and ggplot2 (Wickham et al. 2022) packages. For two samples, we could not 

obtain the foliar nutrients measurements and for two samples   we missed one entry of seed 

height and one entry of annual growth, respectively. These values were imputed using the 

package missMDA (Husson and Josse 2020). Non-parametric Kruskal-Wallis tests were used 

to compare sites across environmental, soil, seedling, and mycorrhizal parameters. In 

subsequent analyses, we used normalized variables transformed using the function 

bestNormalize (Peterson 2021) to achieve normality. The vegan (Oksanen et al. 2022) R 

package was used to compute microbial alpha-diversity (Shannon index) for all four datasets 

(root bacteria, fungi, and mycorrhizae, as well as soil mycorrhizae). Linear models were then 

performed to assess the relationship between microbial alpha-diversity, seedlings 

characteristics, AMF and DSE colonization with altitude. Each model was built in respect of the 

assumptions of linear relationship, normality, homoscedasticity, without collinearity nor 

autocorrelation. 
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To determine the abiotic and biotic drivers of the microbial community composition, we used 

two different statistical approaches. We first identified relationships between various abiotic 

variables by conducting permutation-based multivariate analysis of variance (perMANOVA ; 

Anderson 2001) using Bray-Curtis dissimilarity index (adonis2 function in the vegan R package; 

Oksanen et al. 2022). Predictors for each model were selected based on the highest variance 

explained by univariate analysis. Second, to evaluate the influence of the plant communities on 

microbial community composition, we calculated RV coefficients between different matrices 

using the FactoMineR package (Lê and Husson 2008). An RV coefficient is the multivariate 

generalization of the squared Pearson’s correlation and quantifies the correlation between two 

matrices with corresponding rows (Escoufier 1973; Robert and Escoufier 1976). It results in a 

single value that ranges between 0 (no correlation) and 1 (perfect correlation). For this study, 

we used four types of matrices: (1) the microbial ASV table, (2) the environmental parameters, 

(3) the surrounding plant communities near the seedling, and (4) the host characteristics. Each 

variable selected in the previously mentioned matrices are represented in Table S4. Test of 

significance for the RV obtained from paired-matrices were determined based on 999 

permutations following the approach proposed by Josse et al. (2008). 

2.4 Results  

2.4.1. Sutton & Mégantic elevational gradients 

To study the drivers of sugar maple’s root endophytic microbial communities, we collected a 

total of 103 seedlings of which 98 could be used for analysis (Sutton (S) n = 51 / Mégantic (M) 

n = 47; Fig. 2.1 and Table 2.1). Seedlings were found along an altitudinal range of 158 m for 

Sutton and 120 m for Mégantic (Fig. 2.1cd). In summary (see Table 2.1), Mégantic displayed 

higher altitude (p < 0.001), canopy openness (p = 0.011), exchangeable soil calcium (p < 0.001) 

and magnesium (p < 0.001), annual growth (p = 0.001), as well as foliar phosphorus (p = 0.001) 

and potassium (p = 0.001). In comparison, Sutton displayed higher soil humidity (p = 0.041), 



35 
 

total root length colonization by mycorrhizae (p = 0.016), and colonization of dark septed 

endophytes (p < 0.001). 

 

2.4.2. Seedlings growth and performance along elevational gradients 

To assess the potential interplay of altitude and mycorrhizal colonization on seedling’s growth 

across our gradients, we first tested the correlation between altitude and seedling’s annual 

growth, as well as with root colonization of AMF and DSE (Fig. 2.2). We found a positive 

correlation between altitude and seedlings annual growth (Sutton (S): R2 = 11.4%, p = 0.006 / 

Mégantic (M): R2 = 32.2%, p < 0.001; Fig 2a) whereas there was no change in canopy openness 

with altitude at either site (S: R2 = 2.5%, p = 0.492 / M: R2 = 1.0%, p = 0.290). For AMF 

colonization, we did not observe a significant linear trend between altitude and AMF total root 

length colonization (S: R2 = 1.2%, p = 0.447 / M: R2 = 0.2%, p = 0.764) and not with arbuscule 

abundance (S: R2 = 0.4%, p = 0.665 / M: R2 = 5.6%, p = 0.111; Fig. S3). 
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Table 2.1   Summary statistics and site differences (non-parametric Kruskal-Wallis 

tests). Arrows identify Mégantic difference compared to Sutton. 

 
 Sites  

Parameters Sutton (mean ±SD)  Mégantic (mean ±SD)  
Site     

Number of seedlings n = 51  n = 47  

Gradient altitude (m.a.s.l.) 649.37 (567-725) *** 736.45 (675-796)  
Canopy openness (%) 12.59 ± 5.08 * 14.54 ± 5.19  
Distance to flowbed (m) 32.50 ± 20.98  25.70 ± 18.69  

     

Soil     

pH 4.56 ± 0.41  4.56 ± 0.50  

Moisture (g/g) 2.08 ± 1.33 * 1.61 ± 1.19  
Total C (g/Kg) 232.18 ± 120.30 

m 191.47 ± 109.14  

Total N (g/Kg) 14.30 ± 6.62  11.99 ± 5.27  

Phosphorus (mg/Kg) 35.08 ± 37.41 
m 51.89 ± 51.75  

Calcium (mg/Kg) 752.29 ± 851.91 *** 1 682.09 ± 1 548.87   
Magnesium (mg/Kg) 97.65 ± 65.87 *** 204.43 ± 166.72  
Potassium (mg/Kg) 189.43 ± 99.79  193.45 ± 90.32  

     

Seedling     

Age (years) 13.49 ± 3.84  12.94 ± 4.86  

Annual growth (mm) 30.71 ± 19.92 *** 45.96 ± 28.32  
Height (cm) 49.88 ± 20.43  43.92 ± 11.33  

Neck diameter 7.48 ± 2.34 
m 6.79 ± 2.13  

Foliar phosphorus (ppm) 1 305.57 ± 215.54 ** 1 464.82 ± 240.62  
Foliar calcium (ppm) 6 903.74 ± 2354.12   6 343.84 ± 2 584.17  

Foliar magnesium (ppm) 1 704.45 ± 487.36 
m 1 912.80 ± 501.34  

Foliar potassium (ppm) 6193.06 ± 1 389.97 *** 7 282.95 ± 1 384.93  
     

AMF colonization     

Root length colonization (%) 52.96 ± 18.82 * 44.36 ± 14.09  
Arbuscules (%) 31.41 ± 14.36  27.77 ± 11.24  

Vesicles (%) 11.04 ± 8.43  10.6 ± 7.10  
     

DSE colonization     

Total colonization (%) 37.49 ± 20.68 *** 22.89 ± 21.91  

 
Significance codes: m < 0.1 * <= 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001 

Arrows on the right show if Mégantic’s values were higher or lower than Sutton’s. 

However, we observed a significant decrease of vesicle frequency along Sutton’s elevation 

gradient (R2 = 11.2%, p = 0.017; Fig.2b) and a decrease in presence of DSE with altitude at 

Mégantic (R2 = 14.9%, p = 0.007; Fig. 2.2c). Interestingly, seedling’s annual growth was also 

negatively correlated with the percentage of DSE root colonization (S: R2 = 18.3%, p = 0.002 / 

M: R2 = 11.8%, p = 0.018). However, this effect was no longer significant in a linear model 
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including altitude, as a result of the important covariance between these two variables. As for 

foliar nutrients, we observed a significant decrease of foliar calcium along both elevational 

gradients (S: R2 = 22.9%, p = 0.002 / M: R2 = 11.8%, p = 0.018; Fig S4) while, on the other 

hand, foliar phosphorus was positively correlated with altitude at both sites (Fig. S5). 

 

 

 

Figure 2.2  Seedlings’ annual growth and fungal colonization vary along elevational 

gradients (displaying untransformed variables). Linear models (on 

transformed variables) showed positive relationships between growth and 

altitude (A) whereas AMF vesicle colonization decreased with altitude at 

Sutton (B) and DSE presence decreased at Mégantic (C). 

 

 

2.4.3. Alpha-diversity results 

Overall, we found poor evidence for altitudinal trends in microbial alpha diversity (as estimated 

using Shannon’s diversity index). No significant linear relationships were found for bacteria (S: 

R2 = 3.2%, p = 0.208 / M: R2 = 0.4%, p = 0.642), root AMF (S: R2 = 0.03%, p = 0.890 / M: 

R2 = 6.2%, p = 0.092) and soil AMF (S: R2 = 0.2%, p = 0.733 / M: R2 = 4.17%, p = 0.169) at 
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both sites. Nonetheless, we found a negative relationship between fungal alpha-diversity and 

altitude at Sutton (R2 = 15.1%, p = 0.007), but this trend was not found at Mégantic. 

 

2.4.4. Variation in sugar maple’s root microbial communities 

 

2.4.4.1 Dominant microorganisms across sites 

The most prevalent mycorrhizal ASVs (present in 97/98 samples) were respectively assigned to 

the family Glomeraceae in roots and soil. For bacteria, two ASVs were present in all samples, 

one belonging to the Comamonadaceae family (a 𝛾-proteobacteria from the Burkholderiales 

order) and to the Xanthobacteraceae family (an 𝛼-proteobacteria from the Rhizobiales order; 

Tables S5 & S6). For fungi, the most prevalent ASV (present in 82 samples) belonged to the 

Cladophialophora genera (from the phylum of Ascomycota). 

