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RÉSUMÉ 

Prédire les conséquences de la perte de la biodiversité sur le fonctionnement de 
l'écosystème nécessite l'identification et la compréhension des mécanismes sous­
jacents. L'un des principaux mécanismes proposés pour expliquer cette relation 
positive est la complémentarité de niches qui est basée sur la variation des traits 
fonctionnels . Cependant, peu d'études ont testé spécifiquement les effets de la 
diversité fonctionnelle sur le fonctionnement des écosystèmes, en particulier avec le 
système racinaire des arbres. Dans cette étude, nous étudions les patrons de 
croissance des racines (la profondeur d'enracinement, la densité des racines, et les 
traits fonctionnels des plantes associés) de douze espèces d'arbres provenant des 
forêts tempérées d'Amérique du Nord plantés dans un dispositif expérimental contrôlé 
qui sépare simultanément les effets de la richesse spécifique et de la diversité 
fonctionnelle, afm évaluer un mécanisme possible pour expliquer les effets positifs de 
biodiversité rapporté sur la croissance aérienne des arbres . Nous nous attendions à ce 
que les mélanges auraient produit plus de racines et plus profondément via une 
colonisation plus efficace du volume de sol. Nous avons extrait les racines fines 
jusqu'à 40 cm de profondeur dans les monocultures et mélanges de deux et quatre 
espèces. Nous avons ensuite testé la profondeur moyenne d'enracinement, la densité 
des racines et l'effet net de diversité par rapport à la diversité spécifique et 
fonctionnel le avec des modèles de vraisemblance maximale restreinte. Ces modèles 
ont montré qu'il n'y avait (1) aucun effet de la richesse spécifique, (2) aucune 
différence dans la profondeur moyenne d'enracinement entre les monocultures et les 
mélanges de deux et quatre espèces, mais cependant (3) une diminution de la densité 
des racines avec une augmentation de la diversité fonctionnelle, expliqué 
principalement par les traits foliaires (surface foliaire spécifique (LMA) et le contenu 
en azote des feuilles (Nmass)) et (4) il y avait un effet négatif et significatif de la 
diversité (moins de racines avec une augmentation de la diversité fonctionelle; en 
moyenne -7,6%). Ces résultats suggèrent qu'une capture et une utilisation plus 
efficace des ressources du sol sont associées à une baisse de l'allocation au système 
racmmre avec l'augmentation de la diversité fonctionnelle dans les communautés 
d'arbres. 

Mots clés : biodiversité et fonctionnement des écosystèmes, effet net de diversité, 
complémentarité, racines-fines, interactions racinaires, !DENT 





INTRODUCTION GÉNÉRALE 

0.1 Problématique 

La dégradation de la biodiversité générée par les activités anthropiques a provoqué un 

sentiment d ' inquiétude face aux conséquences environnementales, sociales et 

économiques qui pourraient en découler (Balvanera et al., 2006 ; Cardinale, 2012). 

Ainsi, la compréhension des changements de composition des communautés sur le 

fonctionnement des écosystèmes sollicite, depuis, de plus en plus d'intérêt en 

écologie (Loreau et al. , 2001 ; Hooper et al., 2005 ; Cardinale, 2012). Deux 

mécanismes mathématiques (Fig 0.1) ont été proposés afm d'expliquer comment des 

communautés diversifiées auraient des fonctions plus élevées que des communautés à 

une seule espèce, soit 1 'effet de complémentarité (ou partition de niche) et 1' effet de 

sélection (ou d'identité) (Loreau, 1998). 

Ces mécanismes mathématiques font nécessairement référence aux traits fonctionnels 

des espèces, c' est-à-dire les caractéristiques propres à un organisme qui influencent 

sa performance individuelle (Grime, 1998 ; Diaz and Cabido, 2001 ; Lavorel and 

Garnier, 2002). Deux hypothèses de Loreau et al. (2001) ont été avancées comme 

mécanismes biologiques permettant la complémentarité de niche: soit un meilleur 

captage (et éventuellement utilisation) de la lumière (aérien) (Yachi and Loreau, 

2007) et des ressources du sol (eau, éléments) (Fargione et al. , 2007). Par contre, des 
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exemples concrets qui démontrent l'existence de ces mécanismes biologiques restent 

à ce jour très peu documentés (Tobner et al., 2013; Sapijanskas et al., 2014). 

Biodivers1té et 
fonctionnement des 

écosystèmes 

Mécanismes 
mathématiques 

Impact sur les ressources 

Mécamsmes 
b1olog1que!. 

Profond~ur 

d'cnracmcmcnt 

Figure 0.1 Les effets de la diversité sur la croissance des arbres s'expliquent 
soit par l'effet de complémentarité et/ou par l'effet de sélection. L'effet de 
complémentarité, par exemple, génère une meilleure utilisation des ressources par la 
partition de niches : un meilleur captage (et éventuellement utilisation) de la lumière 
(aérien) et des ressources du sol (eau, éléments). L' effet de sélection, par exemple, est 
la dominance locale d'une espèce avec un caractère particulier qui a un effet 
spécifique sur le fonctionnement d'un écosystème. Par exemple, à l'étage du bas 
(mécanismes biologiques), la partition de niches pour la capture de l'eau et des 
éléments dans le sol se fait via différents mécanismes biologiques comme la 
profondeur d'enracinement, la densité racinaire et la différence architecturale des 
racines entre les espèces. Tout effet de ces mécanismes biologiques pourrait indiquer 
comment le partitionnement des ressources contribue probablement à des effets de 
diversité. 

La diversité fonctionnelle, c'est-à-dire les différences fonctionnelles (traits) entre les 

espèces d ' une communauté, émerge comme ayant un rôle d' une grande importance 

darrs les processus régL!l2nt le fonctio. erne nt cl e:s ~"my~tP.m t>s (Df::~7 ::~ne! Ca hi cio, 
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2001 ; Tilman et al. , 2001 ). En effet, elle permet de mieux comprendre comment les 

changements dans la composition des communautés affectent les processus 

écosystémiques puisqu'elle comprend la valeur et le nombre de traits des organismes 

présents dans un écosystème (Grime, 1998 ; Diaz and Cabido, 2001 ; Lavorel and 

Garnier, 2002). Les traits fonctionnels et leur diversité sont ainsi une façon de tester 

plus formellement les mécanismes biologiques découlant des processus 

écosystémiques. 

La forêt est 1 ' un des écosystèmes les plus importants de la Terre puisqu'elle supporte 

près de 80% de la biodiversité terrestre en plus de fournir des services essentiels à 

l'humanité et de réguler le climat (FAO, 2010). Pourtant seules quelques études 

observationnelles ont été menées sur les écosystèmes forestiers et la plupart de ces 

études ont rapportées une relation positive entre la diversité et la productivité (Lei, 

Wang and Peng, 2009; Paquette and Messier, 2011 ; Zhang, Chen and Reich, 2012; 

Vila et al., 2013). Bien que nécessaires, ces études apportent des généralités et 

applications sur le terrain, mais elles sont limitées dans leurs habilités à isoler les 

mécanismes découlant des relations entre la biodiversité et le fonctionnement des 

écosystèmes (Reiss et al., 2009). Ainsi, les dispositifs expérimentaux contrôlés afin 

d' isoler les relations entre la biodiversité et le fonctionnement des écosystèmes sont 

essentiels pour comprendre l' impact des changements de composition des 

communautés sur le fonctionnement des écosystèmes (Scherer-Lorenzen et al. , 2007 ; 

Tobner et al. , 2013). De plus, les études sur le système racinaire des arbres en relation 

avec ces hypothèses sont pratiquement inexistantes. Une étude récente sur l'effet de 

la diversité des arbres sur la productivité souterraine a montré que la production de 

racines fmes dans les cultures mélangées était plus élevée que dans les monocultures 

(Brassard et al., 2011). Contrairement à cette dernière étude, Meinen et al. (2009) 
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n'ont pas observé d'augmentation de la biomasse racinaire dans les cultures de 

mélanges d'espèce. Selon Balte and Villanueva (2006), la morphologie des racines 

fmes et leur distribution spatiale apporteraient davantage d'information que la simple 

biomasse afm de mieux comprendre les interactions entre espèces. 

En s'attardant à l ' utilisation du volume de sol par le système racinaire de 

communautés d'arbres dans un dispositif expérimental contrôlé qui sépare 

simultanément les effets de la richesse spécifique et de la diversité fonctionnelle, la 

présente étude pourra tester les hypothèses des mécanismes biologiques associé à la 

complémentarité de niche. La compréhension des mécanismes biologiques impliqués 

dans la relation entre la biodiversité et les processus écosystémiques associés aux 

systèmes racinaires, permettra de comprendre comment les arbres interagissent entre 

eux pour les ressources du sol (eau, éléments et espace) et de prédire les impacts 

écologiques de la perte de biodiversité. 

