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RÉSUMÉ 

Dans la région de la ceinture d'argile du nord-ouest québécois, l'absence de feu prolongée 
(> 100 ans) favorise l'ouverture des peuplements. Après un feu sévère qui expose le sol 
minéral, les peuplements d'épinettes noires sont denses et équiens. Puis, les arbres matures 
commencent à mourir entraînant une dynamique de trouées et le bris de peuplement. Avec le 
temps, les forêts de la ceinture d'argile sont sujettes à la paludification caractérisée par une 
accumulation de la couche organique, un mauvais drainage et une invasion des sphaignes. 
Devenues improductives, les forêts de la ceinture d'argile s'ouvrent et adoptent une structure 
inéquienne. 

L'objectif général consistait à étudier la transition entre peuplements denses et peuplements 
ouverts sous l'angle de la dynamique des trouées. Plus spécifiquement, il s'agissait: 1) de 
déterminer si la proportion de forêt en trouée augmente et si les trouées s'agrandissent avec le 
temps; 2) d'évaluer si la mort des arbres est reliée à des facteurs exogènes ou endogènes et si 
l'ouverture des forêts se produit de façon subite ou graduelle; 3) d'établir si l'ouverture des 
forêts est due à un manque de régénération, à une croissance limitée de la régénération ou à 
ces deux contraintes. Dans le contexte de l'aménagement forestier, nous nous sommes 
demandés quel type de coupe serait le mieux adapté aux forêts étudiées et si la dynamique 
des trouées pourrait servir de base au régime sylvicole de la région. 

Neuf peuplements d'épinettes noires âgés entre 50 et 250 ans ont été choisis pour représenter 
la période du bris de peuplement. Des transects établis dans chaque site ont permis de 
mesurer les caractéristiques des trouées et de prendre des données sur les arbres morts et la 
régénération dans les trouées. Les proportions de forêt en trouée augmentent de 18 à 77% 
proportionnellement avec l'âge des peuplements. Les plus petites trouées mesurées (moyenne 
de 12 m 2) se retrouvent davantage dans les jeunes peuplements (50-80 ans) et les plus 
grandes (moyenne de 33 m2

), dans les peuplements surmatures (lI 0-140 ans). Cependant, les 
trouées n'ont pu être délimitées dans les peuplements plus vieux que 140 ans. La faiblè 
densité de ces forêts et leur structure inéquienne font en sorte que les trouées sont 
interconnectées. Ainsi, la transmission lumineuse dans les trouées augmente en fonction de 
l'âge du peuplement plutôt qu'en fonction de l'aire des trouées. 

Les trouées compte en moyenne 4 à 5 arbres morts avec 87% des trouées ayant plus d'un 
arbre mort. Ces arbres créateurs de trouée sont souvent cassés (69%), sans orientation 
dominante pour les troncs au sol. L'année de mortalité des échantillons datés varie de 1951 à 
2004, mais 75% des individus sont morts entre 1980 et 1999. Le vent aurait un impact faible 
sur la mortalité, alors que la présence de la tordeuse des bourgeons de l'épinette (TBE) a pu 
se faire ressentir lors de la dernière épidémie. Malgré l'ouverture des peuplements, la 
présence de sphaignes et d'éricacées, les trouées ont une densité de régénération moyenne 
assez élevée (l,7 tiges/m2

). Par contre, la régénération est en majorité (89%) de taille 
inférieure à 105 cm et dominée à 95% par des marcottes d'épinettes noires. Peu de gaules 
(15%) ont montré une reprise de croissance significative dans les trouées. 



IX 

La régénération dans les trouées est abondante mais sa croissance est limitée en raison des 
sols organiques froids et humides de la ceinture d'argile. Afin de favoriser des conditions 
propices à la croissance et à la germination, les coupes partielles devraient être effectuées 
seulement sur les sites productifs et non paJudifiés alors qu'une technique qui perturbe 
davantage le sol devrait être privilégiée pour les sites improductifs. 

MOTS-CLÉS épinette nOire, trouée, mortalité, régénération, transmission lumineuse. 



INTRODUCTION GÉNÉRALE
 

Alors qu'en forêts tropicale et tempérée l'importance de la dynamique des trouées a été 

intensément étudiée et bien démontrée (Brokaw 1985; Denslow 1987; Runkle 1982, 1991; 

Canham 1989), les perturbations de petites échelles de la forêt boréale ont reçu jusqu'à 

récemment peu d'attention (Kuuluvainen 1994). Cette lacune s'explique par le fait que les 

scientifiques ont été longtemps préoccupés par les perturbations de grande échelle comme le 

feu (McCarthy 2001) qui est un élément important de la dynam ique de la forêt boréale. 

Cependant, on sait maintenant que la fréquence des feux de forêt ainsi que les superficies 

i~cendiées ont passablement diminué depuis la fin du Petit âge glaciaire dans la forêt boréale 

de l'est canadien (Bergeron 1998; Bergeron et al. 2001). Il n'est donc pas rare que le cycle de 

feu surpasse en temps la longévité des espèces arborescentes, ce qui favorise la formation de 

trouées (Oliver et Larson 1990). 

De plus en plus de chercheurs s'intéressent aux perturbations de petites échelles comme les 

épidémies d'insectes (Jardon et al. 2003, D'Aoust et al. 2004, Bouchard et al. 2005; 2006), 

les chablis (Ruel 1995; Elie et Ruel 2005) et les trouées en forêt nordique ou alpine (Liu et 

Hytteborn 1991; Leemans 1991; Kneeshaw et Bergeron 1998; Narukawa et Yamamoto 

1998). Les dernières années marquent une effervescence dans l'étude des trouées en forêt 

boréale canadienne que ce soit celles à dominance feuillue (Hill et al. 2005; Maclsaac et al. 

2006), mixte (De Ramer et al. 2007; Messier et al. 2005) ou en forêt coniférienne (Pham et 

al. 2004; Périgon 2006; McCarthy et Weetman 2006; Harper et al. 2006). 

Historique et terminologie 

Les premières études sur les trouées ont été menées avant le milieu du 20e siècle. Déjà, en 

1936, Sernander formulait une théorie sur les trouées dues aux orages dans les forêts de Picea 

abies en Suède (Liu et Hytterborn 1991). De son côté, Watt (1947) s'intéressa à la dynamique 

de patchs (McCarthy 2001). Il utilisait le terme «patch» pour désigner des unités de la 

mosaïque forestière qui étaient à différents stades de développement (White et Pickett 1985). 

Par exemple, la phase de trouée (<< gap phase ») était définie comme étant une partie de la 
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forêt dominée par une régénération arborescente (McCarthy 2001). Aujourd'hui le terme 

« patch» réfère surtout aux grandes ouvertures de la canopée causées par des perturbations 

rapides et de grande envergure comme les feux, les épidémies d'insectes ou les avalanches 

(McCarthy 2001). Le terme « gap» (trouée) concerne quant à lui les ouvertures beaucoup 

plus petites causées par la mort d'un arbre mature ou d'un petit groupe d'arbres. Runkle 

(1982) apporte une définition plus approfondie du concept en faisant la distinction entre la 

trouée de canopée (<< canopy gap ») et la trouée étendue (<< expanded gap »). La première est 

représentée par l'aire directement sous l'ouverture de la canopée, alors que la seconde 

comprend cette superficie additionnée à l'aire entre les troncs délimitant la trouée. En 

pessière cependant, la couronne conique et étroite de l'épinette noire fait qu'il y a peu de 

différences entre la trouée de canopée et la trouée étendue (Pham et al. 2004). 

Particularités de la région à l'étude 

Les trouées ont un impact direct sur la succession forestière de plusieurs écosystèmes 

forestiers (Brokaw 1985, Runkle 1989). En mourant, les arbres matures créent des trouées 

(<< gap makers») et libèrent un espace pour l'établissement et la croissance de nouveaux 

individus (Oliver et Larson 1990). L'impact des trouées sur la régénération est toutefois 

moins évident en forêt boréale qu'en forêts tropicale ou tempérée; les trouées n'entraînant pas 

nécessairement une succession d'espèces ou un relais f10ristique (Liu et Hytterborn 1991; 

Hill et al. 2005; De Rômer et al. 2007). D'un autre côté, le remplacement des arbres morts 

par des individus de la même espèce est courant dans les peuplements de conifères (Leemans 

1991; Pham et al. 2004). Ainsi, dans les forêts d'épinettes noires du nord-ouest québécois, où 

notre étude a été menée, la succession forestière est davantage une question d'un changement 

dans la structure du peuplement que de changement d'espèce. La diversité des espèces 

arborescentes étant assez limitée, le développement du peuplement se fait d'abord et surtout 

par des changements dans la structure (Harper et al. 2002). Suite à un feu sévère, un site est 

caractérisé par l'établissement rapide d'un peuplement dense dominé par de grands arbres qui 

évolue vers un peuplement ouvert dominé par de petits arbres (Lecomte et al. 2006). 
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L'ouverture des peuplements est favorisée par les conditions particulières de la ceinture 

d'argile. La ceinture d'argile est un ensemble physiographique situé à cheval sur Je nord

ouest québécois et le nord-est ontarien, composé de sédiments lacustres laissés par le lac 

proglaciaire Barlow-Objibway, il y a environ 8000 ans (Richard 1980; Vincent et Hardy 

1977; Lefort 2003). Certaines zones de la ceinture d'argile sont propices au phénomène de la 

paludification qui se traduit par une accumulation de matière organique, une faible 

productivité et un mauvais drainage (Boudreault et al. 2002). L'entourbement des forêts 

augmente avec le temps depuis le dernier feu (Fenton et al. 200S; Simard et al. 2007). Ainsi, 

plusieurs peuplements d'épinette noire de la ceinture d'argile deviendraient peu productifs 

avec l'âge (Cyr 2001, Harper et al. 200S). Les peuplements qui n'ont pas brûlé depuis 200 

ans sont habituellement des forêts ouvertes dont la cause et le maintient sont reliés à la 

paludification (Boudreault et al 2002; Harper et al. 2002; Lecomte et al. 2006). 

Mortalité 

Le bris de peuplement «( stand break up ») débute une centaine d'années après feu (Harper et 

al. 2002), lorsque le peuplement a atteint sa pleine maturité. Les peuplements d'âge 

intermédiaire (100-300 ans) sont plus susceptibles aux perturbations secondaires comme les 

épidémies d'insectes et le vent qui y a une plus grande importance (Harper et al. 2002). Par 

contre, la tordeuse des bourgeons de l'épinette aurait un impact négligeable sur les pessières 

du nord-ouest québécois comparativement aux forêts plus au sud et plus à l'est (Gray et al. 

2000; M. Simard, N. Lecomte et Y. Bergeron, données non publiées; Lecomte et al. 2006). 

L'impact du vent augmente quant à lui vers 100 ans (Harper et al. 2002), lorsque la canopée a 

atteint une hauteur dominante. Dans la plupart des peuplements, la mortalité des arbres est 

associée à une hauteur limite de 17 à 21 mètres qui les rend plus susceptibles au chablis 

(Whynot et Penner 1993; Smith et al. 1987; Robichaud et Methven 1993). Une fois amorcée, 

la dégradation des peuplements de la ceinture d'argile procède en général assez vite, certains 

pouvant perdre jusqu'à la moitié de leur volume en dix ans (Whynot et Penner 1993; Arnup 

et al. 1988). Par exemple, sur un sol organique très mal drainé, le volume d'épinettes noires 

atteint un maximum de 220m3/ha qui chute abruptement à moins de lS0m3/ha après l'âge de 

12S ans (Whynot et Penner 1993). 
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Les arbres créateurs de trouées peuvent être morts debout, cassés ou déracinés (McCarthy 

2001). Généralement, plus il y a d'arbres morts dans la trouée, plus elle sera grande 

(Kuuluvainen 1994). Toutefois, la taille de la trouée varie aussi selon les dimensions de 

l'arbre et de sa couronne, l'âge de la trouée et la méthode employée pour la mesurer 

(McCarthy 2001). Ainsi, la couronne conique et étroite des conifères fait en sorte que les 

trouées sont plus petites que celles des forêts mixtes ou feuillues, la majorité ayant une 

superficie inférieure à 150 m 2 (Liu and Hytteborn 1991; Bartemucci et al. 2002; Pham et al. 

2004; Périgon 2006). Outre le vent et les insectes, les arbres créateurs de trouées peuvent 

également mourir de plusieurs façons soit par la foudre (Palik et Pederson 1996), les stress 

hydriques et les températures extrêmes (Lussier 1997), la neige et la glace, les agents 

pathogènes, les grands animaux ou par des petits feux de surface (Kuuluvainen 1994). 

Toutefois, selon la théorie de la spirale de dépérissement forestier de Manion (1981), la mort 

de l'arbre est provoquée par l'effet cumulatif de plusieurs facteurs (Lussier 1997; 

Kuuluvainen 1994). Étudier la mortalité des arbres créateurs de trouée, le long d'une 

chronoséquence, nous aidera à savoir si l'ouverture des forêts est subite ou graduelle et si elle 

est précipitée par des perturbations naturelles comme le vent et les épidémies d'insectes. 