 

2.4.4.2 Bacteria 

At both sites, the most relatively abundant bacterial families were the Actinospicaceae 

(M: 33.60 / S: 35.97% sequences), the Acidothermaceae (M: 30.18 / S: 31.87%) and 

Xanthobacteraceae (M: 29.42 / S: 33.57%; Fig. 2.3). Out of the ten most relatively abundant 

bacterial taxa, eight were shared between both sites. We tested if the ten most relatively 

abundant families varied along the elevational gradients. Out of these families, we found that 

the relative abundance of Chitinophagaceae were positively correlated with altitude at Sutton 

elevational gradients (R2 = 11.7% p = 0.014) while the relative abundance of the 

Saccharimonadaceae increased with altitude at Mégantic for (R2 = 11.1% p = 0.014). 



39 
 

 

 

Figure 2.3  Relative abundance of root endophytic bacterial families of sugar maple 

seedlings at Mégantic (A) and Sutton (B), ordered by altitude. Right axis 

shows the altitude, represented by the dark line on the graph. 

 

2.4.4.3 Fungi 

Compared to bacteria, the most relatively abundant fungal families were highly variable 

between sites and seedlings (Fig. 2.4, Tables S5 & S6). At both sites, the most relatively 

abundant family was the Hyaloscyphaceae (M: 32.47 / S: 33.53% sequences). The 

Hyaloscyphaceae were positively correlated with elevation at Sutton (R2 = 15.3% p = 0.028; 

Table S5), whereas an opposite trend was observed for the Chaetosphaeriaceae at this site 
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(R2 = 24.18% p < 0.001). None of the ten most abundant fungal families were significantly 

correlated with altitude at Mégantic. 

 

 

 

Figure 2.4  Relative abundance of root endophytic fungal communities of sugar maple 

seedlings at Mégantic (A) and Sutton (B), ordered by altitude. Right axis 

shows the altitude, represented by the dark line on the graph. 

 

2.4.4.4 Arbuscular mycorrhizae 

Overall, we identified five AMF families from root and soil samples. From all the assigned 

sequences, the Glomeraceae were the most relatively abundant across sites, sample type and 

seedlings (Fig. 2.5). From all the AMF families, only the Glomeraceae found in the soil at Sutton 

were weakly and negatively correlated with altitude (R2 = 8.32% p = 0.040). AMF families such 

as Paraglomeraceae, Diversisporaceae, and Scutellosporaceae did not show any linear 

relationship with elevation. 
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Figure 2.5  Relative abundance of arbuscular mycorrhizal communities of sugar 

maple roots (A & C) and surrounding soil samples (B & D) at Mégantic (A 

& B) and Sutton (C & D), seedlings ordered by altitude. Right axis shows 

the elevational gradient, represented by the dark line on the graph.  

A 

B 

C 

D 
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2.4.5. Drivers of microbial communities 

 

To identify the main drivers of bacterial, fungal microbial communities in roots and AMF 

communities in roots and the surrounding soil, we performed permutational analysis of variance 

(PERMANOVA; Table 2.2). Models used in this study explained respectively 31.2% and 31.8% 

variation for bacteria, 21.1% and 23.6% for fungi, 16.8% and 17.5% for root AMF and finally 

23.1% and 22.8% for soil AMF communities at Sutton and Mégantic, respectively. pH was the 

strongest predictor for all the microbial communities, except for the root AMF at Sutton. We 

found that altitude was overall a weak predictor of microbial community variation, where it was 

significant for bacteria (S: 2.6%, p = 0.042), at both sites for fungi (S: 3.13%, p = 0.003/ 

M: 3.1%, p = 0.013) and soil AMF communities (S: 2.4%, p = 0.043/ M: 4.0%, p < 0,001). 

Nonetheless, we found that soil calcium was a significant predictor for all microbial groups at 

least at one site. For bacteria, it explained 10.0% (p < 0.001) of community variation at Sutton 

and 4.7% (p = 0.002) at Mégantic. Also, it explained 5.0% (p < 0.001) of fungal community 

variation at Sutton without any significant effect on the seedlings collected at Mégantic. For 

AMF communities, the variance explained by soil calcium was higher in soil (S: 5.7%, 

p < 0.001/ M: 2.8%, p = 0.018) than in roots (S: 4.1%, p = 0.003/ M: 1.8%, N.S.). We also 

observed that foliar nutrients (e.g., calcium and magnesium) significantly explained a small 

portion of bacterial and fungal community variance at least at one site.  



43 
 

Table 2.2  Microbial community structure variation among sugar maple roots and 

surrounding soil according to various factors (PERMANOVA on Bray-

Curtis dissimilarity). p-value were obtained based on 999 permutations, 

where bold values indicate significant results. 

 

Microbial 

communities 
Predictors 

Sites 

Sutton Mégantic 

R2 (%) p-value R2 (%) p-value 

Bacteria pH 11.55 0.001 16.16 0.001 

 Soil Ca 9.95 0.001 4.71 0.002 

 Soil Mg 3.00 0.079 2.73 0.065 

 Foliar Ca 2.33 0.079 2.64 0.069 

 Foliar Mg 1.78 0.266 2.83 0.046 

 Altitude 2.62 0.042 2.71 0.055 

 Total 31.23 - 31.78 - 

      

Fungi pH 5.24 0.001 9.18 0.001 

 Moisture 3.98 0.001 3.67 0.001 

 Soil Ca 5.03 0.001 2.27 0.148 

 Altitude 3.13 0.003 3.06 0.013 

 Foliar Ca 2.19 0.131 2.23 0.177 

 Foliar Mg 1.54 0.738 3.16 0.004 

 Total 21.11 - 23.57 - 

      

AMF pH 3.97 0.003 5.82 0.001 

 Moisture 3.34 0.005 2.80 0.011 

      Roots Altitude 2.15 0.228 3.38 0.053 

 Soil Ca 4.10 0.003 1.75 0.709 

 Annual growth 3.21 0.010 3.72 0.003 

 Total 16.77 - 17.47 - 

      

      pH 8.54 0.001 9.18 0.001 

       Moisture 3.82 0.001 4.27 0.001 

      Soil Altitude 2.40 0.043 3.97 0.001 

 Soil Ca 5.70 0.001 2.81 0.018 

 Annual growth 2.64 0.018 2.57 0.054 

 Total 23.11 - 22.80 - 
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Root endophytic bacteria covaried strongly with host characteristics at Mégantic (RV 52.4%, 

p = 0.003) which represented the highest RV coefficient among the microbial communities 

(Table 3). At Sutton, we observed a weaker covariation with host characteristics (RV 15.5%, 

p = 0.012) and environmental parameters (RV 16.4%, p = 0.016). We observed a similar 

covariation between fungal endophytes and environmental parameter at Mégantic, which 

represented the only significant relationship for fungal communities. Although root AMF 

communities didn’t significantly covary with environmental parameters and plant communities 

(Fig. 2.6), soil communities were strongly and equally associated with the plant communities at 

both sites (S: RV 30.0%, p = 0.011 / M: RV 30.7%, p = 0.003). We observed a significant 

covariation of root and soil AMF communities at both sites (S: RV 18.3%, p = 0.031 / M: RV 

26,9%, p = 0.008).   
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Table 2.3 Multivariate correlation coefficient (RV; %) of the covariation between the 

different configurations obtained from coeffRV function (FactoMineR). 

MC: microbial community, PC: plant community, Env: environmental 

parameters, ST: Seedlings traits. based on 999 permutations, where bold 

values indicate significant results. 

 
 

Microbial community 

 

Configuration 

interaction 

Sutton Mégantic 

RV (%) p-value  RV (%) p-value  

  ST x Env 31,56 < 0,001 19,20 0,006 

  MC x Env 16,40 0,016 7,68 0,102 

Bacteria  MC x PC 17,24 0,543 12,77 0,192 

  MC x ST 15,52 0,012 52,36 0,003 

       

Fungi 

 MC x Env   2,67 0,643 16,73 0,029 

 MC x PC 13,05 0,484 22,22 0,073 

 MC x ST   4,88 0,502 8,36 0,351 

      

Arbuscular 

mycorrhizal 

fungi 

Root 

MC x Env   2,82   0,492 4,15 0,351 

MC x PC 15,62   0,090  9,48 0,563 

MC x ST   2,77   0,749 16,00  0,024 

     

 MCR x MCS 18,32 0,031 26,89 0,008 

      

Soil 

MC x Env 10,13    0,124 8,73 0,357 

MC x PC 30,00    0,011 30,71 0,003 

MC x ST 10,70    0,164 20,32 0,034 
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Figure 2.6 Schematic representation of the covariation (RV coefficients) between root 

and soil AMF communities, plant communities and environmental 

variables (ENV ; see Table S4 for the list of the environmental variables 

included in the analysis) at Mégantic (left side ; red) and Sutton (right side; 

blue). Significance codes: . < 0.1, * <= 0.05, ** < 0.01. Figure was made 

using Biorender.  
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2.5 Discussion 

 

Despite the decreasing micronutrients concentrations with altitude, we demonstrated that 

seedlings performance was greater at the upper elevational range of sugar maple distribution, 

associated with a decrease in AMF vesicle and DSE colonization. Altitude was a weak predictor 

of microbial diversity and community composition along both elevational gradients, whereas 

surrounding plant communities, host traits, soil pH, moisture and calcium were the strongest 

drivers in microbial community composition. 

2.5.1. Seedlings growth & colonization along elevational gradients 

 

We observed a positive relationship between annual growth and altitude at both sites. Notably, 

the relationship between seedling growth and altitude was not explained by the variation of the 

abiotic factors evaluated in the current study. For example, we did not find any significant 

relationship between canopy openness, soil N, Ca, moisture, pH, and seedling performance 

along the two elevational gradients. These results indicate that seedling growth might be driven 

by other environmental variables unmeasured in our study (e.g., temperature) or species 

interactions. Interestingly, we observed a significant decrease in soil and foliar calcium and 

magnesium with increasing altitude at both sites (Fig. S4), which can be explained by a decrease 

in cation exchange capacity at higher elevations (Helling et al. 1964; Rhoades 1983). We note 

that seedlings at high elevation had a greater growth, even though they had lower Ca and Mg 

foliar concentrations than seedlings growing at lower elevations (Fig. S4). This can be explained 

by the fact that exchangeable calcium and magnesium are greater in the top organic soil layer 

compared to the mineral horizon (St-Clair and Lynch 2005; Finzi et al. 1998). Since the 

seedlings were significantly younger at the middle of their distribution (Fig.S6), their acquisitive 

roots were largely in the topsoil horizons. This can be a limiting factor for older sugar maple 

trees at their northern range, where they need to rely on the base cation concentrations deeper 

in the soil to accommodate their nutritional needs. Overall, our results demonstrate that 
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seedlings performance is greater at the northern limit of their distribution and is not influenced 

by abiotic parameters. 