0.2 État des connaissances 

Les activités anthropiques modifient à l'échelle planétaire la composition des 

communautés biologiques et affectent conséquemment la structure et le 

fonctionnement des écosystèmes (Hooper et al. , 2005 ; Cardinale et al., 2011 ). Les 

écosystèmes terrestres sont principalement affectés par les changements d ' utilisation 

des terres, comme 1 'agriculture et la déforestation N itousek. 1997). Ces 
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changements, par exemple, affectent directement les régimes de perturbations 

auxquels sont soumis les écosystèmes ainsi que les propriétés des sols, disponibilité 

en eau et nutriments (Cardinale et al., 2012). La perte d'espèces, L'introduction 

d'espèces invasives et les transformations du fonctionnement des écosystèmes: 

productivité, séquestration de carbone, hydrologie des sols ou cycles des nutriments 

sont tous affectés par les activités anthropiques . Ces impacts générés par l'humain sur 

les écosystèmes peuvent se répercuter à l'échelle Locale et globale (Hooper et al., 

2005) et modifier les services que procurent les écosystèmes aux populations 

humaines (Foley et al., 2005). Les propriétés de l'écosystème dépendent fortement de 

la biodiversité c'est-à-dire des caractéristiques fonctionnelles des organismes, de leur 

abondance et répartitions dans le temps et l'espace (Hooper et al., 2005). Ainsi, la 

compréhension du fonctionnement de l'écosystème est nécessaire pour une gestion 

responsable et la conservation des écosystèmes planétaires. 

Les expériences sur l'effet de la biodiversité sur le fonctionnement des écosystèmes 

ont souvent été réalisées sur des communautés d'herbacées en conditions semi 

contrôlées, mésocosmes ou microcosmes (Diaz et al., 2003 ; Cardinale et al., 2011 ; 

Hooper et al., 2012). Ces expérimentations ont manipulé le nombre d'espèces en 

maintenant une densité constante afin de tester 1 'effet de la biodiversité (Hooper et 

al., 2005). Généralement, ces études ont montré une augmentation de la productivité 

en relation avec une augmentation de la diversité (Hooper et al., 2005 ; Nadrowski, 

Wirth and Scherer-Lorenzen, 2010; Cardinale et al., 2012 ; Zhang, Chen and Reich, 

2012). C'est-à-dire que la productivité observée dans les mélanges d'espèces est 

supérieure à celle observé en monocultures. Pourtant les mécanismes sous-jacent de 

l'effet de la biodiversité sur le fonctionnement des écosystèmes restent peu compris 

(Cardinale et al., 2012). 



6 

Selon Loreau (2000), la relation entre le taux des processus biologiques et la richesse 

spécifique est asymptotique en raison du chevauchement de niche et de la redondance 

fonctionnelle des espèces. Les espèces complémentaires occupent des niches 

écologiques différentes et ont des rôles fonctionnels complémentaires. À 1 'inverse, les 

espèces redondantes occupent les mêmes niches et ont des rôles fonctionnels 

similaires (Loreau, 2000). Ainsi, l'ajout d' une espèce appartenant à un groupe 

fonctionnel déjà présent dans une communauté augmentera sa redondance 

fonctionnelle. Ceci pourrait avoir pour effet d'assurer la résilience d'un écosystème, 

c'est-à-dire sa capacité à se réorganiser dans le temps suite à une perturbation ou à un 

stress (Holling, 1973). 

L'utilisation d' une approche fonctionnelle basée sur les traits pour comprendre les 

mécanismes sous-jacents impliqués dans le fonctionnement des écosystèmes pourrait 

s'avérer plus efficace que la richesse spécifique. Les traits fonctionnels sont des 

caractéristiques propres d' un organisme qui ont une influence sur sa réponse face aux 

changements de son environnement (trait réponse) ou des effets sur les processus 

biologiques (trait d'effet) (Diaz and Cabido, 2001 ; Lavorel and Garnier, 2002 ; De 

Bello et al. , 2010). Ils incluent des traits morphologiques, physiologiques et 

phénologiques qui sont tous liés à leur performance évolutive (De Bello et al., 2010). 

En effet, Hooper et al. (2005) mentionnent que le nombre d' espèces à lui seul ne 

permet pas de prédire complètement les propriétés des écosystèmes et des relations 

interspécifiques. Plusieurs études ont également constaté que la diversité 

fonctionnelle et sa composition jouaient un rôle prédominant dans le fonctionnement 

des écosystèmes (Til man et al. , 1997 ; Diaz and Cabido, 2001). La diversité 
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fonctiom1elle comprend la valeur et le nombre de traits des organismes présents dans 

un écosystème (Diaz and Cabido, 2001). 

Cardinale et al. (2007) ont montré que dans 44 expériences de biodiversité avec des 

herbacées, les mélanges d 'espèces produisaient en moyenne 1,7 fois plus de biomasse 

que les monocultures et étaient 79 % plus productives que la moyenne de toutes les 

monocultures. La biomasse des cultures en présence d'espèce dites « productives » 

avait connu une augmentation de 12 % en culture mixte comparativement à 

lorsqu'elles se trouvaient en monoculture. Cette différence de biomasse entre les 

monocultures et les mélanges provient de l' effet net de la diversité (Cardinale et al. , 

2007). Un effet de diversité est l'écart entre le rendement des mélanges d'espèces à sa 

valeur attendu basé sur le rendement en monoculture et de l'abondance relative des 

espèces en mélange (Loreau and Hector, 2001). 

Deux mécanismes mathématiques impliqués dans l'explication de l'effet de la 

diversité ont été proposés (Loreau, 1998) (Fig. 0.1). L 'effet de sélection, proposé par 

Loreau (1998), stipule que la dominance locale d'une espèce avec un caractère 

particulier aura un effet spécifique sur le fonctionnement d'tm écosystème (Loreau et 

al., 2001). Des espèces très productives, par exemple, vont avoir pour effet 

d 'augmenter la productivité totale d'une communauté quand elles sont présentes dans 

le mélange. Cette idée est une conséquence directe de l'hypothèse des ratios de 

masses de Grime (1998) qui propose que le fonctionnement de l'écosystème est 

déterminée par les caractéristiques de l'espèce dominante. Ainsi, les communautés 

diversifiées sont plus susceptibles de contenir des espèces avec des caractères 

particuliers qui auront un effet sur les processus (Loreau et al. , 2001 ). Dans le cas de 
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la productivité d'une communauté, la production primaire augmente avec la 

biodiversité puisqu'il y a plus de probabilité d'y retrouver des espèces« productives» 

(Grime, 1998 ; Diaz and Cabido, 2001 ; Diaz et al., 2007). La composition 

fonctionnelle de la communauté va donc influencer les processus biologiques. La 

présence par exemple d'un groupe fonctionnel apte à fixer l'azote (élément souvent 

limitant), comme les légumineuses va produire un effet sur la productivité (Tilman et 

al., 1997). 

La complémentarité des espèces, deuxième mécanisme mathématique proposé 

(Loreau, 1998) (Fig. 0.1 ), découle des différences interspécifiques (partition de niche) 

et de leurs interactions spatiales et temporelles au niveau des besoins nutritifs, ainsi 

que de l ' utilisation de l'habitat entre les espèces (Loreau and Hector, 2001). Des 

communautés diversifiées sont alors plus en mesure de combler toutes les niches d'un 

habitat hétérogène selon leurs besoins (Cadotte, 2011). Conséquemment, l'effet de 

complémentarité entraîne une coexistence stable interspécifique et une augmentation 

de la performance au-dessus de ce qui est attendu par une seule espèce (Loreau and 

Hector, 2001 ; Mulder, Uliassi and Doak, 2001) . Ainsi, une plus grande diversité au 

sein d'une communauté augmente les différences fonctionnelles entre les espèces, 

diminuent la compétition entre-elles, et mènent à une utilisation plus efficace des 

ressources. Si toutes les espèces présentes dans un écosystème ont des niches 

complémentaires, elles contribuent ainsi à un meilleur rendement des processus 

écosystémiques. 

Très peu d'études se sont consacrées à la relation entre la productivité et la 

biodiversité dans les écosystèmes fore tier en rai on de leur taille, leur complexité, 

du cycle de vie des arbres pouvant s'étendre sur plusieurs décennies, et des 
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manipulations ardus (Brassard et al. , 2011). Les interactions racinaires des arbres en 

relation avec la biodiversité ont été très peu documentées. En effet, la majorité des 

expériences de biodiversité à ce jour ont eu lieu sur les herbacées et les composantes 

aériennes (biomasse, interception de la lumière, etc.) puisque les paramètres peuvent 

y être plus facilement contrôlés et mesurés (Loreau and Hector, 2001 ; Hector et al., 

2002). 

Selon Helmisaari et al. (2002) la production de la biomasse souterraine représente 

entre 43 et 60% de la production annuelle totale primaire nette dans les écosystèmes 

forestiers. Paquette and Messier (20 11) ont réussi, à partir des données de parcelles 

permanentes forestières, à étudier et suggérer la complémentarité comme étant un des 

mécanismes découlant de la relation de la biodiversité et du fonctionnement de 

l'écosystème. En effet, ils ont démontré un effet positif de la diversité fonctionnelle 

sur la productivité des arbres par effet probable de complémentarité. Ils relatent le 

manque d'information sur les traits racinaires des arbres qui auraient pu avoir un 

impact important sur les résultats en raison de leurs importances dans la dynamique 

des forêts et de l'utilisation des ressources (Fargione et al., 2007). 