Régénération 

L'épinette noire possède un réservoir de grames dans des cônes semi-sérotineux qui lui 

permet de se régénérer rapidement et sans délai à la suite d'un feu (Viereck 1983; Fantin et 

Morin 2002). En l'absence de ce dernier, il se reproduit végétativement par marcottage grâce 

à une réitération adaptative (Viereck 1983; Bégin et Filion, 1999). Sa grande plasticité lui 

permet donc de croître comme une espèce de succession rapide, intolérante à l'ombre, mais 

aussi comme une espèce de succession tardive, tolérante à l'ombre (Lecomte et al. 2006). En 

forêt boréale, un intervalle de feu supérieur à 200 ans est nécessaire pour permettre 

l'établissement d'une deuxième cohorte (Kneeshaw et Gauthier 2003). Comme les vieilles 

forêts de la ceinture d'argile présentent une canopée discontinuée (Harper et al. 2002), il 

semble cependant que les arbres morts ne soient pas tous remplacés par les jeunes qui ont de 

la difficulté à croître et à rejoindre la canopée. De ce fait, les peuplements surannés de cette 
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région tendent à rester ouverts tant qu'ils ne sont pas rajeunis par un incendie ou un autre 

mécanisme (Whynot et Penner 1993; Carleton et Maycock 1978). 

La régénération des arbres pourrait être restreinte par plusieurs facteurs comme l'épaisseur de 

la couche de matière organique, l'envahissement par les sphaignes et la présence de certaines 

éricacées (Boudreault et al. 2002, Mallik 2003). L'ouverture de la canopée modifie la lumière 

et l'humidité dans l'environnement du sous-bois et par conséquent, J'abondance des 

bryophytes et des espèces de sous-bois vasculaires (Lecomte et al. 2005). Dès le premier 

siècle après feu, un remplacement graduel des mousses hypnacées par les sphaignes 

s'observe (Boudreault et al. 2002; Fenton et al. 2006). Les communautés de sphaignes 

dominent les forêts de plus de 200 ans où l'épaisseur de matière organique est plus 

importante (Boudreault et al. 2002, Fenton et al. 2005). Les semis d'épinettes noires peuvent 

périr par l'envahissement des sphaignes (LeBarron 1945). La paludification aurait aussi un 

impact négatif sur la productivité des arbres (Harper et al. 2005) en augmentant l'humidité 

dans les sols, en réduisant leur température et en limitant la disponibilité des nutriments 

(Simard et al. 2007). En fait, la productivité passe de la canopée au sous-bois, des conifères 

aux éricacées (Viereck 1983; Mallik 2003). 

Au fur et à mesure que la canopée s'ouvre, des éricacées intolérantes à l'ombre comme 

Rhododendron groenlandicum augmentent leur couvert (Lecomte et al. 2005). Les éricacées 

peuvent inhiber la germination et la croissance des conifères en réduisant la quantité d'azote 

disponible (Mallik 2003). De son côté, le thé du Labrador (Rhododendron groenlandicum) 

nuirait à l'établissement et la croissance des semis de Picea mariana parce qu'il croît plus 

rapidement (Chapin 1983). Une corrélation négative entre l'épinette noire et le 

Rhododendron a été mesurée sur la ceinture d'argile (Fenton et al. 2005, Lavoie et al. 2007). 

Cependant, dans une étude sur l'effet du contrôle mécanique du Rhododendron sur la 

croissance de l'épinette noire, il a été observé que le retrait de cette éricacée entraînait une 

réduction dans la croissance verticale des semis d'épinettes noires plutôt qu'une 

augmentation (Lavoie et al. 2006). Dans notre étude, nous voulons clarifier le lien entre le 

couvert de sphaigne et des éricacées, qui augmente avec l'ouverture de la canopée, et la 

régénération arborescente. 
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Une autre relation à éclaircir est celle entre la lumière et son influence sur la régénération. En 

haute latitude, l'angle du soleil et les ouvertures fréquentes entre les couronnes coniques et 

étroites des conifères offrent une meilleure pénétration de la lumière dans le sous-bois qu'en 

forêts tropicale et tempérée du sud (Bartemucci et al. 2002; Canham et al. 1990). Ainsi, 

Bartemucci et al. (2002) ont trouvé des niveaux de lumière similaires à l'intérieur et à 

l'extérieur des trouées des vieilles forêts nordiques de la Colombie-Britannique. De leur côté, 

Ban et al. (1998) suggèrent qu'au 52e parallèle, les niveaux de lumière sont plus élevés dans 

le sous-bois au nord de la trouée que dans la trouée elle-même. Kneeshaw et Bergeron (1998; 

1999) ont quant à eux montré que la lumière directe rejoint le sol de la forêt boréale au nord 

des grandes trouées lorsque le diamètre de la trouée est 1.124 fois plus grand que la hauteur 

de la canopée. Au cours de cette étude, nous comparerons la transmission lumineuse ainsi 

que la densité de régénération sous couvert vs en trouée et nous établirons dans les trouées un 

transect nord-sud pour voir s'il y a plus de régénération au nord. 

Objectifs 

Nous avons étudié la transition entre les peuplements denses et les peuplements ouverts sous 

l'angle de la dynamique des trouées. Les objectifs étaient: 1) de déterminer si la proportion 

de forêt en trouée augmente et si les trouées s'agrandissent avec le temps; 2) d'évaluer si la 

mort des arbres est reliée à des facteurs exogènes ou endogènes et si ['ouverture des forêts se 

produit de façon subite ou graduelle; 3) d'établir si l'ouverture des forêts est due à un manque 

de régénération, à une croissance limitée de la régénération ou à ces deux contraintes. Les 

taux de transmission lumineuse et l'abondance de la sphaigne et des éricacées ont été 

considérés pour l'étude de la régénération dans les trouées. 

Comme les vieilles forêts de la ceinture d'argile sont souvent ouvertes, nous nous attendons à 

ce que la taille des trouées ainsi que la proportion de la forêt en trouée augmentent 

proportionnellement avec l'âge du peuplement. Nous croyons que la formation des trouées 

s'échelonne dans le temps puisque la mort des arbres créateurs de trouée serait asynchrone, 

lente et graduelle plutôt que précipitée par des perturbations naturelles sporadiques comme 

une épidémie d'insectes ou un chablis. 
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La structure inéquienne des vieilles forêts ouvertes nous porte à croire que les trouées sont 

peu régénérées, c'est-à-dire que le nombre de gaules (individus> 1 mètre, < que les 2/3 des 

arbres dominants et DHP < Scm) ne compenserait pas le nombre d'arbres morts dans la 

trouée. De plus, la croissance de la régénération devrait être faible en raison de la 

paludification qui s'accentue avec le temps. Finalement, l'ouverture de la canopée n'aurait 

pas d'influence sur la régénération préétablie. Il n'y aurait donc pas de reprise de croissance 

associée à la création d'une trouée. 

Le pourcentage de transmission lumineuse au sol augmenterait proportionnellement à la taille 

des trouées et à l'âge des peuplements. En effet, à mesure que la superficie d'une trouée 

augmente, la moyenne et l'étendue des niveaux de lumière s'accroissent (Canham et al. 

1990). Bien qu'un apport accru de lumière devrait être bénéfique à la régénération des arbres, 

la présence de la sphaigne et de certaines éricacées héliophiles pourrait être néfaste pour la 

germination et la croissance de la régénération. 

Notre recherche complètera les études précédentes en étant axée sur un stade de 

développement moins étudié dans la région de la ceinture d'argile, celui de la transition entre 

la forêt mature et la forêt surannée, et permettra de développer une approche d'aménagement 

forestier durable basée sur cette phase de transition. 



CHAPITRE 1 

THE ROLE OF GAPS IN BLACK SPRUCE STAND DYNAMICS ALONG A 

CHRONOSEQUENCE IN NORTHWESTERN QUEBEC 

Cet article a été écrit par Annick St-Denis 1 

et révisé par Daniel Kneeshaw l et Yves Bergeron 1.2. 

1 Centre d'étude de la forêt (CEF), Département des sciences biologiques, Université du 
Québec à Montréal, C.P. 8888, Succursale Centre-Ville,Montréal, Québec, H3C 3P8. 

2 Chaire industrielle CRSNG UQAT-UQAM en aménagement forestier durable, Université 
du Québec en Abitibi-Témiscamingue, 445 boul. de l'Université, Rouyn-Noranda, Québec, 
J9X 5E4. 
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1.1 Abstract / Résumé 

Black spruce forests growing on clay soils of northwestern Quebec change structure from 
dense even-aged stands to open uneven-aged stands. These forests become unproductive over 
time because they are prone to paludification. The main goal of our study was to document 
the mechanisms of transition between dense and open stands in terms of gap dynamics, gap 
makers and tree recruitment. Nine stands along a 50 to 250 year old gradient were sampled 
with the Line Intersect Sampling method. Gap fraction increased with stand age from 18 to 
77%. The majority of gaps were small (80% < 30 m2

), but it was very difficult to delimit gaps 
in forests older than 140 years because tree density was too low. Consequently, light 
transmission did not increase with gap area but with stand age. Gaps were created by an 
average of 4 to 5 gap makers and most of them (69%) were found snapped. Mortality of gap 
makers occurred between 1951 and 2004 and 75% of them died between 1980 and 1999. 
Regeneration density was higher than we thought (mean of 1.7 stems/m2

) and it was 95% 
composed of black spruce layers. Most gap fillers were mainly smaller than one meter in 
height and often older than 75 years, but only 15% experienced a significant growth release. 
Instead of a lack of regeneration, the opening of the forests is probably due to a lack of 
growth associated with organic co Id and wet deposits. Partial cuts could be implemented only 
on the most productive and unpaludifed sites, while organic matter removal will be required 
to recreate good growth conditions and support seedling germination on low productivity 
sites. 

KEY WORDS: black spruce, gap, gap maker, tree regeneration, light transmission. 

Les peuplements d'épinettes noires établis sur les sols argileux du nord-ouest québécois 
évoluent d'une forêt dense et équienne à une forêt ouverte et de structure irrégulière. Ces 
forêts deviennent improductives avec le temps car elles sont sujettes à la paludification. La 
transition entre peuplements denses et peuplements ouverts a été étudiée sous l'angle de la 
dynamique des trouées, de la mortalité des arbres et de leur régénération. Des transects ont 
été établis dans neuf sites âgés entre 50 et 250 ans. Les proportions de trouées ont augmenté 
de 18 à 77% avec l'âge des peuplements. Les trouées étaient généralement petites (80% < 30 
m2

), mais elles n'ont pu être délimitées dans les peuplements plus vieux que 140 ans puisque 
les arbres étaient trop espacés. La transmission lumineuse dans les trouées n'était pas reliée à 
l'aire des trouées, mais plutôt à l'âge du peuplement. Les trouées ont été créées par 4 à 5 
arbres morts, en moyenne, dont la plupart (69%) étaient cassés. Bien que la mortalité 
s'échelonne de 1951 à 2004,75% des arbres sont morts entre 1980 et 1999. La régénération 
dans les trouées était assez dense (1,7 tiges/m\ Elle était constituée à 95% de marcottes 
d'épinettes noires dont la majorité mesurait moins d'un mètre. En plus d'être souvent vieux 
(>75 ans), peu de gaules (15%) ont montré une reprise de croissance significative. 
L'ouverture des forêts est due à un manque de croissance associé aux sols organiques froids 
et humides qui se développent. Afin de favoriser des conditions propices à la croissance et à 
la germination, les coupes partielles devraient être effectuées seulement sur les sites non 
paludifiés et encore productifs alors qu'une technique qui perturbe davantage le sol devrait 
être privilégiée pour les sites improductifs. 

MOTS-CLÉS: épinette noire, trouée, mortalité, régénération, transmission lumineuse. 
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1.2 Introduction 

Gaps have a direct impact on forest succession in multiple ecosystems. The phenomenon has 

been weil documented in tropical and temperate forests (Brokaw 1985; Denslow 1987; 

Whitmore 1989; Canham 1989; Runkle 1981, 1982) and has become better stud ied in boreal 

forests (Kneeshaw and Bergeron 1998, 1999; Narukawa and Yamamoto 2001; Pham et al. 

2004). Variations in gap size influence species composition, growth rates and the distribution 

of heights of the regeneration layer (Brokaw 1985). In boreal forests, a short interval between 

tires precludes major changes in forest composition (Johnson 1992). However since the Little 

Ice Age, tire frequency and burned areas have decreased considerably in the eastern part of 

Canada (Bergeron 1998; Bergeron et al. 2001). More stands escape therefore tire for periods 

long enough to reach the old-growth stage initiated by the death of tirst cohort trees creating 

gaps and by understorey stems growing to the canopy (Oliver and Larson 1990; Kneeshaw 

and Gauthier 2003). 

Through diverse boreal forests, gap fraction may vary (31 % in Scandinavia, 35% in Russia, 

50% in British-Colombia, 54% and 60% in Eastern Quebec), but the majority of gaps are 

smaller than 150 m 2 (Liu and Hytteborn 1991; Drobyshev 1999; Bartemucci et al. 2002; 

Pham et al. 2004; Périgon 2006). The impact of gap formation on regeneration is less clear 

than in temperate and tropical forests; gaps do not necessarily involve species succession or 

relay floristics (Liu and Hytterborn 1991; Hill et al. 2005; De Ramer et al. 2007). Gap 

formation should generate an increase in light levels. However, in high latitude mixed

species stands, direct light only reaches the forest floor in the very largest gaps due to the low 

sun angle (Kneeshaw and Bergeron 1998). These few large gaps are required for the 

maintenance of early successional and shade-intolerant species such as aspen, while the 

frequent smaller gaps promote the transition towards dominance of shade-tolerant species 

such as tir (Leemans 1991; Kneeshaw and Bergeron 1998, 1999). On the other hand, self

replacement is common in coniferous stands dominated by late-successional and shade

tolerant individuals (Leemans 1991; Pham et al. 2004; Kneeshaw and Gauthier 2003). 
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Forest development is thus more related to structural change (De Grandpré et al. 2000; 

Harper et al. 2003) than to species change. This situation is occurring in black spruce (Picea 

mariana) stands growing on the Clay Belt, a physiographic area of northwestern Quebec and 

northeastern Ontario dominated by clay soils. After a high severity tire, trees rapidly establish 

on the mineraI soil to form a dense even-aged stand dominated by tall stems, which evolve to 

an open uneven-aged stands dominated by smaller trees (Lecomte et al. 2006). Structural 

change is possible because advance regeneration is often abundant in these forests (Groot 

1984) although the opening of these stands suggests either a lack of regeneration or a lack of 

growth of the second cohort trees. 