As for biotic factors, we did not observe any correlation either between AMF total root length 

colonization and seedling growth or between arbuscule abundance and seedling growth. This is 

surprising since many studies have reported a positive relationship between plant growth and 

AMF colonization (Smith and Smith, 2011; Begum et al. 2019; Diagne et al. 2020), although it 

can be context dependant (Cahill et McNickle, 2011). We also did not find any significant 

relationship between arbuscule colonization and altitude. One explanation for the absence of 

such relationship is that other factors are influencing the exchange capacity between sugar maple 

seedlings and their fungal symbionts. Among those factors are nutrient availability [97–99], soil 

base cations (Juice et al. 2006), soil acidity (Liu et al. 2020) and hydrology (Miller 2000). We 

further found a negative relationship between vesicle colonization and altitude at one of the sites 

(Fig. 2.1), but not between vesicle colonization and seedling growth. Our findings are in line 

with previous studies, which demonstrated that higher vesicle abundance in sugar maple’s roots 

was linked to reduction of growth and increased tree stress (Spitko et al. 1978; Cooke et al. 

1992). Interestingly, we found a negative correlation between seedlings growth and dark septate 

endophytes colonization at both sites. For example, the most ubiquitous fungal ASV found in 

sugar maple seedlings belonged to the Cladophialophora genera, a plant colonizing DSE. Our 

results provide novel evidence of an important association between sugar maple and DSE, 

although the influence of DSE on plant performance and health is unclear. For example, it was 

reported that their roles as endophytes can vary from pathogenic to symbiotic in various host 

species (Jumpponen 2001). Based on a recent literature review, 49 of 105 (47%) papers reported 

a negative impact of DSE on plant growth (Gilbert et al. 2019). Similarly, studies focusing on 

trees also noted a negative influence of DSE on seedlings growth (Mayerhofer et al. 2013), 

performance, and survival (Tellenbach et al. 2011). Under the assumption that DSE has a 

negative influence on sugar maple growth, our results may support the enemy release 

hypothesis. For example, DeBellis et al (2019) observed a higher abundance of DSE in sugar 

maple roots compared to an invasive maple species, which highlights a potential specificity 
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between DSE and their hosts. Overall, we acknowledge that many fungal groups exhibit 

functional plasticity that makes them hard to categorize (Lofgren and Stajich, 2021). Thus, we 

encourage efforts toward a better characterization of taxonomic and functional diversity of 

forest fungi, including DSE, to improve our understanding of their implication for plant health. 

2.5.2. Alpha-diversity and community composition of root microbial communities 

 

Our results showed no changes in alpha-diversity of bacterial, root and soil AMF communities 

along Sutton and Megantic elevational gradients (Fig S7). In line with our results, several 

previous studies have reported the absence of correlation between microbial alpha-diversity and 

elevation for leaf and root fungal (Coince et al. 2014; Cobian et al. 2019; Kivlin et al. 2022) and 

bacterial (Wu et al. 2017) endophytes. Only one study that explored the relationship between 

sugar maples’ microbiome and elevation along Mégantic reported a decrease in root bacterial 

diversity (Wallace et al. 2018). This contrasting finding might be due to the use of categorical 

analysis compared to linear models.  The absence of consensus could be explained by high 

microbial variability according to site specificity, experimental setup, sampling, and spatial 

scales. 

Interestingly, we observed a decrease in fungal diversity at higher elevation at Sutton, a 

relationship potentially explained by colder temperatures and harsher climatic conditions at 

higher elevation that negatively affect fungi diversity (Oita et al. 2021). The absence of 

correlation between AMF diversity in the soil and roots with altitude was unexpected, since we 

observed changes in soil nutrients and vegetation. Since AMF are obligate mutualists, their 

alpha-diversity is known to be linked with plant richness (plant diversity hypothesis; Hiiesalu 

et al. 2014). Here, we did not observe any significant relationship between understory plant 

richness and altitude (Fig. S9) which may explain why we did not detect a significant association 

between AMF fungal communities and elevation. Overall, for bacterial and AMF fungal 

communities the absence of shift in diversity along the studied elevational gradients may suggest 
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high species coexistence within sugar maple roots. Taken together, our findings show that root 

microbial diversity is not influenced by altitude along short elevational gradients. 

Conversely, microbial community assembly profiles along elevation were strikingly different 

among bacterial, fungal and AMF microbial communities. We found little influence of altitude 

on microbial community composition along both elevational gradients, explaining respectively 

2.6% and 2.7% of the variation at Sutton and Mégantic. Contrasting findings were previously 

reported for bacterial community composition of roots (Wallace et al. 2018) and soil (Bryant et 

al. 2008; Shen et al. 2015) showing strinking differences with altitude. As for the most relatively 

abundant bacterial families, we only observed a positive relationship between altitude and 

microbial relative abundance for the Chitinophagaceae (Bacteroidota) at Sutton and the 

Saccharimonadaceae (CPR group) at Mégantic. Interestingly, representatives of the 

Actinospicaceae (Actinomycetota), Xanthobacteraceae (Pseudomonadota) and 

Acidothermaceae (Actinomycetota) found in roots were conserved across seedlings, altitude, 

and sites (Fig. 2.2). Among them, the Xanthobacteraceae are known as plant-growth promoting 

bacterium (PGPB) and are involved in nitrogen acquisition (Sanchez-Yanez 2022). As for the 

Actinospicaceae, their high and conserved relative abundance could either reflect their high 

abundance in the surrounding environment or suggest a potential beneficial interaction with 

their host Goodfellow and Williams 1983). Although bacterial endophytes are to this date 

weakly characterized, studying microbial communities beyond taxonomy is a crucial step to 

better understand the role of the conserved bacterial taxa in sugar maple acquisitive roots. Since 

host identity is a major factor in shaping endophytic communities (Kivlin et al. 2022), revealing 

their functional profiles and diversity is essential to help understand their role for plant nutrition 

and growth. 

In opposition with bacteria, fungal community composition highly differed among sugar maple 

seedlings and between sites. In line with these findings, several studies showed the importance 

of stochastic processes in the assembly of fungal communities (Kennedy and Bruns, 2005; 

Evans et al. 2017), which could explain such high variation within the same host. As for fungal 
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taxa, most fungal ASVs were associated with the Ascomycota phylum (as previously observed 

on sugar maple (Wallace et al. 2018; DeBellis et al. 2019). Yet, many taxa were identified as 

basidiomycetes, a group known to be represented by ectomycorrhizal fungi. Some of these 

families, such as Russulaceae, associate with a phylogenetically wide host range and are strong 

competitors (van der Herijden and Horton 2009; Leng et al. 2011). From the ten most relatively 

abundant families, we observed a strong negative relationship between the relative abundance 

of the Chaetosphaeriaceae (Sordariomycetes) and altitude at Sutton. These fungi are diverse, but 

many species belong to plant pathogens (Maharachchikumbura et al. 2016). Their decreasing 

abundance in roots (Table S5 and Fig S9), coupled with an increasing seedling growth along the 

gradient, may represent a fungal taxon that has a negative impact on seedlings growth. 

Interestingly, we observed an opposite trend for Hyaloscyphaceae (Leotiomycetes) species 

along Sutton’s gradient which were shown to promote nutrient acquisition and growth 

(Newsham 2011; Almario et al. 2017). Nevertheless, the literature about ecological roles of 

these non-obligated fungal endophytes in temperate forests remains poorly characterized 

(Jumpponen 2001) which supports (1) the importance of coupling microscopy and sequencing 

data and (2) the need for experimental studies demonstrating the link between sugar maple 

growth and fungal endophytic communities. Taken together, our findings show highly variable 

fungal community composition as well as significant changes in relative abundance of certain 

fungal taxa across both elevational gradients. 

In our study, community composition of arbuscular mycorrhizal communities did not strikingly 

change along the elevational both in roots and soil (Fig. 2.3). Previous studies show contrasting 

results either highlighting high heterogeneity of AMF community composition at higher 

elevation (Egan et al. 2017) or no significant taxonomical change along elevational gradient 

(Guo et al. 2020). These differences could be explained by divergence in study scale or 

ecosystem type. On another hand, limitations in resolution beyond family with amplicon 

sequencing could also hinder our capacity to detect diversity in AMF within the same family 

(Davison et al. 2021). The most relatively abundant family found in soil and roots at both sites 

was the Glomeraceae, one of the most cosmopolitan and fast colonizing AMF family (Öpik et 
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al. 2010; Stürmer et al. 2018). We observed a weak but significant negative correlation between 

Glomeraceae relative abundance and altitude in Sutton soil samples (Table S5 and S10), 

potentially driven by a sensitivity to low pH compared to other AMF families (e.g., 

Acaulosporaceae; see Davison et al. 2021). Compared to Sutton, Acaulosporaceae species at 

Mégantic did not decrease in relative abundance at higher elevation which can be explained 

either by the absence of linear relationship between altitude and pH or host specificity. Overall, 

our findings indicate that most assigned soil and root AMF fungal taxa were associated with the 

Glomeraceae, but further taxonomical and ecological characterization is needed to better 

understand diversity and functions of these mutualist along temperate to boreal forests. 