Les racines des arbres et végétaux emmagasinent des quantités considérables de 

carbone et de nutriments. Ils jouent donc un rôle important dans la dynamique de ces 

éléments des écosystèmes forestiers. La connaissance de la biomasse racinaire et de 

sa dynamique est aussi essentielle pour une compréhension détaillée de la répartition 

et de l' utilisation des ressources du sol et du carbone dans les écosystèmes forestiers 

(Cairns et al., 1997). L' investigation des systèmes racinaires des arbres en milieu 

naturel est limitée puisque 1' excavation peut être difficile et aussi à cause de leur 
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complexité. La complexité est une caractéristique d'un système composé de plusieurs 

éléments comme 1' architecture du système racinaire et la composition du sol qui sont 

interdépendant et interagissent entre eux (Levin, 2005). Les racines ont deux 

fonctions essentielles pour la survie des plantes soient l'acquisition des ressources du 

sol et l'ancrage (Atkinson, 2000). L'acquisition des ressources est intimement liée à 

l'exploration du sol. Ainsi, la présence de biomasses racinaires peut être utilisée 

comme proxy de l'efficience de captage des ressources. L'efficacité locale de 

l'exploration du sol est quant à elle liée à la configuration de l'embranchement et la 

distribution des racines dans 1 'espace et le temps (Fitter, 2005). Les racines longues, 

par exemple, ont une plus grande capacité à conduire l'eau par unité de longueur dans 

le sol humide et possiblement l'absorption des nutriments (Eissenstat, 1991). Ainsi, 

les changements dans l'architecture des systèmes racinaires informent sur les 

stratégies d'acquisition des ressources et les fonctions de transport du système 

racmarre. 

0.3 Objectifs de recherche 

Initialement, l'objectif général de la présente étude était d'identifier et de distinguer 

les mécanismes mathématiques (complémentarité et effet de sélection) impliqués 

dans de l'effet net de la diversité associé aux systèmes racinaires des communautés 

dans une expérience de biodiversité avec 12 espèces d'arbres indigènes plantés selon 

deux gradients de diversité (spécifique et fonctionnelle). 
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Le premier sous-objectif (initial) consistait à observer à l'échelle d'une communauté 

comment celle-ci exploitait un volume de sol afm de vérifier s ' il y avait une plus 

grande exploration du volume avec l'augmentation de la diversité. Dans le cadre de ce 

projet, la présence de racines et le volume total exploré étaient utilisés comme 

mesures de l'efficience (proxy) de captage des ressources. 

Le second sous-objectif (initial) consistait à observer à l' échelle des espèces et du 

voisinage s' il y avait adaptation locale des racines, via des changements au niveau 

des traits fonctionnels (densité, profondeur, longueur spécifique, diamètre et patron 

d'embranchement) entre les espèces pour expliquer le mécanisme ou les mécanismes 

sous-jacents impliqués (i.e. plasticité ou spécialisation entraînant potentiellement une 

meilleure partition de niche localement). 

Ces objectifs n 'ont pas pu être répondu parce que l' identification et la distinction des 

mécanismes mathématiques nécessitent l'identification des racines fmes à l' espèce. 

Les racines provenant des communautés de deux espèces composées de conifère­

feuillu ont pu être identifiées. Alors que dans les mélanges de quatre espèces, les 

racines de conifères ont été séparées des racines de feuillus. Seules les communautés 

composées de feuillu-feuillu et conifère-conifère n 'ont pas pu être identifiées. Ces 

données seront traitées ultérieurement. De plus, le second sous-objectif n' a pu être 

répondu en raison de l'ampleur du travail requis. Néanmoins, les données des traits 

racinaires ont tout de même été récoltées et comptabilisées et seront traitées 

ultérieurement (voir APPENDICE A). 
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Cette étude vtse maintenant à étudier les patrons de crotssance des racines (la 

profondeur d'enracinement, la densité des racines et des traits fonctionnels des plantes 

associés) de douze espèces d'arbres provenant des forêts tempérées d'Amérique du 

Nord plantés dans un dispositif expérimental contrôlé qui sépare simultanément les 

effets de la richesse spécifique et de la diversité fonctionnelle, afin évaluer un 

mécanisme possible pour expliquer les effets positifs de biodiversité rapporté sur la 

croissance aérienne des arbres. Ainsi, nous avons vérifié que dans des conditions 

uniformes et contrôlées, au niveau des communautés, deux mécanismes biologiques 

liés à la complémentarité sont possibles, ou une combinaison des deux. 

Notre hypothèse principale était qu'une utilisation plus intensive ou un plus grand 

volume du sol par le système racinaire sera observé dans les communautés en relation 

d'un gradient de diversité croissante. 

L'étude est présentée dans le premier chapitre de ce mémoire sous forme d'article 

scientifique, en anglais, qui sera soumis pour publication ultérieurement. Ce projet de 

recherche s'insère dans le projet d'expérience de biodiversité avec des arbres 

«International Diversity Experiment Network with Trees» (!DENT). Afm d'atteindre 

cet objectif, plusieurs carottes de sol ont été prélevées dans les communautés d'une, 

deux et quatre espèces d'arbres. Les racines fmes y ont été extraites afm d'obtenir la 

distribution de la biomasse racinaire dans un profil de sol de 0 à 40 cm de profondeur. 

Nous avons ainsi générés les premiers résultats sur le système racinaire d'une 

expérience de la biodiversité avec des arbres destinés à tester les effets de la diversité 

fonctionnelle dans les communautés d'arbre , indépendants de la richesse en espèces. 

Ces résultats contribueront à la compréhension des mécanismes biologiques 

impliqués dans la relation entre la biodiversité et les processus écosystémiques 
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associés aux systèmes racinaires et permettront de comprendre comment les arbres 

interagissent entre eux pour les ressources du sol (eau, éléments et espace). 
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1.1 Abstract 

Predicting consequences of the effects of biodiversity loss on ecosystem functioning 
requires the identification and understanding of the underlying mechanisms. In this 
study, we look at root growth patterns of twelve North American temperate tree 
species planted in a biodiversity experiment of varying species richness and 
functional diversity, to assess a possible mechanism for previously reported positive 
net biodiversity effects on above-ground tree growth. We expected (1) to fmd a 
vertical stratification of roots in mixture plots and (2) that mixtures would tend to 
produce more roots via a more efficient colonization of the below-ground 
environment. Fine roots were sampled from 0 to 40 cm depth in monocultures and 
two and four-species mixtures and mean rooting depth and root density were tested in 
relation to the specifie and functional diversity. As well, we tested which plant 
functional traits best explained rooting depth and root density. Our models show (1) 
no effect of species richness on rooting depth or root density, (2) no difference in 
mean rooting depth between monoculture, two and four-species mixtures, however 
(3) root density decreased with an increase in pre-defmed classes on functional 
diversity (at age 0 using a vast set of traits), ( 4) a decrease in the density of roots with 
increasing functional diversity was explained mainly by leaf economie traits (LMA 
and Nmass) and (5) there was a significant negative net diversity effect (fewer roots; 
mean - 7.6%). These new fmdings suggest that a more efficient capture and use of 
soi! resources associated with a declining allocation to the root system with 
increasing functional diversity in tree communities could be linked to niche 
comp lementarity. 

Keywords: biodiversity, ecosystem functioning, diversity effects, complementarity, 
fme roots , root interactions, !DENT 





1.2 Introduction 

Awareness about the high rate of species extinction since the late 20th century bas 

generated growing concerns about the impact of this loss on ecosystem functioning. 

Consequently, much research effort bas gone towards understanding the relationship 

between biodiversity and ecosystem functioning (Hooper et al. , 2012). In the last two 

decades, experiments on biodiversity effects on ecosystem functioning were often 

performed in herbaceous communities in semi controlled conditions in microcosms 

or mesocosms (Tilman et al. , 1997 ; Diaz et al. , 2003 ; Cardinale et al., 2012 ; 

Balvanera et al. , 2013). These experiments manipulated the number of species by 

maintaining a constant density in order to test the effect ofbiodiversity (Hooper et al. , 

2005). Generally, these studies have shown an increase in productivity in relation to 

an increase in diversity (i.e. overyielding or positive diversity effect) (Hooper et al. , 

2005 ; Nadrowski, Wirth and Scherer-Lorenzen, 2010 ; Cardinale et al. , 2012 ; 

Zhang, Chen and Reich, 2012). Yet the underlying biological mechanisms of 

biodiversity effects on ecosystem functioning remain poorly understood (Cardinale et 

al. , 2012). 

Two mathematical mechanisms involved in the explanation of the biodiversity effect 

were proposed (Loreau, 1998). The selection effect states that the local dominance of 

a species with a particular character bas a specifie effect on the functioning of an 

ecosystem (Loreau et al. , 2001). Highly productive species, for example, will have 

the effect of increasing the total productivity of a community. This idea is a direct 

consequence of the mass ratio hypothesis (Grime, 1998) which proposes that 

ecosystem functioning is determined by the traits of the dominant species. The 

complementarity effect, the second mathematical mechanism, results from 



20 

interspecific differences (spatial and temporal interactions) and combines both niche 

partitioning and facilitation between species (Loreau and Hector, 2001). Diverse 

communities are more likely to occupy every niche of a heterogeneous habitat 

(Cadotte, 2011). Consequently, the complementarity effect leads to a more stable 

coexistence and an increased performance of species mixtures above what is expected 

from a simply additive performance of species (Loreau and Hector, 2001 ; Mulder, 

Uliassi and Doak, 2001). 

Two hypotheses (Loreau and Hector, 2001) have been advanced to explain niche 

complementarity in plants: a better capture (and possibly use) of light (aerial) (Yachi 

and Loreau, 1999) and soil resources (water, elements) (Fargione et al., 2007). 

However, concrete examples of how complementarity occurs remain to this day 

rarely documented (Garbe, 2014 ; Sapijanskas et al., 2014). These biological 

mechanisms are nevertheless important in understanding the underlying mechanisms 

of diversity effects. As applied to tree root systems, the partitioning of niches could 

lead to a higher total root biomass in mixed forests compared to their respective 

cornponent monocultures, as often found for above-ground biomass (Garbe, 2014). 