Forests growing on poorly drained soils of the Clay Belt are prone to paluditication as a 

result they become un productive over time. During forest succession, soil organic layer 

increases (Simard et al. 2007) and Sphagnum species invade the bryophyte layer (Fenton and 

Bergeron 2006) leading to the formation of waterlogged conditions (Lavoie et al. 2005). 

Further, paluditication reduces soil temperature and nutrient availability (Simard et al. 2007) 

which may restrict the growth of tree regeneration. When mortality is more important than 

tree recruitment, gaps may expand and become more abundant. On the Clay Belt, stand break 

up begins about 100 yrs after tire and almost ail forests older than 200 yrs are open (Harper et 

al. 2002; Boudreault et al. 2002; Lecomte et al. 2006). Secondary disturbances such as 

spruce budworm outbreaks affect stands aged 100-300 yrs, although wind has a greater 

impact at about 100 yrs (Harper et al. 2002). In fact, black spruce trees become more 

susceptible to windthrow once they reach a height of 17 to 21 meters (Whynot and Penner 

1993; Smith et al. 1987). Once initiated, stand break up proceeds generally rapidly and sorne 

stands may Jose up to halftheir volume in a decade (Whynot and Penner 1993; Arnup et al. 

1988). 

Black spruce stands tend to remain open and non productive until they are rejuvenated by tire 

(Viereck 1983; Whynot and Penner 1993). Actually, productivity shifts from the overstorey 

to the forest f100r (Viereck 1983). Conifers fail to regenerate successfully because favourable 

seedbeds are limited in the absence of high severity tires while ericaceous shrubs regenerate 

by vegetative methods (Mallik 2003). In stands of northwestern Quebec, the amount of light 
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triples from young dense stands to open old stands (Fenton and Bergeron 2006). This 

evolution of light and moisture in the forest floor leads to understorey species changes 

(Lecomte et al. 2005). Feathermosses are gradually replaced by Sphagnum spp. (Fenton et al. 

2006) while ericaceous shrubs, dominated by Rhododendron groenlandicum, increase in 

coyer (Lecomte et al. 2005). Black spruce seedlings may die as they are engulfed by 

Sphagnum (LeBarron 1945) while ericaceous competition and allelopathy may also be a 

potential cause of conifer regeneration failure (Mallik 2003). Labrador tea (Rhododendron 

groenlandicum) for example may negatively affect the establishment and growth of Picea 

mariana due to its faster growth (Chapin 1983). 

Black spruce may also reproduce vegetatively, by layers (Viereck 1983) which can grow as 

weil as seedlings (Paquin et al. 1999). Layers may even release after clear-cutting (Paquin 

and Doucet 1992b). In fact, growth of black spruce regeneration is influenced more by site 

quality than by mode of reproduction (Boily and Doucet 1993; Paquin et al. 1998). Despite 

possibly poor growth conditions it has been shown that growth rates of advance regeneration 

in the Clay Belt usually increase after overstory removal by forest harvesting (Groot and 

Hôkkii 2000). However, it is not known to what extent advance regeneration can release after 

gap formation or expansion because light transmission increases as a function of gap 

diameter and the height of surrounding trees (Lieffers et al. 1999). 

The goal ofthis study was to document the mechanisms of transition between dense and open 

stands through a gap dynamics perspective. Gaps were measured along a 50 to 250 year time 

since fire gradient to verify if gap fraction and gap size increase with stand age. Furthermore, 

tree mortality was studied to establish whether forests open suddenly or gradually and if 

mortality is due to secondary disturbances such as windthrow and insect outbreaks. We also 

wanted to know if forests remain open due to a lack of regeneration, a slow growth of the 

second cohort trees or both. We hypothesized that gap fraction wou Id gradually increase with 

time since fire due to gap expansion caused by the asynchronous death of gap makers. We 

also expected that gaps would not be filled due to both a lack of regeneration and slow tree 

growth. 
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1.3 Methods 

1.3.1 Study area 

The study area is located in the eastern boreal forest of Canada, in northwestern Quebec 

(49°00' to 50°00' N; 78°30' to 79°20' W). At this latitude, the bioclimatic domain is the 

black spruce (Picea mariana) feathermoss forest (Robitaille and Saucier 1998). The cl imate is 

cold and wet, the average annual temperatures recorded at the closest weather stations are 

0.7°C and -0.7°C and the average annual precipitation varies between 890 mm and 906 mm 

[Means calculated fùr the period 1971-2000 from La Sarre 48°46'N, 79°13'W and Matagami 

49°46' N,77° 49' W, respectively] (Environment Canada, 2004). The region is part of the 

Clay Belt of western Quebec and north-eastern Ontario (Lefort 2003), a major physiographic 

area created by deposits left by the glacial Lakes Barlow and Ojibway (Vincent and Hardy 

1977). The topography is relatively flat and soils are dominated by clay and organic deposits. 

Fire is the most important disturbance; however the tire cycle increased from 135 years 

between 1850 and 1920 to 398 years after 1920 (Bergeron et al. 2004). Harvesting is 

common throughout most of the territory. 

Ail stands originated from a high severity tire suggesting that they were initially dense and 

even-aged (Lecomte et al. 2006, Simard et al. 2007). These stands are different from stands 

that originated following a low severity tire where not ail the organic layer was burned and 

consequently where productivity is lower (Lecomte et al. 2006, Simard et al. 2007). Stands 

were dominated by black spruce (Picea mariana). Jack pine (Pinus banksiana) was co

dominant and present only in young and mature stands, Trembling aspen (Populus 

tremuloides) occurred in mature stands while BaJsam tir (Abies balsamea) was uncommon 

(Table 1). The ground layer was covered mainly by Pleurozium schreberi and others 

feathermosses with some patches of Sphagnum species. In young and dense forests, plants 

like Gaultheria hispidula, Cornus canadensis and Clintonia borealis were present but rare 

while ericaceous shrubs like Rhododendron groenlandicum and Vaccinium spp. became more 

abundant in older forests. Most ofthese stands were part ofprevious studies: on the effects of 

tire severity (Lecomte et al. 2005, 2006), on productivity and paluditication (Légaré 2005; 
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Simard et al. 2007), on bryophyte communities (Fenton and Bergeron 2006) and are part of 

studies in progress: on tree mortality (V.-A. Angers, pers. comm.) and on epiphytic lichens 

(C. Boudreault, pers. comm.). Our sampling took place during the summers 2005 and 2006. 

1.3.2 Data collection 

1.3.2.1 Gaps 

Nine black spruce stands were sampled along a 50 to 250 year time since fire gradient which 

represents the period that follows stand break up. The sites have been used in previous 

studies and dendrochronological analysis, analysis of the forest floor, of slope and soil 

texture, were conducted to ensure that stands established under similar conditions (Lecomte 

et al. 2005, 2006; Fenton and Bergeron 2006; Simard et al. 2007). Stand age was determined 

from a stand initiation map and was verified by dating a few dominant trees (see Lecomte et 

al. 2006 or Simard et al. 2007 for details). The oldest dated stand was 226 years old, but may 

be older as the C14 dating of the charcoal layer indicated 369 years since the last fire. The 

difference between C14 dates and dendrochronological ages was greater in old sites, but did 

not alter the order of stands in the gradient. Therefore, we used the dendrochronological ages 

which provide a lower bound on stand age and are probably correct in young stands. In order 

to compare gap characteristics according to time since fire, stands were classified into one of 

five age classes: young (50-80 yrs), mature (80-110 yrs), over-mature (110-140 yrs), old

growth (140-200 yrs) and oldest (> 200 yrs) (Table 1.1). 

We used the line intersect sampling method to ca1culate gap fraction as the ratio of transect 

length in gaps divided by the transect length (Runkle 1982; Battle et al. 1996). Stand areas 

were limited by anthropogenic disturbances and variations in forest characteristics. 

Consequently, only two to four parallel 100 meter long transects, spaced 30 meters from each 

other, were used in each stand. Transects were oriented along the longest axis of the stand, 

except for the old-growth stands where they were oriented in a north-south direction. 
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We define a gap as the vertical projection of a canopy opening caused by the mortality of one 

or more mature trees (Kneeshaw and Bergeron 1998). There are two kinds of gaps: the 

canopy gap which is the area directly under the canopy opening and the expanded gap which 

includes the canopy gap plus the adjacent area extending to the stems of surrounding trees 

(Runkle 1982). However, due to the narrow conical crown of black spruce there are few 

differences in size between the two kinds of gap (Pham et al. 2004), so we only measured 

canopy gap. In order to differentiate a gap from natural tree crown spacing, a gap had to have 

an axis at least one meter in length. AIso, regeneration present inside the gap had to be lower 

than two-thirds of the canopy height of the surrounding trees (Pham et al. 2004). We found 

sorne openings without gap makers probab1y because dead trees were decomposed or hidden 

by the sphagnum cover or simply because these openings were due to a lack of post-fire 

regeneration. We measured openings without gap makers and added them to the gap fraction 

to calculate total canopy openness. 

For each gap encountered along the transect, we estimated gap area using the formula for an 

ellipse, measuring the longest axis and the largest perpendicular axis (Runkle 1981, 1982, 

1985). Sorne gaps showed a heart shape or a "L" shape, so we added another ellipse to 

estimate gap area. When a mature tree was found in the middle of a gap, its area was 

calculated and subtracted from the gap area. In stands older than 140 years, we could not 

measure gap size because of the low tree density and the uneven-aged structure. In these 

sites, openings were interconnected, so only gap fraction and canopy openness were 

calculated. Basal area was measured at two random locations in each transect with a prism of 

factor 2, whi1e tree density was measured three times per stand in a 10 m x 10 m quadrat. 
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Table 1.1 Characteristics of the nine sampled stands: site name, dendrochronological stand 
age, age class, mean and standard deviation of species density 

Trembling
Black spruce Jack pine Balsam fir 

Stand age aspen
Site Age class density density density

(years) density
(stems/ha) (stems/ha) (stems/ha)

(stems/ha) 

N4 57 
50-80 3920 ± 1020 220 ± 270 80 ± 100 

N59 76 

SI 88 
80-110 2940 ± 1330 400 ± 690 400 ± 560 

N23 90 

N8 131 
110-140 2200 ± 320 10 ± 20 

N75 132 

Cl 168 
140-200 1720 ± 740 20 ± 40 

POPI 173 

N50 226 > 200 1730 ± 670 

1.3.2.2 Gap makers and tree recruitment 

In each gap, we took data on ail dead trees which contribute to create the gap (gap makers). 

Gap makers had a DBH superior to 5 cm and a height of at least two-thirds of the canopy 

height. We distinguished different modes of mortality for the trees: standing dead, uprooted, 

broken (at the base, at one quarter of the height of the tree as judged by the height of the 

break point plus the length of the associated log, at a third, a half or two-thirds) and snapped 

crown for trees standing dead with fallen crown, which is common for old Picea mariana (N. 

Fenton, pers. comm.). The mode of mortality and also the number of gap makers, the species, 

the orientation of the log for broken and uprooted trees, the height and the DBH for standing 

dead and snapped crown trees were noted. 
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Tree recruitment was also sampled in ail gaps. When the gap area was less than 7 m2
, the 

entire gap was sampled. When the gap area was greater than 7 m2
, we sampled the 

regeneration in a 2 meter wide transect oriented north-south in the expanded gap, i.e. from 

stem to stem. In boreal forests, the sun angle is lower and there is more radiation in the 

northern part of the gap (Canham et al. 1990). We wanted to see if regeneration density 

follows this axis of increased light radiation from the southern edge to the northern edge of 

the gap (Kneeshaw and Bergeron 1999). We evaluated ail regeneration as either saplings 

[trees higher than 1 m (Runkle 1981) but smaller than two-thirds of the canopy height (Pham 

et al. 2004) and/or having a DBH < 5 cm] and gap fillers [including saplings and regeneration 

smaller than 1 ml. Every gap filler was grouped by species, by 15 cm height class (0-15; 15

30; ... ; 195-210; > 210), by position in the gap (north, middle, south) and by mode of 

reproduction (layer or seedling). Furthermore, we noted whether gap fillers were free of 

competition which means being at least 50 cm from another gap filler (e.g. Kneeshaw and 

Bergeron 1998) and if they were growing in a sphagnum cover. For stands older than 140 

years, where gaps were not delimited, gap makers and saplings were sampled in a four meter 

wide transect oriented north-south and tree recruitment in a two meter wide transect, along 

the same transects used to calculate gap fraction. 