2.5.3. Drivers of microbial communities 

 

Altitude was a weak predictor of the shifts in community composition (Table 2.2). It was 

previously shown that root fungal endophytes are shaped by temperature and plant host identity 

(Lyons et al. 2021), highlighting the importance of considering both biotic and abiotic factors 

when studying plant-microbe interactions. pH remained the strongest predictor all the microbial 

groups, except for root AMF. pH had the strongest effect on bacterial endophytes, which is 

known to be a strong driver of microbial community assembly (Rousk et al. 2010; Tripathi et 

al. 2018; Davison et al. 2021, Mod et al. 2021), but interestingly, we also found that soil and 

leaves micronutrients (e.g., calcium and magnesium) had a significant effect on community 

composition for all microbial groups in both Sutton and Mégantic. Calcium and Magnesium are 

important micronutrients for sugar maple physiology and growth (Horsley et al. 2002; Baoley 

et al. 2004; Juice et al. 2006), which also influence microbial associations through secreted 

compounds by the plant (Berendsen et al. 2012). In addition, soil calcium is closely related to 

various microbial activity (e.g., mineral leaching and carbonate precipitation; Zavarzin 2002) 

which could highly influence the diversity of microbes found around the seedlings. Base cations 

are also known to be related to sugar maple’s photosynthesis activity and root colonization by 

AMF (St-Clair and Lynch 2005), thus potentially influencing indirectly community structure in 

both roots and soil. Altogether, we showed that base cations have direct (e.g., bioavailability in 
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the soil) and indirect (e.g., host performance) effects on microbial structure and diversity. Yet, 

the relative importance of these effects remains unclear. Therefore, our results highlight the need 

for further investigation of the effects of micronutrients (e.g., calcium and magnesium) on tree-

microbe interactions. 

Biotic factors appeared as important determinants of AMF but not for bacterial and fungal 

communities, thus providing partial support to our second hypothesis. The RV analysis 

demonstrated that AMF communities were more covarying with surrounding plant communities 

than environmental parameters on small-scale elevation gradients (Table 3). Similar findings 

were reported in other studies, (Šmilauer et al. 2021; Ferlian et al. 2021), however rarely for 

small-scale elevational gradients. Though abiotic factors have been identified as global drivers 

of AMF communities (Davison et al. 2021), their assembly is influenced differentially at local 

scale by both biotic and abiotic factors. This is notably supported by numerous studies who 

identified both the effect of plant diversity (Kokkoris et al. 2020; Šmilauer et al. 2021; Ferlian 

et al. 2021) and abiotic properties (Alguacil et al. 2016; Van Geel et al. 2018) structuring 

mycorrhizal communities. In line with our hypothesis, the RV analysis revealed that fungal 

communities did covary with environmental parameters at Mégantic. The absence of such trend 

at Sutton may be explained by the importance of few parameters. Contrary to our expectations, 

we found that bacterial endophytes and AMF were strongly covarying with host characteristics 

(e.g., age, growth, and foliar nutrients).This finding could support a potential relationship 

between seedlings performance and microbial community composition, although the cause and 

the consequence of this relationship remain unclear. . Since bacterial community composition 

remained homogenous between seedlings, sites and across elevation, these results suggest that 

the most relatively abundant taxa are potentially host specific whereas community composition 

variability strongly depend on host age (Kandel et al. 2017), growth, and health (Berendsen et 

al. 2012). Taken together, we showed that microbial communities are differentially influenced 

by environmental factors and host characteristics, whereas plant neighbours significantly 

contribute to fungal community composition. 
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2.5.4. Limits of the study 

 

Many studies on microbial diversity have been performed on large-scale mountain gradients 

(Ren et al. 2018; Cobian et al. 2019; Kanzenel et al. 2019; Albrecht et al. 2021; Kivlin et al. 

2022) where ecological processes explaining community assembly (e.g., selection, dispersal, 

drift, and speciation) differ in function of distance (Siefert et al. 2015) and evolutionary history 

of sites (Clay and Schardl 2002). Therefore, we advocate for the importance of scale when it 

comes to (1) interpreting the importance of environmental factors (e.g., altitude) on microbial 

community composition; (2) comparison of results between different studies; and (3) gradient 

type (altitudinal or longitudinal). In addition, the taxonomical and ecological analysis of AMF 

communities based on amplicon sequencing is still limited in resolution (51.7% of sequences 

assigned at family level; see Table S3 for more details). This highlights the critical need to 

improve the characterization and standardization in taxonomical AMF studies (Öpik et al. 2010; 

Hart et al. 2015). Arbuscular mycorrhizae exhibit high intra- and inter-specific genetic variation 

and reference data is limited to only few taxa (Nilsson et al. 2008; Rosendahl 2008). 

2.6 Conclusion 

 

Root endophytes are intimately related to plant performance and can alter plant distribution in 

the context of climate change. While previous research has shown that both environment and 

host identity strongly influence root endophyte community composition, we observed little 

changes in microbial alpha-diversity or community composition along elevational gradients 

compared to the strong impacts of host traits, neighbouring plant communities, and soil 

chemistry. This result highlights the need to explore the mechanistic roles of surrounding plant 

neighbors as well as soil and foliar micronutrients in driving plant-microbe interactions across 

altitudinal gradients. Our results show that altitude is not a strong predictor on small-scale 

elevational gradients, whereas plant communities, soil pH and calcium drove microbial 

community structure. Endophytic community composition highly differs (i.e., from conserved 

to hypervariable) between microbial groups. Altogether, our data contributes to the literature 
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about the importance of both biotic and abiotic factors influencing plant performance, 

distribution, and microbial interactions in the context of climate change. Yet, one fascinating 

characteristic about these two altitudinal gradients is the striking changes in tree community 

composition over a short distance. The fundamental question of if sugar maple distribution will 

extend beyond its current northern limit remains unanswered, but it is becoming clearer that 

biotic factors, such as endophytic and soil microbial communities, play a key role in seedlings 

growth, establishment, and distribution. 
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2.10 Supplementary materials 

2.10.1. Methods 

2.10.1.1 Root staining and mycorrhizal quantification 

In summary, samples were treated for four hours with 10% KOH at 90oC in a water bath and 

then exposed to an alkaline hydrogen peroxide solution (15% NH4OH, 15% H2O2; 70% H2O) 

for 15 min. When the roots showed little root discoloration after these two steps, the roots were 

exposed a second time to 10% KOH at 90oC in a water bath but this time with checks every 

15 min to limit the alteration of the acquisition roots. When the roots had lost their epidermis 

and showed a golden coloration (see Figure S1), a rinse with distilled water followed by a five-

minute soak in a 1% acetic acid solution at room temperature was performed. The roots were 

then exposed for four minutes in a 5% v/v solution of ink (Waterman Mysterious Blue) in 5% 

acetic acid. Successive washes in distilled water were performed to remove excess ink. Samples 

were stored in 50% lactoglycerol for a minimum of 24 hours before slide observation under 

light microscopy to remove excess dye. 

 

2.10.1.2 DNA extraction, amplification, and sequencing 

For all amplicons, PCR products were visualized on 2% agarose gel and were normalized using 

Just-a-plate 96 PCR purification and normalization kit (CharmBiotech) following the 

manufacturer protocol. Multiplexed amplicon libraries for each of the three groups were 
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prepared by mixing equimolar concentrations of DNA. The pools were purified with AMPure 

XP using the manufacturer protocol (Beckman Coulter). Quality control of the libraries as 

follows: libraries were quantified using the Qubit™ dsDNA HS Assay Kit (Invitrogen™) and 

the NEBNext® Library Quant Kit for Illumina® (New England BioLabs). Average size 

fragment was determined with Bioanalyzer (Agilent). Before sequencing, PhiX control library 

(Illumina) was spiked into the amplicon pool to improve the unbalanced base composition.  
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2.11 Supplementary tables and figures 

Table S1. Polymerase chain reaction (PCR) conditions for all microbial groups. 

PCR parameters Bacteria Fungi Arbuscular mycorrhizae 

Approach One-step PCR One-step PCR Two-steps PCR 

Controls + & - - - 

 PCR   Step 1 Step 2 

Denaturation 98 oC; 30 sec. 98 oC; 30 sec. 98 oC; 30 sec. 98 oC; 30 sec. 

Cycles n = 33 n = 33 n = 31 n = 15 

Amplification 

conditions 

98 oC; 15 sec. 

64 oC; 30 sec. 

72 oC; 30 sec. 

98 oC; 15 sec. 

55 oC; 30 sec. 

72 oC; 30 sec. 

98 oC; 15 sec. 

55 oC; 30 sec. 

72 oC; 30 sec. 

98 oC; 15 sec. 

60 oC; 30 sec. 

72 oC; 30 sec. 

Elongation 72 oC; 10 min 72 oC; 10 min 72 oC; 10 min 72 oC; 10 min 

Reagents      

5X Phusion  

HF Buffer 
1X 1X 1X 1X 

dNTPs (10mM) 0.2 mM 0.2 mM 0.2 mM 0.2 mM 

DMSO 3% 3% 3% 3% 

DNA template 1 µl 1 µl 1 µl (1/10) 1 µl (1/50) 

Forward primer 0.2 µM 0.2 µM 0.4 µM 
0.2 µM 

(barcoded) 

Reverse primer 0.2 µM 0.2 µM 0.4 µM 
0.2 µM 

(barcoded) 

Phusion Hot Start II  

DNA pol. (2U/ul) 
0.02 U/µl 0.02 U/µl 0.02 U/µl 0.02 U/µl 
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Table S2. Summary statistics for each microbial dataset across the 98 samples. 