For example, the roots of sorne tree species could penetrate different depths, 

exploring additional volume, or using different patches of soils more intensively for 

different chemical or other resources (niche differentiation; e.g. the organic vs. 

mineral layers) (Loreau, 1998 ; Pate and Bell, 1999 ; Ewel and Mazzarino, 2008). 

Indeed, numerous studies have documented that species occupy different rooting 

depths (Mamolos, Elisseou and Veresoglou, 1995 ; Jackson et al., 1996 ; Mamolos 

and Veresoglou, 2000) which could lead to more stable coexistence (Fargione and 

Tilman, 2005). However, other studies have not found such differentiation (Meinen 

et al., 2009), and species-specific rooting depths are notoriously difficult to tease 
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apart from site effects in natural settings where species tend to grow on different soils 

(Brassard et al. , 2011 ; Tobner, Paquette and Messier, 2013). 

Diversity effects, via either the complementarity or selection effect, are understood to 

be associated to the diversity of functional traits within particular plant communities 

(Cadotte, 2011 ; Handa et al. , 2014). Functional traits are specifie caracteristics of an 

organism which influence its response to changes in its environment (response traits) 

or effects on biological processes (effect traits) (Diaz and Cabido, 2001 ; Lavorel and 

Garnier, 2002; De Bello et al., 2010). They include morphological, physiological and 

phenological traits that are associated with their scalable performance (De Bello et 

al., 201 0) . Functional traits can be grouped and represented as axes of trait variation, 

assumed to be indicative of species strategies for resource acquisition and allocation 

(Westoby et al. , 2002 ; Reich, 2014). Four main axes, or "spectra", have been 

identified, including leaf (Wright et al. 2004), wood (Chave et al. , 2009), root (Reich, 

2014) and seed economies (Moles et al. , 2007). It bas recently been suggested that 

these spectra may be related among themselves, constituting a 'plant economies 

spectrum' defmed by a trade-off between fast- and slow-growing strategies (Reich, 

2014). However, much less is known for roots, although traits such as specifie root 

length, diameter or branching index can help us understand functional processes such 

as resource acquisition and thus interactions between species (Boite and Villanueva, 

2006). For example, exploration of the soil is related to the configuration of the 

branching pattern and thus root distribution in space and time (Fitter, 2005). Long 

roots, for example, have a greater ability to drive water per unit Jength in moist soil 

and possibly nutrient absorption (Eissenstat, 1991) and by changing root architecture, 

plants can adapt their use of water and nutrients according to the spatial and temporal 

distribution of resources (Fitter, 2005). 
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Few biodiversity experiments with trees have been done where biodiversity effects 

can be distinguished and measured due to challenges associated to tree size, forest 

community complexity and life cycles that can span severa! decades (Brassard et al., 

2011 ; Tobner et al. , 2013). Even less is known about how forest trees directly 

interact with each other belowground and compete for limiting soil resources, i.e. if 

they partition space or nutrients to reduce interspecific competition. However, 

belowground biomass represents between 43 and 60% of total annual net primary 

production in forest ecosystems and tree roots store large amounts of carbon and 

nutrients and play an important role in the dynamics of these elements of forest 

ecosystems (Cairns et al., 1997). Whereas coarse roots are responsible for anchorage, 

transport and storage, fine roots actively absorb nutrients and water and thus 

contribute largely to trees competitive ability and overall performance (Atkinson, 

2000). The few existing biodiversity studies on roots show mitigated results making 

generalizations difficult. In herbaceous communities, severa! studies have reported 

that root biomass was positively correlated with diversity (Cardinale et al. , 2007). 

However, in the handful of available studies on forest ecosystems, negative (Boite 

and Villanueva, 2006), neutra! (Meinen, Hertel and Leuschner, 2009); and positive 

(Lei, Scherer-Lorenzen and Bauhus, 2012) diversity effects on fme root biomass were 

reported. These studies compared roots from mixed forest stands or mixed plots with 

their respective monocultures. 

The present study aimed to explore root growth patterns (rooting depth, root density 

and associated plant functional traits) of twelve North American temperate tree 

species planted in a biodiversity experiment of va.rying species richness and 

:B..!..'1C!iona! diversity, to assess a possible mechanis!!! for previm!sly reported positiv 
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net biodiversity effects on above-ground tree growth (Garbe, 2014). We tested that 

under uniform controlled conditions, at the community level, two biological 

mechanisms link.ed to complementarity are possible, or a combination of both, 

corresponding to the following framework (Fig. 1.1 ). We also sought to identify 

particular plant functional traits that may be associated with rooting depth and rooting 

density oftrees. 

Our main hypothesis was that a greater or more intensive use of the soil volume by 

the root system will be observed in communities along an increasing diversity 

gradient, which would result in the following : 

1. Mean rooting depth (cm) will increase rn relation to an mcrease rn the 

diversity of tree communities (a greater volume of soil is used) . 

11. Mean frne root density (mg cm-3) will increase in relation to an increase in the 

diversity of tree communities. 
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Figure 1.1 Belowground stratification in mixed communities occurs when 
functionally compatible species harbour niche complementarity effects and resource 
use efficiency such as nutrient/water via increased below-ground niche 
differentiation. The roots of the most diverse communities (above) explore a greater 
volume more intensely while less diverse communities or monocultures (below) use 
the same space and the same resources, and thus compete more. (Reproduced with 
permision (Paquette and Messier, 2013)). 
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1.3 Methods 

1.3 .1 Site description 

The IDENT -Montreal tree biodiversity experiment, where trees were planted in 2009 

on a former agricultural field that bas been intensively managed for severa! decades, 

is located in Ste-Anne-de-Bellevue (Lat: 45.4247 Long: -073.939, alt. 39m), near 

Montreal, Québec, Canada. The site bas an area of 0.6 ha and contains about 9500 

trees of the 12 species native to North American temperate forests (the experiment 

includes more plots and species not used here; see 

www.treedivnet.ugent.be/ExpiDENT for more) . The species pool, covering a wide 

range of functional traits, includes five broadleaf species: Acer saccharum, Acer 

rubrum, Betula alleghaniensis, Betula papyrifera and Quercus rubra as weil as seven 

conifers: Abies balsamea, Larix laricina, Pinus strobus, Pinus resinosa, Picea 

glauca, Picea rubens and Thuja occidentalis. Mean annual precipitation is 963 mm 

with a mean annual temperature of 6.2 °C climate.weatheroffi.ce. c.ca). The soil 

consists of a 20 to 70 cm sandy layer over a heavier clay layer (soi! texture (%) was 

obtained by decantation at the plot level for the 30-40 cm layer) . The area is relatively 

flat and precise elevation was also measured (microtopography) at the plot level using 

standard surveying equipment (cm; total station theodolite), to account for minor 

depressions and bumps. A fence to protect against herbivory surrounded the 

experimental site and ali plots were regularly weeded manually to keep them free of 

any herbaceous competition . 
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The experimental design bas been described previously by Tobner et al. (2013) and is 

part of the International Diversity Experiment Network with Trees (!DENT) that 

includes severa! sites in North America and Europe. Briefly, the design permits to 

evaluate the effect of functional diversity (FD) independently of species richness 

(SR) on ecosystem functions (Fig. 1.2). Treatments consist of experimental square 

plots where trees were planted (8 x 8), at 50 cm spacing. A variation of the diversity 

between treatments followed two gradients: species richness (SR; a measure of the 

number of species) and functional diversity (FD). The species richness gradient 

included monocultures of ail 12 species, 14 combinations of two-species mixtures 

and ten combinations offour-species mixtw-es (Tobner et al. , 2013). Each community 

was replicated four times (blocking design) for a total of 144 plots. Within plots, trees 

in mixtures were planted at random with restrictions (at least two of the eight 

neighbors bad to be different species). Planting patterns within plots were repeated 

and randomly distributed within blacks. The FD gradient was implemented at each 

leve! of species richness (two and four) and was rated on a scale of one to eight 

depending on the degree of a priori functional diversity (low to high; hereafter 

FDclass)- The FDc1ass calculation a priori was based on 12 above- and belowground 

traits to ensure the inclusion of traits linked to severa! ecosystem processes (Tobner 

et al. , 20 13). These traits included maximal tree height, growth rate, wood density, 

seed mass, wood decomposition rate, rooting depth, fme root diameter, 

mycorrhization type, specifie leaf area, leaf longevity, mass-based leaf nitrogen and 

leaf size. Replication of two classes of functional diversity with different species 

combinations can increase the resolution for a comparative analysis in the effect of 

functional diversity vs . species diversity (Fig. 1.2). 
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Figure 1.2 Schematic representation of the experimental design at MAC 
(Tobner et al., 2013), with permission), depicting the degree of species richness and 
functional diversity (FD) levels. Replication of FDclass with different combinations 
of species is represented by smaller squares. 

1.3 .2 Root sampling 

Root sampling was carried from 2-18 October 2012, a period known to be associated 

with maximum root production (Burke and Raynal, 1994). Five and three soil cores 

were sampled per plot in mixed communities and monocultures, respectively, to a 

depth of 40 cm. The fust core was taken in the center of the plots (Xl) and four 

others (X2 to X5) were taken in a cross shape around the frrst (Fig. 1.3). In the 

monocultures, soils were cored at the plot center and on either side (Xl , X2 and X4). 
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These positions corresponded to a central point between four trees to maxlillise 

species interactions among aU local tree neighbourhoods. Soil cores were taken using 

a sledgehammer and custom-made soil auger (Fig. 1.4) which consisted of a steel 

cylinder (0= 7 cm) with a sharpened edge to eut the roots and an opening in the center 

of the cylinder to allow the sectioning of samples. 