1.3.2.3 Light and understorey 

For each stand, six gaps and six locations under canopy coyer in the transects were randomly 

chosen to take hemispherical photographs and compare light transmission between these two 

environments. Hemispherical photographs were taken during conditions of diffuse skylight 

using a fisheye lens mounted on a Nikon Coolpix 4500 digital camera. The camera was 

always located in the middle of the gap or under canopy, at 30 cm above the ground, in a 

horizontal position and oriented to the magnetic north. Shrubs and plants in the immediate 

environment of the lens were displaced to avoid shading from the understorey. Photographs 

were then analysed with the software Gap Light Analyser (version 2.0). 

Sphagnum coyer was evaluated in ail gaps and in a 2 meter wide transect inside gaps in the 

old-growth stands. The coyer of understorey species was estimated in the six gaps per stand 



18 

where light transmission data was taken. Coyer was estimated in five 20x20 cm plots Jocated 

to the north, the south, the east, the west and the middle of each gap. The mean was then 

calculated for the five coyer estimations for each species in each gap. The understorey was 

largely dominated by ericaceous species, so we combined ail the ericaceous species covers 

for the analysis of their impact on regeneration density. 

1.3.3 Dendrochronolgy 

We took samples of gap makers and gap fillers in four gaps per stand. Gaps were chosen 

randomly among those that had at least 3 saplings (when possible) with the goal of studying 

the impact of mature tree death on the growth of gap fillers. Ali dead trees and a maximum of 

3 saplings (or gap fillers close to 1 m high) inside these gaps were cut to take disks at the 

bottom of their stems. For sorne dead trees which had rotten bases, disks were taken in the 

best part of the first three meters of the trunk. Disks were sanded and a few had to be 

eliminated because they were too decomposed to be sanded. Rings were counted and 

measured on two radii using a Velmex Uni Slide measuring table (0.001 mm resolution). 

When the samples were not too rotten, the radii were perpendicular; when they were affected 

by decomposition, the radii followed a path through the best part of the disks. Trees were 

then cross-dated with event years and verified by comparing reference chronologies with the 

COFECHA (Holmes 1999) and TSAP (Rinn 1996) programs. Reference chronologies 

originated from previous studies in the region (M. Simard, unpubJ ished data; Hofgaard et al. 

1999). Rings were counted on 120 cookies and 105 of them were cross-dated successfully. 

This way, we estabJjshed the age at the time of death to see if gap makers were young or 

senescent and the year of gap maker death to know if mortality was punctual or 

asynchronous. 

Disks of gap fillers were also sanded and measured. 101 gap fil1ers were sampled (95 black 

spruce and 6 balsam fir). 82% of them were layers and the height varied between 65 cm and 

6.8 m with a mean height of 2.73 m. We measured 2 radii, but to do the analyses, we used 

only thelongest one or the first one if they were of equal length. We wanted to know if the 
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gap fillers experienced a growth release at the time of death of the gap makers. We used the 

IMPACT micro-program (from the Dendrochronology Program Library) to compare mean 

annual radial increment before and after an impact or disturbance, here the opening of the 

canopy, which is thought to cause a change in growth (Holmes 1999). We define a growth 

retease as a growth change in a tree-ring series exceeding 200% and lasting 5 years. We 

chose a criteria of200% because growth rates are very low making the method very sensitive 

(Fraver and White 2005). We limited our time comparison to 5 years before and after the 

year of tree death so that we could use ail the gap makers dead before 2000. Using 10 years 

as done by others (Nowacki and Abrams 1997; Black and Abrams 2004; Fraver and White 

2005) would have reduced the sample size of dead trees by one third, since many of the trees 

would have died too recently to be included given the formula for growth release. 

Growth release = M21M 1 *100% > 200% 

where M2: mean annual radial increment of 5 years after the death of a gap maker 

MI: mean annual rad ial increment of 5 years before the death of a gap maker 

1.3.4 Data anaJysis 

Linear regressions were used to test the relationship between canopy openness and gap 

fraction as a function of stand age as weil as light transmission as a function of gap area and 

stand age. Modified Student tests (unequa1 variances) were used to compare the means of 

light transmission in the gap and under the canopy and the means of regeneration density in 

gaps and under the canopy. A one-way ANOYA with a Kruskal-Wallis test was performed 

(data not normal) in order to evaluate the effect of position in the gap on the number of gap 

fillers. We also tested the regeneration density in gaps vs under the forest canopy using a 

Kruskal-Wallis test because data were not normally distributed. In addition, Spearman 

correlations between regeneration density in gaps and environmental variables (stand age, 

canopy openness, light transmission, sphagnum cover, ericaceous cover, basal area, stand 

density and gap maker density) were calculated. Relationships between these variables were 

then further evaluated using a PCA. AlI statistical analyses were conducted using the JMP 
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computer program (version 5.1) and with Canoco for Windows (version 4.52). The critical 

value ofp for ail tests was 0.05. 

1.4 Results 

1.4.1 Gap and stand characteristics 

Gap fraction increased with stand age from 18.1 % to 77.4% (si ope = 0.2789, Prob > Itl = 
R2<0.0001, = 0.6747) (Figure 1.1). Canopy openness, which includes both gaps and 

openings without gap makers, was on average 8% greater than gap fraction. Canopy openness 

also increased with stand age (slope = 0.2973, Prob > Itl = <0.0001, R2 
= 0.7801) and reached 

a maximum of 79.1 % in the oldest stand (226 years). On the other hand, tree density 

decreased from 4220 stems/ha in the youngest stands to 1730 stems/ha in old-growth stands. 

Stand basal area reached a maximum in mature stands (80-110 years) and then, also 

decreased with time (Table 1.2). For example, basal area decreased from 52 m 2/ha in mature 

stands to 16 m2/ha in the oldest stand. Fluctuations of basal area and tree density within each 

stand depend on the abundance of gaps where data were taken. 

Table 1.2 Stand characteristics: tree density, mean, staridard deviation, maximum and 
minimum basal area by stand age 

Stand Stand age Maximum Minimum
Tree density Basal area 

development class basal area basal area 
(stems/ha) (m2/ha)

stage (years) (m2/ha) (m2/ha) 

Young 50-80 4220 ± 1180 37 ± 7 44 26 

Mature 80-110 3740 ± 830 41 ± 8 52 26 

Over-mature 110-140 2210±320 30 ± 3 36 25 

Old-growth 140-200 1730 ± 710 30 ± 8 41 19 

Oldest stand > 200 1730 ± 670 20 ± 5 26 16 
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Gaps were generally small (Figure 1.2) and 80% were less than 30m2 in area. There were 

more small gaps in young stands (mean of Il.9 m2
) but the larger gaps, including the largest 

one (207.75 m2
), were found in the 110-140 year old stands (mean of 32. 9m2

). The old

growth stands (> 140 years) would probably contain even larger gaps if we had been able to 

delimit them, but due to the low density of these forests, the wide tree spacing and the 

uneven-aged structure, openings were interconnected. 

Gap size seemed to have no influence on light transmission (slope = 0.0578, Prob > Itl = 

<0.2132, R2=0.0385). However, light transmission in openings increased proportionally with 

stand age (slope = 0.1102, Prob > Itl = <0.0001, R2 = 0.6176) (Figure l.3a and l.3b) as stand 

density decreased. Light transmission rates under forest canopy and in the middle of gaps 

were statistically different when we separated young and mature stands from over-mature and 

old-growth stands. In stands younger than 110 years, the mean light transmission was 15.4% 

in the middle of the gaps and 17.1 % under canopy coyer (modified Student test, Prob > Itl = 

0.0253) comparatively to 25.7% and 22.2% (modified Student test, Prob > Itl = 0.0210) in 

stands older than 110 years. 
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1.4.2 Gap makers 

Gaps were created by the mortality of an average of 4 to 5 mature trees. The majority of gaps 

(95%) had less than 10 gap makers and 13% resulted from the mortality of only one mature 

tree. Gap makers were most1y found broken (69%) ofwhich 47% were snapped at their base, 

4.7% at a quarter of the trunk, 9.5% at a third, 6.3% at a half and 1.8% at two-thirds of the 

total height (Figure 1.4). Even if we did not quantify it, we observed many logs broken in 

more than one piece. Downed wood (76%) was more prevalent than snags (24%) which 

include gap makers standing dead in the entirety (17%) and gap makers standing dead with 

their crown snapped (7%). Moreover, uprooted trees were not frequent (7%) (Figure 5) and 

logs of uprooted stems and those broken at their base fell in many different directions (Figure 

1.5). 

The dated samples of gap makers demonstrated that mortality occurred from 1951 to 2004 

with small peaks in 1991 (5.7%), 1992 (7.6%), 1996 and 1997 (6.7% each) (Figure 1.6a). 

When we grouped mortality of gap makers by decade, we see that 48% of them died in the 

1990's and 75% between 1980 and 1999 (Figure 1.6b). Given the increased probability of 

successfully dating trees that died recently, it is surprising that only 20% of gap makers died 

in the last decade, i.e. since 1997. On the other hand, the frequency of trees that died before 

the eighties should probably be higher than J 1% since sorne trees may have decomposed. 

Indeed, we were not able to date the death of 15 stems because their rings were too decayed, 

plus many trees were not analysed because of their high degrees of decomposition. The 

number of gap makers was very low in old-growth stands (0.17 and 0.08 stems/m2
) probably 

because the organic matter invaded the downed wood and sorne trees died a long time ago 

(Table 1.3). 
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1.4.3 Gap maker - gap flller comparisons 

Gap makers were mostly black spruce (78%) with sorne jack pine (6%), trembling aspen 

(1 %) and balsam fir (1 %). A small proportion (14%) was not identified due to their advanced 

state of decomposition. Gap makers were replaced 99% by black spruce and 1% by balsam 

fir (Table 1.4). In contrast with our hypothesis, there were generally more saplings than gap 

makers in gaps, except for the 80-110 year old stands (Table 1.3). In these mature stands, the 

number of gap makers per area was the highest (0.61 stems/m2
) and the number of saplings 

and the mean regeneration density were the lowest (0.08 stems/m2 and 0.58 stems/m2 

respectively). In fact, regeneration density was negatively related to gap maker density 

(Spearman's Rho = -0.3927). In young and mature stands, mortality of small trees (DBH < 

5cm) was important as an average of 0.86 and 0.31 stems/m2 were dead (or 6 and 4 dead 

saplings per gap). In the other stands, this number decreased to 0.07 and 0.03 stems/m2 (Table 

1.3). 

Gap fillers are often old, 27% ofthem had ages exceeding 100 years (in stands> 110 yrs). 

Furthermore, this age is a minimum estimate as sorne rings may have been located below the 

soil level (Desrochers and Gagnon 1997) which rises through the thickening of the moss 

layer (Boily and Doucet 1993). Many gap fillers seemed to have the same age as the gap 

makers. In young and mature stands « 110 years), the age at the time of death for gap 

makers was similar to the current age of gap fillers with peaks between 40 to 69 years old and 

a mean age of 54 years for gap makers and 53 for gap fillers (Figure 1.7a). In stands 110 to 

140 years old, the highest mortality occurred between 120-129 years old with a mean gap 

maker age of 101 years comparatively to 77 years for gap fillers (Figure 1.7b). In these 

stands, gap filler ages were spread between 40 and 119 years with a peak occurring between 

60-69 years. Finally, in old-growth stands (> 140 years), mortal ity was scattered between 110 

and 169 years old with a mean gap maker age of 140 years (Figure 1.7c). Gap fillers younger 

than gap makers became more frequent in older stands. In old-growth forests, the presence of 

a second cohort was more distinguishable; nonetheless gap filler mean age was still relatively 

high(81 years)(Figure 1.7c). 
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Table 1.3 Densities of gap makers, saplings, dead saplings and regeneration by stand age 
class 

Stand age 
(years) 

Gap makers 
density 

(stems/ml) 

Saplings 
density 

(stems/ml) 

Dead saplings 
density 

(stems/ml) 

Regeneration 
density 

(stems/ml) 

50-80 0.40 0.74 0.86 1.77 

80-110 0.61 0.08 0.31 0.58 

110-140 0.22 0.48 0.07 2.28 

140-200 0.17 0.32 0.07 2.18 

> 200 0.08 0.52 0.03 2.74 

Table 1.4 Proportions of tree species for living trees, gap makers and gap fillers. The 14% of 
gap makers which were not identified to species were not included in the proportion to 
provide an easier comparison between stand, gap maker and gap filler species 

Species Living trees Gap makers Gap fillers 

Black spruce (Picea mariana) 90.8 % 90.7 % 98.9% 

Jack pine (Pinus banksiana) 5.0% 7.2 % 

Balsam fir (Abies balsamea) 0.8% 0.8 % 1.1% 

Trembling aspen (Populus tremuloides) 3.4 % 1.4 % 

Tamarack (Larix laricina) < 0.1 % 



--

29 

a) 40 
n =57 

~ 35 
o n =41 

c-
<.J
 
;: 30 

1--- ~ 25 
::l 

g 20 1=- 1--

.:: 
QI 15 - 
> 

-~ 10 -- 1

Qi
a::: 5 - 

n 
--_. 