Datasets* 
Total 

sequences 

Total 

ASVs 

Sequences per 

sample 

ASVs per 

sample 

ASV sample 

occurrence 

mean 

(range) 
sd 

mean 

(range) 
sd 

mean 

(range) 
sd 

Bacteria 2 327 018 6 720 
22 776 

(9 650-40 866) 
6 430 

441 

(230-662) 
99 

6 

1-98 
12 

Fungi 1 745 695 1 797 
17 813 

(4 235-47 897) 
8 463 

84 

(47-130) 
18 

5 

1-82 
8 

AMF roots 1 037 179 1 244 
10 583 

(2 681-22 848) 
4 431 

48 

(12-96) 
14 

4 

1-97 
8 

AMF soil    454 110 1 772 
4 634 

(973-11 636) 
2 008 

85 

(39-156) 
23 

5 

1-97 
9 

 

*After filtering for quality, chimeras, and removing ASVs with less than 10 sequences. 

 

Table S3. Taxonomical annotation across microbial datasets. 

Datasets Domain Phylum Class Order Family Genera Species 

Bacteria 100% 93.9% 91.9% 80.0% 68.4% 48.6% NA 

Fungi 100% 98.3% 73.3% 69.8% 65.8% 52.8% 23.4% 

Mycorrhizae 100% 100% 72.9% 57.3% 57.1% 17.5% 12% 
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Table S4. Composition of the different configurations used for the determination of 

RV coefficients. 

Configuration Predictors included 

Microbial community  variance stabilized ASV table  

 

Seedling traits  

 

age 
neck diameter 
height 
annual growth 

foliar nutrients (Ca, Mg, K, P) 

 

Environmental parameters altitude 

light availability 

soil pH 

soil moisture 

soil nutrients (total C and N, Ca, Mg, K, P) 

 

Plant community understory plant abundance based on % cover 

around the seedlings  
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Table S5. Statistics from linear models to assess the influence of altitude on the most 

relatively abundant families of all microbial groups found at Sutton. Bold 

values indicate a significant relationship between their relative abundance 

and altitude. NA are groups that can’t be normalized. 

 

*Significantly correlated with altitude; positive (+) or negative (-) relationship. 

 

 

 

 

 

 

 

Microbial 

group 
Families 

Occurrence 

(/51) 

Mean ± SD 

(%) 

R2  

(%) 
p-value ~alt* 

Top 10 

at both 

sites 

Bacteria 

Actinospicaceae 51 14.94±10.26 2.24 0.29  YES 

Xanthobacteraceae 51 11.75±4.55 1.41 0.41  YES 

Acidothermaceae 51 11.61±7.71 3.62 0.18  YES 

Unknown Family_4 51 8.54±3.16 2.93-7 0.99  YES 

Streptomycetaceae 51 8.33±10.98 1.13 0.46  YES 

Catenulisporaceae 48 4.22±3.82 1.09 0.47  YES 

Chitinophagaceae 51 3.16±1.49 11.66 0.014 + NO 

Micromonosporaceae 40 3.00±5.65 NA NA  YES 

Comamonadaceae 51 2.68±2.02 0.49 0.63  YES 

Beijerinckiaceae 51 2.56±1.85 0.03 0.91  NO 

Fungi 

Hyaloscyphaceae 51 15.33±16.03 9.43 0.028 + YES 

Tricholomataceae 46 11.09±15.96 1.94 0.32  YES 

Archaeorhizomycetaceae 44 9.66±15.56 0.03 0.98  YES 

Sebacinaceae 40 9.19±17.64 NA NA  NO 

Dermateaceae 50 8.71±13.59 5.46 0.098  YES 

Russulaceae 40 5.41±10.77 NA NA  NO 

Chaetosphaeriaceae 44 4.76±8.40 24.18 <0.001 - YES 

Leotiaceae 47 4.13±8.35 0.92 0.50  NO 

Helotiaceae 46 4.01±8.26 1.67-5 0.97  YES 

Strophariaceae 33 2.77±6.53 NA NA  NO 

AMF 

(soil) 

Glomeraceae 51 51.88±22.10 8.32 0.040 - YES 

Undefined 51 44.92±21.04 - - - - 

Acaulosporaceae 37 3.18±6.20 NA NA  YES 

Diversisporaceae 1 0.02±0.12 NA NA  YES 

AMF 

(roots) 

Glomeraceae 51 87.14±12.18 3.53 0.19  YES 

Undefined 49 12.71±12.08 - -  - 

Acaulosporaceae 10 0.15±0.40 NA NA  YES 
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Table S6. Statistics from linear models to assess the influence of altitude on the ten 

most relatively abundant families of all microbial groups found at Mégantic. 

Bold values indicate a significant relationship between their relative 

abundance and altitude. NA represents values that can’t be normalized. 

 

*Significantly correlated with altitude; positive (+) or negative (-) relationship. 

 

Microbial 

group 

Families 

Occurrence 

(/47) 

Mean rel. 

abundance 

and SD (%) 

R2  

(%) 
p-value 

~alt* Top 10 at 

both sites 

? 

Bacteria 

Actinospicaceae 45 14.05±10.66 0.54 0.62  YES 
Acidothermaceae 46 10.32±6.65 1.45 0.42  YES 
Xanthobacteraceae 47 9.09±4.24 4.52 0.15  YES 
Streptomycetaceae 47 6.51±7.84 7.69 0.06 (+) YES 
Micromonosporaceae 41 6.11±8.49 NA NA  YES 
Unknown Family_4 47 5.92±2.88 2.39 0.3  YES 
67-14 45 3.81±4.04 3.04 0.24  NO 
Comamonadaceae 47 3.58±2.79 2.08 0.33  YES 
Catenulisporaceae 42 3.37±4.38 4.66 0.15  YES 
Saccharimonadaceae 47 3.09±5.56 11.12 0.02 + NO 

Fungi 

Hyaloscyphaceae 46 14.19±14.13 0.78 0.55  YES 
Entolomataceae 33 10.27±20.16 NA NA  NO 
Tricholomataceae 44 9.18±13.51 1.91 0.35  YES 
Helotiaceae 46 5.34±13.14 1.67 0.39  YES 
Melanommataceae 39 5.27±13.47 9.31-5 0.94  NO 
Dermateaceae 41 4.95±9.83 3.16 0.23  YES 
Archaeorhizomycetaceae 43 4.82±8.91 4.39 0.16  YES 
Herpotrichiellaceae 47 4.48±5.36 0.14 0.80  NO 
Mortierellaceae 47 3.73±7.70 4.59 0.15  NO 
Chaetosphaeriaceae 36 3.66±7.37 NA NA  YES 

AMF 

(soil) 

Undefined 47 52.94±8.84 - -  - 
Glomeraceae 47 42.77±8.93 0.04 0.89  YES 
Acaulosporaceae 28 2.06±2.03 NA NA  YES 
Paraglomeraceae 3 1.20±0.04 NA NA  NO 
Diversisporaceae 8 1.03±0.59 NA NA  YES 

AMF 

(roots) 

Glomeraceae 47 88.66±8.93 1.78   YES 
Undefined 45 10.32±8.84 - -  - 
Acaulosporaceae 18 0.65±2.03 NA NA  YES 
Diversisporaceae 8 0.21±0.59 NA NA  NO 
Scutellosporaceae 1 0.15±1.00 NA NA  NO 
Paraglomeraceae 1 5.37-5±0.04 NA NA  NO 
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Figure S1. Preparation of root coloration for visualization and quantification of 

fungal structures by light microscopy. Upper panel shows root samples 

before discoloration (A), after discoloration (B) and after coloration (C). 

Roots were mounted on slides for observation of arbuscular mycorrhizal 

structures following McGonnigle’s (1990) protocol. Quantification of 

arbuscules (D), vesicle (black arrow; E), hyphae (white arrow; E) as well 

as dark septed endophyte (brown structures; F) colonization was 

performed for all seedlings. Lower picture (F) shows co-occurrence of 

arbuscular mycorrhizal fungi (blue) and dark septed endophytes (brown) 

within a root section.  
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Figure S2.  Venn diagrams of the shared and non-shared bacterial, fungal, and 

arbuscular mycorrhizal (AMF) ASVs between sites. (S: Sutton, M: 

Mégantic).  
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Figure S3. Linear models correlating the total root length colonization (%; A) and 

arbuscule colonization (%; B) with altitude along Mégantic (green) and 

Sutton (red) elevational gradients.  
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Figure S4. Linear models correlating sugar maple foliar (A-B) and soil (C-D) calcium 

and magnesium, respectively, with altitude at Mégantic (green) and Sutton 

(red) elevational gradients.  
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Figure S5. Linear models correlating foliar phosphorus (ppm) with altitude along 

Mégantic (green) and Sutton (red) elevational gradients.  
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Figure S6. Linear models correlating seedlings age with altitude along Mégantic 

(green) and Sutton (red) elevational gradients.  
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Figure S7. Linear models correlating the bacterial (A), fungal (B), root (C) and soil 

(D) mycorrhizal alpha-diversity with altitude along Mégantic (green) and 

Sutton (red) elevational gradients. Shannon index was used and 

transformed for normality assumption was needed.  
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Figure S8. Plant diversity and richness in function of elevation. DCA plots show that 

plant communities don’t differ according to the elevational gradient at 

Mégantic (A) and Sutton (B). Linear regression of plant Shannon index 

also showing that plant richness isn’t correlated with elevation (C).  