H 

G 
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E 
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c 

B 

A 

1 2 3 4 5 6 7 8 

Figure 1.3 Sampling plan, where numbers and letters represent the coordinates 
of each individual tree, and the red disks represent the position of soil cores located at 
the center of four trees in monocultures (Xl, X2 and X4) and mixed cultures (Xl to 
X5). One meter distance between each sample. 
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Figure 1.4 Custom-made soil auger and a sample segmented and transferred in 
bags according to the soil stratum. 

Once the soil auger was extracted, each core was segmented into one of six soil strata 

(0-5 , 5-10, 10-15, 15-20, 20-30 and 30-40 cm) and transferred into plastic bags. This 

division allowed for a better representation of the root distribution in a given volume 

of soil along the profile. Preliminary samplings in June 2012 led to a stratification at 

10 cm intervals beyond 20 cm depth as the proportion of roots was very low or 

nonexistent. Due to the hot and dry summer, we nonetheless cored to a total depth of 

40 cm in order to check for the presence of roots that can still play an important role 

at those depths during drier conditions. 



30 

Ail samples (one strata from one core) were inunediately kept in a cold room after 

sampling in the field and frozen at -25°C within a few days until root washing and 

sorting. The washing and sorting of the roots was subsequent! y carried out during the 

summer and fall of 2013. A total of 624 sail cores were taken that comprised 

monocultures (144 cores) and each of the two- and four-species mixed cultures (280 

and 200 cores, respectively). Each sail core was divided into 6 layers for a total of 

3744 samples. Once the sail samples were thawed, roots were manually removed 

from the soi! with a 4 mm sieve stacked over a 1 mm sieve where roots were then 

washed (Fisher Brand). The fine roots that were recovered (dead and alive) were 

washed with clean water and again with distilled water in arder to remove any residue 

or remaining sail. 

Ali 3744 samples were separated according to diameter (< > 2 mm). Most ofthe roots 

over 2 mm in diameter were anchor roots. AU root samples extracted from the 

samples were dried at 60° C in an aven for a period of 72 hours and weighed (0.001 

g) to obtain root density and the distribution (vertical organization), of the root 

biomass in space. 
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1.3.3 Data analysis 

Firstly, the effect of species (SR) and functional diversity (FD) classes were tested on 

the response variables: percentiles (cm)- the depth at which were found 10, 25, 50, 75 

and 90% of the total root biomass; vertical dispersion index (cm) - vertical spread of 

the central portion of root biomass (difference between 75th and 25th percentile); 

weighted mean depth (mean depth; variance = 4.21) -the vertical center of gravity of 

the roots (cm; Eq. 1.1); and fme root mean density (mean density; mg cm-3) at every 

layer. For ease of interpretation, the vertical dispersion index and percentiles, for 

which no diversity effect was found, were not presented, because the mean depth 

provides more information. 

((BM0_5 cm*2.5 cm)+ (BM5 _ 1 0 cm *7.5 cm)+ .. +(BM3 0 _ 40 cm • 35)) 
weighted mean depth = 

BMo-40 cm 

(Eq 1.1) 

where BM is root biomass (mg) at a given layer (cm), weighted by the center of that 

layer. 

In order to verify if there was an effect of SR between community, a restricted 

maximum likelihood model (REML) was applied to test mean depth and mean 

density (n = 144) using the following structure : 
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Y' = %sand + micratapagraphy +SR + black (randam) + E 

(Modell.l) 

where Y' is the reponse variable (mean depth and mean density), % sand and 

microtopography are co-variables to account e.g. for differences in soil humidity, SR 

is species richness , and a term "~>" error. 

Then another REML was applied on two and four species-mixtures (n = 96) to test 

for the effect of SR and FD classes. Monocultures were therefore excluded from 

further analysis (FD = 0). The second REML used the following structure : 

Y' =%sand+ micratapagraphy + FDclass +SR+ FDclass * SR+ black (randam) + 
é 

(Model1 .2) 

Where Y' is the reponse variable (mean depth and mean density), the initially 

calculated functional diversity (FDclass), species richness (SR) and a term "~>" error. 

The interactions of each variable with the co-variables have been tested, but none 

were significant. They were therefore excluded from the model presented, for ease of 

interpretation. 
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Then we applied univariate (single trait), functional diversity (FD1) and functional 

identity (CWMt) on the same response variables in an effort to identifiy the traits 

responsible for observed diversity effects (where applicable). FDt is linked to niche 

complementarity while CWM1 is linked to the selection effect (Roscher et al., 2012). 

A third REML was applied with the following general structure: 

Y'=% sand+ microtopography + FD1 + ... + FDc + CWM1 + ... + CWMc + 

bloc (random) + ê 

(Modell.3) 

where, Y is the response variable (mean depth and mean density), the functional 

diversity (FD1) and community weighed means (CWM1) of single traits t, and a term 

"E" error. 

First, ail FD1 and CWMt indices were entered into a stepwise regression to identify 

the diversity indices that had a significant effect on the mean depth and mean density. 

Thus, ali traits (unique) indices FDr and CWMt were entered into the madel. Only 

those having a significant effect on the response variable were selected for madel 1.3. 

Finally, to test if there was a net diversity effect associated with the root systems of 

our tree communities (n = 96), the proportional difference was calculated (Eq. 1.2; 

Loreau, 1998). 
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(Eq 1.2) 

where DT is the proportional deviation of the total root biomass (0- 40 cm) of each 

mixture (i.e. the net biodiversity effect), OT is the observed root biomass in each 

mixture, and ET is the expected value estimated from the weighted average yields of 

the component monocultures (weighted by the initial relative abundance of species in 

mixture). A net diversity effect occurs if the species in mixtures have a higher or 

lower yield than their respective monocultures. DT was validated by testing a 95% 

confidence interval to see if there was a significant deviation from zero (no effect of 

diversity). An ANOVA and a student test (t-test) were applied. 

Statistical analyzes were performed using JMP 10.0 software (SAS Institute Inc., 

Cary, NC, USA). 
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1.4 Results 

1.4.1 Mean rooting depth and mean root density 

Mean rooting depth ranged from 9.6 cm to 18.8 cm with mean rooting depths of 13.6 

cm, 13.6 cm and 13 .5 cm for monocultures, two and four-species mixture, 

respectively. Species diversity, functional diversity and their interactions with the co­

variables bad no effect on mean rooting depth (Table 1.1; Fig. 1.5) and , there was no 

difference between the mean depth for monoculture, two and four species-mixture. 

Maximum rooting depth could not be identified precisely because the soil core was 

sectioned in depth layers. However we observed a small amount (on average, less 

than 3 %) of fine roots in the 30 to 40 cm layer for ali treatments. 

Mean root densities ranged from 0.74 mg cm·3 to 1.73 mg cm-3 with mean root 

densities of 0.81 mg cm-3
, 0.73 mg cm-3 and 0.78 mg cm-3 for monocultures, two and 

four-species mixture, respectively. We observed significant variations among 

monocultures, with density being bigher in conifer compared to broadleaved trees. 

Thuja occidentalis had the highest density (1.48 mg cm-3) white Larix laricina had 

the lowest (0.73 mg cm-3) among conifers. As for broadleaved trees, Quercus rubra 

bad the highest root density (0.82 mg cm-3
) wbile Acer saccharum bad the lowest 

(0.40 mg cm-3) of ail species. Root density for the majority of species was two times 

bigher at 0 to 15 cm deptb than at 15 to 30 cm depth, but for two notable exceptions: 

Thuja occidentalis was three times higher in the fust 15 cm depth than at 15 to 30 cm 
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depth wbile Quercus rubra showed no significant difference between depth. We 

observed a decrease of the root density with an increase of FDclass (Table 1.2; Fig. 

1.6). There was also a positive effect of the soil texture (% sand) of plots on root 

density (Table 1.2). 

Table 1.1 Summary of results for mean rooting depth (models 1.1 and 1.2). F­
ratio, probability (P-value), adjusted coefficient of determination (R2 adjusted) for the 
whole madel, standard error and mean. 

n = 144 (model1) n = 96 (model2) 
Effect 

F-ratio P-value F-ratio P-value 

% Sand 1.46 0.23 0.36 0.54 

Microtopography 1.24 0.27 1.07 0.30 

SR ~o ~1 ~o ~ 1 

FDclass 0.74 0.39 

SR*FD 0.1 2 0.73 

R adjusted (%) 16 10 

Standard error 1.90 1.93 

Mean 13.6 cm 13.5 cm 
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Table 1.2 Summary of results for mean root density (models 1.1 and 1.2). F­
ratio, probability (P-value), adjusted coefficient of determination (R2 adjusted) for the 
whole model, standard error and mean. 