.rI o 
20-29 30-39 40-49 50-59 60-69 70-79 80-89 

Age 

b) 40 - -- 
n =25 

~ 35 
;: 30 
<.J 

n =24 

~ 25 
::l 
tT 20 
~ 
'; 15 
~ 
ni 
Qia::: 

10 
5 

o ~n-n-
--

-n-Il n
-

- •
40 60 80- 100- 120 140
49 69 89 109 129 149 

Age 

c) 20 
n =381 

n = 36 
~ 15 

1t: 
QI
 
::l
 

0" 10 1- - 1- 
~ 
QI 

f- - - 1- - - 1- - - ! 
~ 
> 

5 .1a::: 
Qi 

.1 Il 1o
 
ft $ $ ~ ~ ~ $ ~ ~
 
~" W '\" O;\:) \:)" 'oS Ç)' \:) iY<, ,,"3 ,,~. >0 ,,<?l 

Age 

Figure 1.7 Age at time of death for gap makers (in black) 
and current age of gap fillers (in gray) (a) in stands younger 
than 110 years; (b) in stands 110-140 years 0 Id; (c) in stands 
older than 140 years. 



30 

1.4.4 Gap fillers 

Regeneration was 95% composed of black spruce layers with the remaining 5% being 

composed of black spruce and balsam tir seedlings. Tree regeneration density in gaps was 

relatively high (1.71 stems/m\ but not statistically different than under the forest canopy 

(1.34 stems/m2
) (Kruskal-Wallis test, Prob > Izl = 0.1817). Furthermore, only 10% of the 

regeneration was free of competition, i.e. at least 50 cm from the nearest individual. There 

were slightly more gap fillers in the northern part of the gaps (35%) than in the south (33%) 

or in the center (32%) (One-way ANOVA, Kruskal-Wallis test, Prob > Chi Sq = 0.0460). 

Gap fillers were mainly smaller than one meter in height, 89% of them measured less than 

105 cm (Figure 1.8). The height of saplings decreased as stands aged. The average was 3 

meters in stands younger than 110 yrs, 2.8 m in stands 110-140 yrs old and 2.4 m for stands 

older than 140 yrs. Also, from the sub-sample of lOI gap fillers, only 15% had a growth 

release of more than 200% after the death of a gap maker. 

Tree regeneration density was strongly correlated to stand age (rs = 0.3893), light 

transmission (rs = 0.4433), canopy openness (rs = 0.3482), sphagnum cover (rs = 0.4164), 

ericaceous cover (rs = 0.6244) and negatively correlated to basal area (rs = -0.2587), stand 

density (rs = -0.4947) and gap maker density (rs = -0.3927) (Table 1.5). Ail explanatory 

variables were strongly correlated with stand age, positively (canopy openness, light 

transmission, sphagnum cover, ericaceous cover) or negatively (basal area, stand density, gap 

maker density) (Table 1.5 and Figure 1.9). Besides 35% of the gap fillers were growing in 

sphagnum cover, regeneration density (0.58 stems/m2
) (Table 1.3) and sphagnum cover 

(13%) (Figure 1.10) dropped in mature stands (80-110 years) where stand basal area reached 

a maximum (Table 1). On the other hand, regeneration density was higher in over mature and 

old-growth stands (2.28, 2.18 and 2.74 stems/m2
) (Table 1.3). 
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Table 1.5 Speannan correlation coefficients (rs) between regeneration density and stand age, light transmission in the 
middle of the gap, canopy openness of the stand, percentage of sphagnum cover in the gap, percentage of ericaceous cover in the gap, 
stand basal area, stand density and gap maker density 

Canopy Sphagnum Ericaceous B 1 Stand Gap maker Regeneration
Stand age Light asa area

Openness cover cover density density density 

Stand age 1.0000 

Light 0.7775 1.0000 

Canopy Openness 0.8907 0.7586 1.0000 

Sphagnum cover 0.3299 0.4317 0.3627 1.0000 

Ericaceous cover 0.7075 0.7056 0.7294 0.3432 1.0000 

Basal area -0.6641 -0.6398 -0.6609 -0.2287 -0.5884 1.0000 

Stand density -0.8238 -0.6520 -0.7514 -0.3264 -0.6780 0.5980 1.0000 

Gap maker density -0.5373 -0.5282 -0.4918 -0.3419 -0.5064 0.4665 0.6433 1.0000 

Regeneration density 0.3893 0.4433 0.3482 0.4164 0.6244 -0.2587 -0.4947 -0.3927 1.0000 

w 
N 



33 

Stand age 

Canopy openness 

N Gap maker density 
ID +--..:.---------~~==~:::....:2:.--.:..:..:.:...:..=..;~-=..:..::.--=~_l 

.;( Stand density 

Basal area 

..-
1 

-1.5 1.5Axe 1 

Figure 1.9 Principal Component Analysis of the variables regeneration 
density, stand age, light transmission in the middle of the gap, canopy 
openness of the stand, percentage of sphagnum cover in the gap, 
percentage of ericaceous cover in the gap, stand basal area, stand 
density and gap maker density; axes 1 and 2. 
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Figure 1.10 Sphagnum cover in the gap as a function of stand 
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1.5 Discussion 

1.5.1 Gap characteristics 

We show in this study that black spruce forests in northwestern Quebec open with time since 

tire from a gap fraction of 18.1 % in young stands to 77.4% in the oldest. These percentages 

correspond to those of Harper et al. (2002 and 2006). They found that gap abundance 

increases with time since flfe and can reach proportions over 80% (Harper et al. 2006). Most 

of their stands had a canopy cover of 20 to 60% except in the 50-75 and 75-100 year age 

classes where a higher proportion of stands presented a canopy cover over 60% (Harper et al. 

2002). Canopy openness can be explained by gaps expanding over time (Liu and Hytterborn 

1991). In our study, gaps in over-mature stands were on average 2.8 times larger than in 

young stands. Nonetheless, even in over-mature stands (mean of 33 m\ gaps are relatively 

small compared to those found in other boreal or subalpine forests where average gap size 

usually varies between 41 and 141 m 2 (McCarthy 2001). Gaps are small because of the 

conical and narrow crown of black spruce (McCarthy 2001; Pham et al. 2004), the main gap 

maker species, and the limited number of individuals creating a gap (average of 4 to 5 per 
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gap). As with other studies (Pham et al. 2004; Liu and Hytteborn 1991), the majority of gaps 

contain less than 10 gap makers. Canopy openness is mainly due to a drop in stand density 

and basal area which decreases to 1730 stems/ha and 20 m2/ha in the oldest stand. Tree 

density decreases to a point that gaps are interconnected and can not be delimited in old

growth forests. 

Due to the small gap size (gap diameter frequently smaller than the height of surrounding 

trees) and the limited variation in gap area, light transmission does not show a good relation 

with gap area, for sites where the gap areas could be measured « 140yrs). Light transmission 

is, however, correlated with stand age. The gap matrix evolves with time since fire in a forest 

island matrix. In a gap matrix, the measured light levels were greater under the canopy, while 

in the forest island matrix, they were higher in gaps than under the small groups of dominant 

trees (Figure 1.1 1). 

In dense stands of young and mature age classes, light transmission is a little greater under 

the canopy (17%) than in the middle of the gaps (15%). These results are consistent with 

those of Bartemucci et al. (2002) who found similar light levels inside and outside gaps in 

old-growth northern forests of British-Columbia. At high latitudes, the low solar elevation 

and the frequent openings between the narrow crowns of conifers allow a better penetration 

of light into the understorey than in tropical and temperate forests (Canham et al. 1990). Ban 

et al. (1998), working in forests at the 52nd parallel, suggest that light levels will be higher in 

the understorey to the north of gaps than in the gap itself. In many small gaps surrounded by 

tall trees, light is relatively uniform, diffuse and of low intensity due to penumbral effects 

(Lieffers et al. 1999). However, in our old-growth stands, the uneven-aged structure and the 

increasing space between mature trees let penetrate more Jight to the forest floor. Aiso in 

these open stands, gaps may receive direct sunlight when the gap diameter is 1.124 times 

greater than the canopy height (Kneeshaw and Bergeron 1998). 
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Dense forest Open forest 

Figure 1.11 Light transmission in dense even-aged forest vs in open uneven-aged forest. 

1.5.2 Gap makers 

The pattern of mortality evolves with time since fire. In young and mature stands, gaps are 

created by stem exclusion. In these stands, mature tree density and gap maker density are at 

their maximum and mortality occurs before trees reach senescence (mostly between 40 and 

69 years old). The small size of gaps in young stands (mean of 11.9 m2
) could also be 

exp!ained by trees surviving the stem exclusion phase expanding laterally into gaps as they 

are still vigorous (Oliver and Larson 1990). Crown expansion is however less likely to close 

gaps than in deciduous forests (Lieffers et al. 1999). The relatively important mortality of 

small trees (DBH < 5cm) in young and mature stands (an average of 6 and 4 saplings per gap 

were dead in the 50-S0 and SO-110 year old stands, respectively) may be a consequence of 

stem exclusion. Stand break up begins in mature stands (SO-II 0 yr) where the number of gap 

makers is the highest and the regeneration density, the lowest. The presence of Pinus 

banksiana in mature stands may also accelerate stand break up due its shorter longevity than 

Picea mariana (Lecomte et al. 2006). 

Gaps are created continuously throughout the gradient of time since fire. The absence of a 

prominent peak in tree mortality over the years suggests insect outbreaks are uncommon. It 
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has already been shown that the spruce budworm (Choristoneura fumiferana) has a 

negligible impact in our study area, compared to forests further south and east (Gray et al., 

2000; Lecomte et al. 2006). Nevertheless, when we group the mortality by decade, we notice 

that most gap makers (75%) die between 1980 and 1999 compared to the years before and 

after these two decades. This may be due to the last spruce budworm outbreak (1970-1987; 

Morin et al. 1993) that may have killed or weakened sorne individuals. The spruce budworm 

may lead to the mortality of over-mature black spruce trees in uneven-aged stands or 

suppressed saplings even if black spruce is not a preferred host (De Grandpré et al. 2008, 

Lussier et al. 2002). In the Abitibi region, Picea mariana stands lost about 10% of their 

volume because of the last spruce budworm outbreak (Morin et al. 2008), but trees may have 

been weakened and died years after the outbreak ended (H. Morin, pers. comm.). 

Windthrow also seems to be a limited cause of mortality as only 7% of gap makers were 

found uprooted and as no dominant direction of fallen logs (broken at the base and uprooted 

trees) was identified. This is surprising as many authors identified black spruce trees growing 

on poorly drained organic soils and producing adventitious roots in the peat as being more 

susceptible to windthrow (Smith et al. 1987; Lieffers and Rothwell 1987, Ruel 1995). Harper 

et al. (2002) showed that windthrow coincides with a peak in canopy coyer and height at 

about 100 yr and affects more than 16% of the area occupied by the 100-250 yr old stands. 

However, stand stability is better in high-density stands owing to their ability to dissipate 

winds and their interlocking root systems (Smith et al. 1987), particularly in pure stands 

because the presence of jack pine may negative1y affect black spruce resistance (Elie and 

Ruel 2005). Even if we found only 17% of gap makers standing dead, a lot of trees were 

probably dead before they fell; many logs were found in more than one piece and 22% of gap 

makers were snapped elsewhere then their base. 

Gap maker density is less important in gaps of old-growth stands, possibly because sorne gap 

makers have been covered by the moss layer or have been decomposed, but also because 

mature trees are less abundant in these stands. Openings without gap makers in old-growth 

forests may be caused by the disappearance of trees that died a long time ago. In general, gap 

makers of old-growth stands are older (110-169 yr) than in the other stands and we can 
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presume their death is related to senescence (Sénécal et al. 2004). Nonetheless, mortality is 

often caused by the accumulation of multiple factors (Manion 1981; Kuuluvainen 1994). 

1.5.3 Tree regeneration 

Contrary to what we expected, regeneration density is abundant and sapling density is higher 

than gap maker density, except in mature stands. Groot (1984) has also shown that advance 

regeneration is abundant, particularly in older stands with low basal area. However, most of 

our saplings in the young and mature stands seem to be from the same cohort as gap makers 

as their ages are similar. Sorne of the first cohort trees did not get a chance to reach the 

canopy and are still suppressed because of the variation in the quality of regeneration 

microsites fol1owing fire (Lavoie et al. 2007). AIso, many saplings could be vegetative layers 

of the initial coJonizing trees that originated when their branches were low enough to contact 

the soil and root. Nevertheless, a second cohort of trees is recruited and become more 

apparent in the old-growth stands leading to an irregular structure of the forest. In the oldest 

stand, tree density is the same as in the 140-200 yr old class, but basal area is lower due to the 

emergence of a second cohort of trees smaller than the first one. The average ages of 

saplings, which are frequently old, increase (53 to 81 yrs) as stands get older while their 

height decreases (3 to 2.4 m), probably because growth conditions become worse. 

Although growth may be restricted by competition between gap fillers, growth is mainly 

limited by the development of a thick organic layer that preserves cold and wet soils 

conditions. The decrease in tree density allows a greater penetration of rain and reduces 

evapotranspiration (Denslow et al. 1998; Simard et al. 2007) leading to an elevation of the 

water table which also limits tree growth (Lieffers and Rothwell 1986). AIso, a high-density 

of sphagnum colonies maximizes water retention via capillary action (Hayward and Clymo 

1983; Fenton et al. 2006).This presence of water in soil could explain the predominance in 

the recruitment of black spruce (99%) a species tolerant of cold, wet and poor nu trient 

conditions (Viereck 1983). Vegetative reproduction is promoted by the increase in the height 

of organic and sphagnum layers which reach the low branches of black spruce trees. In 
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northern Norway spruce forests of Finland, Heikinheimo (1922) also observed that layers 

were more abundant on sites with thick moss coyer (Kuuluvainen 1994). 