A B 

C 
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Figure S9. Linear models correlating Chaetosphaeriaceae relative abundance in roots 

with altitude along Sutton elevational gradient. Transformed data were used 

to achieve normality.   
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Figure S10.  Linear models correlating Glomeraceae relative abundance in roots with 

altitude along Sutton elevational gradient. Transformed data were used to 

achieve normality.  
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Figure S11.  Principal component analysis (PCA) relating soil properties and biological 

variables. RLC : Root length colonization, ARB : arbuscule colonization, 

VES : vesicle colonization, DSE: dark septate endophyte colonization, 

F_Mg : foliar magnesium, F_Ca : foliar calcium, F_P : foliar phosphorus, 

F_K : foliar potassium, C : soil total carbon, N: soil total nitrogen, Mg : 

soil magnesium, Ca: soil calcium, P: soil phosphorus, K: soil potassium, 

N_conspec_dia : nearest conspecific diameter, N_cons : nearest conspecific 

distance
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CHAPITRE 3  

DISCUSSION ET CONCLUSION 

En somme, le présent projet permet de démontrer non-seulement que la croissance de l’érable 

est plus importante à la limite supérieure de sa distribution, mais également que la colonisation 

totale des racines par les mycorhizes arbusculaires ne semble pas influencée par les facteurs 

variant le long de nos gradients altitudinaux. De plus, les analyses de communautés 

d’endophytes racinaires ont révélé des patrons de diversité taxonomique particulièrement 

dichotomiques entre les différents groupes. Alors que les familles bactériennes les plus 

relativement abondantes étaient conservées parmi les semis, les communautés fongiques quant 

à elles étaient hypervariables entre les semis le long des deux gradients d’élévation. Le pH ainsi 

que les cations alcalins du sol et des feuilles ont été les facteurs les plus déterminants de 

l’assemblage des communautés microbiennes, alors que les communautés végétales ont été 

particulièrement déterminantes pour les communautés de mycorhizes arbusculaires. 

3.1 Croissance des semis et colonisation racinaire le long de gradients d’élévation 

Les résultats de la présente étude permettent de partiellement confirmer la première hypothèse 

stipulant que la croissance des semis ainsi que la santé foliaire diminuent le long de la 

distribution de l’érable, dû aux paramètres biotiques et abiotiques défavorables à l’érable à 

sucre. La croissance des semis d’érable prélevés s’est avérée significativement supérieure à sa 

limite supérieure de distribution et ce, à Sutton ainsi qu’à Mégantic. Ces résultats soulignent 

l’importance des facteurs non-climatiques dans la croissance des espèces végétales en marge de 

leur distribution. Des études ont préalablement démontré l’importance des facteurs biotiques, 

tels que la faible abondance de symbiotes (Carteron et al. 2020) ou la présence de pathogènes 

(Brown and Vellend 2014), et abiotiques (ex. : capacité d’échange cationique ; Carteron et al. 

2020) dans la survie de l’érable en forêt boréale. 
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3.1.1. La colonisation mycorhizienne 

Les résultats permettent d’affirmer que, dans l’aire de répartition de l’érable à sucre en 

montagne, la colonisation racinaire totale par les mycorhizes arbusculaires ne semble pas être 

corrélée avec l’altitude. Ces observations suggèrent que d’autres facteurs sont importants pour 

la colonisation racinaire des semis, soit le pH (Clark 1997) ainsi que la disponibilité en cations 

alcalins (St Clair and Lynch 2005). Les analyses de composantes principales démontrent que la 

colonisation mycorhizienne – comprenant la colonisation totale, l’abondance d’arbuscules et de 

vésicules – tendent à varier sur le même axe que les cations alcalins du sol et des feuilles, de 

même que le pH. 

Contrairement à St-Clair et Lynch (2005), la colonisation mycorhizienne n’était pas corrélée 

avec les concentrations en ions foliaires. Alors que leur expérience était réalisée sur des groupes 

comportant des amendements en calcium et magnésium, la présente étude constitue plutôt des 

observations sur le long de gradients d’élévation (sans manipulation) ce qui pourrait expliquer 

l’absence de corrélation linéaire. De plus, les semis de cette étude en moyenne 12 080 ppm de 

calcium foliaire sans amendement, représentant presque le double de nos valeurs moyennes 

(Tableau 2.1) en opposition au magnésium où les concentrations étaient plutôt comparables. En 

conséquence, ces concentrations contrastantes de calcium pourraient supporter l’absence de 

relation entre colonisation mycorhizienne et santé foliaire des semis. Bien que les analyses aient 

permis d’observer une diminution significative de calcium et magnésium avec l’altitude et ce, 

aux deux sites étudiés (Fig. S4), ces faibles concentrations à la limite supérieure de distribution 

de l’érable ne semblaient pas être limitantes pour la croissance et la colonisation mycorhizienne. 

En ce qui a trait à l’abondance de vésicules, une diminution significative avec l’altitude a été 

observée à Sutton. Les vésicules peuvent être associées à une hausse de stress chez la plante de 

même qu’une diminution de croissance (Spitko et al. 1978; Cooke et al. 1992), ce qui pourrait 

supporter  les résultats de croissance des semis observés à ce site. Cependant, aucune tendance 

linéaire n’a été trouvée entre l’abondance d’arbuscules et l’altitude, suggérant que la capacité 
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d’échange entre l’érable et ses symbiotes fongiques serait influencée par d’autres facteurs tels 

que la disponibilité en nutriments (Johnson et al. 2010; Duke et al. 1994; Kobae et al. 2016) et 

de cations alcalins (Juice et al. 2006), de même que l’hydrologie (Miller 2000). Dès lors, des 

évidences supplémentaires sont nécessaires afin d’affirmer qu’il existe une relation entre l’effet 

des stress abiotiques sur la fréquence de vésicules mycorhiziennes chez l’érable à sucre.   

3.1.2. La colonisation des DSE 

Outre les mycorhizes, une diminution significative de colonisation par les DSE avec l’altitude 

a été observée à Mégantic. En assumant que ces organismes fongiques peuvent constituer des 

antagonistes à la croissance de l’érable à sucre, les données de cette présente recherche 

pourraient potentiellement supporter la théorie de la libération de l’ennemi (de l’anglais enemy 

release hypothesis). En effet, une recherche réalisée sur l’érable à sucre et l’érable de Norvège 

(Acer platanoides L. ; espèce exotique envahissante) a démontré une plus grande abondance de 

DSE sur l’érable à sucre comparativement à l’espèce exotique (De Bellis et al. 2019). Ces 

résultats concordent avec la faible abondance de DSE au sein des racines d’érable à sucre à sa 

limite supérieure de distribution, où l’on retrouve une plus grande abondance d’espèces typiques 

des forêts boréales. Conformément aux théories de la libération de l’ennemi et de la dépendance 

négative à la densité, la faible abondance de l’érable à sucre au nord de sa distribution pourrait 

expliquer la meilleure capacité d’établissement et de croissance des semis au sein de ces zones, 

tel que reporté par Urli et al. (2016). Cette affirmation est notamment appuyée par les analyses 

de composantes principales (Figure S11) où la croissance ainsi que la distance au conspécifique 

mature varient sur le même axe. À la lumière de nos résultats et de ces théories, la distance avec 

les conspécifiques matures pourraient expliquer une meilleure croissance ainsi qu’une faible 

colonisation par les parasites ou les pathogènes , tels que les DSE. 

Il est cependant important de reconnaître que les champignons démontrent une certaine 

plasticité fonctionnelle – pouvant osciller entre mutualiste et parasite – selon différents 

paramètres environnementaux (Lofgren and Stajich 2021). Une meilleure caractérisation 



91 
 

taxonomique et fonctionnelle des champignons en écosystèmes forestiers, tels que les DSE, 

pourrait donc contribuer substantiellement à une meilleure compréhension de leurs implications 

sur la santé et la croissance végétale. En somme, nos résultats permettent d’infirmer la première 

hypothèse en observant une meilleure croissance des semis à la limite supérieure de distribution 

de l’érable à sucre, malgré les concentrations décroissantes de calcium et de magnésium. Les 

résultats suggèrent donc que les semis à la limite supérieure de leur distribution possèdent moins 

de vésicules mycorhiziennes, sont significativement moins colonisés par les DSE et démontrent 

une meilleure croissance, comparativement aux semis retrouvés au cœur de la distribution de 

l’érable à sucre. 

3.2 Diversité microbienne le long de gradients altitudinaux 

Les interactions plante-microorganismes sont fondamentales à la croissance (Van Der Heijden 

et al. 2006) et pour la distribution des plantes (Kivlin et al. 2017), et jouent potentiellement un 

rôle bénéfique pour la productivité des écosystèmes terrestres (Laforest-Lapointe et al. 2017). 

En s’intéressant à la diversité-alpha des groupes d’endophytes les plus relativement abondants, 

nous avons identifié peu de changements significatifs le long des gradients altitudinaux de 

Sutton et Mégantic (Fig. S7). Ce phénomène a déjà été reporté provenant d’études sur les 

endophytes fongiques (Kivlin et al. 2022; Cobian et al. 2019; Coince et al. 2014) et bactériens 

(Wu et al. 2017) retrouvés dans les feuilles et les racines de leur hôte, suggérant que d’autres 

facteurs biotiques (ex. : identité de l’hôte) et abiotiques (ex. : physico-chimie du sol) influencent 

la diversité des endophytes. Néanmoins, les racines constituent des niches riches en nutriments 

et convoitées par de nombreux microorganismes (Berendsen et al. 2012), ce qui pourrait 

supporter une occupation totale de la niche que représente les tissus internes racinaires et ce, 

indépendamment du gradient altitudinal. 
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3.2.1. Les bactéries 

La composition taxonomique des communautés d’endophytes s’est avérée être 

différentiellement influencée par l’altitude selon les trois groupes microbiens étudiées dans le 

cadre du présent projet. En ce qui a trait aux familles bactériennes les plus relativement 

abondantes, celles-ci étaient non-seulement conservées le long du gradient altitudinal, mais 

également entre les sites. Parmi celles-ci, on retrouve les représentants bactériens en moyenne 

les plus relativement abondantes au sein des deux sites appartenant aux familles des 

Actinospicaceae (Actinomycetota), Xanthobacteraceae (Pseudomonadota) et Acidothermaceae 

(Actinomycetota). Les Actinomycètes sont reconnus pour être particulièrement abondants au 

sein des sols dont de nombreux représentants démontrent un mode de vie endophytique, pouvant 

protéger leur hôte de potentiels agents pathogènes par la sécrétion de métabolites aux pouvoirs 

antibiotiques (Goodfellow and Williams 1983). De plus, plusieurs organismes bactériens 

appartenant aux Xanthobacteraceae sont reconnus comme étant des bactéries promouvant la 

croissance végétale (plant growth promoting bacterium ; PGPB). Un ASV bactérien appartenant 

à la famille des Commamonadaceae (Proteobacteria) a d’ailleurs été retrouvé comme 

colonisateur de tous les semis. Il a été reporté que des représentants de cette famille sont 

reconnus pour favoriser la mycorhization (Pivato et al. 2009) ainsi que la croissance à basses 

températures (Beirinckx et al. 2020). Bien que l’abondance des bactéries mentionnées-ci haut 

pourrait simplement refléter leur dominance au sein de l’environnement, leur omniprésence 

parmi les échantillons suggèrent une certaine sélectivité entre l’érable et ces endophytes 

bactériens. Conséquemment, plus d’investigation serait nécessaire afin de mieux comprendre 

l’importance écologique de ces associations sur la performance de l’érable à sucre. 