Effect 

% Sand 

Microtopography 

SR 

FDt-8 class 

SR*FD 

n = 144 (mode! 1) 

F-ratio P-value 

6.85 

3.44 

1.40 

0.001 (+) 

0.07 (+) 

0.25 

R adjusted (%) 8 

Standard error 0.26 

Mean 0.77 mg cm-3 

n = 96 (model 2) 

F-ratio P-value 

8.45 0.005 (+) 

3.45 0.07 (+) 

0.92 0.34 

9.46 0.003 (-) 

1.67 0.20 

22 

0.21 

0.75 mg cm·3 
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Figure 1.5 Histogram of the vertical root distribution for one, two and four 
species-mixture community ordered from left to right by FD (index 1-8). Error bars 
are standard deviation. The weighted mean depth for all communities is 13.57 cm and 
13.60 cm, 13.58 cm and 13.54 cm for monocultures of two and four species-mixture, 
respective1y. ABBA- Abies balsamea, LALA- Larix laricina, PIGL- Picea glauca, 
PIRE - Pinus resinosa, PIRU - Picea rubens, PIST - Pinus strobus, THOC - Thuja 
occidentalis, ACRU - Acer rubrum, ACSA - Acer saccharum, BEAL - Betula 
alleghaniensis, BEPA- Betula papyrifera and QURU- Quercus rubra. 
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Figure 1.6 Histogram of the root mean density by layer for one, two and four 
species-mixture community ordered from left to right by FD (index 1-8). The mean 
root density is 0.81 mg cm-3

, 0.73 mg cm-3 and 0.78 mg cm-3 for monocultures, two 
and four-mixture species, respectively. See Fig. 1.5 for species acronyms. 

1.4.2 Effect of functional diversity and community weighed means 

For mean rooting depth (Table 1.3), five different indices were identified as better 

explanatory variables through stepwise regression. The majority of these indices 

relate to the functional identity of communities (CWM); seed mass, fme root 

diameter (D), leaf mass per area (LMA), leaf nitrogen content (N mass) and crown 

width/crown height (Crown W/H). In a multivariate mode! (model 1.3) LMA and N 

were no longer significant. SeedM, D and Crown W/H bad a significant positive 

effect on mean depth, together explaining 37% of the variance. 

In the case of the functional diversity of communities (FDt) for mean rooting depth 

(Table 1.4), seed mass and N mass were the two traits that emerged from the stepwise 

regression. In a multivariate model (mode! 1.3), seed mass bad a significant positive 

impact while N mass significantly negatively impacted on mean rooting depth, 

together explaining 18% of the variance. 
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For mean root density (Table 1.5), the significant identity indices following stepwise 

regression were branching intensity (BI), fme root diameter (D), leaf mass per area 

(LMA), leaf area and drought tolerance (Drought tol) . In a multivariate model (mode! 

1.3), only leaf area had no effect on the mean root density while all other traits had a 

positive effect. We also observed a significantly positive effect ofboth environmental 

co-variables. Together, these CWM features explained 64% of the variance in mean 

root density. 

Concerning functional identity for mean root density (Table 1.6), the stepwise 

regression identified fine root diameter (D), leaf mass per area (LMA), leaf nitrogen 

content (N mass) and shade tolerance (Sh tol) as significant. In a multivariate madel 

(madel 1.3), we observed a positive effect of the two environmental co-variable, D, 

LMA and Sh tol, whereas diversity in N mass and leaf area negatively impacted mean 

root density. Together, FDt indices explained 56 % of the variance in mean root 

density. 
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Table 1.3 Summary of results for the mean rooting depth in relation of CWM 
indices (madel 1.3). F-ratio, probability (P-value), adjusted coefficient of 
determination (R2 adjusted) for the whole madel, standard error and mean. 

Effect n = 96 

F-ratio P-value 

%Sand 0.27 0.61 

Microtopography 1.50 0.22 

CWMSeedM 12.75 0.0006 (+) 

CWMD 6.73 0.01 (+) 

CWMLMA 2.43 0.12 

CWMNmass 3.76 0.06 (+) 

CWM crown W/H 16.02 0.0001 (+) 

R adjusted (%) 37 

Standard error 1.62 

Mean 13.5 cm 
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Table 1.4 Summary of results for the mean rooting depth in relation of FD1 

(model 1.3). F-ratio, probability (P-value), adjusted coefficient of determination (R2 

adjusted) for the whole model, standard error and mean. 

Effect n = 96 

F-ratio P-value 

% Sand 0.39 0.54 

Microtopography 1.22 0.27 

FDis SeedM 4.00 0.05 (+) 

FDis Nmass 4.05 0.05 (-) 

R adjusted (%) 18 

Standard error 1.85 

Mean 13.5 cm 
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Table 1.5 Summary of results for the mean root density in relation of CWM 
indices (model 1.3). F-ratio, probability (P-value), adjusted coefficient of 
determination (R2 adjusted) for the whole model, standard error and mean. 

Effect n = 96 

F-ratio P-value 

% Sand 18.82 < 0.001 (+) 

Microtopography 6.98 0.01 (+) 

CWMBI 6.57 0.01 (+) 

CWMD 62.00 < 0.001 (+) 

CWMLMA 48.66 < 0.001 (+) 

CWM Leaf area 0.35 0.56 

CWM Drought tol 12.82 0.0006 (+) 

R adjusted (%) 64 

Standard enor 0.14 

Mean 0.75 mg cm-3 
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Table 1.6 Summary of results for the mean root density in relation of FD1 (model 
1.3). F-ratio, probability (P-value), adjusted coefficient of determination (R2 

adjusted) for the whole model, standard error and mean. 

Effect n = 96 

F-ratio P-value 

% Sand 16.23 0.0001 (+) 

Microtopography 5.50 0.02 (+) 

FDis D 28.16 <0.001 (+) 

FDis LMA 19.51 <0.001 (+) 

FDis Nmass 21.75 <0.001 (-) 

FDis Leaf Area 5.85 0.02 (-) 

FDis Sh toi 12.39 0.0007 (+) 

R adjusted (%) 56 

Standard error 0.16 

Mean 0.75 mg cm-3 

1.4.3 Net effect ofbiodiversity 

There was an overall significant net negative diversity effect (DT = 0.076) (Fig. 1. 7) 

which translated into an average of7.6 % reduction in total root biomass in mixtures 

with respect to monocultures. This effect was, however, not different between species 
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richness levels (P = 0.83). Two mixtures presented significant deviance in root 

biomass from that expected from their component monocultures at the 5% threshold 

(Fig. 1.7). The community composed of Acer rubrum, Quercus rubra, Pinus strobus 

and Thuja occidentalis produced significantly less (-21%) root biomass than 

expected. When Pinus strobus was in the presence of Pinus resinosa, another Pinus, 

we observed a positive trend of the net effect ofbiodiversity. These two species had a 

Low FD index and produced 20 % more root biomass than their respective 

monoculture. 

Three other communities showed negative trends of diversity effect (:S 0.1) (Betula 

papyrifera - Pinus strobus; P = 0.10 and Acer rubrum - Thuja occidentalis; P = 0.06) 

and in another comrnunity of four species-mixture (Quercus rubra - Larix laricina -

Pinus strobus- Thuja occidentalis; P = 0.06) (Fig. 1.7). 
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Figure 1.7 Net effect of biodiversity (DT) on total root biomass (0- 40 cm) by 
tree community for two and four species-mixture community ordered from left to 
right by FD (index 1-8). DT were calculated on mean species biomass in each 
mixture. Error bars are standard deviation. Levels of significance are ** P ~0.01 ; 
* P ~0.05 ; 0 P ~0 . 1 . ABBA - Abies balsamea, LALA - Larix laricina, PIGL - Picea 
glauca, PIRE - Pinus resinosa, PIRU - Picea rubens, PIST - Pinus strobus, THOC -
Thuja occidentalis, ACRU- Acer rubrum, ACSA- Acer saccharum, BEAL - Betula 
alleghaniensis , BEPA - Betula papyrifera and QURU- Quercus rubra. 



48 

1.5 Discussion 

1.5.1 Exploring biological mechanisms to explain a positive above-ground diversity 

effect 

To help explain the significant and positive effect of tree diversity on above-ground 

biomass production reported by Garbe (2014), we expected to find either or both an 

increase in the mean rooting depth and root density with increasing tree diversity. But 

contrary to our expectation, we observed no difference in mean rooting depth from 0 

to 40 cm soil depth, neither in relation to species diversity nor in relation to functional 

diversity (Fig. 1.5). Expected differences in vertical rooting depth between species 

may faci litate increased use and capture of resources in mixtures compared to 

monocultures (Berendse, 1979 ; Bolte and Villanueva, 2006), but vertical niche 

segregation is not always observed (Meinen et al., 2009). In two species mixtures, 

vertical stratification of fme root systems was reported when compared to 

monocultures in Norway spruce stands on different soil types (rich or poor) (Schmid 

and Kazda, 2002), in pure and mixed mature stands of spruce and beech (Boite and 

Villanueva, 2006) or Douglas-frr and beech (Hendriks and Bianchi, 1995). 

Nonetheless, although we did not detect differences at the tree community leve!, our 

study documented rooting depth in field conditions for 12 North American tree 

species. We observed that nearly 50% of the fme roots were located in the frrst 13.5 

cm of soi!, and more than 75% of fme roots were located in the frrst 20 cm. This 

result supports similar previous fmdings by Meinen, Hertel and Leuschner (2009) 

who al o ob erved 63-77% of the fme root bio ma (0-40 cm oil profile) in the 

upper 20 cm for the fine root systems in 12 temperate deciduous forest stands in 

Central Europe. 
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Opposite to our original hypothesis, fme root density decreased, rather increased with 

increasing functional diversity of our tree communities (Fig. 1.6). We observed fewer 

roots in mixtures of high functional diversity than in monocultures and mixtures of 

low functional diversity. ln contrast to our results , Meinen et al. (2009) did not 

observe differences in fme root biomass of temperate deciduous forest stands (soil 

profile 0-40 cm) along a diversity gradient. Other studies have shown that mixtures 

produced more fme roots in species-rich than in species-poor stands or monocultures 

(Hertel and Leuschner, 2002 ; Brassard et al. , 2011). To our knowledge, no other 

study bas demonstrated an inverse relationship as we show here. Soil texture 

differences among plots, which may help explain soil humidity and soil compaction 

that in turn influence root growth patterns (Tobner, Paquette and Messier, 2013), 

explained sorne of the variation in our model with root density increasing with 

increasing percentage of sand but the overall model is weak (R2 adjusted = 0.22, 

Table 1.2). Other co-variables that we may not have included like mycorrhizal 

associations or plant pathogen interactions may have improved our mo del (de Kroon 

et al., 2012). 