Black spruce layers can grow as weil as seedlings and can contribute to the establishment of 

productive stands (Paquin et al. 1999; Paquin and Doucet 1992a). Age is not a limiting factor 

for advance regeneration which usually releases after forest harvesting (Boily and Doucet 

1993; Paquin and Doucet 1992b; Lussier et al. 1992; Groot and Hokka 2000). Leemans 

(1991) alleged that spruce regeneration strongly increases in gaps due to the increase in light 

leveIs. In black spruce forests of northwestern Quebec, only a few saplings released after the 

death of mature trees creating or enlarging a gap. However, our range of time used to 

compare growth rates before and after the death of a gap maker may have been too short to 

notice a release. Indeed, the effects of suppression may persist for 20 years or longer (Groot 

and Hokka 2000). For example, diameter growth of small black spruce trees was found to 

increase about 20 years after harvest (Lussier et al. 1992) while height-growth rates 

culminated between 20-30 yrs (Paquin and Doucet 1992b). On the Clay Belt, the effects of 

suppression on the growth of black spruce advance regeneration become insignificant 12 

years after overstory harvesting (Groot and Hokkii 2000). 

Regeneration density is similar beneath the canopy or in gaps, reflecting the fact that Picea 

mariana can grow easily under closed canopy (Pham et al. 2004). Light does not seem to be 

imperative in the location of this shade-tolerant species, but regeneration density shows a 

slight significant increase in the north part of gaps, where light levels are greater (Canham et 

al. 1990), compared to the center and the south. The relationship between light and tree 

recruitment is multifaceted. As stand density, basal area and gap maker density decrease with 

stand age, canopy openness and the light transmission increase. This increase in light levels 

creates a shift in species in the understorey (Lecomte et al. 200Sa). Sphagnum spp. gradually 

replaces the feathermosses and ericaceous shrubs, principally Labrador tea (Rhododendron 

groenlandicum), become more abundant (Fenton and Bergeron 2006; Simard et al. 2007; 

Lecomte et al. 200Sa). 
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A negative correlation between Rhododendron and black spruce growth on the Clay Belt has 

been previously identified (Fenton et al. 2005, Lavoie et al. 2007). Ericaceous species have 

been found to inhibit seed germination and seedling growth of conifers by the reduction of 

available nitrogen (Mallik 2003). However, Lavoie et al. (2006) found that the removal of 

aboveground competition by Rhododendron significantly reduced the an nuai height growth 

of black spruce seedlings. In fact, regeneration density is not limited by ericaceous shrubs or 

by Sphagnum. Quite the opposite, it is strongly associated with the presence of these species 

on the forest floor and they are ail related to the increase in light transmission and canopy 

openness throughout the gradient of time since fire. Given the small size of the abundant 

regeneration and the lack of growth release, we conclude that the opening of black spruce 

forests of the Clay Belt is due to a lack of growth rather than to a lack of regeneration. 

1.6 Conclusion (Management implication) 

It would be possible to emulate with partial harvesting the gap dynamics of black spruce 

forests growing on the Clay Belt. About 40 to 50% of the forest cou Id be harvested by 

creating artificial gaps with an average of 5 dominant trees removed per gap. To represent the 

natural distribution of gap sizes (Coates and Burton 1997), harvested areas may vary between 

15 and 100 m2
, with a majority being 30 m2 in size. Partial and selective harvesting could be 

used to recreate the structural diversity of over-mature and old-growth forests (Harvey et al. 

2002), as wou Id be found in stands of our relatively open and uneven-aged 110-140 yr old 

class. However, partial harvesting may increase paludification and reduce tree growth rates 

(Lavoie et al. 2005). Thus, it would be surprising that artificially created gaps, as natural 

gaps, would eventually close due to the limited growth of the regeneration. Also, the 

bryophyte community in partially harvested stands is typical of old paludified stands (Fenton 

and Bergeron 2007) which are are less productive (Lecomte et al. 2005). Consequently 

partial harvesting should be restricted to productive sites having slopes or deposits not too 

prone to paludification. 
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For sites where paludification is a problem, it would be preferable to emulate the effect of a 

high severity fire and to opt for management techniques that remove a part of the forest floor 

(Fenton et al. 2005). The current harvesting system that protects soils and advance 

regeneration (CPRS) is maladapted to Clay Belt forests because it protects the organic matter 

layer and preserves cold and wet soils (Lecomte and Bergeron 2005a). Afterwards, it will be 

essential to plant seedlings to promote the return of a dense and productive forest. The 

combination of techniques emulating natural disturbances, such as fire and gap dynamics, 

with the conservation of undisturbed forests will promote an ecosystem management in a 

sustainable forestry perspective. 
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CONCLUSION GÉNÉRALE 

L'étude de la dynamique de trouées en forêt commerciale démontre que les forêts du nord

ouest québécois s'ouvrent avec le temps. Cette ouverture est davantage reliée à une chute de 

la densité du peuplement qu'à l'agrandissement des trouées. Bien qu'entre jeunes 

peuplements et peuplements surmatures l'aire des trouées triple pratiquement, les trouées 

demeurent petites. Plus les peuplements vieillissent, plus il devient difficile de délimiter les 

trouées puisque l'espace entre les arbres qui les entourent augmente. Dans les vieux 

peuplements, la densité des arbres matures est si faible que les trouées sont interconnectées. 

Ainsi, la transmission lumineuse dans les trouées n'augmente pas en fonction de leur aire, 

mais en fonction de l'âge du peuplement. Dans les peuplements jeunes et matures, la quantité 

de lumière qui rejoint le sous-bois est plus importante sous la canopée en raison de l'angle du 

soleil, de la faible taille des trouées et de l'espace naturel entre les conifères. Les sols des 

peuplements surmatures et vieux reçoivent quant à eux une quantité accrue de lumière, par 

rapport aux peuplements plus jeunes, et cette lumière est plus élevée dans les grandes 

ouvertures que sous le couvert restreint. La lumière ne dépend pas seulement du diamètre de 

la trouée mais aussi de la hauteur des arbres de la canopée environnante (Lieffers et al. 1999). 

Dans les peuplements jeunes et matures, le diamètre des trouées est très souvent inférieur à la 

hauteur des arbres dominants, de sorte que l'ombre des arbres matures est omniprésente dans 

toute la trouée. Du côté des peuplements surmatures et vieux, il ne reste que quelques grands 

arbres dispersés ici et là entourés par d'autres plus petits. Cette structure irrégulière ainsi que 

l'interconnexion des trouées y permettent une plus grande transmission lumineuse au sol que 

dans les peuplements denses. 

Pour toutes les classes d'âge de peuplements, la densité de régénération arborescente sous 

canopée est équivalente à celle en trouée, bien qu'elle varie selon le temps depuis feu. Peu 

nombreuse dans les peuplements matures, équiens et sombres, elle devient plus dense dans 

les vieilles forêts ouvertes. D'autre part, le nombre de gaules est élevé dans les jeunes 

peuplements, car ce ne sont pas tous les individus qui ont atteint la canopée, les plus petits 

étant supprimés par un manque d'espace (Oliver et Larson 1990). Certains arbres supprimés 
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et d'autres ayant atteint la canopée meurent avant maturité. Ainsi, l'ouverture des 

peuplements est d'abord initiée par le phénomène d'autoéclaircie qui joue un rôle important 

dans la création des trouées de.s peuplements jeunes et matures. La compétition entre les 

arbres de ces denses peuplements est à l'origine de J'autoéclaircie (Kuuluvainen 1994) alors 

que la compétition par l'étage dominant (Paquin et Doucet 1992) pourrait être la cause des 

gaules retrouvés morts dans les trouées. De leur côté, les vieilles forêts sont davantage 

sujettes aux perturbations par des agents externes (Kuuluvainen 1994). Le vent ne semble 

toutefois pas être une cause importante de mortalité. Cela est étonnant puisque l'épinette 

noire poussant sur des sols organiques mal drainés est reconnue pour être plus susceptible 

aux chablis (Smith et al. 1987; Lieffers et Rothwell 1987, Ruel 1995). En effet, le système 

racinaire de l'épinette noire se déplace graduellement du sol minéral à la couche organique en 

produisant des racines adventives au fur et à mesure que la couche organique augmente et 

que la nappe phréatique s'élève (Lieffers et Rothwell 1987; Simard et al. 2007). Néanmoins, 

l'épais couvert de mousses et de sphaignes pourrait protéger les arbres du déracinement. Le 

couvert muscinal étant rarement perturbé par des chablis, les microsites adéquats pour la 

régénération sont limités. 

La dernière épidémie de tordeuse des bourgeons de l'épinette (TBE) pourrait avoir eu un 

impact sur les peuplements. Cet effet serait plus faible qu'au sud et à l'est de la province du 

Québec (Lecomte et al. 2006), mais serait assez marqué pour que la mortalité soit plus 

prononcée dans les décennies 80 et 90. Un pic de mortalité pour J'épinette noire a aussi été 

observé au milieu des années 80 dans une étude en cours (V.-A. Angers, comm. pers.). Bien 

que les arbres affaiblis pendant l'épidémie puissent mourir longtemps après, leur mort peut 

résulter indirectement de l'impact de l'insecte car ces arbres sont alors plus vulnérables aux 

autres perturbations (Hubert Morin, comm. pers.). Cela illustre bien que la mort d'un arbre 

est souvent provoquée par l'effet cumulatifde plusieurs facteurs (Manion 1981; Kuuluvainen 

1994). Des études dendrochronologiques seraient nécessaires pour quantifier l'impact de la 

dernière épidémie de tordeuse des bourgeons de l'épinette (TBE) sur les peuplements 

d'épinettes noires. Il s'agirait d'observer s'il y a des baisses notoires et synchrones dans la 

croissance radiale des arbres qui correspondraient au moment le plus fort de l'épidémie. 
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Nous sommes portés à croire que certains arbres créateurs de trouée sont morts debout avant 

de tomber, puisque certains d'entre eux étaient cassés ailleurs qu'à la souche et puisque 

plusieurs débris étaient en morceaux. Ainsi, ils ont pu être affaiblis par des pathogènes et des 

champignons (McCarthy 2001); par la dernière épidémie de tordeuse des bourgeons de 

l'épinette (TBE); ou ils ont pu être endommagés par le poids de la neige (Peltola et al. 1999). 

La mortalité est due à de multiples événements puisque les arbres sont morts à différents 

moments et de différentes façons. Quoiqu'il en soit, comme l'épinette noire atteint la 

sénescence entre 100 et 200 ans (Burns et Honkala 1990), les arbres morts dans les 

peuplements surmatures et anciens étaient pour la grande majorité sénescents. De son côté, 

Pinus banksiana (70-100 ans) atteint la sénescence avant Picea mariana (Burns et Honkala 

1990), ce qui pourrait expliquer pourquoi nous n'avons pas trouvé cette espèce dans les 

peuplements plus vieux que 110 ans, bien qu'elle pouvait aussi être absente de la cohorte 

initiale. Il a été étonnant de ne pas trouver plus d'arbres morts avant 1980. En effet, le climat 

froid et humide de la forêt boréale ralentit la décomposition qui peut alors se dérouler sur 

plusieurs décennies (Lussier et al. 2002). Habituellement, la mort des arbres matures 

engendre des débris ligneux assez volumineux (Kneeshaw et Burton 1998). Cependant, les 

débris de la région à l'étude se seraient faits rapidement ensevelir sous la mousse de sorte que 

certaines ouvertures des vieux peuplements semblaient ne pas avoir d'arbres créateurs de 

trouée. 

Bien que les peuplements deviennent de moms en moins productifs avec le temps, la 

régénération est abondante tout au long de la chronoséquence (sauf dans les peuplements 

matures), mais elle est majoritairement de faible taille. La régénération demeure abondante 

dans les vieux peuplements malgré la présence accrue des sphaignes et des éricacées. Ceci va 

à l'encontre de l'étude de Périgon (2006), menée dans les pessières de la côte-nord, où les 

trouées dominées par les éricacées étaient très peu régénérées. Mallik (2003) parlait quant à 

lui d'une transition entre une dominance de conifères à une dominance d'éricacées. Notre 

étude démontre qu'il peut y avoir cohabitation des deux groupes. 

L'accumulation de la couche organique semble promouvoir la reproduction par marcottage 

de l'épinette noire, car les branches basses se font ensevelir sous la mousse. Ainsi, les 
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marcottes d'épinettes noires dominent la régénération adventive. Elles réussissent à former 

une deuxième cohorte qui devient davantage distincte dans les vieux peuplements. 

Cependant, les arbres qui composent la seconde cohorte sont plus petits en taille et ont une 

croissance annuelle très faible, ce qui signifie que les conditions de croissance se dégradent 

avec le temps. Le déclin de la productivité observé entre 100 et 200 ans après feu pourrait 

s'expliquer par la transition de la cohorte initiale ayant son système racinaire dans le sol 

minéral à une cohorte successive ayant son système racinaire dans la couche organique 

(Simard et al. 2007). En effet, la couche organique constitue un bien mauvais mi lieu de 

croissance comparée au sol minéral (Simard et al. 2007). La faible croissance des marcottes 

ne serait donc pas reliée à son mode de régénération, mais à la faible disponibilité des 

nutriments, principalement de l'azote, due aux conditions froides, humides et acides qui 

réduisent la décomposition (Paquin et al. 1998; Van Cleve et al. 1990). Pour cette raison, les 

gaules dans les trouées ont rarement eu une reprise de croissance suite à la création ou à 

l'agrandissement d'une trouée par la mort d'un arbre mature. 