3.2.2. Les champignons 

Contrairement aux bactéries, les communautés fongiques les plus relativement abondantes se 

sont avérées hypervariables entre les semis ainsi que les sites étudiés. Ce phénomène pourrait 

être expliqué par l’importance prépondérante de certains processus stochastiques dans 
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l’assemblage des communautés fongiques tels que les effets de priorité, la dérive et les 

contraintes à la dispersion (Kennedy and Bruns 2005; Evans et al. 2017; Vellend 2016). La 

plupart des séquences associées aux semis appartenaient aux Ascomycètes (tel que 

préalablement caractérisé chez l’érable à sucre ; Wallace et al. 2018; DeBellis et al. 2019) ainsi 

qu’aux Basidiomycètes. Considérant leur stratégies de reproduction, ces derniers ne devraient 

pas être limités en matière de dispersion à l’échelle locale (Peay et al. 2012; Chaudhary et al. 

2022). Dès lors, l’importance relative des processus stochastiques pourrait être supérieure aux 

processus déterministes dans l’assemblage des communautés fongiques tel que reporté 

antérieurement (Zhao et al. 2019). Une grande variabilité spatiale a été déjà été observée dans 

la distribution des spores de basidiomycètes, variant en fonction de la diversité végétale et la 

période de l’année (Peay and Bruns 2014). 

En ce qui a trait au facteurs déterministes, le niveau de spécificité des champignons pour leur(s) 

hôte(s) (Kivlin et al. 2022) et le degré de compétition (Kennedy 2010) sont également des 

facteurs majeurs pour la coexistence de tels organismes au niveau racinaire. Il est tout de même 

important de considérer que, puisque l’érable à sucre s’associe surtout avec les mycorhizes 

arbusculaires (Zahka et al. 1995; Brundrett and Kendrick 2011), la présence de séquences 

ectomycorhiziennes pourrait s’avérer être un artéfact issu du protocole de stérilisation de la 

surface des racines d’acquisition. Toutefois, leur grande abondance relative porte à croire qu’il 

existe tout de même des interactions entre les basidiomycètes et l’érable, interactions qui 

mériteraient d’être davantage investiguées. Parmi les Ascomycètes les plus relativement 

abondants, les Hyaloscyphaceae (Leotiomycètes) et les Chaetosphaeriaceae (Sordariomycètes) 

sont significativement influencées par le gradient altitudinal à Sutton. Étant positivement 

corrélées avec l’altitude, les Hyaloscyphaceae font partie des DSE dont les fonctions en tant 

qu’endophytes demeurent à ce jour discutées (Jumpponen 2001). Ces résultats contradictoires 

avec la colonisation des DSE en fonction de l’altitude supporte l’importante d’utiliser les 

techniques microscopiques dans l’étude des endophytes racinaires, en plus de démontrer les 

limites d’interprétation du séquençage d’amplicons utilisé dans le cadre du présent projet. 
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3.2.3. Les mycorhizes arbusculaires 

En ce qui a trait aux mycorhizes arbusculaires, nous avons observé peu de variation 

taxonomique le long des deux gradients altitudinaux pour les racines et le sol. Au total, cinq 

familles endomycorhiziennes ont été identifiées. Parmi celles-ci, la famille des Glomeraceae 

était la plus relativement abondante parmi les échantillons de racines et de sol. Bien que cette 

famille soit écologiquement diversifiée (Davison et al. 2021), les Glomeraceae représentent des 

organismes cosmopolites et d’excellents colonisateurs de racines (Öpik et al. 2010; Stürmer et 

al. 2018). Nous avons toutefois observé une faible corrélation négative entre l’abondance 

relative des Glomeraceae avec l’altitude à Sutton, ce qui pourrait être expliqué par le fait que 

cette famille est plus sensible aux pH acides comparativement aux Acaulosporaceae (Davison 

et al. 2021), par exemple. 

En ce a trait aux autres familles de Gloméromycètes observées dans le cadre de cette études 

(c.à.d. Paraglomeraceae, Scutellosporaceae et Diversisporaceae), leur abondance relative n’était 

pas significativement influencée par l’altitude. Au contraire, celles-ci étaient regroupées le long 

des gradients d’élévation, laissant croire que d’autres facteurs biotiques, abiotiques ou spatiaux 

pourraient expliquer leur distribution nichée sur ces montagnes. Peu de conclusions peuvent être 

tirées de l’analyse de la composition des communautés endomycorhiziennes, principalement par 

le niveau malheureusement bas d’assignation taxonomique (51.7% au niveau de la famille; voir 

Tableau S3 pour plus de détails). La grande variabilité génétique intra- et inter- spécifique 

(Nilsson et al. 2008), la faible abondance de données de référence (Rosendahl 2008) ainsi que 

la caractérisation limitée de phylogroupes en milieux naturels complexifient les analyses 

taxonomiques, phylogénétiques et écologiques de ces organismes (Rosendahl 2008; van der 

Heijden et al. 2008). 
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3.3 Facteurs déterminants de l’assemblage des communautés 

Les résultats de la présente recherche ont permis de confirmer la deuxième hypothèse, 

mentionnant l’importance des facteurs biotiques et abiotiques dans la structure des 

communautés microbiennes le long de gradients altitudinaux. Alors que les analyses 

multivariées de variance par permutations ont permis de démontrer l’effet important du pH ainsi 

que des cations alcalins dans la structure de l’ensemble des communautés microbiennes, les 

analyses de coefficient RV ont quant à elles permises de démontrer une importante covariation 

entre les communautés mycorhiziennes du sol ainsi que les communautés de plantes 

avoisinantes. 

3.3.1. Le pH 

De tous les paramètres étudiés dans le cadre de ce projet, le pH a constitué le meilleur prédicteur 

de la composition de l’ensemble des communautés microbiennes. L’effet le plus fort a été 

observé sur les endophytes bactériens, expliquant 11.55 et 16.16 % de la variation à Sutton et 

Mégantic, respectivement. L’effet du pH sur les bactéries, les champignons et les mycorhizes 

constitue un sujet largement documenté (Rousk et al. 2010; Tripathi et al. 2018; Mod et al. 2021; 

Davison et al. 2021). Il a été déterminé que le pH agit comme un médiateur des processus 

stochastiques et déterministes de l’assemblage des communautés microbiennes (Tripathi et al. 

2018), ce qui pourrait altérer les associations – potentiellement bénéfiques – en pH acides tels 

qu’en sols boréaux. Davison et al. (2021) ont déterminé que le pH, couplé à la température, 

expliquerait la distribution des mycorhizes arbusculaires à grande échelle. Nos résultats à 

l’échelle locale permettent de confirmer l’effet du pH dans l’assemblage des communautés, 

s’étant avéré plus important pour les mycorhizes du sol (8.54% / 9.18%) que les mycorhizes 

racinaires (3.97% / 5.24%). Cependant, ces résultats expliquent une faible portion de la variance 

des communautés mycorhiziennes, suggérant que d’autres facteurs sont également 

fondamentaux dans l’assemblage des communautés endomycorhiziennes. Contrairement à nos 

attentes, aucune tendance linéaire a été observée entre le pH et l’altitude. Cette observation 
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suggère que le pH varie spatialement et de façon non-linéaire le long de courts gradients 

d’élévation. Le pH peut donc directement influencer les communautés microbiennes présentes, 

mais il est également le paramètre central dans la chimie des sols et la nutrition végétale (Penn 

and Camberato 2019). Tel que supporté par les PCA (Fig. S11), le pH covarie avec la 

disponibilité en cations alcalins, qui sont identifiés comme d’importants prédicteurs de la 

variation des communautés microbiennes étudiées. 