1.5.2 Plant functional traits driving mean rooting depth and root density patterns 

Deeper rooting was achieved in plots dominated by species with large seeds, large 

fine roots and large canopies, normally associated with a slow-growth life-history 
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strategy such as with Quercus rubra, but the trend here was not clear (Table 1.3). We 

are cautious with the interpretation of these results as mean rooting depth did not 

differ significantly with diversity and few traits were involved in defming a 

functional identity pattern (Table 1.3 and 1.4 ). 

Overall, mean density of roots was better related to functional traits of species (higher 

coefficients of determination) than for mean rooting depth. Functional traits driving 

mean density of roots included communities dominated by species with strongly 

branching roots (BI), fme roots with a larger diameter (D), high leaf mass area 

(LMA) and a high drought tolerance (Table 1.5). Whereas BI is associated with 

resource acquisition (Tobner, Paquette and Messier, 2013), the other traits are related 

to persistence and slow-growth life-history strategy (Westoby et al., 2002 ; Tobner, 

Paquette and Messier, 2013 ; Reich, 2014). Pinus species were especially involved in 

producing positive species identity effects on root density whereas both Betula 

species were often associated with communities having produced lower than average 

root density. 

Mean root density was also driven by the functional diversity of our communities 

(Table 1.6). Species-mixtures varying over a root economie spectrum (fme root 

diameter - D), the classic leaf economie and shade-tolerant/intolerant axis (Sh tol and 

LMA), produced more root biomass, which would be compatible with the idea that 

species of contrasting strategies compete Jess and induce complementarity (Tobner, 

Paquette and Messier, 20 13). However communities with a greater variability in leaf 

area and especially leafN, a leaf economie trait, produced less root biomas . Looking 

at variability along specifie traits and trait spectra reveals a more complex story than 

fust analyzed using our established functional diversity gradient (FDciass), as can be 
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observed on Figure 1.6, because sorne trait variation produced greater root density, 

whereas others produced less. 

The overall net effect of diversity was negative (Figure 1. 7), and the effect of 

established trait diversity (FDciass) was also negative (Table 1.2). We know also that 

sorne functional identity (rather than diversity) patterns were strong in determining 

overall root biomass production (Table 1.5). Interestingly, the traits involved in 

producing greater root density when diversified (positive effects in Table 1.6) were 

also among those significant identity traits (CWM; Table 1.5). The greater diversity 

effect noted for fine root diameter and LMA could thus be an artefact of the 

correlation between mean (CWM) and variance (FDt) observed for these traits (not 

shown), where larger variances in trait value occur at the higher end of the average 

value axis. If so, the most important functional diversity effect would be that of 

contrasted leaf economie spectra (leaf N) producing less root biomass. This result 

agrees with the fmdings of Jacob, Hertel and Leuschner (2013) that showed a trend 

towards a negative diversity effect because fme root biomass tended to decrease in 

more diverse plots in a species-rich temperate broad-leaved forest. Studies of how 

diversity influences fme root growth are still few and contradictory, but our findings 

suggest that the hypothesis of higher root biomass in mixed forest stands needs to be 

reviewed. 
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1.5.3 Alternative hypotheses explaining our results 

Positive effects of diversity on productivity and species coexistence are hypothesized 

to be favoured when resources such as nutrients are limiting growth (Warren, 

Topping and James, 2009 ; Steudel et al., 2012 ; Wang et al., 2013). lndeed, the 

spatial and temporal differences in the use of nutrients or nu trient species preferences 

could lead to complementarity (Forrester et al., 2006 ; von Felten and Schmid, 2008). 

Paquette and Messier (2011) demonstrated for example that complementarity may be 

less important in temperate forests where the environment is more stable and 

productive, white in the more stressful environrnent of boreal forests, beneficiai 

interspecific interactions may be more important. Comparing monocultures and 

mixtures of two species, severa! studies have found differences in the vertical 

distribution of fine roots between species and attributed this to competition (Hendriks 

and Bianchi, 1995 ; Rust and Savill, 2000 ; Schmid and Kazda, 2005). lt can thus be 

expected that the intensity of competition is less in soils with a high nutrient 

availability, as is the case in our experiment, located on former high-yield agricultural 

soils, thus reducing the advantage of avoiding competition by niche differentiation 

and consequently could explain the under ground overall significant net negative 

diversity effect (mean 7.6 %, Fig. 1.7). 

Spatial root distribution is govemed by patchiness in soil resources such as water and 

nutrients. Experiments with annual plants have shown that a plant responds by fine 

root proliferation into zones of nutrient enrichment and water availability, thus 

producing a patchy fine root distribution (Facelli and Facelli, 2002 ; Linkohr et al. , 

2002). Soil resources at our study site are probably not limiting for the moment 

because nutrients are abundant and drought is infrequent. The decrease in root density 
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with an increase of functional diversity in the same soi! volume is probably due to 

resources that are distributed evenly in the soil because of repeated tilling of the 

formerly agricultmal soil. Altematively, this inverse pattern may also be explained by 

a selection effect in our mixtures, i.e. the local dominance of a particular species with 

a particular character that bas a specifie effect on the functioning of an ecosystem 

(Loreau et al. , 2001). Indeed, the presence of certain fast-growing species in our 

communities could lead to a selection effect. The positive diversity effect observed 

above ground were observed in communities composed of fast-growing deciduous 

species was largely due to selection effects (Garbe, 2014). 

Trees are able to respond to a low nutrient availability by increasing the proportion of 

the annual production of biomass which is allocated to the production of fine roots, 

(Keyes and Grier, 1981). Sorne plant species can even search for new resources by 

penetrating into the deeper soil horizons (Gale and Grigal, 1987). Since below-ground 

resources (water and nutrients) at our site were not limiting, probably the allocation 

of annual biomass production was directed not towards the roots, but above-ground. 

This allocation could perhaps explain the low root density (Fig. 1.5 and 1.6) that led 

to a negative effect of diversity (Fig. 1.7) compared to what was observed above­

ground in om tree communities (positive diversity effect) (Garbe, 2014). In other 

words, after four years of growth, our high-density tree communities (0.5 meter of 

each other) probably competed for resources above-ground (light) but not below­

ground. 

Since we could not identify fine roots to species, it is possible that although there was 

no difference in the total distribution of roots within the soi! profile with diversity, 
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stratification between species still occurred ( with e.g. one species staying at the 

surface while the other used deeper layers) . As stated in our hypothesis (a greater or 

more intensive use of the soil volume by the root system will be observed in 

comrnunities along an increasing diversity gradient), it is also possible that locally, 

within a defined volume of soils, roots were still partitioned using resources 

differently (for example through diverging traits). Here we explore two facilitation 

processes which might explain the observed results, most importantly the lesser root 

density found in more diverse tree comrnunities. 

The hydraulic lift, a facilitating process, is a passive transfer of water (and dissolved 

resources) by the roots from moist and deep soi l layers to drier and superficial soil 

layers occuring at night (Richards and Caldwell, 1987). Today, more than 50 species 

have been listed as capable of hydraulic lift (Gill and Jackson, 2000). Hydraulic lift 

bas ecological benefits for trees because it allows (1) the roots and associated 

mycorrhizal fungi to rehydrate and thus ensure their survival in the upper layers of 

dry soil (Domec et al., 2004 ; Espeleta, West and Donovan, 2004), (2) for 

neighboring trees to use this extra water for transpiration (Dawson, 1996) and (3) for 

water balance of the ecosystem during water scarcity periods (Espeleta, West and 

Donovan, 2004). Although the summer of 2012 was a hot and dry summer and there 

was no significant difference in mean rooting depth, our diversified tree communities 

may have included species having the facilitation to lift water by their roots from 

moist and deep soillayers to drier and superficial soillayers. 

Finally, complementarity may also be achieved via interactions with other trophic 

levels, such as mycorrhizal fungi. Diversified tree comrnunities may create favorable 

conditions for a greater quantity or variety of mycorrhizal fungi in the respective 
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monocultures. Sorne tree species like Larix, Picea and Pinus benefit from arbuscular 

mycorrhizal fungi (AMF) (Yu, Egger and Peterson, 2001). Plant-AMF mutualism 

promotes plant- plant facilitations in a plant community. Mycorrhizal associations can 

result in a more efficient exploitation of the soil nutrients, thus influencing plant 

communities (Montesinos-Navarro et al., 2012). We observed mycorrhizal fungi 

around fme roots, but these were not studied. 

1.6 Conclusion 

These are the first results on the root system from a biodiversity experiment with 

trees designed specifically to test the effects of functional diversity in tree 

communities, independent of species richness. We tested the hypotheses that an 

increase in root density and mean rooting depth could explain the net biodiversity 

effect repo11ed in above-ground tree biomass (Garbe, 2014). 