Implications pour l'aménagement forestier 

Notre étude du régime des trouées en forêt commerciale avait aussi pour but de développer 

une approche d'aménagement forestier durable basée sur la phase de transition entre 

peuplements fermés et peuplements ouverts. Des coupes partielles qui s'inspirent des trouées 

(Coates et Burton 1997) pourraient recréer l'ouverture naturelle des pessières. Le défi réside 

en ce que les trouées artificielles favorisent la croissance de la régénération. 

Dans l'optique d'un aménagement écosystémique, les coupes forestières doivent protéger la 

diversité structurale et s'inspirer des perturbations naturelles. Notre étude a démontré que les 

forêts de la ceinture d'argile ne sont pas seulement soumises à la perturbation par le feu, mais 

sont aussi sujettes aux perturbations de petite échelle comme les trouées. Les ingénieurs 

forestiers qui planifieront un aménagement écosystémique sur la ceinture d'argile devront 

prendre en considération la pente et le type de dépôts où poussent les peuplements. Une forêt 

située sur un terrain plat recouvert de dépôts argileux et organiques deviendra éventuellement 

paludifiée. Dans cette situation, une coupe qui reproduit l'effet d'un feu sévère en réduisant 
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l'épaisseur de la couche organique serait plus appropriée. Les coupes que l'on pratique 

maintenant (Coupe avec Protection de la Régénération et des Sols) ne sont pas bien adaptées 

aux sols argileux de l'Abitibi, car elles préservent la couche organique et les sols froids et 

humides (Lecomte et Bergeron 2005). Par conséquent, la régénération protégée par les 

coupes a du mal à croître. Il serait préférable de perturber le sol afin de favoriser de bonnes 

conditions de croissance et de le préparer pour la plantation de semis. 

Les coupes partielles pourraient quant à elles être pratiquées dans des peuplements qui ne 

sont pas enclins à se paludifier. Des trouées artificielles de taille variant entre 15 et 100 m2 

avec une dominance de trouées de 30 m2 pourraient être créées par la coupe de quelques 

arbres dominants. Cette technique sylvicole utilisée dans un peuplement dense arrivé à 

maturité reproduira la structure irrégulière et ouverte, typique des peuplements surmatures. 

Bien que Groot et Wikkii (2000) en soient venus à la conclusion que la régénération 

adventive de la ceinture d'argile avait un dégagement quelques années après la coupe de 

l'étage dominant, des études sur l'impact des coupes partielles sur la croissance de la 

régénération devraient être entreprises afin de s'assurer que la productivité est maintenue. 



APPENDICE A 

INFLUENCE DES TROUÉES SUR LES COMMUNAUTÉS DE SOUS-BOIS
 

ET SUR LA RÉGÉNÉRATION DES ÉPINETTES NOIRES
 

DANS LES FORÊTS DU NORD-OUEST QUÉBÉCOIS
 

Introduction 

La dynamique des trouées a été largement étudiée dans les forêts tropicales et tempérées. Le 

rô le qu'y jouent les trouées sur la succession forestière a entre autres été bien démontré 

(Brokaw 1985). Mais qu'en est-il en forêt boréale? Dans les pessières à mousses du nord

ouest québécois, où notre étude a été menée, la succession forestière est davantage une 

question de diversification de la structure du peuplement que de changement d'espèce. En 

effet, les épinettes noires issue de la première cohorte après feu sont peu à peu remplacées par 

d'autres épinettes noires, il se développe alors une structure irrégulière (Harper et al. 2002). 

Néanmoins, une succession dans les communautés de mousses a été observée dans ces forêts 

de la ceinture d'argile (Fenton et Bergeron 2006). Située dans le nord-est ontarien et dans le 

nord-ouest québécois, la ceinture d'argile est une formation géologique au relief peu 

accidenté dont les dépôts argileux proviennent du retrait du lac postglaciaire Barlow

Objibway (Richard 1980; Lefort 2003). Certaines parties de la ceinture d'argile sont donc 

propices au phénomène de la paludification qui se traduit par une accumulation de la couche 

organique, une faible productivité et un mauvais drainage (Boudreault et al. 2002). 

L'entourbement des forêts augmente avec le temps depuis le dernier feu (Fenton et al. 2005). 

Des études ont démontré que pratiquement tous les peuplements de la ceinture d'argile qui 

n'ont pas brûlé depuis 200 ans sont des forêts ouvertes dont la cause et le maintient sont 

reliés à la paludification (Boudreault et al 2002; Harper et al. 2002; Lecomte et al. 2006). 

Dans les jeunes peuplements, âgés entre 80 et 120 ans, la grande densité arborescente et la 

couche relativement mince de matière organique créent des conditions favorables au 

développement d'un tapis de mousses dominé principalement par Pleurozium schreberi, 
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Ptilium crista-castrensis, Polytrichum commune et Dicranum polysetum (Boudreault et al. 

2002). De leur côté, les communautés de sphaignes dominent les forêts de plus de 200 ans où 

l'épaisseur de matière organique est plus importante (Boudreault et al. 2002, Fenton et al. 

2005). En fait, le remplacement graduel des mousses par la sphaigne débute dès le premier 

siècle après feu et s'explique par une réponse des espèces à la variation temporelle du couvert 

(Lecomte et al. 2005). L'ouverture de la canopée modifie en lumière et en humidité 

l'environnement du sous-bois et par conséquent, l'abondance des bryophytes et des espèces 

de sous-bois vasculaires. 

Des éricacées intolérantes à l'ombre comme Rhododendron groenlandicum augmentent aussi 

leur couvert au fur et à mesure que la canopée s'ouvre (Lecomte et al. 2005). La prolifération 

de ces espèces de sous-bois héliophiles semble néfaste pour la régénération de l'épinette 

noire. Le thé du Labrador (Rhododendron groenlandicum) nuirait à ['établissement et la 

croissance des semis de Picea mariana parce qu'il croît plus rapidement (Chapin 1983). Une 

autre éricacée, Kalmia angustifolia, peut inhiber la croissance des conifères par une 

compétition pour les nutriments et par des effets allélopathiques (Titus et al. 1995; Mallik 

2003). La régénération des arbres au sein des trouées serait aussi restreinte par l'épaisseur de 

la couche de sphaigne (Boudreault et al. 2002). Dans notre étude, nous voulons clarifier le 

lien entre le couvert de sphaigne, de Rhododendron groenlandicum et de Kalmia spp. qui 

augmentent avec la lumière et la régénération arborescente. 

La relation entre la lumière et son influence sur les communautés végétales des pessières 

reste à éclaircir. En haute latitude, l'angle du soleil et les ouvertures fréquentes entre les 

couronnes coniques et étroites des conifères offrent une meilleure pénétration de la lumière 

dans le sous-bois qu'en forêts tropicale et tempérée du sud (Bartemucci et al. 2002; Canham 

et al. 1990). Cela expliquerait pourquoi Bartemucci et al. (2002) ont trouvé des niveaux de 

lumière similaires à l'intérieur et à l'extérieur des trouées des vieilles forêts nordiques 

britanno-colombiennes. Kneeshaw et Bergeron (1998) ont quant à eux montré que la lumière 

directe ne peut rejoindre le sol de la forêt boréale que dans les très grandes trouées. L'objectif 

général de notre étude est de mesurer l'influence des trouées sur les communautés muscinales 
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et de sous-bois, et sur la croissance et la densité de la régénération. Indirectement, cela nous 

permettra de comprendre le rôle de la lumière le long d'un axe de temps représentatif de la 

période du bris des peuplements (stand break up). 

Hypothèses 

Les espèces de mousses hypnacées telles Pleurozium schreberi, Ptilium crista-castrensis. 

Ptillidium cilliare et Hylocmium splendens et certaines espèces de sphaignes comme 

.Sphagnum capillifolium et Sphagnum russowii, toutes tolérantes à l'ombre, se retrouveraient 

davantage au sud des trouées alors que l'abondance des sphaignes intolérantes à l'ombre 

telles Sphagnum magellanicum et Sphagnum faUax serait plus élevée au centre et au nord des 

trouées, où il devrait y avoir plus de lumière (Canham et al. 1990). 

Les éricacées Rhododendron groenlandicum, Kalmia spp. et Vaccinium spp. devraient 

prendre de l'importance avec l'ouverture de la canopée alors que des espèces comme 

Petasites palmatus, Clintonia borealis et Maianthemum canadense devraient préférer les 

jeunes forêts plus denses puisqu'elles sont associées aux bois humides (Lecomte et al. 2005, 

Marie-Victorin 1995). 

La croissance de la régénération serait faible en raison de la paJudification qui augmente avec 

l'âge du peuplement, elle ne serait pas influencée par l'ouverture du peuplement et par 

l'augmentation de lumière dans [es trouées; et elle pourrait être inhibée par l'abondance de la 

sphaigne et de certaines éricacées, en particulier Rhododendron groenlandicum et Kalmia 

spp.. 

Méthodologie 

L'aire d'étude se situe dans la forêt boréale du nord-ouest québécois, sur la ceinture d'argile. 

Neuf peuplements d'épinettes noires âgés entre 50 et 250 ans ont été choisis afin de couvrir la 

période d'ouverture des forêts de cette région. De deux à quatre transects de 100 m de long 

ont été tracés dans les peuplements échantillonnés. La méthode utilisée pour estimer la 
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proportion de la forêt en trouée consistait à mesurer chacune des ouvertures avec évidence 

d'arbre mort le long des transects, puis de calculer la proportion des transects en trouée 

(Runkle 1985). Les ouvertures sans arbres morts ont toutefois aussi été mesurées pour obtenir 

le pourcentage d'ouverture totale de la forêt. Dans les peuplements de moins de 150 ans, les 

dimensions des trouées rencontrées le long des transects ont été notées selon la méthode de 

l'ellipse de Runkle (1985). La mesure de l'axe long (L), la plus grande distance entre deux 

points limites de la trouée, et celle de l'axe perpendiculaire principal (W), la plus grande 

distance perpendiculaire à L, permettent d'estimer l'aire des trouées avec la formule de 

l'ellipse (Runkle 1985). Les trouées des peuplements plus vieux que 150 ans n'ont pas été 

mesurées puisque les arbres étaient trop espacés, ce qui rendait difficile la délimitation des 

trouées. 

Un inventaire de la régénération arborescente a été fait dans chaque trouée rencontrée le long 

des transects. Les individus considérés en régénération étaient ceux plus petits que les 2/3 de 

la hauteur des arbres dominants (Pham et al. 2004) qui possédaient un DHP plus petit que 5 

cm. Lorsque la trouée était de superficie inférieure à 7 m2
, toute la trouée était échantillonnée. 

Lorsqu'elle montrait une superficie plus grande, un sous-échantillonnage était fait à 

l'intérieur d'un transect orienté nord-sud de deux mètres de large qui s'étendait des troncs des 

arbres bordant la trouée en passant par son centre (Figure A). Les individus en régénération 

était séparés par espèce et par classes de hauteur d'intervalle de 15 cm (0-15; 15-30; ... ; 195

210; > 210). 

Trouée 

® Arbre vivant 

[] Zone d'échantillonnage 

Figure A. Zone de sous-échantillonnage de la régénération 
arborescente dans une trouée de superficie> 7m2

• 
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Le pourcentage de recouvrement de la sphaigne a été estimé dans chacune des trouées 

rencontrées. La surface terrière et la densité du peuplement ont été mesurés une fois par 

transect, la surface terrière à l'aide d'un prisme de facteur 2 et la densité dans un quadrat de 

100 m2
. Pour chacun des sites, six trouées choisies au hasard ont fait l'objet d'un 

échantillonnage plus exhaustif. Des photos hémisphériques ont été prises au centre de la 

trouée ainsi qu'au nord et au sud lorsque celle-ci présentait une superficie supérieure à 35 

m2
, ce qui était plutôt rare, les trouées étant généralement de petite taille. Les photos étaient 

prises à 30 cm du sol pour obtenir l'impact sur les communautés de sous-bois. Elles ont par la 

suite été analysées avec le logiciel Gap Light Analyser (version 2,0) afin d'obtenir le 

pourcentage de transmission lumineuse totale (directe et indirecte). 

Le pourcentage de recouvrement des bryophytes et des espèces de sous-bois vasculaires a été 

évalué à l'intérieur de cinq quadrats de 400 cm2
, placés au nord, au sud, à l'est, à l'ouest et au 

centre des six trouées par peuplement. Seules les espèces de mousses, de sphaignes et de 

lichens les plus souvent rencontrées ont été gardées. Les espèces rares ont été éliminées en 

raison d'un trop grand nombre de zéros dans la matrice. Cependant, certaines espèces peu 

fréquentes dans les inventaires ont été gardées puisqu'elles jouent le rôle d'espèces 

indicatrices comme Sphagnum magellanicanum qui est intolérante à l'ombre. Contrairement 

à certaines espèces de mousses, de lichens et d'éricacées, identifiées au genre seulement 

(Polytrichum, Dicranum, Cladina, Cladonia, Kalmia), les sphaignes ont été identifiées à 

l'espèce au binoculaire ou au microscope puisque certaines d'entre elles sont indicatrices de 

milieux ouverts et d'autres, de milieux fermés. 

Comme la régénération était composée à 98,9% d'épinettes noires (1,1% de sapin baumier), 

elle a été séparée pour les analyses selon leur classe de hauteur par tranche de 15 cm, le 

dernier étant la classe> 210 cm. 