3.3.2. Les cations alcalins 

Parmi les résultats saillants du présent projet, les modèles ont permis d’observer que les 

concentrations en cations alcalins – surtout le calcium et le magnésium – constituent 

d’importants prédicteurs de la structure des communautés microbiennes racinaires. Le calcium 

et le magnésium constituent des éléments nutritifs essentiels à la physiologie, la santé et la 

performance de l’érable à sucre (Horsley et al. 2002; Bailey et al. 2004; Juice et al. 2006), 

pouvant influencer les interactions plante-microorganismes via les composés racinaires sécrétés 

par l’hôte en fonction des ressources disponibles (Berendsen et al. 2012). De plus, le calcium 

est impliqué dans plusieurs processus microbiens – tels que la lixiviation et la précipitation de 

carbonates (Zavarzin 2002) – pouvant influencer la diversité microbienne retrouvée au sein de 

la rhizosphère. Les cations alcalins sont reconnus pour stimuler la capacité photosynthétique 

ainsi que la colonisation mycorhizienne de l’érable à sucre (St Clair and Lynch 2005), soulignant 

une meilleure capacité de l’hôte à conférer des ressources à ses symbiotes racinaires. C’est ce 

qui pourrait notamment expliquer l’effet des nutriments foliaires – étant un indice de santé de 

l’hôte – sur les communautés microbiennes racinaires présentes. Nos résultats suggèrent donc 

que les cations alcalins génèrent des effets directs sur les communautés microbiennes par leur 

présence au sein des sols, mais également indirects via la santé foliaire de l’hôte, modulant ainsi 

l’endosphère des semis d’érable à sucre. 
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3.3.3. Les communautés végétales environnantes 

Afin de bien répondre à la seconde hypothèse, les tests de coefficients RV ont été utilisés pour 

évaluer l’effet de paramètres biotiques – soit la diversité végétale - sur les communautés 

microbiennes racinaires. En évaluant la covariation entre les matrices microbiennes et végétales, 

il a été possible d’observer une covariation de 30 % entre les mycorhizes arbusculaires du sol et 

les communautés végétales à proximité des semis. Cette tendance s’est non-seulement observée 

aux deux sites, mais une covariation de 22% (p=0.073) a également été observée pour les 

champignons à Mégantic. Des études antérieures ont préalablement démontré l’influence des 

plantes voisines dans la structure des communautés fongiques (Chagnon et al. 2020; Šmilauer 

et al. 2021; Ferlian et al. 2021), mais nos résultats suggèrent que les communautés végétales de 

sous-bois jouent un rôle important dans la structure des communautés mycorhiziennes 

disponibles pour les semis d’érable. 

De plus, la présence d’une codépendance entres plantes et mycorhizes arbusculaires (Kokkoris 

et al. 2020) supporte l’importance des facteurs biotiques dans l’assemblage des communautés 

fongiques (Zobel and Öpik 2014; Kivlin et al. 2022) et expliquerait l’importante covariation au 

sein de notre schéma expérimental. Bien qu’un gradient végétal de sous-bois ait été 

préalablement observé à Mégantic (Vellend et al. 2021), les communautés végétales de sous-

bois à proximité de l’érable à sucre ne variaient pas en fonction de l’altitude. Au contraire, les 

espèces herbacées telles que le trille rouge (Trilium erectum), l’érythrone d’Amérique 

(Erythronium americanum) ainsi que la dryoptère intermédiaire (Dryopteris intermedia) ont été 

retrouvées tout au long du gradient à proximité des semis et ont constitué des espèces modificant 

de façon significative les communautés mycorhiziennes. Cette observation génère de nombreux 

questionnements, notamment quant aux rôles de ces espèces sur la diversité et la disponibilité 

en symbiotes fongiques du sol, ainsi que leur incidence sur la croissance de l’érable à sucre. 
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3.4 Limites et perspectives  

Le présent projet a permis d’intégrer une quantité importante de données quant aux effets des 

facteurs biotiques et abiotiques sur la colonisation, la croissance et la santé foliaire de l’érable à 

sucre le long de gradients altitudinaux. Cependant, il est fondamental de mentionner les limites 

dans l’interprétation de nos résultats. Dans un premier temps, le présent schéma expérimental 

s’est réalisé à un moment précis (statique) et ne représente donc pas la structure temporelle des 

processus écologiques, auquel fait référence le concept de substitution espace-temps (Damgaard 

2019). Les conclusions pouvant être tirées quant à la substitution du temps, c.à.d. le changement 

de répartition par l’espace (la distribution spatiale de l’érable à sucre) doivent être interprétées 

avec parcimonie. Cette méthode a l’avantage de reproduire le gradient climatique duquel 

l’érable à sucre risque de rencontrer au gré des prochaines décennies. Néanmoins, les schémas 

expérimentaux s’appuyant sur la substitution espace-temps ne représentent pas les contraintes 

spatiales en matière de dispersion qui seraient observées sur les gradients latitudinaux, 

représentant un biais non-négligeable en matière d’assemblage des communautés. Afin de 

mieux comprendre les facteurs structurant les interactions plantes-microorganismes, il serait  

judicieux de non-seulement évaluer les fluctuations au gré de la saison de croissance, mais 

également sur plusieurs années et, si possible, à plusieurs localisations. En ce sens, l’évaluation 

de la croissance végétale sur plusieurs saisons constituerait une façon de mieux limiter les biais 

de l’effet saisonnier et mieux distinguer les effets de ces communautés sur la santé des semis. 

Une seconde limite associée au traitement de données serait l’utilisation de marqueurs courts 

pour la taxonomie des microorganismes présents. Cette méthode, bien qu’elle soit abordable et 

nous permettant d’étudier les microbes impossibles à cultiver en laboratoire, ne permet guère 

de discerner les cellules actives des cellules inactives ou dormantes lors de l’échantillonnage. 

Afin de contribuer à la caractérisation fonctionnelle et taxonomique des endophytes en milieux 

forestiers, utiliser le séquençage shotgun permettrait d’avoir un portrait plus complet des 

communautés ainsi que de leurs fonctions. 
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Cette recherche s’insère donc dans une perspective englobant les interactions entre diverses 

communautés microbiennes ainsi leur hôte le long de gradients d’élévation, en plus d’identifier 

les facteurs biotiques et abiotiques importants dans leur structure. Les prochaines étapes dans la 

continuité de ce projet seraient de démêler les effets directs et indirects de l’environnement sur 

la croissance de l’hôte et la diversité des communautés microbiennes présentes. Est-ce que 

l’environnement ou les communautés microbiennes favorise ou non la croissance de l’érable à 

sucre ? L’utilisation de modèles d’équations structurelles pourraient d’ailleurs permettre d’isoler 

la composante biotique et abiotique sur la croissance de l’érable. Les résultats de la présente 

recherche pourront servir d’assise théorique afin structurer adéquatement les modèles de façon 

hiérarchique. 

Il serait également intéressant de caractériser les communautés bactériennes et fongiques du sol, 

tel que réalisé avec les mycorhizes arbusculaires dans le cadre du présent projet, afin de 

déterminer si les interactions reflètent la diversité environnementale ou qu’il existe un processus 

de sélection des partenaires microbiens. Bref, il serait question de distinguer les associations 

stochastiques des interactions déterministes permettant ainsi d’identifier de potentiels 

partenaires microbiens contribuant positivement à la croissance et la santé de l’érable. Des 

cultures pourraient être réalisées au laboratoire afin d’inoculer de jeunes semis d’érable et ainsi 

confirmer ou infirmer les hypothèses issues des observations sur le terrain. En addition, l’étude 

des dynamiques de communautés entre les champignons endo- et ecto-mycorhiziens de la forêt 

tempérée vers la forêt boréale constitue un sujet peu caractérisé à ce jour. 

Tel que mentionné dans le présent projet, la migration de l’érable à sucre au nord de sa 

répartition dépendra fortement de la disponibilité des symbiotes fongiques. Nous avons 

démontré que les mycorhizes arbusculaires ne semblent pas être limitantes au sein de la 

distribution de l’érable à sucre le long de gradients altitudinaux. Néanmoins, la dominance 

ectomycorhizienne en forêt boréale pourrait constituer un frein à la coexistence avec les 

essences s’associant avec les mycorhizes arbusculaires (Carteron et al. 2022). Conséquemment, 

s’intéresser non-seulement au rôle des plantes de sous-bois, mais également de la diversité 
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végétale de la canopée, pourrait nous informer sur l’importance relative de ces strates sur la 

distribution et la diversité mycorhiziennes le long de gradients altitudinaux. 

3.5 Conclusion 

Dans un monde assujetti à d’importantes variations climatiques, l’étude des interactions plantes-

microorganismes représente une avenue de recherche cruciale afin de mieux anticiper les 

dynamiques de populations végétales futures, de même que leur capacité à s’établir au sein de 

nouveaux environnements. Les recherches antérieures ont souligné le rôle fondamental des 

endophytes racinaires sur la nutrition végétale, la croissance et l’atténuation des stress 

environnementaux, constituant un champ de recherche fondamental en contexte de changements 

climatiques. Le présent projet a permis de démontrer que les semis d’érable à sucre semblent 

croître plus vite à leur limite supérieure de distribution. De plus, les gradients altitudinaux à 

l’échelle locale exercent une faible influence sur la diversité ainsi que la structure des 

communautés microbiennes, en opposition à d’autres paramètres tels que le pH, le calcium, le 

magnésium ainsi que les communautés végétales de sous-bois. Il sera donc nécessaire 

d’approfondir nos connaissances quant aux mécanismes impliqués derrière ces déterminants 

biotiques (ex. : que les communautés végétales environnantes) et abiotiques (ex. : cations 

alcalins) dans la structure des interactions plantes-microorganismes le long de gradients 

d’élévation. Notamment, les patrons divergents de diversité entre les groupes microbiens – de 

conservés à hypervariables – soulignent le besoin de démêler l’influence des facteurs 

stochastiques et déterministes pour chacun des groupes d’endophytes étudiés. Somme toute, 

cette recherche permet non-seulement de valoriser une approche holistique de l’endosphère 

végétale, mais valorise également la synergie de l’utilisation de techniques traditionnelles et 

modernes dans l’étude de l’écologie microbienne. La diversification des approches permettra 

de mieux identifier et caractériser l’influence de la composante biotique – soit la diversité 

microbienne – impliquée au sein des différentes théories écologiques tentant d’expliquer la 

distribution des populations végétales le long de gradients d’élévation. 
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