Our results showed rather a decrease in mean root density and no effect of mean 

rooting depth in relation to an increase in species or functional diversity. The 

decrease in the density of roots with increasing functional diversity was explained 

mainly by leaf economie traits (Nmass). 
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These new fmdings suggest that a more efficient capture and use of soil resources 

associated with declining allocation to the root system with increasing functionnal 

diversity in tree communities could be linked to the concept of complementary niches 

proposed by Loreau and Hector (2001). In nutrient rich soil conditions, such as in our 

study site, niche complementarity could result in better efficiency of below-ground 

resource use and consequently generates a negative diversity effect in terms ofbelow­

ground biomass allocation. The efficiency of resource use could be explained by 

reducing competition via niche partitioning, facilitating mechanisms (hydraulic lift) 

and even througb other tropbic levels (bacteria and fungi). Altbough we found no 

effect of biodiversity on rooting deptb, it is still possible tbat in mixtures different 

tree species explored soil deptb differently. However, we did not identi:fy roots to the 

species leve!. 

Studies on root biomass in relation witb diversity effects are still scarce and 

controversial due to the many difficulties and limitations associated with studying 

roots. Our results confmn otber studies (Lei, Scherer-Lorenzen and Bauhus, 2012 ; 

Domiscb et al., 2015) that have sbown that positive tree diversity effects associated 

witb above-ground biomass production are not necessarily linked with increased 

below ground root density or depth. Further studies should investigate the processes 

by which such decreased below-ground root density could benefit above-ground 

production of trees in mixed communities. 



CONCLUSION GÉNÉRALE 

Comprendre et prédire les effets de la perte de la biodiversité sur le fonctionnement 

des écosystèmes est essentielle pour évaluer l~s conséquences sur les serv ices rendus 

à l' humanité. La forêt est l' un des écosystèmes le plus important de la Terre 

puisqu 'e lle supporte près de 80% de la biodiversité terrestre en plus de fournir des 

services essentiels à l' humanité et de réguler le climat (FAO, 2010). La présente 

étude s ' intéresse aux mécanismes biologiques associés aux racines fines des 

communautés d ' arbres impliqués dans la relation des effets de la biodiversité sur le 

fonctionnement de l'écosystème. 

L'objectif était d ' étudier les patrons de croissance des racines fines (la profondeur 

d'enracinement, la densité des racines et des traits fonctionnels des plantes associés) 

·de douze espèces d'arbres provenant des forêts tempérées d'Amérique du Nord 

plantés dans un dispositif expérimental qui sépare simultanément les effets de la 

richesse spécifique et de la diversité fonctionnelle , afin d ' évaluer un mécani sme 

possible pour expliquer les effets positifs de biodiversité rapportés sur la croissance 

aérienne des arbres. Ainsi , nous avons vérifié que dans des conditions uniformes et 

contrôlées, au niveau de la communauté, deux mécanismes biologiques liés à la 

complémentarité sont possibles. Nous nous attendions à observer une utilisation plus 

grande ou plus intensive du volume du sol par le système racinaire dans les 

communautés les plus diversifiées. 



Pour ce fa ire, nous avons extrait les rac ines fin es en fin de saison de cro issance dans 

un profi l de so l de 0-40 cm de profondeur dans des monocultures et des mélanges de 

deux et quatre espèces dans une expérience de la biodiversité avec des arbres. Nous 

avons ensuite testé la profondeur moyenne d'enracinement, la dens ité rac inaire 

moyenne par rapport à la diversité spécifique et fo nctionnelle avec un modè le de 

maximum de vra isemblance restreint (REML). 

Les résultats de cette étude ont montrés ( l ) aucun effet de la richesse en espèces sur 

la profondeur moyenne d 'enrac inement et la densité moyenne rac ina ire (2) aucune 

différence dans la profo ndeur moyenne d'enrac inement entre les monocultures et les 

mélanges de deux et quatre espèces, cependant (3) une diminuti on de la dens ité des 

rac ines avec une augmentation de la di vers ité foncti onnelle qui pouvait être expliqué 

principalement par les traits fo lia ires (surface fo li a ire spécifique (LM A) et le contenu 

en azo te des feuilles (Nmass), Ces rés ul tats contredisent l' hypothèse initi ale qui 

prédi sa it que la profondeur et la dens ité d'enraci nement seraient re liés pos it ivement à 

la di vers ité fo nctionnelle. 

Ces résul tats suggèrent qu ' une capture et utili sation p lus effi cace des ressources du 

sol sont assoc iées à une ba isse de l'a llocation de système rac ina ire avec 

l'augmentation de la d ivers ité fonct ionne lle dans les comm unautés d'arbres pourraient 

être 1 iés à la notion de niches complémentaires proposées par Loreau and Hector 

(2001). Dans des conditions de sols riches, comme c ' est le cas dans notre s ite d'étude, 

la comp lémentari té des niches pourrait entraîner une mei lleure efficacité de 

l'uti lisation des ressources du so l et conséquemment générer un effet négatif de la 

d iversité en termes de répart it ion de la biomasse soute rra ine. L'efficacité de 
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la partition de niche, la facilitation (ascenseur hydraulique) et même les effets 

bénéfiques apportés par une plus grande diversité des différents niveaux trophiques 

(bactéries et champignons) . Bien que nous n' avons pas trouvé d ' effet de la 

biodiversité sur la profondeur d'enracinement, il est encore possible que dans les 

communautés diversifiées les différentes espèces d'arbres utilisent des profondeurs de 

so l différents. Cependant, nous n 'avons pas été en mesure d ' identifier les racines à 

l'espèce. 

La présente recherche comporte toutefois ses limites. D ' abord, les racines ont été 

mesurées à un moment précis et donc la dynamique de la production des racines au 

niveau annuel n' a pas été définie. Ceci limite nos ana lyses et conclusions quant à 

l' appréc iation de ce qui se passe dans le so l par rapport à la productivité racinaire 

dans les peuplements diversifiés comparativement aux monocultures. 

L' identification des racines fines à l'espèce et des traits fonctionne ls comme prévu 

initialement aurait sans aucun doute apporté énormément d ' information pour 

comprendre le fonctionnement de ces mécanismes biologiques associés aux systèmes 

de racines des arbres (Boite and Villanueva, 2006) . 

Quoique les objectifs aient été modifiés en cours de route en raison de l' ampleur de la 

charge de travai l que ce la représentait dans le cadre d ' un projet de maîtrise, la 

présente étude a permis de contribuer à nos connaissances pour mieux comprendre 

l' impact de la perte de la biodiversité. De plus, e lle s ' ajoute au nombre limi té d'études 

qui ont exploré les mécanismes biologiques impliqués dans les effets de la 

biodiversité (Card inale et al., 20 Il). 
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Malgré que l' étude des systèmes rac ina ires des arbres en milieu natu re l so it limitée 

puisque leur excavation est di ffi c ile, leur importance dans les écosystèmes forest iers 

est non négli geable. Une meilleure compréhension du fo ncti onnement du système 

racinaire dans les études en li en avec la biodivers ité et le fo nctionnement des 

écosystèmes pourrait ainsi contribuer à amé liorer notre compréhension sur le 

fonctionnement des mécanismes bio logiques et mathématiques (effet de 

complémentari té et de sélection) responsables de l'assemblage de la communauté et 

de la coex istence des espèces dans les communautés divers ifiée. 



APPENDICE A 

MÉTADONNÉES DE LA COLLECTE D'ÉCHANTILLON DU 1 ER AU 10 
OCTOBRE 2012 DES RACINES FINES 

Champs Description Valeurs possibles 

Black: Code du bloc A-D 

Plot : Code sur le terrain de 2N 1, 2N2, 2N3, 2N4,2N5, 2N6, 2N7, 2N8, 

la placette 2NR2A, 2NR2B, 2NR4, 2NR5 , 2NR7A, 

2NR7B, 4Nl, 4N2, 4N3, 4N4, 4N5, 

4'N6,4N7, 4N8, 4NR2, 4NR7, ABBA, 

ACRU, ACSA, BEAL, BEPA, LALA, 

PIGL, PIRE, PIRU,PlST, QURU,THOC 

Cell : Échanti lion (position xC-5 , xE-3 , xE-5 , xE-7, xG-5 

de la carotte) 

Inv: Numéro d' inventaire 

Strata: Profondeur strates 0-05 , 05-1 0, 10-15, 15-20, 20-30, 30-40 

(cm) 

DiamType: Type de diamètres <2, >2, 

des racines (mm) 

CodeSp: Code de 1' espèce ABBA, ACRU, ACSA, BEAL, BEPA, 



62 

Sp: 

échantillonnée (nom 

abrégé) 

Espèce 

échanti lion née 

Biomass : Biomasse (g) 

Biomasse WR : Biomasse pour les 

traits racinaires, 

WinRhizo, (g) 

Length _ sub : 

AvgDiam: 

Tips: 

RootPieces : 

Longueur (mm) 

Diamètre moyen 

(mm) 

Nombre 

d'embranchement 

Nombre de morceaux 

de racine 

LALA, PIGL, PIRE, PIRU,PIST, 

QURU,THOC 

Acer saccharum, Acer rubrum, Betula 

alleghaniensis, Betula papyr{fera, Querctts 

rubra 

Abies balsamea, Larix laricina, Pinus 

strobus, Pinus resinosa, Picea glauca, 

Picea rubens and Thuja occidentalis. 
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