Analyses statistiques 

Une analyse des correspondances (CA) et une analyse canonique des correspondances (CCA) 

ont été faites dans le but de voir la disposition de certaines espèces le long de l'une des cinq 
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orientations (Nord, Sud, Est, Ouest, Centre) considérées dans le premier cas comme variables 

supplémentaires et dans le deuxième comme variables explicatives. 

Une régression multiple a été menée dans le but de voir si la variable dépendante 

« Pourcentage de recouvrement de la sphaigne» dans les trouées était influencée par l'âge du 

peuplement, la proportion d'ouverture de la forêt, la transmission lumineuse dans la trouée, la 

densité du peuplement, la surface terrière et le pourcentage de recouvrement de 

Rhododendron groenlandicum). 

Une analyse de redondance (RDA) a été entreprise pour savoir si l'abondance de certaines 

espèces végétales présentes dans le sous-bois était influencée par l'âge du peuplement, la 

proportion d'ouverture de la forêt, la transmission lumineuse, la densité du peuplement et sa 

surface terrière. 

Une autre RDA a été faite pour établir s'il y avait une relation entre la taille des individus en 

régénération et J'âge du peuplement, la proportion d'ouverture de la forêt, la transmission 

lumineuse, l'augmentation du couvert de la sphaigne et l'abondance des éricacées 

Rhododendron groenlandicum, Kalmia spp. et Vaccinium spp. dans la trouée. 

Résultats 

Autant dans Je diagramme de double projection de la CA que dans celui de la CCA (Figure B 

et C), on remarque que Sphagnum magellanicum est associée à la localisation Nord de la 

trouée, que Sphagnum rubellum et Sphagnum fallax sont associées à la localisation Centre de 

la trouée (ainsi que Sphagnum girgensohnii pour la CA). Toutes les autres espèces sont 

regroupées au centre du diagramme, ce qui signifie qu'elles sont peu ou pas affectées par la 

variable localisation. Cependant, les variances des relations espèces-environnement de J'axe 

1 et de l'axe 1 et 2 sont faibles (11,5% et 22,6% pour la CA; 1,3% et 2,0% pour la CCA) et 

les R2 sont inférieurs à 3%, les relations ne sont donc pas significatives. 
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Figure B. Analyse des correspondances du pourcentage de 
recouvrement des bryophytes et des lichens selon leur localisation dans 
la trouée. (Matrice comportant 270 quadrats dans 54 trouées avec les 
variables supplémentaires N = Nord de la trouée, S = Sud de la trouée, 
C = Centre de la trouée, E = Est de la trouée, W = Ouest de la trouée); 
axe 1 et 2. 

Légende: 

PleuSchr = Pleurozium schreberi PtilCris = Ptilium crista-castrensis 
HyloSple = Hylocomium splendens PtilCili = Ptillidium cilliare 
PolySp = Polytrichum spp. DicraSp = Dicranum spp. 
SphaCapi = Sphagnum capillifolium SphaRuss = Sphagnum russowii 
SphaGirg = Sphagnum girgensohnii SphaFalJ = Sphagnum fallax 
SphaRube = Sphagnum rubellum SphaMage = Sphagnum magellanicum 
Cladina = Cladina spp. Cladonia = Cladonia spp. 
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Figure C. Analyse canonique des correspondances du pourcentage de 
recouvrement des bryophytes et des lichens selon leur localisation dans la 
trouée. (Matrice comportant 270 quadrats avec les variables 
environnementales N = Nord de la trouée, S = Sud de la trouée, C = 

Centre de la trouée, E = Est de la trouée, W = Ouest de la trouée); axes 1 
et 2. 

Une régression multiple (R2
= 0,191; P<O,OOl) a montré que la variable dépendante 

« Pourcentage de recouvrement de la sphaigne» dans les trouées était hautement influencée 

par la transmission lumineuse dans la trouée alors que les autres variables indépendantes 

(âge du peuplement, proportion d'ouverture de la forêt, densité du peuplement, surface 

terrière, pourcentage de recouvrement de Rhododendron groenlandicum) ne se sont pas 

avérées significatives (Tableau A). Cela est étonnant puisque l'augmentation de lumière est 

due à l'ouverture des peuplements progressive avec le temps et donc à la diminution de la 

densité du peuplement et de sa surface terrière (Lecomte et al. 2006). Fenton et Bergeron 

(2006) ont eux aussi démontré qu'une augmentation de lumière est avantageuse pour la 

sphaigne puisque leur taux de photosynthèse est supérieur à celui des mousses hypnacées. 
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Table A. Régression multiple de la variable Pourcentage de recouvrement de la sphaigne 
dans les trouées par cinq variables environnementales 

Variables environnementales Valeur de t Probabilité P(> Itl) 

Âge du peuplement 0,215 0,830 

Proportion d'ouverture de la forêt 0,420 0,675 

% transmission lumineuse dans la trouée 4,412 1,50e-05 ** * 

Densité du peuplement -0,963 0,336 

Surface terrière 0,836 0,404 

% recouvrement de Rhododendron -0,612 0,541 
groenlandicum 

* :P < 0,05 **:P<O,Ol ***:P<O,OOl 

Pour l'analyse de redondance (RDA) entre J'abondance de certaines espèces végétales du 

sous-bois et l'âge du peuplement, la proportion d'ouverture de la forêt, la transmission 

lumineuse, la densité du peuplement et sa surface terrière, les données ont été transformées 

par la Distance de Hellinger. L'espèce qui semble la plus influencée par les données 

environnementales est le thé du Labrador (Rhododendron groenlandicum). Son abondance 

est fortement associée aux variables âge du peuplement, ouverture du peuplement et 

transmission lumineuse dans la trouée (Figure D). Les autres éricacées (Kalmia spp., 

Vaccinium spp.) sont aussi reliées à une augmentation de lumière sauf pour Gaultheria 

hispidula, une espèce préférant les bois humides (Marie-Victorin, 1995), qui y est moins 

associée. Les autres espèces retrouvées dans nos quadrats qui préfèrent les habitats frais ou 

humide sont la linnée boréale, la clintonie boréale, le pétasite palmé et la maïanthème du 

Canada (Marie-Victorin, 1995). Elles sont moins influencées par les variables 

environnementales que les éricacées, mais elles s'opposent à l'augmentation de lumière, à 

l'âge d'u peuplement et à son ouverture et elles semblent préférer les forêts fermées. 

Cependant, encore une fois ces relations sont peu significatives (variance axe 1 = 13,4%; 

variance axe 1 et 2 = 15,0%; R2 = 0,163; R2 ajusté = 0,076; P = 0,001). 



63 

o 

Densité 

N Ouverture 
ID 
>< ro 
«+-------~ 

o Lumière 
0::: 

GauHis 

Surface Terrière 

o 
T""" 

1 

-1.0 1.0RDA axe 1 

Figure D. Analyse des redondances des données d'abondances des 
espèces de sous-bois vasculaires transformées par la Distance de 
Hellinger et des variables environnementales: Age = âge du peuplement, 
Ouverture = proportion d'ouverture de la forêt, Lumière = transmission 
lumineuse dans les trouées, Densité = densité du peuplement, Surface 
terrière = surface terrière du peuplement; axes 1 et 2. 

Légende: 

Rhododendron = Rhododendron groenlandicum (Thé du Labrador) 
Kalmia = Kalmia spp. Vac = Vaccinium spp. 
CorCan = Cornus canadensis (Cornouiller du Canada) TriBor = Trientalis borealis 
CliBor = Clintonia borealis (Clintonie boréale) CopGro = Coptis groenlandica 
PetPal = Petasites palmatus (Pétasite palmé) Carex = Carex spp. 
LinBor = Linnaea borealis (Linnée boréale) Equi = Equisetum spp. 
GauHis = Gaultheria hispidula (Petit thé) 
MaiCan = Maianthemum canadense (Maïanthème du Canada) 
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Une autre RDA a été faite pour établir s'il y avait une relation entre la taille des individus en 

régénération et l'âge du peuplement, la proportion d'ouverture de la forêt, la transmission 

lumineuse, l'augmentation du couvert de la sphaigne et J'abondance des éricacées 

Rhododendron groenlandicum, Kalmia spp. et Vaccinium spp. dans la trouée. Les individus 

de a à 15 cm de hauteur et les plus grands (> 210 cm) sont très peu influencés par les 

variables environnementales (Figure E). Mis à part ceux de hauteur 105 à 135 cm et 150-165 

cm (pour une raison inexpliquée), tous les autres individus de la régénération d'épinettes 

noires tendent vers les variables pourcentage de recouvrement de la sphaigne et des éricacées, 

âge et ouverture du peuplement et transmission lumineuse dans les trouées. Cette fois-ci, les 

relations sont plus significatives que les précédentes (variance axe 1 = 15.3%; variance axe 1 

et 2 20.1 %; R2 = 0,235; R2 ajusté = 0,119; P = 0,001; données transformées par la Distance 

de Hellinger). 
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Figure E. Analyse des redondances des données d'abondances 
d'épinettes noires séparées par classes de hauteur transformées par la 
Distance de Hellinger avec les variables environnementales: Age = âge 
du peuplement, Ouverture = proportion d'ouverture de la forêt, Lumière 
= transmission lumineuse dans les trouées, Densité = densité du 
peuplement, Surface terrière = surface terrière du peuplement, Sphaigne 
== pourcentage de recouvrement de la sphaigne, Éricacées == pourcentage 
de recouvrement des éricacées (Rhododendron groenlandicum, Kalmia 
spp., Vaccinium spp.); axes 1 et 2. 

Légende 

A = Densité épinette noire de hauteur 0-15 cm H = 105-120 cm 
B==15-30cm I=120-135cm 
C==30-45 cm J==135-150cm 
D == 45-60 cm K == 150-165 cm 
E=60-75 cm L=165-180cm 
F= 75-90 cm M=180-195cm 
G == 90-105 cm N = 195-210 cm 

o == Densité épinette noire de hauteur> 210 cm 
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Tout comme les travaux de Lecomte et al. (2005 et 2006), notre étude montre que les 

variables ouverture du peuplement, âge du peuplement, transmission lumineuse et 

pourcentage de recouvrement du thé du Labrador (Rhododendron groenlandicum) sont 

positivement corrélées entre elles alors que les variables densité du peuplement et surface 

terrière y sont négativement corrélées. Par conséquent des espèces associées à la variable 

lumière devraient être négativement corrélée à la densité du peuplement. L'entourbement 

progressif des peuplements de la ceinture d'argile combiné à leur ouverture et à 

l'augmentation de lumière seraient à l'origine du déclin de certaines espèces de sous-bois 

vasculaires au détriment des espèces d'éricacées et des espèces de sphaigne. Il est toutefois 

étonnant que les individus d'épinettes noires en régénération soient en majorité positivement 

corrélés à une densité accrue des éricacées, contrairement à certaines études qui prétendaient 

que le Rhododendron et le Kalmia étaient des espèces nuisibles à la croissance des épinettes 

(Chapin 1983; Mallik 2003). Les travaux de Lavoie et al. (2006) ont eux aussi montrés que le 

thé du Labrador n'occasionnait pas nécessairement de problème avec la régénération des 

conifères. Au contraire, ils ont prouvé qu'un contrôle de la compétition épigée de cette 

espèce résultait en une baisse de la croissance de l'épinette noire. 

L'entourbement des pessières de la ceinture d'argile pourrait favoriser l'établissement de 

l'épinette noire. En effet, 95 % de toute la régénération échantillonnée était composée de 

marcottes. Cette reproduction végétative pourrait être accrue par l'envahissement de la 

sphaigne sur les branches basses des épinettes. Finalement, il est fort probable que les plus 

grands individus en régénération proviennent de la première cohorte et que les plus petits 

puissent se développer en tout temps peu importe les conditions du milieu, d'où leur 

opposition et leur indépendance aux variables environnementales. 
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APPENDICE B 

DISTRIBUTION DES ESPÈCES DE MOUSSES ET DE SPHAIGNES
 

SELON LEUR LOCALISATION DANS LA TROUÉE
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Figure F. Pourcentages de recouvrement (a) des espèces de mousses hypnacées 
et (b) des principales espèces de sphaignes, selon leur localisation dans la trouée. 
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Les moyennes des pourcentages de recouvrement des mousses et des sphaignes selon leur 

localisation dans la trouée ont été comparées avec des tests de Kruskal-Wallis (données non 

normales: Shapiro-Wilk Prob<W = 0.0500). Il n'y a que les moyennes de Sphagnum 

rubellum et Sphagnum russowii qui sont différentes selon leur localisation dans la trouée. 

Table B. Comparaison des moyennes des pourcentages de recouvrement des mousses et des 
sphaignes selon leur localisation dans la trouée (Wilcoxon / Kruskal-Wallis tests) 

Espèces Prob <W = Prob> F = Prob> ChiSq = 

Pleurozium schreberi 0,0000 0,4358 0,4336 

Ptilium crista-castrensis 0,0000 0,5010 0,4984 

Hylocomium splendens 0,0000 0,9862 0,9859 

Ptillidium cilliare 0,0000 0,8548 0,8528 

Dicranum spp. 0,0000 0,9828 0,9824 

Sphagnum magellanicum 0,0000 0,2065 0,2065 

Sphagnum capillifolium 0,0000 0,2982 0,2971 

Sphagnum russowii 0,0000 0,0320 0,0333* 

Sphagnum rubellum 0,0000 0,0027 0,0031 * 

Sphagnum fallax 0,0000 0,0563 0,0576 
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